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A. Einleitung 
1925 beschr ieb ieh einen in  s te ir ischen Buchenw/i ldern lebenden,  

kle inen Anne l iden  yon  h6chst  bemerkenswer tem Bau  und  re ih te  ihn  als 
Parergodrilus heideri un te r  die Archiannel iden ,  im Sinne dot  damals  yon  
GooI)g lCa (1922) und  HEIDEg (1922) ve r t r e t enen  Umgrenzung ,  ein. Zwei 
J a h r e  sparer  wurde  meine Arbe i t  yon  A. MEYV,~ (1927) in  einer in  wissen- 
schaf t l ichen Kre i sen  n ich t  fiblichen F o r m  ~tzend schaff  angegriffen,  mi r  
, , fundamenta le  Verkennung  des Baues  des Parergodrilus" vorgeworfen 
und  das  fragliche Tier  als ein du tch  Segmentver lus t  zu einer  , ,Ki immer-  
fo rm"  herabgesunkener  Enchy t r ae ide  gedeute t .  

Der  Po lemik  lag weder  eine ~Nachuntersuchung, noeh eine andere  Er-  
wei te rung  des Ta t sachenmate r i a l s  zugrunde.  Die t t e f t i g k e i t  und  die 
se lbs tbewuBte F o r m  des Meyerschen Angriffs  h a t  in  der  Folge  eine Reihe 
yon  Au to ren  offenbar  derar~ bee indruckt ,  dab  sic sich, wie MIC~A]~LS]~ 
(1928, 1930), S T E r ~ S O ~  (1930) u n d  D u  BOIS-I~Ex~O~D-M~RcUS (1948) 
der  Meyerschen Deu tung  kr i t ik los  angeschlossen haben,  ohne einer  yon  
mi r  1929 ver6ffent l ichten  En tgegnung  i rgendwie  Beach tung  zu schenken.  

D a  es sieh bei  der  f ragl ichen Angelegenhei t  ledigl ich u m  eine D e u tung  
an  sich unbes t r i t t ene r  morphologischer  Ta t sachen  handeI te ,  so lag keine 
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Veranlassung vor, sieh welter mit dem StreitfMle zu besch£ftigen und so 
blieb die Stellung unseres Wurmes fiir den Aul~enstehenden problematisch. 

1934 besehrieb K ~ 6 L L ~  arts dem Kiistengrundwasser der Kieler 
Bueht einen sehr eigenartigen, in die Verwandtschaft der Capitelliden 
gestellten Polych~ten Ms Stygocapitella subterranea, eine Form, die erst 
20 Jahre sparer yon KA~LI~Gim siidsehwedischen Kiistengebiet unter 
entsprechenden 5kologischen Bedingungen wiedergefunden und ein- 
gehend nachuntersueht werden konnte (KA~LING 1958). 

KA~I~r~O fieI sofort eine groBe habituelle Xhnliehkeit zwischen Stygo. 
capitella und Parergodrilus auf. 

1955 konnte er dann, gelegentlich eines Studienaufenthaltes am Zoo- 
logisehen Inst i tut  Graz, Parergodrilus an meinen OriginMfundorten selbst 
samme]n, meine seinerzeitigen morphologisehen Ergebnisse weitgehend 
best~tigen, zum Tell aueh erweitern, sowie feststellen, da~ die Xhnlieh- 
keit zwischen Stygocapitella und Parergodrilus tats~ch]ieh Ausdruek einer 
,,ziemlich nahen nati~rlichen Verwandtscha[t" beider Formen ist und dab 
sie bei gleichzeitiger Feststellung ,,einer ~nffallenden Ubereinstimmung 
yon Stygocapitella mi~ Vertretern der Archianneliden-Familie Nerillidae" 
unter die Polyehaeta-Sedentaria-Drilomorpha neben die Ctenodrilidae 
und Capitellidae einzureihen sind. 

MEy~I~s Argumen~e ftir eine geneMogische Zugeh6rigkeit des Par- 
ergodrilus zur Oligoehgten-Familie der Enehytraeiden werden Ms giinzlieh 
unhaltbar erwiesen und die naheliegende Frage gestellt, wie iiberhaupt 
eine derartig abwegige Auffassung ,,verschiedene SpeziMisten tiberzeugt 
haben kann" (1. cir.). 

KAI~LII~Gs seh6ne Untersuchungen und ein Einbliek in seine Original- 
pr~parate yon Stygocapitella haben mein Interesse an Parergodrilus er- 
neut geweekt und fiihrtenim Sommer 1957, gelegentlieh eines yon meinem 
Mitarbeiter Dr. R. SCH~sT]s~ in der West-Steiermark aufgefundenen 
Massenvorkommens des Tieres zur Festste]lung des bisher unbekannten 
Gef~l~systems und zu der fiberrasehenden Entdeekung, daft Parergodri- 
lus getrenntgeschlechtlich ist und da~ alle bisherigen, seinerzeit von mir 
und neuerdings yon KA~L~G unters~zchten Tiere Weibchen waren. 

Die seinerzeit Ms rudimentgre Hoden gedeuteten Abschnitte der 
weibliehen Gonaden erwiesen sieh als paarige Receptacula seminis, Mle 
yon mir in diesem Zusamraenhang ge~ul~erten Vermutungen hinsiehtlich 
einer dauernden Parthenogenesis Ms unbegrtindet. 

Der Grund, weshMb uns bisher m~nnliehe Tiere nieht untergekommen 
waren, ist ein 4faeher: 

1. Die Mgnnehen sind glasklar durchsiehtig und beira Durehsnehen 
des Materials weir schwieriger zu sehen Ms die in der Gonadenregion 
wei~liehen Weibehen. 



Die LSsung des Parergodrilus-Problems 519 

2. Die Mgnnchen pflegen sich an den Bli~ttern mi t  Hilfe des Sekrets 
ihrer ventrMen Driisenbli~schen und der akzessorischen GenitMdrfisen 
lest zu verankern, wohingegen die Weibchen bei jeder StSrung loslassen 
und deshalb beim Ausschlemmen des Materials in welt grSBerer ZaM zum 
Vorschein kommen. 

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

4. Das aktuelle Zahlenverh~ltnis der Geschlechter in den ausgesuchten 
Fangen verschiebt sich demgem~B erheblich Zugunsten der Weibchen: 
es wnrde zu Beginn des ersten Auffindens der M~nnchen mit  1 : 70 fest- 
gestellt; spi~te r betrug es auf Grund ve~besserter Aussortierung 1:8 bis 
1:15. 

Die der Untersuchung zugrunde liegenden mgnnlichen Tiere s tammen 
fast ausschliel~lich arts der Lassnitzldause bei Deutsch-Landsberg in der 
Weststeiermark, einige Exemplare aus der Umgebung yon Lunz/See 
(NiederSsterreich) und yore Salzberg bei t ta l ls ta t t  (OberSstcrreich). 
WeibIiche Tiere standen yon allen Fundorten in reichlichem MaBe zus 
Verffigung. 

Derzeitig bekgnnte Verbreitung: ttolstein (I%EMA~]~), Vogesen (I%EM¥), Ost- 
alpen his 1200 m (I%]sISI~GER), Sljemen-Gebirge, Kroatien (I~]~ISINGER). 

B. Neue Befunde 

I. Allgemeiner Bau der M5nnchen 

Erwachsene Mi~nnchcn yon Parergodrilus i~hneln bei direkter Be- 
trachtung oder Lupenvergr6•erung den etwa gleichlang (0,6--1 ram, 
Mittel 0,8 ram) werdenden Weibchen, sofern man yon ihrer grSl~eren 
Durchsichtigkeit und der etwas gestreckteren Gestalt absicht. Die all- 
gemeine Organisation der Weibchen wird als bekannt  vorausgesetzt; 
n£here Einzelheiten sind bei l%EISI~C~ (1925) und KA~LING (1958) ein- 
zusehen. 

Unter dem Mikroskop erkennt man die M~nnchen aul den ersten 
Blick am Vorhandensein eines Paares ansehnlicher, yon Spermabildungs- 
ze]len und Samenfi~den eri/i]lter SamensSclce, sowie am Besitz yon ~wei 
zusiitzlichen, hinter den 8 Gruppen yon Lokomotionsborsten gelegenen 
Borstengruppenpaaren, die im Bereich der unpaaren, auBeren Geschlechts- 
5ffnung gelegen, offenbar im Dienste der Begattung bzw. der Sperma- 
/ibertragung stehen (Abb. 1). 

Bei Tieren mit  sehr stark entwickelten Genitalorganen erscheint iiber- 
dies das Hinterende meist leicht verdickt und deutlich l~nger Ms bei den 
Weibchen. Bewegung, ventraler Schlundanhang, B~u des Darmkanals,  
Zahl und Anordnung der Nephridien sind so wie beim Weibchen, die 
8 Dorsaldriisenpaare sind um ein weiteres Paar  vermehrt  und gelegentlich 

Z. Morph. (~kol. Tiere, Bd. 48 3 4  
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etwas gr5~er als bei Jungtieren und Weibchen. Die Genitalborsten und 
die fiberz~hligen Dorsaldriiscn treten erst sehr spat, bei Tieren die ihre 
endgfiltige GrSl~e fast erreicht haben, auf. Jiingere M~nnchen sind des- 
halb ~ul3erlich kaum als solche zu erkennen. 

Abb.  1. Parergodrilus heideri, A n o p t r a l - P h a s e n k o n t r a s t a u f n a h m e n  tier Geni ta l region eines 
lebenden m i n n l i c h e n  u n d  eines weibl ichen Tieres. ]~eachte die leicht  keul ige Anschwel lung 
des Hin te rendes  u n d  die Geschlechtsbors ten beira ~¢[innchen sowie den versehiedenen  

Rei fezus tand  der Eier  in  den  Gonaden  des Weibchens.  Wests te i r ische Tiere 

II. Beborstung 
Die Ausstattung der Mannchen mit Lokomotionsborsten gleicht v611ig 

der der Weibchen, d. h. es sind 8 Paar yon Lokomotionsborstengruppen 
vorhanden, die aus je 2 kurzen, plumpen Stiftborsten vom Oligochaten- 
Typ bestehen, in Borstensacken stecken und dutch Borstenmuskeln vor- 
zugsweise in der L~ngsriohtung der Tiere bewegt werden k6nnen. 

Das erste Genitalborstengruppenpaar des Mgnnchens (Abb. 2 a--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 beschr~tnktem Urn- 
range, an der Bewegung teilnehmen. Das 2. Genitalborstengruppenpaar, 
d~s ist das 10. Borstengruppenpaar des ganzen Tieres, die eigentlichen 
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Kopulationsborsten, besteht aus je einer kurzen, iiui3eren (Abb. 2e, hb) 
und einer langen inneren 1Nadelborste (Abb. 2 a, c, e, Pfeile). In der Ruhe- 
lage ragen die beiden grol3en ]~orsten in das Lumen des nnpaaren, unter- 
halb des Enddarmes gelegenen Genitalatriums (Abb. 7, /cop), die beiden 

Abb. 2m--e.  Parergodrilusheideri, XV[omentaufnaln~ender Geni~a l reg ion lebender  1Vii~nnchen 
zur  Veranschan l i chung  der L a g e  u n 4  A u s d e h n u n g  tier Samens~cke  u n 4  tier Geni ta lbors ten .  
dr Akzessor ische  Geni ta ldrf isen,  gst Gonos~ome, sp Spermien ,  ss Samens~cke .  Beachte  
die i i be r e in s t immende  Gr61~e u n d  Ges ta l t  der Bewegungsbo r s t en  u n d  des e r s t en  Genital-  
bors tenpa~res  (bo). Die Pfe i Ie  ve rwe i sen  auf  die i n  das  A t r i u m  r a g e n d e n  inneren ,  l angen  
Kopu la t ionsbor s t en ;  hb gul]ere Kopu la t ionsbors ten .  I n  a be f inde t  s ich  der D a r m  (da) in  
seiner  n o r m a l e n  Lage,  i n  b, e, d is t  er du tch  die s t a r k  a~sgedehn ten  Samens&cke wel t  nach  

v o r n  gedrgng% 

ldeineren, /~ul3eren treten unmittelbar seithch v o n d e r  ventrM und pr~- 
anal gelegenen, m/~nnlichen GeschlechtsSffnung, diese deutlich flankie- 
rend, nach aul3en. Die Bewegungsmuskulatur der ersten Genitalborsten- 
gruppen ist normal besehaffen, die der eigentliehen Kopulationsborsten 
jedoch welt kr/~ftiger ; sie inseriert ventrolateral yon der GenitalSffnung 
an der KSrperwand des Tieres. Bei der Lokomotion bleiben die 

34* 
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Kopulationsborsten in Ruhe. Ober den Mechanismus der Kopulations- 
borsten bei der Begattung lassen sich solange nur Vcrmutungen i~ul~ern, 
bis uns vielleicht ein glficklicher Zufall ein P£rchen in Kopula auffin- 
den oder den Begattungsvorgang direkt beobachten li~Bt (vgl. S. 528). 

III .  Nervensystem und Sinnesorgane 
Das I%rvensystem der Parergodrilus-M:£nnchen ~hnelt weitgehend 

dem der weiblichen Tiere. In Ubereinstimmung mit K~mLi~Gs Befunden 
am Weibchen liegt das Bauchmark im vcntrMen Mesenterium, steht abet 

Abb .  3 a - - d .  Parergodrilus, mgnnlicher Genitalapparat (a, b),  ausges t i i lp tes  A t r i a m e p i t h e l  (c) 
u n 4  l~ ingnerven  (d). B e a c h t e  die L a g e  tier Samens~cke  u n d  G e n i t a l b o r s t e n  i n  a,  die re i fen  
S p e r m i e n  zwischen  dell  S a m e n b i l d u n g s z e l l e n  i n  b ~ d  die schar fe  Grenze zwischen  d e m  
I n t e g u m e n t  a n d  4 e m  b e w i m p e r t e n  A t r i u m e p i t h e l  i n  e (alle 3 Tei lb i lder  P h a s e n k o n t r a s t -  
a u f n a h m e n ) .  4Alizarinvitalf~rbungderRing-undZdngsnerven(1). D i e j e w e i l s z u s a m m e n -  

gehSr igen  R i n g n e r v e n  s in4  d u t c h  K l a m m e r ~  beze ichne t  

in Best£tigung meiner alten Befunde gr6Btenteils in unmittelbarer Ver- 
bindung mit  der tIypodermis. Im Bereich der akzessorischen Genital- 
drfisen 15st sich auch beim Mi~nnchen das Bauchmark vollst~ndig vonder  
I tau t  und bildet am Dach der Drfisenmassen nach rfickw~rts zichend 
zwei m@htige Genitalganglien, denen die Innervation der Genitalborsten- 
systeme und der Atrial-Muskulatur obliegt (Abb. 13, Parergodrilus: gg). 
Diesen Ganglien entsprechende Bildungen gibt es bekanntlich beim 
Weibchen nicht. I~eu ftir beide Geschlechter ist tier Nachweis yon je 
3 Ringnerven je borstentragendes Segment, mittels der yon mir (l%m- 
sI~Gw~ 1933) ontwickelten Vitalf~rbemethode mit kolloidalen Alizaraten. 
Die Nerven, die mit normalen histologischen Methoden kaum nachweis- 
bar w~ren, treten bei positivem F~rbungseffekt sohr klar Abb. 3 d) her- 
vor. I)er jeder Dreiergruppe angehSrige mittlero I%rv innerviert die 
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Borstenmuskeln, der letzte steht dutch die yon mir (1925) beschriebenen, 
mit Methylenblau darstellbaren ,,Seitennerven" mit dem Bauchmark in 
Verbindung. Die Ringnerven aller Segmente stehen dureh ein sehr 
zartes, dorsolgtera] verlaufendes Li~ngsnervenpaar in Verbindung, often- 
bar einem ttomologon der podialen L~ngsnerven der tetr~neuralen Poly- 
ch£ten bzw. der Laterulnerven der Oligoch~ten. Ob die gelegentlich zu 
beobachtenden, je 2 Ringnerven verbindenden, kurzen Li~ngsstr£nge 

Abb .  4. Parergodrilus, B~utge]d]3system i m  A n o p t r a l - l ~ h a s e n k o n t r a s t .  O b e n :  A m p u l l e n -  
a r t i ge  E r w e i t e r u n g  des v e n t r a l e n  Tells  des oesoDhagealen  R i n g s i n n s  (oeb) m i t  si~ckchen- 
fSi, m i g e n  A n h ~ n g e n  (app); Ampul l e  in  Diastole .  bl Subin tes t ina lge fg~ ,  n n t e n  a m  h i n t e r e n  

n n t e r e n  t~an8  des ) / Iagen-Darms (ma) 

gleiehfalls nervSser Natur sind, konnte genuu so wenig entschieden 
werden wie die Anordnung der l~ingnerven im posteerebralen und im 
pygidialen KSrperabschnitt. 

Die yon KA~LI~O (1958) bei Stygocapitella aufgefundenen prostomialen 
Hautsinnesorgane entsprechen den yon mir beschriebenen, vermutlich 
mehrzelligen Sensillen; w~hrend dieso bei der aquatisch lebenden Stygo- 
capitella fiber das Epidermisniveau vorragen und deshalb sehr auffallend 
sind, ]iegen sie bei dem terricolen Parergodrilus in NiveauhShe mit der 
Cutieula und werden deshalb ]eicht fibersehen. 

IV. Blutge/i~/3system 
Parergodrilus besitzt, wie bereits eingangs erwghnt wurde, im Gegen- 

satz zu meinen seinerzeitigen negativen Befunden ein mit Sicherheit nut 
mi t  Hilfe des Phasenkontrastverfahrens zu untersuchendes Blutge]g[3- 
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system. Teile desselben und zwar die OesophagiMschlinge hat offenbar 
bereits K)i~LI~G gesehen und mit Reeht Ms ein I-Iomologon des sogenann- 
ten OesophageMbulbus yon Stygocapitella und damit Ms l%est eines Blut- 
gefaSsystems gedeutet. 

])as BlutgefaBsystem yon Parergodrilus ist often : es besteht aus einem 
in einem OesophageMbulbus gelegenen, scMingenf6rmigen und teilweise 
pnlsierenden Zentralteil (Abb. 4, oeb) und einem im ventralen Mesen- 
terium nach hinten laufenden Subintestinalgefi~$ (Abb. 4, bl), das sich 
in der Genitalregion, bei beiden Geschlechtern fibereinstimmend, zwi- 
sehen dem 6. und 7. borstentragenden Segment in einen dorsalen und 
ventrMen Ast gabelt. Ersterer begleitet den Enddarm und 5ffnet sich 
ein Stiick vor dem After in die Leibesh6hle. Der Bau des Oesophageal- 
bulbus ist an Schnitten nur sehr schwer zu analysieren, zumal die Wan- 
dungen des GefaSapparates aui3erordentlieh zart sind und sich am Auf- 
bau des Gebildes driisige Elemente unbekannter Funktion beteiligen, die 
reich seinerzeit veranlaBt haben, das ganze Gebilde Ms Speieheldriisen 
zu deuten. Lebendbeobachtungen im Phasenkontrast ergaben, da$ tier 
Oesophagealbulbus zum gr6Bten Teii yon einem ring]6rmigen Blutsinus 
gebildet wird, der dorsaI nur schwach, ventral starker ampullenartig 
erweitert werden kann und sich ventral in das Subintestinalgef~B fort- 
setzt (Abb. 4 u. 13, oeb). Die untere Ampulle ist kontraktil, das gleiche 
gilt fiir 3 - -  4 blindgeschlossene, ihr ansitzende, siickchen/Srmige Anh~inge 
(Abb. 4, app), in deren Bereich beiderseits offenbar eine Verbindung mit 
einer im oesophagealen Bereich ausgebildeten Bauchstrangkammer be- 
steht. Die Pulsations]requenz im Oesophagealbulbus ist sehr niedrig und 
unregelm/i$ig, die Zirkulationsrichtung scheint im Subintestinalgefal3 
yon vorne nach hinten zu verlaufen. Da das Gef~$system in oftener Ver- 
bindung mit der Leibesh6hle steht und da die I-I/imolymphe des Tieres 
weder geformte Elemente noch gr6i~ere Eiweil~mengen enth~lt, so er- 
scheinen die Gefa~lumina an Schnitten optisch leer; sie wurden yon mir 
bisher zwar gesehen (R~IsI~GE~ 1925, Taf. I, Abb. 3, 4, 5) und abge- 
bildet, jedoch nicht als Gefal~e erkannt, zumal ein eigenes GefaSendothel 
zu fehlen scheint. Die funktionelle Bedeutung des Gef£$systems ffir die 
Zirkulation dfirfte bescheiden sein, da bei Parergodrilus daneben eine 
auBergew6hnlich wirksame coelomatisehe, hin- und hergehende, Zirku- 
lation der Hiimolymphe dureh die rhythmische und sehr intensive Be- 
wegung des Dfinndarmes erfolgt. Die Bedeutung dieser I)armbewegung 
ffir die StrOmung der Hamolymphe ergibt sieh unter anderem aus der 
Tatsache, da$ die ersten Bewegungen die man an dutch 02-Mangel 
asphyktisehen Tieren vor ihrem Wiedererwachen feststellen kann, in 
diesen sehr raseh an Intensitat  und Frequenz ztmehmenden Schaukel- 
bewegungen des I)armes bestehen. Mit dem endgfiltigen Er~vaehen des 
Tieres nehmen diese Bewegungen dann merklich bis zum temperatur- 
abhgngigen I%rmalverhMten ab. 
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V. Genitalapparat 
Die m~nnlichen Gonaden begleiten in Form eines Paares im 7. borsten- 

trugenden Segment ge]egener bandfSrmiger Hoden (Abb. 5b, te) das 
Mesenterium knapp oberhalb seiner Insertion am Bauchmark. Sie liegen 

Abb.  5. Parergodr i lus  heideri ,  Schnit te  d_urch die Genilalregion. a:  Quersehni t t  vor  den  Go~o- 
s tome~;  b :  Querschni t t  ~uf der t I6he  der  I~oden un4  Gonostome;  c: Quersehni t t  durch  den 
Geni ta lporus;  d: L~ngssehn i t t  du tch  alas Hin te ren4e .  a n  After ,  b m  B~uehmark ,  bsk  Baueh-  
s t r~ngkam m er ,  da Dfi~md&rrn, dd6 Dorsaldrfisenporus,  dr accessorische Genitaldri isen,  ed 
E n d d a r m ,  gsl Gonostom,  m Muskel,  ss Samens~eke,  te t to4en ,  vd  V~s deferens,  ~ m~nn-  
liehe GesehleohtsSffnung, in  d ist  im  A t r i u m  der Querschni t t  einer Kopul~t ionsbors te  zu 

sehen ( S u b l i m a t - F o r m o l n .  Broch, Kerneeh t ro t -  Mallory.) 

am Grunde yon machtigen, allseitig gescMossenen, paarigen, peritonealen 
Samensgclcen (Abb. 5 a, b, d, te). Im Bereich der t toden setzen sich die 
beiden, ihrer ganzen Lgnge nach mit dem Mesenterium verwachsenen 
Samensgcke in 2 ventral ziehende flfigelfSrmige Peritoneglmembranen 
fort, welche das Bauchmark umgreifen und so in der Hodenregion eine 
typische Bauchstrangkammer (Abb. 5, bslc) bilden. Die GrSl~e und Aus- 
dehnung der Samens£cke h~ngt yore l%eifezustand und der Menge der 
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Geschlechtsprodukte ab; sie beeinfluBt nicht unwesentlich die Lage des 
Verdauungsapparates und den allgemeinen IIabitus des M~nnchens (vgl. 
Abb. 2 a, b, d). 

Normalerweise beginnen die Peritoneals£cke etwas vor dem 6. Bor- 
stengruppenpaar und reichen kaudal bis in die Region der GenitMborsten 
(9. und 10. Borstengruppenpaar). Bei maximaler F~illung kSnnen sie 

sich aber, zumindest einseitig, bis vor das 5. 
Borstengruppenpaar ansdehnen (Abb. 3 a, links). 
Der Mitteldarm und die hintere Magenpartie 
werden dann nach vorne gedr~ngt, der hintere 

KSrper des Tieres merklieh 
aufgebl~ht. 

Die in den ttoden gebilde- 
ten Spermatogonien ]Ssen sich 
aul~erordentlich friihzeitig ab 
and machen ihre weitere Ent- 
wieklung, so wie das bei vielen 
Anneliden fiblich ist, in den 
peritonealen Samensgeken 
durch. Diese sind dann mit 
den Spermatoeyten 1. und 
2. Ordnung, Spermatiden und 
fertigen Spermien dicht gefiillt. 
Meiotische Teilungen sind stets 
in ziemlicher Zahl vorhan- 

Abb.  6 a u. b. Parergodrilus heideri, l ebende  Sper- 
mien.  a Aus dem Atr i tun;  b a u s  e inem Samen-  den, Spermatogemmenbildung 
suck. Beachte  das P e r f o r a t o r i u m  m i t  Dic tyosom,  wird vermil~t oder tritt hSch- 
den ova len  I4:opf u n d  das Mittelst i ick m i t  den  
Mitochonclrienk6rpern. A.nopt ra l -Phasenkont ras t  s t e n s  in Form yon vortiberge- 

henden, losen Anh£ufungen 
yon Spermabildungszellen au~ (Abb. 5 a, b, d). Die Spermien selbst, die sich 
vor allem im rfickwartigen, Iateralen Tell der Samens~eke ansammeln, 
sind typische Polych~itensloermien. Sie bcstehen aus einem ovalen Kopf, 
einem sehr deutlichen zweiteiligen Per/oratorium (Acrosom -~ Dietyosom) 
und einem Mittelstiicl~, welches 4 MitochondrienkSrper umschlieBt 
(Abb. 6). Die SchwanzgeiBel ist 10--12real so lang wie der iibrige Tell 
des Spermiums und ]£Bt, abgesehen yon einem Aehsenfaden, keine be- 
sonderen Differenzicrungen erkennen. Die Spermien gehSren mithin dem 
sog. primitiven Typ (FgA~z~ 1956) an and stehen gestaltlieh zwisehen 
denjenigen yon Hyallnoecia tubicola (0. F. M~]~]~) und Euchone rubri- 
cincta (SAgs). ])as sehr deutliche Aerosom weist ein basales, stark licht- 
brechendes, aus Golgi-Substanz bestehendes ringfSrmiges Dictyosom, 
genau so wie bei Hyalinoecia auf; die 4 (5 ?) MitochondrienkSrper des 
Mittelstficks sind vom Spermienkopf dureh eine knrze Einsehniirung 
getrennt. 
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Das Ausf/ihrsystem des mgnnlichen Geschleehtsapparates besteht 
jederseits aus einem langbewimperten, in der lateralen Samensackwan- 
dung gelegenen Gonostom (Abb. 5b:  gst), vom Stygocapitella-Typ und 
je einem sich daran ansehlieBenden, dickwandigen, nach riiekw/~rts 
ziehenden unbewimperten Va8 de/erens. Im Bereieh der Genitalborsten 
biegen dig beiden Vasa deferentia nach unten und nach innen urn, werden 
diinnwandig und treten in das Driisengewebe ein, welches das Genital- 
atrium umgibt. Dieser Abschnitt der Vasa deferentia (Abb. 7 b, vd) ist 

Abb .  7 a u. b. Parergodrilus heideri, Querschni t te  in  der Gegend des c~ Genitalporus. I n  
sind die Kop~lationsbors~en,  i n  b alas Genitalatr i lma u n d  die Samenle i te r  tier ganzen 

L~nge nach getroffen, ag Atrilma genitale ,  dr akzessorische Driisen, hb ~uBere (Hilfs-) 
Bors ten tier Kopulat ionsborstengr~l)pe,  hbp Hilfsbors tensackporus ,  kop ]~opulations- 
borsten,  sp Spe rminm i m  Samenlei ter ,  vd Samenlei ter .  (Pikroformol-Subl imat-Eisess ig ,  

Kernech t ro t  -Mallory) 

bewimpert und enth~lt fast immer einzelne Spermien. Die Endabschnitte 
der Vasa deferentia 6ffnen sich in den oberen blind gesehlossenen Tell 
eines rohff6rmigen Genitalatriums, welches schrgg nach hinten und unten 
verl/iuft und in der Mittellinie der Ventralseite, kurz vor dem After naeh 
augen mfindet. Der obere Teil des Genitalatriums ist mit einem diehten 
Zi!ienbesatz versehen, der untere unbeMmpert  (Abb. 7 b, ag). In den letz- 
teren ragen yon vorne und oben her die beiden grogenKopulationsborsten 
hinein (Abb. 7 a: /cop). Das Atrium ist in m/~chtige Drfisenmassen ein- 
gebettet, die den verschmolzenen Nubneural- und Adanaldriisen des Weib- 
chens entsprechen und sich yon allen Seiten her, vor allem im distalen, 
unbewimperten Abschnitt in das Genitalatrium 5ffnen (vgl. Abb. 5 c, d, 
dr; Abb. 7 b, dr). ])as aus kugeligen Tr6pfehen bestehende Sekret dieser 
a/czessorischen Genitaldriisen ~hnelt am meisten dem der Subneuraldrfise 
des Weibchens. Das Genitalatrium ist der ganzen L/~nge nach yon einer 
lockeren Schicht mrkul/ir angeordneter Muskelfasern umgeben. Im 
offenen Zustand ist der Genitalporus (Abb. 5, ~) kreisfSrmig ; gesehlossen 
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n immt  er die Gestalt eines quergestellten Schlitzes an und ist dann in- 
folge der sehr ungiinstigen Liehtbreehungsverh~ltnisse am lebenden Tier 
nur sehwer zu sehen. 

Das Zusammenspiel der einzelnen Teile des m£nnlichen Ausfuhr- 
systems, der Kopulationsborsten und der akzessorischen Driisen bei der 
Begattung ist noeh ungekl~rt. Sieher ist nur, dab den akzessorisehen, 
in das Genitalatrium mtindenden Driisen dabei eine wichtige Aufgabe 
zukommt.  Sie erm6gliehen, wie die direkte Beobaehtung zeigt, bereits 
unabhgngig yon der Begattung, ein Festheften der M~nnehen an der 
Unterlage, eine Funktion, die sit sieher aueh bei einer Verbindung mit  
dem Weibehen zu erffillen haben. Dem Ejaeulat  selbst werden dabei 
kaum grSSere Mengen des Sekrets dieser Driisen beigemiseht, denn sonst 
miiBte man etwas davon in den Ovidueten oder Receptaeula seminis der 
Weibehen antreffen, was nicht der Fall ist. Unsieher ist auch die Funk- 
tion der Genitalborsten, insonderheit die Rolle welehe die beiden, so auf- 
fallenden, in das Atr ium ragenden Kopulationsborsten bei der Begattung 
zu versehen haben. Ihrer  Lage naeh erseheinen sie naeh einer teil- 
weisen, bereits direkt beobaehteten Eversion des Atriums (Abb. 3e) ge- 
eignet, gleichzeitig in beide GeschleehtsSffnungen des Weibehens ein- 
geftihrt zu werden, um dort als Reizorgan zu wirken. ])as Sperma selbst, 
diirfte dutch Kontrakt ion  der seitlieh den Atrialkomplex umspannenden, 
den Enddarm mi t  der ventrolateralen KSrperwand verbindenen Muskeln 
aus dem proximalen Atrium-Absehlfitt ,  an den Kopulationsborsten vor- 
bei, in die Oviducte bef5rdert werden. 

Der B a u d e r  weiblichen Gonaden darf als bekannt  vorausgesetzt 
werden (REISI~G]~ 1925, KA~LING 1958). Sie haben die Gestalt yon 
paarigen peritonealen Sgeken (Abb. 8, 9 : ov), liegen im 6. - -  7. borsten- 
tragenden Segment und h£ngen im Bereich der Keimlager median mit  
dem ventralen Tell des Mesenteriums zusammen. Unter  Berfieksiehti- 
gung der Bauverh~ltnisse beim M~nnchen, sowie bei anderen Anneliden 
empfiehlt kS sieh nunmehr,  lediglich die Keimlager selbst, die gegenfiber 
dem 7. Borstengruppenpaar liegen als eigentliche Ovarien, die peri- 
tonealen, die heranreifenden Eier umsehliel~enden ttiillen als Ovarialsiicke 
zu bezeiehnen. Ob man dem folgt oder ob man  die ganzen Gebilde als 
,,Ovarien" bezeiehnet, is~ im iibrigen Ansichtssaehe; formal riehtig is~ 
beides. Nach riickwarts zu setzen sieh die Ovarialsacke, ohne Andeutung 
yon Gonostomen,in dig im Ruhezus~and stets kollabierten, aul3erordent- 
lich dtinnen Oviducte (Abb. 8 b, od) fort, welehe sich gemeinsam mi t  den 
Analdriisen in der yon mir  gesehilderten Art  dureh paarige Genitalporen 
nach auBen 5ffnen. Bei Phasenkontrastbeobaehtnng Iegereifer Weibehen 
kann man  die Oviduete bisweilen dann leieht beobaehten, wenn dureh 
den Deckglasdruek Fliissigkeit aus den Ovarials~eken in sie eingeprei~t 
und sie dadnreh erweitert werden. Die beiden weiblichen GenitalS]]nungen 
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(Abb. 9b, ~) liegen knapp seitlieh und hinter den gleichfalls paarigen 
Miindungsporen der Subneuraldriisen (Abb. 9, rsd). Dort wo sich die 
Ovarials/~eke zu den Ovidueten versehm/~lern, befinden sieh die beiden 
kugeligen und eigenwandigen Receptacula seminis (Abb. 8, rs), die seit- 
lieh der Oviductbasis ansitzen und dureh je einen zarten Sphincter vet- 

Abb.  8a  u. b. Parergodri lus  heideri, geschlechlsreiJe Weibchen  u n m i t t e l b a r  vo r  der Eiablage .  
a L e b e n d a u f n a h m e  i m  P h a s e n k o n t r a s t ,  b To top r~pa ra t  (Gal locyanin) .  da Dfinndarm,  dr 
Adanaldr i i sen ,  rs Recep~acula  seminis ,  od Oviduct ,  ov Oocyten,  sn  Subneuraldrf ise .  

Beach te  die s t a rke  Sekret f i i l l~ng tier Adana ldr i i sen  i n  b!  Tiere  aus  L~nz/See,  
Buchenwald  a m  Rei t s te ig ,  e twa  1000 m 

schlossen werden k6nnen. Bei alten Tieren enthalten sie fast immer 
Spermien und sind dann bei Phasenkontrastuntersuchung lebender Tiere 
sehr leicht zu sehen (Abb. 9, rsd). Bei noeh nicht gesehlechtsreifen oder 
bei unbegatteten /~lteren Weibehen sind sie den jeweiligen Ovidueten 
so eng angesehmiegt, dag man sie kaum nachweisen kann. Die Lage 
der Receptacula unterliegt im fibrigen je nach dem Bewegungsstand der 
Tiere ziemlichen Schwankungen; sie k6nnen sowohl naeh der Seite, Ms 
auch nach oben und naeh innen vom Oviduct herumgesehwenkt werden. 
Besondere Differenzierungen der Reeeptacula, wie Bewimperung, Aus- 
bildnng eines Versehlugapparates und dergleichen, werden bei Parergo- 
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drilus vermiBt. K~_~LING (1958) stellte aui Grand seiner Schnittprapa- 
rate lest, da~ sich die Ovarialsacke gelegentlieh nach vorne ins Coelom 
5ffnen kSnnen, u n d e r  hat  dann dor~ Abortiveier angetroifen. 1Neuer- 
dings mug ich KA~LINGs Beobachtung bestatigen. Ein derartiges Uber- 
treten yon Eizellen ins Coelom wurde jedoeh ausschliefilich bei Tieren 
beobachtet, denen man ein normales Substrat fiir die Eiablage vorent- 

Abb. 9a  u. b. Parergodr i lus  heideri, gesohleehtsreife Weibchen .  Ma~stab  800 g. Lebend-  
aufnahraen ;  a Anop t ra l -Phasenkon t ra s t ,  Rf iekenansieht ;  b no rma le  Optik,  Bruehans ieh t ;  
acc akzessorische Adanaldrf isen,  an  After ,  b m  B a u e h m a r k ,  da Df inndarm,  dr Adanalch'flsen, 
ko I~o tbanen  i m  Endclarm,  ov fas t  legereife Eier  in  den  Ovarials~eken,  rsd  reehtes  Reeep- 
t a c u l u m  seminis in Vent ra lans ieh t  m i t  Spermafi i l lung,  sndr  Subneuraldriise,  s n p  Miindung 
tier Subneuraldrfise,  o weibliche GesehleehtsSffnungen, gleichzeit ig Ausmi indung  tier 

±danaldr i i sen .  Tiere aus tier Grazer  U m g e b u n g  

halten hatte und deren in den Ovarials/~eken befindliehe Eizellen darauf- 
hin der Degeneration anheimzufallen beginnen. Ob die ffir den Austritt 
dieses Materials in die Leibesh6hle notwendige und yon uns beobaehtete 
rostrale ErSffnung der Ovarialsacko praformiert ist oder, was wahrschein- 
licher erseheint, eine einfaehe Ruptar  vorliegt, das konnte nieht ent- 
sehieden werden. Die normale Eiaus]uhr erfolgt sicherlieh unter Ver- 
mittlung der Oviducte dutch die Genitalporen und wurde yon mir 2real 
beobachtet. In einem Falle befand sich das legreife, sehr siark wurst- 
fSrmig in die Lgnge gestreckte Ei zwischen dem Receptaculum seminis 
und dem Genitalporus im stark erweiterten Oviduct, im zwei*en Fall 
wurde ein halb ins Freie getretenes, noch in der GeschlechisSffnung 
steekendes Ei angetroffen, das im Bereich der Durchtrittsstelle stark 
eingeschnfirt war. 



Die L6sung des Parergoclrilus-Problems 581 

Die Eier yon Parergodrilus werden stets einzeln an der Unterseite, 
vor allem in den Kanten und Winkeln der Blattnerven feuehter und in 
Verrottung begriffener Buchenbl/~bter abgelegt. Sie werden in das Sekret 
der Adanaldriisen eingehiillt, das um sie eine z~he, mit  dem Substrat ver- 
1stere, dickwandige Eischale bildet. 

Die Wtirmer sind bet der Eiablage aul~erordentlich w/~hleriseh, und 
es kommt eher zum Zerfall und Abortus der legreifen Eier, als da$ diese 
auf einem ungeeigneten Substrat abgesetzt wiirden, eine f/Jr entwick- 
lungsgeschichtliche Untersuchungen hSchst fatale biologische Eigent/im- 
lichkeit des Parergodrilus. 

VI. Eiablage 

Etwa einen Tag vor der Eiablage vergrSSern sich die als Schalen- 
drtisen funktionierenden Adanaldr/isen ganz erheblich, ihre Sekretfiillung 

Abb.  10a - - f .  Gdege vor~ Parergodril'us auf Buchenbl/~ttern. a Drei  Eier  m l t  s ta rk  inkr~- 
s t ier ten Eihiil len: h~ufigster  Zus tand;  b 2 Eier  ra i t  f remdkSrperf re ien  Schalen:  die g~.ol~e 
J~anlickeit m i t  einzeln abgelegten  Schneckeneiern ist  besonders  a m  oberen Ei  deutl ich;  
c - - f  Eier  ira Wasse rh~u tchea  in  B la t tne rvenwinke lu :  schlechte Sichtbarkei t  der Eihiillen. 

Aufs ichtbeleuchtung des lebenden Materials  

nimmt zu und die einzelnen Sekretgranula erreichen ihre maximale GrSl3e 
und ein erhebliches Lichtbrechungsverm6gen (Abb. 9, dr). Obwohl nie- 
mals 2 Eier gleichzeitig abgelegt werden, die beiden/tltesten Eizellen mit- 
hin in ihrem Reifungszustand differenzieren, zeigen die beiden Adanal- 
driisen nut  selten Anzeichen eines unterschiedliehen Sekretreifezustandes. 
Eine Beteiligung der Subneuraldriisen an der Eihiillenbildung findet 
nicht start, diese boteiligen sich jedoch an der Befestigung des fertigen 
Eies an der Unterlage. Der Legeakt selbst vollzieht sich anscheinend 
nur im Dunklen, zwisehen den. aneinanderhaftenden B1/£ttern und kann 
deshalb nicht direkt beobachtet werden. Die frisch abgelegten Eier be- 
linden sich nach der Ablage in einer sehr dicken durchsichtigen und 
ziemlich glattwandigen Eischale oder Kapsel von au]]allend derber, an 
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Sehneckenlaieh erinnernder Konsistenz (Abb. 10). Werden die Eier in 
dem kapillaren Wasserh~utehen, das sich meist zwisehen den Bl~ttern 
befindet, abgelegt, dann unterbleibt eine st~rkere Inkrustiernng mit 
FremdkSrpern, und dann ist die Eihiille, solange sie yon Wasser umgeben 
ist, ob ihrer Durehsichtigkeit bei auffallendem Licht kaum zu sehen 
(Abb. 10e---f). Erfolgt die Ablage bei trockener Bodenbeschaffenheit, 
aul~erhalb eines Wasserh~utehens, dann kommt es meistens zu einer mehr 
oder minder ausgedehnten Bedeckung der Eihiillen mit Fremdk6rpern 
und demgemgB zu einem reeht weehselnden Aussehen des Eies (Abb. 10 a 
und b). Die Eih/ille des Parergodrilus-Eies ist trotz ihres gallertigen Aus- 
sehens yon augergew6hnlicher I~esistenz gegen/iber guBeren Eingriffen 
und sehr lest mit  dem Substrat verbunden, so dab ein LoslSsen ohne 
Beseh/~digung des Inhaltes nut  ausnahmsweise gelingt. Das frisch ab- 
gelegte, unge/urchte Ei (Abb. 12 a) ist schneeweiB und, entspreehend der 
Form der reifen Eier in den Ovarials/tcken, leicht oval; seine Lgngsachse 
f/illt mit der Lage der ersten Furchungsspindel zusammen. Naeh der Ei- 
ablage schrumpfen die Schalendriisen etwas ein und vergrSBern sieh erst 
wieder knapp vor der Ablage des n~ehsten Eies aus dem gegenfiber- 
liegenden Ovar; die Subneuraldrfise li~13t diese rhythmische Volums- 
sehwankung vermissen. 

VII. Embryonalentwiclclung 
Parergodrilus heideri 1/~Bt sieh zwisehen ~euchtem Buchenlaub 1/~ngere 

Zeit halten und ist auf diesem Substrat unschwer zur Eiablage zu 
bringen. Niehtsdestoweniger bereitet die entwieklungsgesehiehtliche Un- 
tersuehung allergrSl3te Sehwierigkeiten, die weniger in der geringen Zahl 
der meist in langen Intervallen abgesetzten Eier als vielmehr durch die 
Ablagegewohnheiten des Tieres und in der techniseh kaum zu fiber- 
windenden Resistenz und Elastizit~t der Eihfillen begriindet ist. Alle 
bisherigen Versuehe Parergodrilus au~ einem anderen Substrat als auf 
inodernden Bl~ttern von LaubhSlzern zur Ablage zu bringen (geprfift 
wurden unter anderem Filtrierpapier, Agar-Agar, Gelatine, versehiedene 
Cellophan-Muster u. ~.), sind gescheitert. Ebenso Iruchtlos waren die 
Versuche, zusammen mit der Blattunteriage fixierte Eier sp/~ter unbe- 
sch/idigt loszul6sen. Viele Fixierungsfliissigkeiten, sowie jede Art yon 
Alkoholbehandlung bringt die Eihiillen zu einer mehr oder weniger welt 
gehenden Sehrumpfung. Sie kSnnen dabei eine feste, hornige Besehaffen- 
heir annehmen, welehe die Permeabilit/~t ffir die Intermedien und fiir 
Paraffin fast g£nzlich atffhebt. Dazu kommt d~nn noch die so un~nge- 
nehme Inkrustierung mit FremdkSrpern. Ein Versuch, die Eier zu- 
sammen mit dem Substrat zu sehneiden, wirkte aui sie destruktiv. Da 
die ~berwindung der angedeuteten technisehen Schwierigkeiten offenbar 
in keinem tragb~ren Verh/~ltnis zu dem Zeitaufwand der d~f/ir not- 
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wendigen Vorversuche stand, wurde schlieBlich auf die Schnittunter- 
suehung trotz aller Bedenken verzichtet und versucht, die ffir die Beur- 
teilung der systematischen Stellung yon Parergodrilus wesentlichen Ent- 

i 'c """ 2D 

IV 

B 

~d 

2d2~1~ff3V]l[ ~ d 

Abb .  11. ParergodriIus heideri, I n t e r p r e t a t i o n  y o n  Furchungsstadien.  I V .  V,  V I  S c h r ~ -  
ans i ch t en ,  V I 1  a n i m ~ l e r  Po l ,  V I I I  v e g e t a t i v e r  P o l  n a e h  vo l l zogener  S o n d e r u n g  des 2. So- 
m a t o b l a s t e n ,  I X  G a s t r u l a t i o n s s t a d i u m .  1. S o m a t o b l a s t  fe in  p u n k t i e r t ,  2. S o m a t o b l a s t  
sehwarz .  ~¢[akromeren der  e r s t en  3 Q u a r t e t t e  g rob  p u n k t i e r t ,  4. M a k r o m e r  gek reuz t .  

Wei te re  E r l ~ u t e r u n g e n  im T e x t  

wicklungsvorg~nge durch eine Analyse lebender Keime festzustellen. Die 
naehfolgend beigebrachten Angaben fiber das Cell-lineage m6gen dem- 
gem~6 lediglich als Interpretationsversuch einzelner Stadien, mit den einem 
solchen Verfahren anhaftenden Unsieherheiten und M~ngeln gewertet 
w e r d e n .  

Die Besamung der Parergodrilus-Eier erfolgt bereits innerhalb der 
Ovarials£cke (~EIS ING]~I~  1925); Spermien, die gelegentlich in zu junge 
Ooeyten eingedrungen sind, dfirften dabei der Resorption anheimfallen. 
Eine Eiablage durch unbegattete Weibehen seheint niemals stattzu- 
finden, denn alle diejenigen Tiere, die naehweislieh in meinen Kulturen 
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Eier abgelegt haben, hatten Spermien in den Receptacula. Unmittelbar 
nach der Eiablage komm% es zur Bfldung des ers%en RichtungslcSrpers 
(Abb. 12a), kurz darauf wird der zweite abgeschniirt. 

Abb .  1 2 a - - f .  Parergodrilus heideri, A~f l i ch t aUfna l~nen  y o n  Entwiqklungssh~lien. a E r s t e  
R e i f l l n g s t e i l ~ ;  b e rs te  F u r c h u n g s t ~ i l u n g ;  c, d Z w e i z e l l e n s t a d i ~ ;  e Dre ize l l ens tad ium;  
f V i e r z e l l e n s t a d i ~ ;  j Sta4i~Lm. e n t s p r e c h e n d  ± b b .  11, V; m ,  n S t a d i e n  e n t s p r e c h e n d  
Abb .  11, VII;  q v e g e t a t i v e r  1°oi, B i l d u n g  des  2. S o m a t o b l a s t e n ;  r k a u l q u a p p e n f 6 r m i g e r  
]~eim, ]~opfa~lage  r ech t s ;  s, t s y n c h r o n e  B i l d u n g  tier L a r v a l s e g m e n t e  ( in t sehr  deut l ich) .  

Gelege wes t s te i r i scher  Tiere 

Die Furchung von Parergodrilus ist eine normale, stark ini~quale 
Annelidenfurchung nach dem heteroquadranten Typ. Die erste Teilung 
ist stark in~qua], die beiden ersten Blastomeren liegen cntsprechend der 
Orientierung der Teilungsspindel in der L~ngsachse des Eies. Auffallend 
ist die bedeutende Gr61~e des D-Quadranten sowie eino ausgepr~gte 
Heterochronie der Teilungsschritte. Trotzdem bleibt der Spiraltyp der 
Furchung bis zum Beginn der epibolischen Gastrulation gewahrt, so da]~ 
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es mSglieh ist, die analysierbaren Furchungsstadien mit denjenigen yon 
Arenicola und anderen Polychaten zu vergleichen. Die Hauptmasse des 
im D-Qnadranten enthaltenen Plasma gelangt bei der Bildung des 
2. Mikromerenquartetts in die Zelle 2 d, die Ms erster Somatoblast offenbar 
entscheidend am Anfbau des Integuments und der Muskulatur des 
EmbryonalkSrpers Anteil hat. Keime um etwa 32--36 Zellen lassen eine 
eindeutige, radii~rsymmetrische Anordnung der apikalen Stammzellen 
I a 11 -1  d 11 (in der Abb. 11, VII: sehraffiert) und der zwischen ihnen ge- 
legenen Intermedi~rzellen 1 a m - - l  d 12 (in der Abb. 11, ai--di) erkennen. 
Obwohl die Bildung eines typischen intermedigren Kreuzes in der Folge 
nicht beobachtet werden konnte, wird man trotzdem au~ die radi~r- 
symmetrisehe Anordnung der apikalen Stammzellen und der inter- 
medi~ren Zellen Wert legen kSnnen, handelt es sich doch dabei um ein 
typisches PolychSten-Merlsmal. Ein Blick auf das Blastoporusfeld, am 
Beginn der Gastrulation (Abb. 11, VIII) l ~ t  die Bildung des 2. Somato- 
blasten 4d erkennen; der Blastoporus ist an der hellen T5nung der dort 
siehtbaren, stark dotterh~ltigen ~akromeren zu erkennen, die sehr rasch 
yon dem seitlich vorrfickenden randst~ndigen Zellen des Keimes fiber- 
wallt und in die Tiefe gedrgngt werden. Sicher ist, dal~ weder Tele/cto- 
blasten noch e/~todermale Keimstrei/en gebildet werden und daI~ das 
Material des 1. Somatoblasten start  dessen fl~chenhaft entwickelt ist, also 
eine somatische Platte bildet, was wiederum s~uf die Polych~ten hinweist. 
In der Folge nimmt der Keim sehr rasch eine U-fSrmige, kaulquappen- 
~hnliche Gestatt an (Abb. 12p), wobei die Mitre der konvexen Seite dig 
Gegend der Blastoporusraphe und der Bauehmarkanlage markiert. Noch 
innerhMb der Eihiille kommt es in der Folge zur ffleichzeitigen Ausbildung 
yon 4, durch seichte Einschnfirungen kenntlichen Rump/segmenten 
(Abb. 12r, s) und zur synehronen Anlage der Borsten. Nach einer Ent- 
wicldungsdauer yon 8--10 Tagen verlassen die jungen 0,06--0,08 mm 
langen Wfirmer die Eihiillen; sie besitzen keinerlei larvale Organe, er- 
innern sehr an das erwachsene Tier und besitzen 2 Paar von Nephridien, 
6 Dorsaldrfisenpaare und nur 4 Paar yon Borstengruppen (Abb. 13). 
Gehirn und Bauchmark (Abb. 13 c) sind relativ groB, letzteres der ganzen 
Lgnge nach mit der Epidermis im Zusammenhang und ungegliedert. Gut 
ausgebildet und roll funktionsfi~hig sind der Pharyngealapparat und die 
ventralen Driisenblgschen, nur angelegt die Subneural- und Adanal- 
drfisenkomplexe. Die Borsten sind die der ersten 4 borstentragenden 
Segmente (2.--5. t%umpfsegment) des erwachsenen Tieres. Sit sind 
ldeiner Ms im ausgebildeten Zustand (Abb. 13a, a') und erreichen erst 
sp/~ter ihre volle endgtiltige Gr6Be und Gestalt. Die Bewegung der ~risch 
gesehlfipften Jungtiere erfolgt genau so wie die alter Stadien unter 
Verwendung des ventralen, stempelf6rmig vorstreckbaren Schlund- 
anhanges. 

Z. ~¢Iorph. (ikol. Tiere, Bd. 48 35  
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C. Diskussion 
I. Parergodrilus und Stygocapitella 

Die bereits yon I ~ L I N ~  (1958) festgestellten ~mliehkei ten  im Bau 
yon Stygocapitella und Parergodrilus erfahren durch unsere Befunde an 
den Parergodrilus-M~nnchen eine unerwartete und sehr aufschluBreiche 
Erganzung. Ein Vergleich der  Orga.nisation der Mannchen beider Klein- 
anneliden an I-Iand der Abb.14 zeigt eine so verbli~//ende ~bereinstimmung 
beider Typen, dab dadurch allein ihre enge, natfirliche Verwandtschaft 
bewiesen und die grundfa]sche Beurteilung yon Parergoclrilus dutch 
Mv~y]~, MIC~A]~LS]~, ST]~]~EWNSON und Dv BoIs-R]~¥~oN])-MA~cus ad 
absurdum geffihrt wird. t t~t  sehon KA]CLING bemerkt, dM~ Stygo- 
capitella und Parergodrilus im iiuBeren ttabitus, im Bau des Integuments, 
der Muskul~tur und der DorsMdriisen, hinsichtlich der Coelomverhalt- 
nisse und des Banes des Nervensystems, sowie im Verdauungsappar~ mit  
seiner so charakteristischen ventrMen Flimmerrinne weitgehend iiber- 
einstimmen, so trifft  das nunmehr auch ffir das neu entdeckte Gef~t2- 
system des Parergodrilus, die mannlichen Gonaden, die Samensacke, ihre 
Ausfuhrgi~nge, sowie ffir die weitgehend fibereinstimmenden Segmen- 
tationsverhi~ltnisse der Mannchen in unerhSrt einpr5gsamer Weise 
zu, Befunde, durch die das Parergodrilus-Problem eigentlieh bereits 
gelSst ist. 

Der wesentliche Untersehied zwisehen Parergodrilus und Stygocapi- 
tella besteht, abgesehen yon der milieubedingten Verein~achung der bei 
Stygocapitella polychatenahnlichen Beborstung, in der Verkfirzung des 
KSrpers bei Parergodrilus auf Kosten des 9. und 10. borstentragenden 
und der beiden priipygidalen Segmente. Wahrend diese Segmente mit  
den zugehSrigen DorsMdrfisen und Borsten bei den Parergodrilus-Weib- 
ehen ganz in WegfMl gekommen sind, bleiben sie bei den M~tnnehen 
offenbar dadurch in gestauchter Form erhMten, d~2 die zugehSrigen 
Borsten in den ])ienst der Kopula ge~reten sind. GleiehfalIs erhalten 
bleibt beim M£nnchen das dem 9. Borstensegment zugeordnete Dorsal- 
ch~fisenpaar. Das Genitalatrium der Parergodrilus-Mannchen ist sicher 
nieht anderes Ms eine Einstiilpung im Bereiehe des 9. und 10. Segments, 
was nnter anderem dutch die Lage der medianen Kopulationsborsten 
und durch die Mfindung der akzessorischen GenitMdriisen in das Atrium 
bewiesen wird. Einer Homologisierung der Drfisenkolben yon Stygo- 
capitella mit den akzessorischen GenitMdriisen des Parergodrilus-Mann- 
chens steht niehts im Wege. Eine tabellarisehe l)bersicht m6ge diese und 
alle anderen sicheren I{omologien zwisehen Stygocapitella nnd Parergo- 
drilus veranschaulichen und gleichzeitig einen Einblick in die au/- 
schluflreichen ~7bereinstimmungen in der Metamerie geben. 

Die Tatsache, dal] es sich bei Parergodrilus um einen Bewohner yon 
WaldbSden, bei Stygocapitella um ein marines Tier aus dem Kfisten- 
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Tahelle 

Segmente [ 
(S~--Sla = l~umpfseg3Tmnte, I--X = Borsten- Homologe Organe 

gruppen) 

] Stygocapitella ~ Parergodrilus 3 
Stygocapitella ParergodriZus I (Nomenklatur (Nomenklatur 

I ]~STOLLNER-KARLING) REISINGER ) 

Peristomium Peristomium medianer Driisen- Schlundtasche 
sack 

IVIetastomium Metastomium Zunge ventraler 
und S t und S 1 Schlundanhang 

S 2 (I) S 2 (I) Oesophagus 

88 (II) 

Sa--SI~ 

G (ii)--s~ (vi) 
8 4 (III) 

s~ (IV) 
$6 (V)--G (VI) 

S~ (II) 

Sa--S12 

s~ (ii)--s~ (v) 
S 4 (III) 

S 5 (IV) 

85 (IV)--8+ (V) 

Kopulationsdriisen 

Oesophagealbulbus 

Nephridien I 

Oesophagealsinus 
und Subintestinal- 

gef~B 

Magendarm 
Nephridien II 

Nephridien I I I  

Wimperrinne des 
Magen-Darms 

Oesophagus e. p. 
(bewimperter Teil) 

ventrale Driisen- 
bl~schen 

Oesophagealbulbus 
(f/~lschlich 

Speicheldriisen) 

Nephridien I 

Oesophagealsinus 
und Subintesti- 

nMgefgg 
Magendarm 

Nephridien I I  
fehlen 

Wimperrinne des 
Magen-Darms 

S 7 (VI)--Sla S 6 (V)--S10 (IX) Diinndarm Diinndarm 

Ss (VII) S s (VIII) Nephridien IV fehlen 

S 9 (VIII) S 9 (VIII) Nephridien V fehlen 

S 9 (VIII)--Slo (IX) S s (VII) ttoden Hoden 

S 9 (VIII)--S12 $7 (VI)--S n (X) Samens~eke Samens/~cke 

810 (IX) 8s (VII) Gonostome Gonostome 

S10 (IX)--811 (X) S 9 (VIII)--Sll (X) Driisenkolben akzessorische 
Genitaldriisen 

8~2 reduziert Nephridien VI fehlen 

Sla--Pygidium S~0 (IX)--Pygidium Enddarm Enddarm 

82 (I)--812 S2 (1)--81o (IX) je Segment 2 Paar 
DorsMdriisen 

je Segment 1 Paar 
Dorsaldriisen 

grundwasser handel, ,  legt eine Ablei tung der Parergodr i lus-Organisa t ion  
aus derjenigen yon  Stygocapitel la nahe. Eine Prfifung der einzelnen Tat-  
saehen ergibt, d~g das jedoch nur  bedingt,  und  soweit es sieh um Reduk-  
t ionen handelt ,  m6glich ist. Die Verkfirzung der postgenitalen K6rper-  
region der Parergodri lus,  die umweltbedingte  Vereinfachung des Borsten- 
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baus und der Borstenzahl, die Reduktion der Zahl der Dorsaldrfisen und 
der hTephridien fallen darunter. Schwieriger ist der Begattungsapparat 
zu interpretieren, der im Besitz eines Atriums mit der marinen Gattung 
Nerilla fibereinstimmt und dessen Kopulationsborsteneinrichtung einen 
beachtlichen Grad yon Spezialisierung aufweist. Verglichen mit Stygo- 
capitella ist das Vorhandensein yon je 3 segmentalen Ringnerven und 
einem lateralen L~ngsnervenpaar bei Parergodrilus urspri~nglich, voraus- 
gesetzt, dal~ Stygocapitella diese Bildungen wirklieh nieht hat. Ursprfing- 
Iieh sind auch die Spermien yon Parergodrilus und verweisen ihn ein- 
deutig zu den Polychaeta sedentaria. Demgegenfiber erscheinen die 
fadenf6rmigen Spermien yon Stygocapitella genau so abgeleitet, wie etwa 
diejenigen der Oligoch~ten. KA~LI~GS (1958) Hinweis darauf, dab das 
Verhi~ltnis zwisehen Stygocapitella und Parergodri~us eine auffallende 
Parallele in dem marinen Thalassochaetus palpi/oliaceus Ax einerseits 
und dem SiiSwasserbewohner Trogloehaetus beraneki D~LACHAUX an- 
dererseits finder - -  Formen, die, als zu den NeriHiden gehSrig, mit den 
Parergodriliden direkt verwandt sein dfirften, - -  sei, weil wohlbegriindet, 
besonders erw~hnt. 

II.  Systematische Stellung und Diagnose des Parergodrilus 
und der Parergodrilidae 

Wie IWA~O~F (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, sp~ter das serial metamerisierte, postlarvate oder imaginale 
Mesoderm gebildet. Der K6rper der Tiere besteht mithin aus zweierlei 
(Deuto- und Tritometameren Remanes) 1V[etameren. Die larvalen Seg- 
mente sind unter anderem durch Defekte in der Ausbildnng der Splanch- 
nopteura, durch den verschieden welt gehenden Mange1 an Dissepimenten 
und eine oft undeutliche ~ul3ere Gliederung gegeniiber den mit  voll- 
sti~ndiger coelomatischer Metamerie ausgestatteten imaginalen Segmenten 
ausgezeichnet. Ist  der KSrper der Tiere ausschliel~lich oder weit 
fiberwiegend aus synehron metamerisierten, larvalen Segmenten 
aufgebaut, dann kann man mit  BEKLEMISCI-IEW von oligomeren Anneliden 
sprechen, einer im fibrigen uneinheitlichen Gruppe, welche aul~er den 
ohnedies welt abseits stehenden Myzostomiden dig meisten derjenigen 
segmentarmen Kleinanneliden umfal~t, die bisher, wie die Nerilliden und 
Dinophiliden, zu den Arehianneliden gestellt wurden. Die synchrono 
Entstehung yon mindestens 6 prim~ren Segmenten (1 postorMes Segment, 
4 Borstensegmente und ] prganales Segment) und die ffir Parergodrilus 
so charakteristischen Defekte in der Ausbildung des Peritonealepithels 
und der Dissepimente zeigen, d~l~ auch unser Wurm ein oligomerer Klein- 
annelide ist und daft seine Einreihung unter die Archianneliden im Sinne 
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der 1925 i~blichen Umgrenzung durchaus berechtigt war. Ich habe allerdings 
damals, vor fast  35 Jahren,  beeinflul~t dureh Gedankeng~nge Go]~T~s, 
~IATsCttEKS, K. v. H~IDWRs und A. LANGs versucht, Beziehungen der 
Dinophiliden und des Parergodrilus zu den Rotatorien herauszustellen, 
ein Versueh, der sieh in der Folge als nicht ausreichend fundiert erwiesen 
hat. Ich selbst mu~te reich an Hand  yon eigenen Beobaehtungen, ve t  
ahem ob der weitgehenden Ubereinstimmung im Bau und in der Funk- 
tion der Protonephridien zwisehen Turbellarien und .t~otatorien davon 
fiberzeugen, dal~ die den Nemathelminthen zuzurechnenden l%otatorien 
in Ubereinstimmung mi t  B~AvC~A~2 und W ~ S ~ B ~ G - L u ~ D  eher Be- 
ziehungen zu primitiven Plathe]minthen als solehe zu Anneliden und 
Anneliden-Larven erkennen lassen, was mi t  der Annahme einer engeren 
l%otatorienverwandtsehaft der Archianneliden schwer vereinbar ist. 

Die yon Ax (1956) entdeckten Gnathostomuliden erscheinen in diesem Zu- 
s~mmenhang au~erordentlich suggestiv, auch wenn sich Ax selbst offenbar nicht 
dazu verstehen kann, die auf Grund des Pharynxbaues naheliegenden Beziehungen 
zu den t~otatorien zuzugeben, und deshalb eine verwandtschaftliche Ann~herung 
der yon ihm den Turbetl~rien angeschlossenen neuen Tiergruppe an die R~dertiere 
verneint. 

Naehdem damit  n£here Beziehungen des Parergodrilus zu den Rota- 
torien weitgehend auBer Diskussion gestellt sind, ersehein* es nunmehr 
mSglieh, seine systematisehe Stel]ung endgiiltig klarzustellen. 

Stygocapitella und Parergodrilus stehen nach unseren Be/unden ein- 
ander so nahe, daft ale in einer einzigen Anneliden]amilie vereinigt werden 
mi~ssen. Trotz KA~LI~GS (1958) berechtigten Bedenken, ausgereehnet 
eine abgeleitete, auf dem Lande lebende Form Ms Typus ffir eine Familie 
zu wghlen, die auch marine Vertreter umfaBt, muff diese naeh den Nomen- 
klaturregeln, d. h. aus rein formellen Grfinden, die Bezeiehnung Par- 
ergodrilidae tragen. Die systematische Stellung der so nm Stygocapitella 
erweiterten Par  ergodriliden ist ebenfalls eindeutig. Es sind aclitellate 
Anneliden, die einerseits Beziehungen zu den Polyehgten, speziell den 
Drilomorpha, andererseits solehe fiber die Neri]liden zu den sog. Arehi- 
annelida zeigen. Da man letztere heute mi t  Reeht, I%]~MAN~ (1932) 
folgend, als in mehreren, unabhgngigen Linien vereinfachte oder fStali- 
sierte t)olychgten oder als neotene Polyehgtenlarven (Dinophiliden) auf- 
faBt, so ist es wohl am besten die Verlegenheitsgruppe Arehiannelida 
endgiiltig, B]~KLE~SOH~W (1958) folgend, einzuziehen und ihre Ange- 
hSrigen auf die Polyeh~ta zu verteilen. Ffir die Parergodriliden wird 
folgende Diagnose vorgesehlagen: 

Parergodril idae.  Polyehgta ohne Kopfanhgnge, Parapodien und 
Kiemen;  Segmentierung oligomer und weitgehend homonom; Borsten 
in je einer ventrolateralen Lgngsreihe; Mesenterien unvollstgndig, Dis- 
sepimente ganz oder teilweise fehlend; Pharyngealapparat  mit  medianer, 
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drfisiger Sehlundtasche und muskul6sem, ventraIem, stempelartigem 
Sehlundanhang (Zunge); BlutgefaBsystem offen, aus einem in einem 
OesophagealbuIbus gelegenen Ringsinus und sich daran anseMieBendem 
Subneuralgef/~$ bestehend; typisehe, auf einzelne Segmente beschraIrkte 
Metanephridien; Gonaden paarig; weibliehe Ausiuhrg/~nge mit paarigen 
l~eceptaeuIa seminis, Samensaeke mit paarigen Gonostomen, Gono- 
ducten und akzessorisehen Drfisen; Kopulationsorgane vorhanden oder 
fehlend; matin oder terricol. 

Naeh Aufteilung der Arehianneliden unter die Polychaten kommt der- 
zeit nur die Einreihnng der Parergodrilidae unter die Sedentaria in Frage. 
Die einfache Gestalt des Kopfes, das Fehlen von Parapodien, der einfaehe 
Gehirnbau, vor allem das Fehlen der Corpora peduneuIata, die Reduktion 
der Mesenterien und Dissepimente, die bewimperte Magenrinne, der Bau 
der Spermien und die nichtrauberisehe Lebensweise deuten eindeutig in 
diese l~iehtung. Unter den Sedentaria stehen derzeit 4 Unterordnungen: 
Spiomorpha, Drilomorpha, Terebellomorpha und Serpulimorpha zur Ver- 
fiigung; unter diesen passen sie, in Ubereinstimmung mit KAl~LI~G 
(1958), am ehesten in die Drilomorpha und zwar in die Nahe tier Cirratu- 
liden, denn im Ban des Integuments und I-Iautmuskelschlauehs, in der 
Beborstnng und im Ban des ventralen Sehlundanhanges bestehen Be- 
ziehungen zu der Unter-Familie Ctenodrilinae der Cirratulidae, in der 
Entwicklung solehe zu den Arenicoliden. Daneben bestehen bemerkens- 
werte Beziehungen (s. S. 550) zu den Nerilliden, die bisher auf die Art 
der Segmentierung, die Ausbildung der Mesenterien, den Darmkanal, 
und die weibliehen Genitalorgane beschr£nkt erschienen und die nunmehr 
dureh den Bau und den Besitz des Blutgef/~$systems und dutch das Vor- 
handensein eines Genitalatriums beim Parergodrilus-M£nnchen eine be- 
achtliche Erweiterung erfahren haben. Eventuelle Anldange an die 
Capitellidenorganisation gehen, im Gegensatz zu K ~ 6 L L ~  (1934) und 
in roller Ubereinstimmung mit KAI~LI~G (1958) nicht fiber allgemeine 
Drilomorpha-Merkmale hinaus. In der oben angegebenen Diagnose 
wurde bewuBt davon abgesehen, die Parergodrilidae als ,,Drilomorpha" 
zu bezeiehnen, am in dem bestehenden ,,taxonomisehen Konflikt" 
(KA~LI~O), tier sieh aus der Stellung der Nerilliden ergibt, kein Pr/~judiz 
zu sehaffen. Damit mSgen sich die zust/indigen Spezialisten besch/~ftigen, 
/i~r uns erscheint das Parergodrilus.Problem auch so endgi~ltig gelSst ! 

Zusammen~assung 

1. Ein Massenauftreten des terricolen Anneliden Parergodrilus heideri 
ermSglichte die Feststellung, dab dieses, hinsichtlieh seiner systemati- 
schen Einordnung problematisehe Tier entgegen der bisherigen Fest- 
stellung getrenntgeschleehtlich ist; der Versueh, ihn als reduzierten 
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Oligoch/tten zu deuten, erwies sich damit und aus anderen Griinden als 
total irrig. 

2. AuBer den auch denWeibchen zukommenden 8 Paaren vonBorsten- 
gruppen sind beim Miinnchen 2 weitere Paare yon Geschlechtsborsten- 
gruppen vorhanden, yon denen 2 Borsten in ein Genital-Atrium hinein- 
ragen. 

3. Das Nervensystem besteht aus Gehirn, Bauchmark, je 3 Ringnerven 
pro Segment und einem Paar yon lateralen Liingsnerven. In  der Genital- 
region sind beim M~nnchen 2 Genitalganglien differenziert. 

4. Parergodrilus besitzt ein o//enes Blutge/gfisystem. Dieses besteht 
aus einem kontraktilen ringfSrmigen 0esophageal-Sinus und einem davon 
ausgehenden Snbintestinalgef~13. 

5. Der miinnliche Genitalapparat besteht aus paarigen Hoden und  
Samens~cken, paarigen Gonostomen, paarigen Samenleitern und einem 
unpaaren ventral ausmiindenden Atrium genitale, in das sich akzesso- 
risehe Drfisen ergieBen. 

6. Die Spermien sind Polychi~ten-Spermien yore Sedentaria-Typ. 
7. Die in den paarigen Ovarials/icken heranwaehsenden Eier werden 

dutch peritoneale Oviduete ausgeleitet, an deren Basis paarige Recep- 
tacula seminis gelegen sind. Die dicke Eihiille wird dureh die Adanal- 
drfisen geliefert. 

8. Die Furchung ist eine stark ingquale Spiral]urchung veto Polych~ten- 
Typ. Der 2. Somatoblast bildet eine somatische Platte, die Metameri- 
sation erfolgt synehron, die Jungtiere verlassen das Ei mit 4 borsten- 
tragenden Segmenten. 

9. Der Vergleieh yon Parergodrilus ~ mit Stygocapitella ~ ergibt eine 
so weitgehende organisatorische Ubereinstimmung beider Typen, dab 
diese in einer einzigen Familie Parergodrilidae vereinigt werden mfissen. 

10. Die Parergodrilidae zeigen einerseits Beziehungen zu den Drilo- 
morpha (Polyehaeta), andererseits zu don Nerillidae (Arehiannelida). 

11. Naeh Aufteilung der als selbsti~ndige systematische Einheit nicht 
mehr 1/~nger haltbaren Archianneliden anf versehiedene Polyeh/~ten- 
gruppen, finden die Parergodrilidae ihren Platz endgi~Itig unter den 
Polychaeta Sedentaria. 
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