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ABSTRACT: Investigations on the Pacific paloloworm Eunice viridis (Polychaeta) in Samoa. 
This paper deals with the problem of lunar-periodic reproduction in the paloloworm Eunice 
viridis GRAY; in Samoa this famous event takes place regularly once a year in October or 
November while the moon is in its last quarter. In 1966 most of the epitokous posterior ends, 
the so-called "palolos", spawned on the 5th of November. Between the 14th of June and the 
20th of November 1966 we isolated continuously complete paloloworms from the coral reef 
at Faga'itua (Tutuila/American Samoa) for an examination of their sexual status. During this 
whole period we found not only various stages of ripening (respectively mature) specimens 
but also other worms of the same size the posterior ends of which contained either immature 
or no germ-cells at all. Apparently, the sexual development of the population as a whole is 
not synchronized all year round. Obviously, external factors interfere acting only on certain 
specimens as promoter for sexual maturation and as "Zeitgeber" for simultaneous breeding. 
Those paloloworms, which lose their epitokous part at this time, subsequently start to 
regenerate a new posterior end. We kept many of the collected paloloworms alive for several 
weeks or even months in our Samoan laboratory. Females, which had been isolated from the 
reef on the 22nd of October or later, were the only ones which continued their sexual 
development in the laboratory, whereas among the males also some specimens which had been 
collected 1 to 2 months earlier became sexually mature. In all paloloworms taken from the 
reef before the 15th of August and kept thereaRer in the laboratory, the sexual development 
was totally inhibited. The same block appeared in all headless posterior fragments of male 
or female paloloworms even if they had been isolated on the 22nd of October in a nearly 
mature status; only 3 of such fragments performed their sexual maturation after regeneration 
of a new head. This result and other facts suggest the existence of a hormone in the head 
which induces sexual maturation in the posterior end of the worm. Histological investigations 
agree with this assumption so far as they have shown neurosecretion in the brain of the 
paloloworm; those maturing animals which had been fixed one month before spawning 
included about 10 times more neurosecretory material in their brain than specimens collected 
earlier. 

1 Neue AnschriPten der Verfasser: Prof. Dr. C. HAUENSCHILD, Zoologisches Institut der 
Technischen Universit~it Braunschweig; Dr. A. FISCHER, ZooIogisches Institut der Universit~it 
K~51n; Dr. D. K. HOFMANN, Institut fl.ir Entwicklungsphysiologie der Universit~it K~51n, 
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DAS PALOLOPROBLEM UND DAS ZIEL VORLIEGENDER 
UNTERSUCHUNGEN 

In den letzten Jahren des 19. Jahrhunderts ist, vor allem durch die Beobachtun- 
gen yon FRIEBI~XNDER (1898) und yon KI~.MER (1899), die eigentlimliche Fortpflan- 
zung des pazifischen Palolowurms (Eunice viridis GRAY) bekanntgeworden. Obwohl 
dieses Ph~inomen, das seither als der klassische Fall einer Lunarperiodizit~it gilt, fast 
in jedem zoologischen Lehrbuch erw~hnt wird, wuBte man bisher nur sehr wenig 
tiber Lebensweise und Entwicklung dieses Polychaeten: Die Tiere leben in R/Shren 
verborgen innerhalb der Korallenriffe yon Samoa, Fidschi und Tonga und erscheinen 
nur einmal im Jahr, und zwar in wenigen aufeinanderfolgenden N~ichten, in Gestalt 
der von ihnen abgestoi~enen, mit reifen Geschlechtsprodukten erfiillten Hinterenden 
in den Lagunen, wo diese epitoken Abschnitte einige Stunden selbst~indig im freien 
Wasser schw~irmen und unter Zerfall in immer kleinere Stticke die Eier und Sper- 
mien entlassen. In 13bereinstimmung mit der samoanischen Benennung wird im fol- 
genden nur das fortpflanzungsf~ihige, schw~irmende Hinterende als ,,Palolo" be- 
zeichnet, wohingegen das Tier als ganzes ,,Palolowurm" genannt wird. Die Samoaner, 
die diese gew6hnlich in groBen Mengen schw~irmenden Wurmfragmente zu Speise- 
zwecken fangen, wissen seit Jahrhunderten, dab ein massiertes Schw~irmen der ,,Palo- 
los" regelm~it3ig nur zur Zeit des letzten Mondviertels im Oktober oder November, 
d.h. w~ihrend des stidpazifischen Friihlings, stattfindet. Diese auff~illige Bindung des 
Fortpflanzungstermins an eine bestimmte Mondphase ist sp~iter yon Europ~ern in 
jahrzehntelangen Beobachtungen best~itigt worden. CASV~RS (1961) hat unter Ver- 
arbeitung aller erreichbaren Aufzeichnungen tiber Paloloschw~rm-Daten diese empiri- 
schen Palolo-Regeln dahingehend pr~izisiert, dab das Hauptschw~irmen in Samoa 
stets bei demjenigen letzten Mondviertel erfolgt, das in die Zeit zwischen Mitre 
Oktober und Mitte November f~illt; je nachdem, wie der Hauptschw~irmtermin inner- 
halb dieses Zeitraumes liegt, kann ein zweites, schw~icheres Schw~irmen auch noch beim 
vorhergehenden oder beim folgenden letzten Mondviertel (d. h. Anfang Oktober oder 
Ende November) stattfinden. Das Erscheinen der Palotos im freien Wasser ist iiber- 
dies auch tagesperiodisch fixiert, jedoch bei den Populationen der einzelnen Inseln in 
unterschiedlicher Weise: Auf der ostsamoanischen Insel Tutuila stellt sich das Ereignis 
zwischen Mitternacht und 2 Uhr morgens ein, auf der westsamoanischen Insel Upolu 
dagegen etwa 4 Stunden sp~iter. 

An der Tatsache, dab sich der Palolowurm lunarperiodisch fortpflanzt, konnte 
nach den vorliegenden Beobachtungen kein Zweifel bestehen. Da sich jedoch alle bis- 
her mit dem Paloloph,inomen befaBten Autoren nicht um die Vorgeschichte des 
Schw~irmens gekiimmert hatten, und die Entwicklung, welche die im Korallenkalk 
lebenden Tiere bis zur Abschniirung ihres epitoken Hinterendes durchmachen, deshalb 
unbekannt geblieben war, mulgten alle Er~Srterungen ilber die Ursache der Lunar- 
periodizit~t im rein Spekulativen steckenbleiben. Bekannt war lediglich, dab der Palo- 
lowurm getrenntgeschlechtlich ist und daft die Segmente seines bis 40 cm langen 
epitoken Abschnitts, der allein die Geschlechtszellen enth~ilt, im reifen Zustand durch 
geringere Dicke und gr~SBere L~nge, durch blaugrtine (9) bzw. braune (d) F~irbung, 
sowie durch den Besitz je eines ventralen Ocellus (,,Bauchauge") yon den atoken Seg- 
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menten der vorderen K~Srperh~il~e abweichen. Schon tiber die Art und Weise, wie der 
epitoke Abschnitt am Palolowurm gebildet wird, herrschte jedoch v/511ige Unklarheit 
und manche der diesbeztiglichen Vermutungen (z. B. yon HAFFN~R 1961) erwiesen 
sich als abwegig. Das eigentliche Paloloproblem, d.h. die Frage, wodurch die Fort- 
pflanzung bei diesem Polychaeten so exakt synchronisiert wird, war somit noch v/511ig 
often. 

Durch Laborexperimente an dem Polychaeten Platynereis dumerilii konnte HAU- 
ENSCHILD (1955) erstmals die Ursachen einer lunaren Periodizit~it aufkl~iren. Dana& 
beruht das mondphasenabh~ingige, periodisch geh~iuflce Schw~irmen reifer Heteronereis 
bei dieser Art auf einer endogenen Lunarrhythmik, die dutch das periodisch sich ~in- 
dernde n~ichtliche Mondlicht als Zeitgeber bei allen Individuen synchronisiert wird; 
diese photoperiodische Steuerung erfolgt tiber ein Hormon, das als Neurosekret im 
Gehirn gebildet wird (I-{ArJENSCHILD 1966). Sp~iter konnte NEUMANN (1962) bei der 
Mticke Clunio marinus das lunarperiodische Schltipfen der Imagines aus den Puppen 
ebenfalls auf den steuernden EinfluB des Mondlichts zurtickftihren. Es lag daher nahe, 
~ihnliche Experimente wie bei Platynereis und Clunio auch beim Palolowurm vorzu- 
nehmen. Dabei war allerdings vom Objekt her yon vornherein mit welt gr~SBeren 
Schwierigkeiten zu rechnen; auBerdem war zu bedenken, dab exakte Daten tiber die 
Normalentwicklung, wie sie fiir die Durchftihrung yon Versuchen unerl,iBlich sind, 
im Falle des Palolowurmes fehlten und erst yon Grund auf erarbeitet werden muBten. 
Deshalb waren die vorliegenden Untersuchungen dazu bestimmt, eine erste exakte An- 
n~iherung an das Paloloproblem m/Sglichst yon zwei Seiten her zu erarbeiten: Erstens 
sollten tiber einen l~ingeren, dem Schw~irmen vorausgehenden Zeitraum genaue Daten 
tiber die geschlechtliche Entwicklung der freilebenden Palolowtirmer gesammelt wer- 
den. Zweitens wollten wir aber auch, parallel hierzu, den ersten Versuch machen, Palo- 
lowiirmer w~ihrend des ganzen Untersuchungszeitraumes lebend im Labor zu halten 
und mit ihnen zu experimentieren. 

DIE DURCHFf3HRUNG DER UNTERSUCHUNGEN 

Da im gesamten Verbreitungsgebiet des Palolowurmes bisher keine wissenschafk- 
fiche Meeresstation existiert, muBten wir auf unsere Reise in die Siidsee soviel Aus- 
rtistung mitnehmen, dab wit an Oft und Stelle ein improvisiertes Laboratorium ein- 
richten konnten. Es lag von vornherein nahe, die geplanten Untersuchungen in Samoa 
durchzuftihren, well sich die meisten Berichte tiber den Palolo auf diese Inseln beziehen. 
Aus praktischen Grtinden schien uns die kleine, yon den USA verwaltete InseI Tutuila 
daftir am geeignetsten; sie besitzt n~imlich auBer dem groBen Naturhafen Pago-Pago 
einen modernen Dtisenflugplatz, durch den sie direkt an das internationale Lu~ver- 
kehrsnetz angeschlossen ist, und verftigt aufgerdem tibet ein Krat~werk, welches alle 
D6rfer mit elektrischem Strom versorgt. Tutuila, das etwa auf 140 stidlicher Breite 
und 1710 westlicher L~inge liegt, ist 104 qkm groB und hat ca. 20 000 Einwohner 
(Abb. 1 und 2). Als Standort w~ihlten wir das im Ostteil der Insel gelegene Doff 
Faga'itua; es wird yon ungef~ihr 500 Samoanern bewohnt und liegt an einer nach 
Stiden offenen Bucht gleichen Namens. Dort wo sich vor dem Doff frtiher ein flacher 
Sandstrand erstreckte, fiihrt jetzt eine neue AsphaltstraBe auf ktinstlicher Trasse direkt 
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Abb. 1: 121bersichtsskizze der Samoa-Insel Tutnila. Der in Abbildung 2 wiedergegebene Aus- 
schnitt ist eingezeichnet 

~ - - - - 1 2 0  - - ~ . ~  -132 / - - ~  1 km J J 

/ /  U f e r l i n i e  Riff 

Abb. 2 : Kartenskizze der Bucht yon Faga'itua auf Tutuila. Dem Ufer ist das hier eingezeichnete 
Rift vorgelagert. Dicker Pfeil: Hauptfundstelle der Palolos; 8stlich davon, als Liicke im Rift, 
die ~iuflere Miindung des Riffkanals vor Faga'itua. H6henangaben in Fu{~ tiber bzw. unter dem 
Meeresspiegel. (Etwas verSmdert aus: Topographic map of Tutuila Island, American Samoa; 

United States, Department of the Interior, Geological Survey) 
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am Meet entlang. In der ganzen Bucht ist der Ktiste ein Saumriff vorgelagert; dieses 
wird direkt vor dem Dorf yon einem schmalen Riftkanal unterbrochen, welcher die 
kleine, zwischen Strand und Riftplatte befindliche Lagune mit dem oftenen Meer 
verbindet. Die Riftplatte, deren ~iuigere Kante 500 bis 600 m vom Strand entfernt ist, 
liegt bei Hochwasser etwa 1 bis 1,5 m unter dem Meeresspiegel. Die Gezeiten wechseln 
zweimal fiiglich, die Hafenzeit betr~igt in Tutuila rund 7 Stunden; die Springniedrig- 
wasser zur Neu- und Vollmondzeit treten daher kurz nach Mittag und Mitternacht 
ein. An den Tagen des Springniedrigwassers f~illt die Riftplatte fiir einige Stunden in 
ihrer ganzen Ausdehnung + trocken und ist dann an bestimmten Stellen bis hinaus 
zur ~iufgeren Riffkante zu Fui~ zug~inglich. 

Ftir das Jahr 1966, in dem wir unser Unternehmen starteten, war das Haupt-  
schw/irmen nada den empirischen Paloloregeln am 5. November zu erwarten; diese 
Vorhersage erwies sich als vollkommen richtig (vgl. p. 276). Im Hinblick auf diesen 
Termin ftihrten wir unsere Untersuchungen in Samoa yore 14. Juni bis 20. November 
durch, also tiber einen Zeitraum von mehr als 5 Monaten. Die gesamte Ausrtistung, 
deren gr6flter Tell mit dem Schiff nach Tutuila gebracht wurde, stand uns allerdings 
erst ab Ende Juni zur Verftigung. 

Unsere wissenschal°diche Ausrfistung umfagte neben Mikroskopen, Fotoger~iten, 
Chemikalien und sonstigen Labor-Utensilien ein groges Zelt, vier aufblasbare Plastik- 
becken von 1 m ~ (zur Unterbringung lebender Palolowtirmer), eine rostfreie ECO- 
Rollkolbenpumpe (F6rderleistung 8 bis 10 1/min) mit Elektromotor, 100 m Garten- 
s&lauch und ein Filter aus PVC (zur Versorgung der Plastikbecken mit flieflendem 
Seewasser), einen Thermographen (zur fortlaufenden Registrierung der Seewasser- 
temperatur) ein Ruderboot aus PVC und Werkzeug (zur Gewinnung der Palolowiir- 
met aus dem Rift). 

Durch Vermittlung des amtierenden anaerikanischen Gouverneurs Mr. O. AsI'I- 
NA~t, dem auch an dieser Stelle hierftir gedankt sei, konnten wir im Hause von Herrn 
T. LE'IATO, High Chief in Faga'itua und Secretary for Samoan Affairs, einen Raum 
mieten. Es handelte sich um einen mit Fenstern und Ttiren versehenen, bungalow- 
artigen Anbau an dem original-samoanischen ,,Fale" der Familie LE'IATO, welcher fiir 
die Einrichtung unseres Labors und unserer UnterkunfL sehr geeignet war. Auf halbem 
Wege zu dem etwa 100 m entfernten Strand stellten wir unser Zelt auf und installier- 
ten darin die Seewasserpumpe und die Plastikbecken; der Gartenschlauch, durch den 
das Seewasser angesaugt wurde, verlief vom Zelt aus durch ein Abfluigrohr unter der 
Asphaltstrage hindurch und endete am Grund der 3 bis 4 m tiefen Lagune mit einem 
Saugkopf aus PVC, der auf einem grot~en Stein festgebunden war. Vor der Einieitung 
in das erste Plastikbecken strSmte das angesaugte Seewasser dutch ein Perlonwatte- 
filter, das t~iglich gereinigt wurde. Die vier Plastikbecken waren durch Heberrohre aus 
PVC im Seewasserkreislauf hintereinander geschaltet. Abgesehen von einigen durch 
Stromausfall bedingten stundenweisen Unterbrechungen arbeitete diese Anlage fast 
ftinf Monate lang Tag und Nacht einwandfrei; es mut~ten lediglich einmal einige 
Verschleif~teile der Pumpe ausgewechselt werden. Unsere Idee, in einem selbst impro- 
visierten, mit flietgendem Seewasser ausgestatteten Labor in unmittelbarer N~ihe eines 
Korallenrifts zu arbeiten, hat sich bestens bew~ihrt und scheint uns auch als Modell ftir 
andere Untersuchungen tiber die Litoralfauna abgelegener Gebiete durchaus geeignet. 
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ERGEBNISSE 

D i e  I s o l i e r u n g  d e r  P a l o l o w ~ r m e r  a u s  d e m  R i f f  u n d  d i e h i e r b e i  
g e m a c h t e n  B e o b a c h t u n g e n  

Die Palolowiirmer leben nach unseren Feststellungen auf dem Riffplateau vor- 
wiegend in der etwa 20 bis 30 m breiten, bei Hochwasser am st~irksten der Brandung 
ausgesetzten Zone entlang der ~iui~eren Riffkante. Wir fanden sie hier zuniichst in ver- 
witterten Korallenbrocken, die nicht an Ort und Stelle gewachsen, sondern vermutlich 
fr/iher einmal yon einem Taifun auf die Korallen-Plattform hinaufgeschleudert wor- 
den waren. In diesem Korallenkalk bewohnen die Palolowiirmer vielfach gewundene, 
ofLmals auch verzweigte R~Shren, die nach unserer Ansicht jedoch nicht yon ihnen 
selbst gebohrt werden, sondern yon gewissen Sipunculiden stammen. In frischem und 
noch sehr kompaktem Korallenkalk, in dem fast nie Palolow/irmer vorkommen, finder 
man n~imlich zahlreiche Individuen einer Sipunculiden-Art, die an der Basis ihres 
Introverts einen regelrechten Bohrkopf aus dicht gepackten Kutikularz,ihnen besitzt 
und die mit ihren RShren tier in das Korallengestein eindringt. Da diese RShren etwa 
denselben Durcbmesser haben wie diejenigen des Palolowurmes und da in dem ~ilteren, 
yon den Palolow~irmern bewohnten Korallenkalk weniger Sipunculiden vorkommen, 
nehmen wir an, daf~ die urspriinglich yon den Sipunculiden gebohrten und spiiter ver- 
waisten R/Shren anschlief~end yon Palolowiirmern besiedelt werden. Da die genannten 
Korallenbrocken ziemlich hart und schwer zu bearbeiten waren, suchten wir bald nach 
einem giinstigeren Fundplatz und stiei~en schliei~lich auf ein ziemlich m~irbes, fiir die 
Isolierung der Palolow[irmer besser geeignetes Material. Es handelte sich dabei um ein 
Konglomerat aus verwitterten Steinkorallenskeletten, Kalkalgen und Sand, welches 
sich in der ~/ufleren Randzone der Riffplatte an manchen Stellen gebildet hatte; es stell- 
te dort eine flach ausgebreitete, zusammenhiingende Schicht dar und war von zahl- 
reichen Palolowiirmern besiedelt. Auf seiner Oberfl~iche trug dieses Material einen u. a. 
aus verschiedenen kleinen Rotalgen bestehenden Bewuchs, der jedoch, wie an den 
meisten Stellen des Riffs, niedrig und nicht sehr dicht war. Direkt an der ~iuf~eren 
Riffkante waren in den basalen Teilen der dort gewachsenen lebenden Steinkorallen 
ebenfalls, wenn auch in geringerer Zahl, Palolowi~rmer anzutreffen; dagegen haben 
wir in der Lagune niemals welche gefunden. 

W~ihrend unseres fi~nfmonatigen Aufenthaltes haben wit in regelm~if~igen Ab- 
st~inden insgesamt 27real Riffmaterial mit Palolowiirmern gesammelt, das erste Mal 
am 14. Juni und das letzte Mal am 16. November 1966; dabei wurden zusammen- 
gerechnet 1 bis 2 t Korallenmaterial transportiert und verarbeitet. Die Materialbe- 
schaffung konnte im allgemeinen nur zu den Zeiten des Springniedrigwassers, und auch 
dann nut bei nicht allzu stiirmischem Wetter, vorgenommen werden und ging im ein- 
zelnen folgendermaf~en vor sich: Zun~ichst mui~te durch Entnehmen verschiedener 
Proben ein geeigneter Fundplatz ausfindig gemacht werden; dann wurden dort mit 
einer Spitzhacke Brocken herausgebrochen und an den Bruchfl~chen genau inspiziert. 
An giinstigen Standorten war die Besiedlung mit Palolowiirmern ziemlich dicht und 
ein faustgrof~es St~ick Substrat konnte unter Umst~inden mehrere Individuen enthalten. 
Nur die mutmat~lich fiindigen Stficke, in die sich beim HerauslSsen aus dem umgeben- 
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den Material Vorder- oder Hinterenden yon Palolowtirmern zuriickgezogen batten, 
wurden in Palmblattk/Srben gesammelt, in diesen tiber die Riffplatte zum ~iuf~eren 
Rand der Lagune getragen und yon dort mit unserem Boot zum Strand befiSrdert. So- 
fort anschlieBend mut~ten die Korallenbrocken dann mit Hammer und Meif~el, Beii~- 
zange und Pinzette vorsichtig zerkleinert werden, um die darin enthaltenen Palolo4 
wtirmer zu isolieren; eine l~ingere Lagerung des Materials war nicht miSglich, well es 
im Wasser zu schnell in Fiiulnis tiberging, w~ihrend bei Aufbewahrung an der Lu~ die 
Palolowtirmer nach einem halben Tag einzutrocknen begannen oder ein Raub der 
allgegenw~irtigen kleinen Ameisen wurden. Verschiedene Versuche, die Palolowtirmer 
zum aktiven Verlassen ihrer Wohnr6hren zu bewegen, schlugen fehl. Es erwies sich 
zun~ichst als sehr schwierig, dutch Zerkleinerung der Korallenbrocken unverletzte Palo- 
lowiirmer zu erhalten; denn die Tiere sind, bei h~Schstens 4 mm Dicke, bis zu 1/2 m 
lang, sie zerreigen sehr leicht und ziehen sich beim Herauspr~iparieren immer wieder 
in irgendwelche Seiteng~inge ihres R~Shrensystems zurtick. Mit zunehmender Effahrung 
und manueller gTbung gelang uns jedoch mit der Zeit in vanehmendem Mai~e die Iso- 
lierung vollst~indiger Exemplare; allerdings blieb das Herauspr~iparieren der Palolo- 
wtirmer bis zuletzt eine mtihselige und ziemlich nervenzermtirbende T~tigkeit. Hier- 
tiber bemerkt schon WOOOWORTH (zitiert nach KRKMrR 1903):" Wegen der groi~en 
L~inge des ganzen Wurms, seiner zerbrechlichen Struktur und innigen Verbindung mit 
den H~Shlungen des . . .  Felsens ist die Operation des Herauskommens unzerbrochener 
Exemplare eine sehr delikate. Mit Hilfe yon Meif~eln und Zangen gelang es mir indes- 
sen, 3 vollst~indige Wiirmer, yon Kopf bis Schwanz, zu bekommen." Insgesamt haben 
wit 1375 Palolowtirmer in einem Zustand isoliert, der ihre Erfassung im Protokoll 
sinnvoll erscheinen lief~; zahllose weitere Exemplare wurden bei der Pr~iparation 
v/511ig zerstiickelt und deshalb nicht erfaf~t. Von den 1375 Individuen waren rund 
350 nahezu unbesch~idigt, die restlichen in zwei oder mehr Teilstticke zerbrochen oder 
nur als Vorder- bzw. Hinterenden vorhanden. 

Bei der Pr~iparation war festzustellen, daf~ jedes Gangsystem jeweils nur yon 
einem einzigen Palolowurm bewohnt wird; alle R/Shren waren mit einem Sekret yon 
seidenpapierartiger Beschaffenheit austapeziert. Manchmal fanden wir den Kopf und 
das Schwanzende eines Tieres nahe beieinander in der N~ihe einer ins Freie ftihrenden 
Offnung liegen. 

Zwar haben wir auf dem Rift weder am Tag no& nachts bei Lampenschein 
Palolowtirmer au~erhalb ihrer R/Shren zu Gesicht bekommen, wobei eine solche Be- 
obachtung allerdings nur bei Niedrigwasser m~Sglich war. Doch zeigten die Unter- 
suchungen des Darminhalts (vgl. p. 265) und Beobachtungen an den im Labor gehalte- 
hen Tieren (vgl. p. 284), dat~ die Palolowtirmer dennoch regelm~ii~ig aus ihren R/Shren 
zum Vorschein kommen mtissen. Manche Palolor6hren beherbergten, und zwar eben- 
falls in Einzahl, noch einen anderen Polychaeten, n~mlich die Polynoine Thormora 
)ohnstoni KINB~I~G ~. Die in solchen Giingen lebenden Palolowtirmer wiesen regelm~ii~ig, 
besonders im hinteren K/Srperabschnitt, etliche blutunterlaufene Stellen in der K6rper- 
wand auf, welche bei den im Labor gehaltenen Tieren auch nach Monaten no& zu 
sehen waren. Da andererseits der Darm der Polynoinen gelegentlich eine r&liche 

2 Fiir die Bestimmung danken wir Frau Dr. G. HARTMXNN-Sct~R6DrR (Hamburg). 
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Fl~issigkeit enthielt, halten wir diese Thormora-Art fiir einen tempor~iren Ektoparasi- 
ten, der am Palolowurm Blur und Coelomfliissigkeit saugt. In Kulturschalen mit 
Palolowiirmern verbracht, suchten diese Tiere sofort deren Wohngespinste auf und 
wurden dort, im Gegensatz zu anderen Eindringlingen, yon den Palolowiirmern 
geduldet. 

Die erbeuteten Palolow/irmer wurden teils f~ir eine sp~itere licht- bzw. elektronen- 
mikroskopische Untersuchung fixiert, teils nach Bet~iubung in MS 222 SANDOZ (0,1 °/0) 
lebend untersucht, teils zwecks Abheilung der Sch/.irfwunden ftir einen Tag in Seewasser 
mit Zusatz yon Antibiotika i.iberffihrt (100 000 IE Penicillin-G-Na + 129 mg Dihy- 
drostreptomycinsulfat auf 1 Liter) und anschlie~end lebend im Labor gehalten. Alle 
Zeichnungen in der vorliegenden Arbeit wurden nach lebenden, narkotisierten Palolo- 
wiirmern angefertigt. 

Abb. 3: Atoker Palolowurm (9), Lebendaufnahme. 1 = Kopf, 2 = Kiemen, 3 = Bauchaugen 

Z u r  M o r p h o l o g i e  des  P a l o l o w u r m e s  

Entgegen der auf einer Untersuchung fixierten Materials basierenden Auffassung 
v. HAFrNERS (1961), derzufolge die Palolowiirmer noch 14 Tage vor dem Schw~irmen 
keinen prospektiv epitoken Abschnitt besitzen sollen, fanden wir bereits Mitre Juni 
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Abb. 4: (a) Vorderende des Palolo yon dorsal, (b) yon links. 1 - -  Mediantentakel ,  2 = linke 
LateraltentakeI,  3 = Palpus, 4 = Auge, 5 = Metastomium, 6 = Cirrus des Peristomial-  
segments, 7 = Dorsalcirrus yore Parapodium des 1. Rumpfsegments.  (In Abbildung 4 a gibt die 

Punktierung die Verteilung des epidermalen Pigments wieder) 
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(also etwa fiJnf Monate vor dem Schw~irmtermin) bei allen erbeuteten Palolowiirmern 
einen + langen (meist mehrere hundert Segmente umfassenden) hinteren K6rperab- 
schnitt, der durch den Besitz yon Bauchaugen als prospektiv epitok gekennzeichnet 
war. Dieses hintere Stiick enthielt bei einem Teil der Tiere schon zu dieser Zeit unreife 

\ 

o .  . . . .  

.... ,' Z 

Abb. 5" Vorderansicht des Kopfes mit in der Mund6ffnung sichtbaren Kieferspitzen 

Keimzellen im Coelom und stellt somit die Anlage des am Schw~irmtermin im freien 
Wasser auftretenden ,,Palolo" dar. Die kleinsten, bei unseren Untersuchungen aller- 
dings nur selten erfat~ten PaloIowiirmer waren 3 bis 5 cm lang und weniger als 1 mm 
dick. Das gr6fgte vollst~indig erbeutete Exemplar war ein c~ ; es war  53 cm lang, an der 
breitesten Stelle 4 mm dick, und bestand aus 1067 Segmenten. 

Es erwies sich als zweckm~ii~ig, am Palolowurm drei hintereinander liegende, in 
der Regel gut gegeneinander abgrenzbare Regionen zu unterscheiden (Abb. 3): Die 
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vordere Region (A) umfai~t den Kopf und die daran anschlief~enden kiemenlosen Seg- 
mente. Die hintere Region (C) besteht aus den prospektiv epitoken Segmenten, die 
auch auf~erhalb der Fortpflanzungszeit durch den Besitz je eines Bauchauges ausge- 
zeichnet sind. Die mittlere Region (B) ist gegen A clutch das Vorhanclensein einer 
Kieme an jedem Parapodium und gegen C durch das Fehlen yon Bauchaugen abgrenz- 
bar; die letztere Grenze ist allerdings, da die vordersten Bauchaugen zuweilen nur 

Abb. 6: Parapodium aus der Region A (yon vorn; 60. K~Srpersegment). 1 = Dorsalcirrus, 
2 = Acicula, 3= Ventralcirrus 

undeutlich ausgebildet sind, nicht immer ganz scharf. (3berdies mul~ eine r~ickw~irts 
gerichtete Verschiebung der Regionsgrenzen lm Laufe des Wachstums angenommen 
werden, da hierbei die Segmentzahl in allen drei Regionen zunimmt, neue Segmente 
aber natiirlich nur teloblastisch am Hinterende yon C entstehen. 

R e g i o n  A: Der Kopf besteht aus dem Prostomium, welches zwei Augen und 
fiinf Tentakel tr~igt, sowie aus dem Metastomium und einem Peristomialsegment, wel- 
ches mit einem Paar F~ihlerzirren ausgestattet ist (Abb. 4). Der kr~ifiige Kieferapparat, 
der in Ruhelage vollst~indig im Kopf verborgen liegt, kann in Aktion ein Stiick weir 
aus der Mund/Sffnung vorgestreckt werden (Abb. 5); beim Zubeil~en der stark sklero- 
tisierten Kiefer entsteht ein deutlich h6rbares, knackendes Ger~iusch. Die auf den Kopf 
folgenden Segmente tragen kiemenlose Parapodien (Abb. 6) und besitzen Spinndriisen, 
die f~ir die Herstellung einer Sekretr6hre unentbehrlich sind (vgl. p. 260). In der vor- 
deren Region ist der Palolowurm, der hier seinen gr6i~ten Durchmesser erreicht, ein- 
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heitlich blafl r&lich-braun get~Snt; lediglich dicht hinter dem Kopf sind einige Seg- 
mente in der hinteren H~ilffe oberseits dunkler gef~irbt. Die Kutikula zeigt bei schr~i- 
ger Beleuchtung das auch yon anderen Anneliden bekannte, auf Interferenz beruhende 
Irisieren. Bei 135 untersuchten Individuen bestand die A-Region aus 85 bis 164 (ira 
Mittel aus 121) Segmenten (Abb. 7). 

Abb. 7: Querschnitt durch ein Segment der A-Region (Bouin fixiert, Schnktdicke 7 #m, Azan- 
novum-FS.rbung). 1 = Epidermis und unterlagernde Ringmuskulatur, 2 = Darm, 3 = dorsale 
L~ingsmuskulatur, 4 = ventrale LS.ngsmuskulatur, 5 = Dorsoventralmuskulatur, 6 = Blut- 

gef~ifle, 7 = Bauchmark mit der Kolossalfaser, 8 = Spinndriisen 

R e g i o n B: Zumindest im vorderen und mittleren Bereich dieser Region tr~igt 
jedes Parapodium tiber dem Dorsalzirrus eine schlauchf~Srmige, durch ihre Blutftillung 
lebhal°t rot gef~irbte Kieme, welche in der Regel unverzweigt ist (Abb. 8). Verzweigte 
Kiemen, wie sie v. HAFFNER (1961) abbildet, kommen bei Eunice viridis nur ganz 
vereinzelt und in v~511ig unregelrn~it~iger Verteilung vor; sie mtissen bei dieser Art ver- 
mutlich als Miflbildung betrachtet werden. Damit konnten wir die von EHLERS (1898) 
gegebene Darstellung best~itigen. Die Grundf~irbung in der B-Region ist heller als in 
A, jedoch schimmert der in diesem Bereich ziemlich breite Mitteldarm durch die K/Srper- 
wand hindurch (Abb. 9). Der Darm enthielt bei den yon uns untersuchten Palolo- 
wtirmern neben undefinierbarem Material stets zahlreiche deutlich erkennbare Frag- 
mente yon verschiedenen Rotalgen-Arten, wie sie auf der Substratoberfl~iche wachsen. 
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Daraus geht trotz des Fehlens direkter Freiland-Beobachtungen zwingend hervor, daf~ 
die Palolow~irmer auf dem Rift zur Nahrungsaufnahme regelm~iBig, zumindest mit 
ihrem Vorderende, aus ihrer Wohnr/Shre herauskommen. Gew/Shnlich enth~ilt die Darm- 
wand einen sehr dunklen Farbstoff, der vermutlich aus den gefressenen Rotalgen 
stammt und den Darm tier schwarz erscheinen l~it~t; gelegentlich fanden wir auch 

O, 4 m m  
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Abb. 8: Parapodium aus der Region B (yon vorn; 160. K/Srpersegment). 4 = Kieme; iibrige 
Bezeichnung wie in Abbildung 6 

Palolow~irmer mit gelb gef~irbtem Darm, die m~Sglicherweise einen in ihrem Wohnge- 
biet stellenweise vorkommenden gelben Schwamm als Nahrung aufgenommen hatten. 
Im Coelom der B-Region sind, ebenso wie in Region A, niemals Keimzellen zu 
finden; dagegen t r i~  man hier fast immer blasige, lose in der Leibesh/Shle liegende Ag- 
gregate yon hyalinen Zellen (Abb. 10 und 11). Sie enthalten im Zentrum ein fein- 
k~rniges Material und stellen m6glicherweise eine Art Speichergewebe dar. Aus der 
Tatsache, daf~ grof~e Mengen dieser Zellaggregate bevorzugt in solchen Tieren vor- 
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kommen, bei denen sich Geschlechtsprodukte entwickeln, kSnnte man vielleicht auf 
eine Beteiligung an der Ern~ihrung der Keimzellen schliel~en. Bei 73 untersuchten 
Exemplaren umfaf~te die Region B 141 bis 352 (im Mittel 222) Segmente. 

Regiolx  C: In dieser Region sind die Segmente beim atoken Tier im Verh~iltnis 
zu ihrer Breite sehr kurz und tragen alle auf der Mitte ihrer Ventralseite einen dunkel 
pigmentierten Ocellus, ein sogenanntes Bauchauge (Abb. 12); die Parapodien (Abb. 13) 

ImtT~ 

Abb. 9: Sechs Segmente aus der B-Region, yon dorsal. 1 = Dorsalgefgf~, 2 = Parapodium 
mit Kieme, 3 = Darm, 4 = Hyaline Zellaggregate, im Coelom liegend 

sind hSchstens im vorderen Bereich mit einer kleinen Kieme versehen. Den hinteren 
Abschluf~ bildet ein Pygidium, welches zwei Paar pigmentierte Uriten tr~.gt (Abb. 14). 
Da der C-Abschnitt besonders leicht zerreif~t, tr im man ihn h~iufig im Zustand der 
caudalen Regeneration, und die Anzahl der C-Segmente schwankt demgem~it~ in sehr 
weiten Grenzen; ein 35 cm langer C-Abschnitt besai~ mit 743 die hSchste yon uns fest- 
gestellte Segmentzahl. In der ganzen hinteren Region ist die Epidermis im atoken 
Zustand dick und sehr reich an Drtisenzellen (Abb. 15), wetche bei jedweder Reizung 
erstaunliche Mengen eines glasklaren, gallertig-z~ihen Schleims absondern. Viel- 
leicht bildet dieser Schleim am natiirlichen Standort w~ihrend der Zeit, in der das 
Substrat der Palolowiirmer bei Springebbe vorilbergehend trockenfiitlt, den Tieren 
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I 0,1 m m  

Abb. 10: Hyalines Zellaggregat aus dem Coelom der Region B. 1 = orangebraunes Pigment 

Abb. 11: Teil eines hyalinen Zellaggregates. (Lebendaufnahme) 
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einen Schutz gegen Austro&nung; die bereits erw~ihnte Tatsache, dab das Spring- 
niedrigwasser in Samoa regelmiigig auger um Mitternacht mittags und somit zur Zeit 
der stiirksten Sonnenbestrahlung eintritt, legt jedenfalls eine solche Deutung nahe. Fiir 
unsere Arbeit wirkte sich die starke Schleimsekretion, vor allem bei der Narkose und 
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Abb. 12: Sechs Segmente der C-Region eines atoken Tieres in Ventralansicht (530. bis 535. 
Segment). 1 = Bauchauge, 2= Parapodium, in diesem Bereich noch mit Kiemenfaden 

bei der Fixierung, recht st6rend aus. Im epitoken Zustand ist die Epidermis wesentlich 
diinner und sezerniert kaum noch Schleim (Abb. 16). Im Coelom der Region C findet 
man dieselben Zellaggregate wie in Region B; vor allem entwickeln sich hier aber die 
Keimzellen, die beim reifenden Palolowurm die wechselnde F~irbung des C-Abschnit- 
tes bestimmen (vgt. p. 270). Bei keimzellenlosen Individuen ist die C-Region blag- 
gelb get6nt und vor allem in ihrem hinteren Teil merklich heller als die Region A 
oder B. Im grogen und ganzen entspricht der C-Abschnitt dem zur Fortpflanzungszeit 
im freien Wasser schw~irmenden ,,Palolo"; eine Ausnahme k6nnen lediglich die vor- 
dersten C-Segmente machen, indem diese o~ keine Geschlechtsprodukte enthalten und 
bei der Abl/Ssung des Palolo im atoken Zustand am Vorderende verbleiben. 
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D i e  s e x u e l l e  E n t w i c k l u n g  d e r  f r e i l e b e n d e n  P a l o l o w [ i r m e r  b i s  
z u m  S c h w ~ r m e n  

Die Keimzellen sind strikt auf die Region C beschr~inkt und fehlen hier beim ge- 
schlechtsreifen Tier regelm~if~ig nur in den kleinen Segmenten, die sich tiber die hinter- 
sten 1 bis 2 cm vor dem Pygidium erstrecken; h~iufig enthalten allerdings, wie bereits 
vermerkt, auch die vordersten C-Segmente keine Geschlechtsprodukte. Der keimzellen- 
haltige Abschnitt hat, zumindest beim 9, vorn und hinten stets eine scharfe Begren- 
zung, welche meistens mit einer Segmentgrenze zusammenf~illt; gelegentlich k~Snnen 

/:  
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Abb. 13: Parapodium aus der Region C eines atoken Tieres (yon vorn; 760. K6rpersegment). 
Bezeichnungen wie in Abbildung 6 

sich die Eier auf der einen Seite des Darmes ein oder zwei Segmente weiter vor- bzw. 
r~ckw~irts erstrecken als auf der anderen. Die Oocyten sind kugelrund und wachsen, 
mindestens ab 45/ l  ~ frei im Coelom liegend, unter st,indiger Dottereinlagerung bis 
zu einer Endgr~5t~e yon 180 his 185/~ ~ heran (Abb. 17); auf diesem Stadium, das sie 
erst kurz vor dem Paloloschw~irmen erreichen, differenzieren sie sich dann zu reifen 
Eiern. Mit dem Wachstum der Oocyten ist eine farbliche Differenzierung verbunden: 
Bis zu einem Durchmesser von 115 his 120 ,u sind die Oocyten farblos; dann werden 
sie allm~ihlich hellgriin und sp~iter, etwa ab 140/~ 3~, zunehmend dunkler griin. Kurz 
vor ihrer Reife nehmen sie schliei~tich eine blaugr[ine, in manchen Fiillen sogar fast 
rein blaue F~rbung an. Da die K(Srperwand des reifenden C-Abschnittes nahezu farblos 
und durchscheinend ist, wird der ~iuf~ere Farbeindruck in ersterLinie durch die jeweilige 
Farbe der durchschimmernden Oocyten bestimmt. Beim 8 findet man im Coelom der 
C-Region flache Spermatogonienballen (Abb. 18), die als solche bis kurz vor dem 
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Paloloschw~irmen unver~ndert erhalten bleiben; bis dahin nimmt lediglich ihre Anzahl 
kontinuierlich zu. Der reifende rn~innliche C-Abschnitt f~irbt sich mit fortschreitender 
Spermatogonienfiillung zunehmend intensiv gelb bis orangegelb. Die Aufl/Ssung der 
Keimzell-Ballen in einzelne Spermatocyten und die daran anschliet~enden Spermato- 
genese-Vorg~inge spielen sich erst einige Tage vor dem Fortpflanzungstermin ab. 

0,5 mrn 
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Abb. 14: Letzte Segmente und Pygidium eines atoken Tieres, (a) yon der re&ten Seite, (b) yon 
ventral. 1 = dorsaler Urit, 2 = ventraler Urit, 3 = caudale Blutge£ii~schlinge, 4 = Spros- 

sungszone, 5 = A~er. (Der eingetragene Maf~stab bezieht sich nur auf Abbildung 14b) 

In den ietzten ein bis zwei Wochen vor dem Schw~irmen macht der in der End- 
phase seiner Keimzellenreifung befindliche C-Abschnitt in beiden Geschlechtern eine 
epitoke Metamorphose durch und wandelt sich damit in einen schw~rmreifen ,,Palolo" 
urn. W~ihrend dieser Metamorphose strecken sich bei c~ c~ und ~ alle keimzellenhal- 
tigen C-Segmente in die L~inge und werden auf diese Weise diinner; dadurch setzt sich 
der epitoke Abschnitt von der unver~indert gebliebenen atoken Vorderh~ilt%e des Wur- 
rues stufenartig ab (Abb. 19). Vordere C-Segmente, die trotz ihrer Ausstattung mit 
Bauchaugen keine Geschlechtsprodukte enthalten, werden nicht epitok und verbleiben 
bei der Abl6sung des Palolo in jedem Fall am Vorderende. Beim ~ wird das Integu- 
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ment im epitoken Abschnitt fast g~inzlich hyalin. Beim d hingegen treten im Verlauf 
der epitoken Metamorphose, yon hinten nach vorn fortschreitend, am Peritoneum der 
Geschle&tssegmente zahlreiche s&warz-braune Chromatophoren auf und bewirken 
hier einen pRitzlich einsetzenden Farbumschlag yon orange-gelb na& dunkelbraun; die 
Farbzellen sind in jedem Segment in vier nahezu re&te&igen Feldern, je zwei auf der 
dorsalen und ventralen Seite, angeordnet (Abb. 20). Im Gegensatz zu den Nereiden 

Abb. 15: Querschnitt durch ein atokes Segment der C-Region (Bouin fixiert, S.chnittdi&e 7/~m, 
F~irbung: Haematoxylin na& WHC~t~T -- Lichtgriin-Orange G). 1 = Epidermis (dur& die 
zahlreichen Schleimdriisen stark verdi&t!) und unterlagernde Ringmuskulatur, 2 = Darm, 
3 -- dorsale LS.ngsmuskulatur, 4= ventrale L~ingsmuskulatur, 5 = Dissepiment, 6 = hyaline 

Zellaggregate, 7 = Bauchmark, 8 = Pigmentmantel des Bau&auges 

wird beim Palolowurm die Nahrungsaufnahme w~hrend der Epitokie nicht unter- 
brochen. Auch bleiben bei ihm, anders als bei einer Heteronereis, die Parapodien des 
epitoken Abschnitts unver~indert; demgem~ff erfolgt die Fortbewegung des schw~r- 
menden Palolo nicht durch Rudern sondern durch spiralige Schlffngelbewegungen des 
ganzen K6rpers. Solche Bewegungen konnten wit bereits vor dem Schw~/rmen an allen 
in epitoker Metamorphose begriffenen Tieren durch unspezifische Reize (z. B. BerLih- 
rung oder Wasserwechsel) jederzeit ausl6sen. Kurz vor dem Schw~irmtermin wurde 
diese auf den C-Abschnitt beschr~inkte Reaktion immer ausdauernder und heffiger und 
ftihrte bei den im Labor gehaltenen Tieren schlieglich dazu, daf~ sich das epitoke Hin- 
terende losriff und aus dee Wohnr~Shre ins freie Wasser hinausschl~ingelte; man darf 
wohl annehmen, daf~ sich der Vorgang bei den freilebenden Palolow[irmern im Rift 
~ihnlich abspieh. Bei den im Labor reif gewordenen Tieren erfolgte die Abschniirung 



Untersuchungen am Palolowurm 273 

des Palolo h~iufig nicht am vordersten epitoken Segment, sondern einige Millimeter 
weiter hinten, so dab eine unterschiedliche Anzahl yon Geschlechtssegmenten am Vor- 
derende zurtickblieb. 

Im Verlauf des fiinfmonatigen Beobachtungszeitraums haben wit in regelm~iBigen 
Abst~inden den Coelominhalt des C-Abschnittes yon frisch aus dem Rift isolierten 
Palolowtirmern untersucht und auf diese Weise bei insgesamt 475 Individuen den ge- 
schlechtlichen Entwicklungszustand protokolliert. Von diesen Tieren enthieIten 178 
Oocyten und 181 Spermatogonienballen; es ist danach kaum zweifelha~, dat~ beim 

Abb. 16: Querschnitt durch ein epitokes Segment der C-Region (ventraler Ausschnitt) (Bouin 
fixiert, Schnittdicke 9 ~m, F~irbung: I-Iaematoxylin nach WEIGERT -- Lichtgrtin-Orange G). 
1 = Epidermis (d/inn, da Schleimdrhsen riickgebildet) und un'cerlagernde Ringmuskulatur, 
2 = Darm, 3 = angeschnittenes reifes El, 4 = ventrale L~ingsmuskulatur, 5 = Somatopleura, 
6 = ventrales L~ingsblutgef~.t~, 7 = Bauchmark, 8 = Pigmentmantel des Bauchauges, 9 = Cuti- 

cularlinse des Bauchauges, 10 = Sinnes- und StiitzzellenblindeI des Bauchauges 

Palolowurm ein Geschlechtsverh~ilmis 1:1 vorliegt. Die restlichen 116 Individuen be- 
saf~en keine erkennbaren Keimzellen und waren somit als geschlechtlich undifferenziert 
(steril) anzusehen, l~berraschenderweise nahm der Anteil an solchen Undifferenzierten 
in der Freilandpopulation mit Ann~iherung an den Schw~irmtermin nur unwesentlich 
ab' Er betrug im August 3 1 %  und in den am 22. Oktober und 3. November, d. h. 2 bis 
14 Tage vor dem Schw~irmen aus dem Rift entnommenen Proben zusammengenommen 
immer noch 24 %. Da wir auch am 9. und 16. November, also nach dem Schw~irmen, 
wieder Individuen mit undifferenziertem C-Abschnitt im Rift vorfanden, l~ii~t sich mit 
Sicherheit behaupten, dab zum Schw~irmtermin des Jahres 1966 nicht alle Palolo- 
wiirmer einen geschlechtsreifen, epitoken Abschnitt produziert haben. Besonders be- 
merkenswert ist hierbei, daf~ eine eindeutige Korrelation zwischen KSrpergrSf~e und 
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geschlechtlicher Differenzierung nicht festzustelten war: Zwar waren es iiberwiegend 
die kleineren Exemplare (unter 15 cm L~inge), die keine Keimzellen enthielten; jedoch 
fanden wit einerseits auch viele 30 bis 40 cm lange Tiere, die steril waren und anderer- 
seits gelegentlich kleine Individuen mit entwickelten Keimzellen (z. B. ein 8 cm langes 
9). Vermutlich iiberlagern sich hier zwei verschiedene Ph~nomene: Zum einen ben6tigen 
die meisten Palolowiirmer wahrscheinlich l~inger als ein Jahr, um die Geschlechtsreife 
zu erreichen; zum anderen erfolgt die Keimzellenentwicklung und Epitokie m6glicher- 
weise nut unter gewissen spezifischen Aut~enbedingungen, wie sie nicht bei allen Palolo- 
wtirmern gleichermaf~en realisiert sind. 

Bei allen untersuchten ~ haben wir den Durchmesser der gr/Si~ten Oocyten be- 
stimmt, wobei zu bemerken ist, dat~ in der Regel die Oocytengr6f~e in einem Tier nut 
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I I 50/.1m 
Abb. 17: Unreife Oocyte yon 120 #m Durchmesser 

in engen Grenzen (etwa um _+ 5 #) schwankt. Bei 59 im August aus dem Rift isolierten 
~9 lagen die gemessenen Werte zwischen 70 nnd 145 #, wobei der mittlere Oocyten- 
Durchmesser 120 # betrug. Die Tatsache, dal3 etwa drei Monate vor dem Schw~irmen 
die Oocyten bei den einzelnen ~ recht unterschiedlich herangewachsen waren, schliel~t 
eine ganzj~ihrige Synchronisation der gesamten Population hinsichtlich ihrer geschlecht- 
lichen Entwicklung aus. Oberraschenderweise wurde die Streuung der Oocytengr/5•e in 
der Folgezeit sogar noch grislier; bei 52 am 22. Oktober und 3. November aus dem Rift 
entnommenen ~ bewegten sich, bei einem Mittelwert yon 158 #, die einzelnen Mef~- 
werte zwischen 45 und 185 It. Die ~ -Popu la t ion  setzte sich, wie aus den Messungen 
zu entnehmen ist, zu dieser Zeit deutlich aus zwei verschiedenen Gruppen zusammen: 
(1) 40 Tiere, bei denen die Oocyten mit 155 bis 185 # fast oder ganz ausgewachsen 
waren und bis zum Schw~irmtermin reif wurden; alle in diesem Stadium befindlichen 
~ wurden bzw. waren bereits epitok und beteiligten sich mit ihren C-Abschnitten am 
Schw~irmen; (2) 12 Tiere, die in den vorhergegangenen drei Monaten entweder mit der 



Untersuchungen am Palolowurm 275 

Oocytenbildung erst begonnen hatten (je 1 9 mit Oocyten yon 45 bzw. 50/~) oder die 
in ihrer geschlechtlichen Entwicklung nicht nennenswert vorangekommen waren (10 99 
mit Oocyten zwischen 75 und 145 #); 99 dieses Stadiums beteiligten sich nicht am 
Schw~irmen und wurden auch noch am 9. und 16. November im gleichen Zustand, d.h. 
atok und unreif, im Rift angetroffen. Knapp 1/4 der 99 erreichte also bis zum allgemei- 
nen Schw~irmtermin die Geschlechtsreife nicht; es ist vorerst eine offene Frage, ob die 
C-Abschnitte dieser Tiere erst ein ganzes Jahr spS.ter reif werden oder ob sie schon 

Abb. 18: Zwei Spermarogonienballen (umer dem Deckglas leicht gepret~t; Lebendaufnahme). - 
(Reife Spermien besitzen einen kugeligen Spermienkopf mit deutlichem Akrosom und eine 

lange, zylindrische Geiflel) 

vorher, vielleicht in mehreren kleinen, bisher unbemerkt gebliebenen Schiiben, s&w~ir- 
men. Allerdings k~ime daflir nur die Zeit zwischen Dezember und Mai in Frage, da 
unsere im Juni einsetzenden Untersuchungen keinerlei Hinweise in dieser Richtung 
ergeben haben. 

Weil si& das Stadium der sexuellen Differenzierung bei den d d nicht so lei&t 
quantitativ erfassen l~.t~t, k/3nnen fiber sie keine entsprechenden Zahlenangaben gemacht 
werden; da wit aber zwei Tage vor dem Schw~irmen auger 24 reifen d 4] au& 4 atoke 
Individuen mit undissoziierten Spermatogonienballen gefunden haben, dfirtten die 
Verh~ilmisse bei den d d prinzipiell ~ihnli& liegen wie bei den 9 9. 

W~ihrend am 13. Oktober alle erbeuteten Tiere noch vollsfiindig atok waren, wie- 
sen yon den 51 am 22. Oktober aus dem Rift isolierten d d und 99  9 erste Anzei&en 
einer beginnenden Epitokie ihres C-Abs&nitts auf. Am 3. November waren bei allen 
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Abb. 19: Vorderer Teil der C-Region eines 9, Ventralansicht (Lebendaufnahme). 1 = hinterstes 
atokes C-Segment, 2 = epitokes, mit rei£en Eiern erfiilltes Segment, 3 = Bauchauge, 4 = 

Bauchmark 

Palolowiirmern mit reifen Geschlechtsprodukten die epitoken Merkmale vollst~indig 
ausgebildet. 

D a s  P a l o l o - S c h w ~ i r m e n  

Das Hauptschw~irmen land, den empirischen Palolo-Regeln entsprechend, am 
5. November 1966, dem Tag des letzten Mondviertels, nachts zwischen 0 und 2 Uhr 
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Abb. 20: Vorderer Tell der C-Region eines c~- Ventralansicht (Lebendaufnahme). 1 = hinter- 
stes atokes C-Segment, 2 = epitokes, mit reifen Spermien erfiilltes Segment, 3 = Bauchauge, 

4 = Bauchmark, 5 = Chromatophoren 

start. In  dieser Nacht herrschte sch~Snes Wetter,  nach Aussage der Samoaner ein Aus- 
nahmefall. Wir  beobachteten das Schw~irmen im Riffkanal aus unserem Boot, an dem 
wir eine Benzinlampe zur Beleuchtung der Wasseroberfl~iche angebracht hatten. Die 
ersten Palolos erschienen kurz nach Mitternacht, noch bevor der Mond hinter den 
Htigeln aufgegangen war, und schw~irmten somit etwa zur Zeit  des hSchsten Wasser- 
standes. Binnen einer Stunde nahm die Menge der schw~irmenden Wurmfragmente 
rasch zu, und es bildeten sich, durch die WasserstrSmung bedingt, an manchen Stellen 
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Abb. 21" Schw~irmende Palolos an der Wasseroberfl~iche. Blitzlichtaufnahme. 
1966, 02 Uhr, Riffkanal) 

(5. November 

Abb. 22: Laichende Palolofragmente. Die feinen Granula zwischen den laichenden Fragmenten 
sind ausgestof~ene Eier. (Aufnahme im Laboratorium) 

dichte Ansammlungen (Abb. 21). Wir konnten sowohl vom Boot aus als auch unter 
Wasser deutlich beobachten, dat~ die Palolos, teils yon der Seite her, teils aus der Tiefe 
zur Oberfl~iche aufsteigend, aktiv auf das Licht unserer Lampe zuschwammen. Es kann 
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Abb. 23" High Chief LE'IATO in seinem Auslegerboot beim Palolofang. Im Hintergrund die 
Lichter yon anderen Kanus 

Abb. 24: Die frischgefangenen Palolowiirmer werden in einen mit Sackleinwand ausgeschlage- 
nen Palmblattkorb gefiillt. Ihre Zubereitung erfolgt im Erdofen 

nur vermutet werden, daf~ sie sich hierbei in irgendeiner Weise mit ihren zahlreichen 
Bauchaugen orientierten. Zu Beginn des Schw~irmens sind die meisten Palolos 20 bis 
30 cm, einige wohl auch gegen 40 cm lang. Jedoch zerbr/Sckeln sie recht bald in immer 
kiirzere Fragmente; in einem mit Seewasser gefiillten Eimer geschieht dies etwa inner- 
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halb von 10 bis 20 Minuten. Dabei werden die Geschlechtsprodukte nach und nach ins 
Wasser entleert (Abb. 22); auch kleine Fragmente schwimmen noch lebhaff, bis sie ihre 
Keimzellen abgegeben haben. Etwa zwei Stunden nach dem Beginn des Schw~irmens 
nahm die Zahl der Palolos merklich ab, und beim Morgengrauen war kein einziger 
mehr zu sehen. 

Da die schw~irmenden Palolos ziemlich schnell aus der Lagune, in die sie yon den 
hereinkommenden Wellen zun~ichst gesp~ilt wurden, durch den Riffkanal ins offene 
Meer hinausgetrieben wurden, machten yon den fischenden Samoanem nut dieSenigen, 
die auf ihren Auslegerbooten an der ffufferen Riffkanalmiindung kreuzten, gute Beute 
(Abb. 23); dagegen wurden alle, die am Strand mit Netzen und Lampen auf den Palolo 
warteten, vollkommen entt~iuscht. Die Samoaner fangen die durch eine Lichtquelle 
angelockten Palolos mit Hitfe eines kurzstieligen Netzes und werfen sie sofort in einen 
mit Sackleinwand ausgekleideten Palmblattkorb, aus dem das Wasser ablaufen kann; 
auf diese Weise verhindern sie eine weitere Fragmentation der Wiirmer. Dana& wird 
die begehrte Speise bis zum Verzebr in allen m~Sglichen Beh~.ltern, wie z.B. Wasch- 
sch~isseln, trocken aufbewahrt (Abb. 24). Wir hatten ausgiebig Gelegenheit, uns durch 
den Genul3 yon rohen sowie in Bananenbl~ittern ged~impffen Palolos yon dem eigen- 
artig aparten, nur dutch das Kratzen der Borsten auf der Zunge etwas beeintr~icbtigten 
Woblgeschmack dieser Siidsee-Delikatesse zu ~iberzeugen. 

Die Regel, daft sich das Schw~irmen der Palolos tiber drei aufeinander folgende 
N~ichte erstreckt, und daft es in der zweiten Nacht seinen H/Shepunkt erreicht, erwies 
sich im Jahr 1966 als zutreffend. Alle 43 am 3. November aus dem Rift isolierten 
epitoken Palolowiirmer waren an diesem Tage noch komplett, und Individuen, denen 
der C-Abschnitt v~511ig fehlte, wurden nicht festgestellt; dana& darf man ann&men, 
daft vor dem 4. November ein Paloloschw~irmen in nennenswertem Umfang nicht 
stattgefunden hat. Am 4. November, dem Tag vor dem letzten Mondviertel, schw~irm- 
ten bereits etliche Palolos; jedo& war ihre Anzahl vergleichsweise noch so gering, dal~ 
sich ein Fang nicht lohnte. Dagegen waren am 6. November die schw~irmenden Palolos 
recht zahlreich; immerhin waren es in dieser dritten Nacht aber deutlich weniger als am 
5. November, der somit eindeutig als Hauptschw~irmtermin anzusprecben war. Am 7. 
und 8. November ist uns nichts tiber schw~rmende Palolos bekanntgeworden, aller- 
dings haben wir in diesen beiden N~ichten selbst keine Kontrollen durchgeftihrt. Mit 
Sicherheit k~Snnen wir aber ein Schw~irmen nach dem 9. November ausschlieffen, da wir 
an diesem Tag wieder die Palolow~irmer im Rift untersucht und hierbei unter 67 erbeu- 
teten Individuen keines mit einem schw~irmreifen, epitoken C-Abschnitt gefunden ha- 
ben. Da der Hauptschw~irmtermin 1966 verh~iltnism~iffig sp~t lag, war mit der M/Sg- 
lichkeit zu rechnen, dai~ ein Tell der Palolos bereits beim vorhergehenden letzten 
MondvierteI, d. h. am 7. Oktober schw~irmte. Obwohl wir bei den am 5. Oktober aus 
dem Rift geholten Palolowiirmern keinerlei Anzeichen fiir ein unmittelbar bevor- 
stehendes Schw~irmen festgestellt hatten, haben wir in den Niichten vom 6./7. und 7./8. 
Oktober jeweils zwischen 23.30 und 2 Uhr Kontrollfahrten auf dem Riffkanal durch- 
gefiihrt. W~ihrend die Kontrolle in der zweiten Nacht v~511ig negativ verlief, sichteten 
wit in der ersten Nacht im Verlauf der 21/2 Stunden 6 schw~irmende Palolos, und zwar 
erschienen diese etwa gleichzeitig bei Mondaufgang. Nach unseren Beobachtungen hat 
somit im Oktober 1966 ein nennenswertes SchwSrmen, das auch nur entfernt mit dem 



Untersuchungen am Palolowurm 281 

im November vergleichbar gewesen w~ire, nicht stattgefunden; desgleichen ist uns yon 
anderen Fundpl~itzen in Samoa nichts iiber ein bemerkenswertes Schw~irmen yon Pa- 
lolos im Oktober bekanntgeworden. 

Von den 6 am 7. Oktober gesichteten Palolos konnten wit 4 erbeuten; yon diesen 
erhielten wit ca. um 0.30 Uhr befruchtete Eier, die sich zwei Stunden sp~iter schon im 
2- und 4-Zellstadium befanden. Bereits um 9 Uhr waren die kugeligen, gleich den reifen 
Eiern blaugriin gef~irbten Gastrulae geschliipfi und schwammen als allseitig bewimperte 
Larven frei im Wasser. Einen Tag sp~iter hatten die Larven eine l~inglich~eifSrmige Ge- 
stalt angenommen und vorn ein Paar Ocellen ausgebildet; ungestSrt verhielten sie sich 
positiv, bei Beunruhigung stark negativ phototaktisch. Wir setzten die Larven t~iglich 
in frisches Seewasser um, konnten sie aber leider nur bis zum 22. Oktober am Leben 
erhalten. Sie entwickelten sich bis zu ihrem Tode kaum weiter, und lediglich bei einem 
Teil der Larven waren zum SchluB ein oder zwei Paar Parapodienanlagen mit Borsten 
vorhanden. Wir nehmen an, daf~ dies in erster Linie durch den Nahrungsmangel be- 
dingt war. 

B e f u n d e  a n  d e n  f r e i l e b e n d e n  P a l o l o w i i r m e r n  n a c h  d e m  

S c h w ~ i r m e n  

Am 9. und 16. November haben wir nochmals 116 Palolowiirmer aus dem Rift 
isoliert und untersucht. Dabei traten wieder, wie auch bei allen friiheren Stichproben, 
Individuen mit sterilem oder unreifem C-Abschnitt zutage: am 9. 11. waren es 34 yon 
67 erbeuteten Exemplaren. Dagegen wurden, mit Ausnahme eines einzigen bereits ab- 
geschniirten, schw~irmbereiten m~innlichen Palolo, Tiere mit epitoker C-Region nicht 
mehr erbeutet. Start dessen fanden wir am 9. November 33 Palolow~rmer, die im we- 
sentlichen nur aus Region A und B bestanden; bei 11 yon ihnen fehlte der C-Abschnitt 
vSllig, bei den iibrigen 22 aber bildeten den hinteren Abschluf~ einige (2 bis 40) bauch- 
augentragende, atoke Segmente, die keine Geschlechtsprodukte enthielten. Daher be.- 
steht Grund zu der Annahme, daf~ diese Tiere nicht einfach bei ihrer Isolierung aus dem 
Substrat in der Mitte durdlgehackt worden waren, sondern daf~ es sich hierbei um solche 
Individuen handelte, die sich einige Tage vorher yon ihrem als Palolo ausschw~irmen- 
den reifen C-Abschnitt yon selbst getrennt hatten. Mit Sicherheit t r i~  dies bei 4 Tieren 
zu, welche an der Hinterfl~iche ihres letzten atoken Segments bereits einen kleinen Re- 
generationskegel besat~en. Am 16. November wurden noch 15 weitere, im wesentlichen 
nur aus Region A und B bestehende Palolowiirmer gefunden, welche mit der Regene- 
ration eines neuen Hinterendes begonnen hatten. Damit ist, was bisher nut Vermutung 
war, durch diese Befunde eindeutig nachgewiesen: Das Vorderende des Palolowurmes 
lebt nach dem Schw~irmen der epitoken Hinterh~ilf[e in seiner WohnrShre normaler- 
weise weiter und regeneriert einen neuen prospektiv epitoken Abschnitt; daraus ergibt 
sich zwangsl~iufig, daf~ ein Palolowurm in der Regel meh~ere, vielleicht sogar viele 
Jahre alt wird. 
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D i e  L e b e n d h a l t u n g  y o n  P a l o l o w i i r m e r n  u n t e r  
L a b o r b e d i n g u n g e n  

Fiir die Lebendhaltung der aus ihrem natlirlid3en Substrat herauspr~iparierten 
Palolowiirmer waren nach unserem urspriinglichen Plan die vier im Zelt untergebrach- 
ten Plastikbecken bestimmt, welche je 1501 fai~ten und st~indig pro Minute mit 8 bis 101 
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Abb. 25: Thermogramme der Lu~temperatur im Zelt und der Seewassertemperatur in den 
Versuchsbecken. (a) Woche vom 26. September bis 2. Oktober 1966. (b) Woche vom 1. bis 

7. August 1966 

frischem, durch Perlonwatte filtriertem Lagunenwasser durchstrCSmt wurden. Infolge 
dieses starken Durchflusses wirkten sich die erheblichen LuPctemperaturschwankungen 
im Zelt auf die Wassertemperatur in den Versuchsbeh~ltern kaum aus: z. B. schwankte 
in der Woche vom 26. September bis 2. Oktober 1966, in der sch/Snes Wetter herrschte, 
die LuPttemperatur zwischen 22 ° und 420 C, w~ihrend die Wassertemperatur in den 
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Becken nur zwischen 26 ° und 30 ° C pendelte (Abb. 25); diese Schwankung um 4 ° C 
riihrt haupts~ichlich daher, dai~ sich das Wasser in der Lagune dutch die Sonneneinstrah- 
lung untertags erw~irmte. In einer Schlechtwetterperiode, wie sie z. B. vom 3. bis 5. 
August 1966 herrschte, blieb die Lu~temperatur im Zelt zwischen 23 ° und 270 C, und 
die Temperatur des Seewassers in den Versuchsbeh~iltern betrug fast konstant 270 C. 
Nach den Aufzeichnungen der HafenbehSrde in Pago-Pago schwankt die mittlere ober- 
fl~ichliche Seewassertemperatur an der Ktiste yon Tutuila in den einzelnen Monaten nur 
um _+ 1,30 C u m  ein Jahresmittel yon 27,8 ° C. In unserem Labor im Hause, in dem wir 
sp~iter auch zahlreiche Palolowiirmer lebend hielten, schwankte die Luflctemperatur 
meistens zwischen 250 und 30 ° C, und die extremsten gemessenen Werte yon 21 o C als 
Minimum und 32,5 ° C als Maximum kamen nur gelegentlich und kurzzeitig vor. 

Der ursprtingliche Plan, die Palolowtirmer in siebartig durchlScherte Plastik- 
flaschen zu sperren und diese in die durchstrSmten Versuchsbecken einzuh~ingen, erwies 
sich leider yon Anfang an als undurchftihrbar, weil sich die Palolowtirmer - im Gegen- 
satz zu einer ftir Vorversuche benutzten mediterranen E u n i c e  t o r q u a t a  - selbst dutch 
sehr enge LScher hindurchzuzw~ingen vermochten. Die ersatzweise versuchte Unter- 
bringung in untergetauchten S~icken aus Kunststoffgaze (Diolen) leistete zwar bis zu 
einem gewissen Grad gute Dienste; ftir die Aufbewahrung einzelner, individuell proto- 
kollierter Tiere war sie aber nur bedingt brauchbar, well die Wtirmer innerhalb weniger 
Tage zahlreiche Diolenf~iden mit ihren Kiefern zerbissen und die in der Gaze entstehen- 
den L~Scher 5fleers zum Entweichen benutzten. Wit gingen deshalb schliei~lich dazu tiber, 
die meisten Palolowtirmer in kleinen offenen Schalen zu halten, wie sie in Form yon 
Teetassen und Suppenschiisselchen aus well%m, undurchsichtigem Glas in Samoa gltick- 
licherweise beschafl°c werden konnten. Abgetrennte Hinterenden konnten einfach in 
untergetaucht auf dem Boden der Versuchsbecken stehende, offene Schalen gesetzt wer- 
den. Vorderenden oder komplette Wtirmer mui~ten wit dagegen, sollten sie nicht ent- 
kommen, in Schalen, die nur etwa zur H~ili% mit Wasser geftiltt wurden, unterbringen. 
Einen Teil dieser Schalen liel~en wir auf den Versuchsbecken im Zelt schwimmen, well 
sie hier auf der Temperatur des flief~enden Seewassers gehalten werden konnten; die 
restlichen Schalen wurden in unserem Labor im Haus auf Tischen aufgestellt. In allen 
Schalen haben wit das Seewasser t~iglich erneuert. 

Auf den Boden jeder Schale wurde ein kleines Stiick Diolengaze gelegt. Kom- 
plette Wtirmer und Vorderenden pflegten sich binnen weniger Tage zwischen der Gaze 
und dem Boden des Gef~it3es in einen Wohnsack einzuspinnen, in dem sie sich in mehr- 
fachen Windungen eng zusammenrolken. Dieser Sack bestand aus dem gleichen papier- 
artigen Sekret, mit dem die Tiere auch am nattirlichen Standort ihre WohnrShren aus- 
tapezieren. Wtirmer, denen die vordere H~il~e der A-Region fehlte, waren unfiihig, 
einen Wohnsack herzustellen. Alle Palolowtirmer waren, sofern sie nicht ihren Kopf 
eingebtif~t batten, untereinander sehr unvertr~iglich und muf~ten deshalb, wenn sic sich 
nicht vollst~indig zerbeif~en sollten, einzeln gehalten werden. Lediglich das eigene ab- 
getrennte Hinterende wurde yon der vorderen H~ilf~e in der gleichen Schale, ja sogar 
innerhalb des Wohnsacks geduldet und nach unseren Beobachtungen niemals angegrif- 
fen. Auf Grund der bei der Untersuchung des Darminhalts erhobenen Befunde (vgl. 
p. 265) versuchten wir, die im Labor gehaltenen Palolowtirmer mit verschiedenen 
Algen zu ftittern; dabei erwies sich yon den Arten, die regelm~itgig und in ausreichender 
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Menge auf dem Rift zu beschaffen waren, eine Corallina-~thnliche Rotalge als am ge- 
eignetsten. Von dieser Futterpflanze, die in allen Kulturschalen etwa jede Woche er- 
neuert wurde, fra/~en die Tiere wShrend der Nacht + regelm~igig, was gelegentlich 
direkt beobachtet, meist abet nur anhand der im Laufe yon 24 Stunden produzierten 
Kotballen festgestellt werden konnte. Da die Kotballen gr/Sf~tenteils aui~erhalb des 
Wohnsacks lagen, milssen die Palolowllrmer bei der Def~ikation ihr Hinterende mei- 
stens aus der Wohnsack/Sffnung herausgestreckt haben; auch dies konnte in einigen 
F~illen direkt beobachtet werden. Die verwendete Rotalge diirRe allerdings keine voll- 
wertige Nahrung gewesen sein, da an den im Labor gehaltenen Palolow~irmern ein 
augenf~illiges Wachstum nicht zu beobachten war. Insgesamt haben wir 637 Palolo- 
wiirmer tiber k~irzere oder l~ingere Zeit, einige bis zu 5 Monate lang, lebend im Labor 
gehalten; davon waren 234 komplette Individuen, 41 vollsdindige aber in 2 bis 3 Frag- 
mente geteilte Tiere, 97 Vorderenden mit Kopf und 265 kopflose Hinterenden. Gr/5- 
f~ere Ausf~lle traten vornehmlich in den ersten zwei Wochen nach Beginn der H~ilte- 
rung ein. 

B e f u n d e  a n  d e n  i m  L a b o r a t o r i u m  g e h a l t e n e n  P a l o l o w i i r m e r n  

Die in Kulturschalen gehaltenen kompletten Palolowfirmer setzten auch nach 
Wochen und Monaten nut wenige neue Segmente an; ofL wurde auch der Segment- 
zuwachs durch wiederholte Autotomie der hinteren C-Region wieder zunichte ge- 
macht. Bei einigen Tieren konnten wir feststeIlen, daf~ sich im Laufe yon 2 bis 3 Mo- 
naten die Grenze zwischen den Regionen B und C durch eine yon hinten nach vorn 
fortschreitende Neubildung bzw. Ausdifferenzierung yon Bauchaugen etwas nach vorne 
verschoben hatte. Fehlende Hinterenden wurden yon den meisten W[irmern regene- 
riert. Im Gegensatz zu den Nereiden, die nur unter dem endokrinen Einfluf~ des Ge- 
hirns zur Neubildung yon Segmenten bef~ihigt sind (HAUENSCHILD 1960a), ist beim 
Palolowurm ohne Kopf ebenfalls eine nngest/Srte Regeneration m6glich. Damit steht 
wohl auch das Faktum in Zusammenhang, daf~ beim Palolowurm isolierte Hinterenden 
mindestens 3 bis 4 Monate am Leben bleiben k~Snnen, w~ihrend solche kopflosen Stiicke 
bei Platynereis nach l~ingstens zwei Wochen unter charakteristischen Symptomen 
absterben (HAUENSCHILD 1966). Eine caudale Regeneration ist in allen drei Regionen 
des Palolowurmes m/Sglich, wobei die Regenerationsleistung in der tiblichen Weise mit 
der L~inge des amputierten Hinterstiickes zunimmt: So wurden bei einer grSt~eren 
Anzahl von Versuchstieren im Laufe von etwa zehn Wochen an einem Schnitt im Be- 
reich der Region A 17 bis 55 (im Mittel 43), in B 8 bis 58 (im Mittel 29) und in C 
0 bis 8 (im Mittel 4) neue Segmente nebst Pygidium regeneriert. Bemerkenswerter ist 
der ~iberraschende Befund, daf~ yon den lebend gehaltenen Hinterenden 38 nicht nur 
ein caudales, sondern auch ein vorderes Regenerat bildeten, das sich im Verlauf yon 
2 bis 5 Wochen zu einem nenen Kopf differenzierte (Abb. 26). Bei diesem Vorgang, 
der sich grunds~itzlich in jeder der drei Regionen abspielen konnte, entstand zun~ichst 
an der Bruchfl~iche des vordersten Segments ein warzenf/Srmiges Blastem. Diese Anlage 
streckte sich dann allm~ihlich und bildete ein Prostomium mit Gehirn, Augen und 
Tentakeln aus; anstelle der paarigen Palpen war an den regenerierten Prostomien 
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Abb. 26: Fragment mit Kopfregenerat (Lebendaufnahme). (a) Friihes Stadium mit warzen- 
f~Srmigem Blastem. (b) Sp~iteres Stadium mit differenziertem Pro- und Metastomium 

meistens nur eine unpaare Vorw61bung vorhanden. Manchmal entstand aus der Anlage 
noch ein deutlich abgesetztes Mestastomium; jedoch trat hinter dem gebildeten Sekun- 
d~irkopf niemals eine zur Ausbildung weiterer vorderer Segmente bef~ihigte Spros- 
sungszone auf, und in keinem einzigen Fall kam es zur Entwicklung einer Mund/Sffnung 
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oder eines Kieferapparates. In 3 F~illen haben wir auch im Rift ein Hinterende yon 
Eunice viridis mit einem regenerierten, ebenso gestalteten Sekund~irkopf gefunden; es 
handelt sich bei dieser Art der rostralen Regeneration also offenbar um einen durchaus 
normalen Vorgang. Dennoch liegt hierbei keine wirkli&e, etwa im Zusammenhang 
mit Autotomie auftretende vegetative Vermehrung vor, da der mund- und kieferlose 
Sekund~irkopf das zugehSrige Wurmffagrnent ja nicht zur Nahrungsaufnahme und 
damit auch nicht zu weiterem Wachstum bef~higt. 

Unsere Versuche, bei den im Labor gehaltenen Palolowarmern die sexuelle Ent- 
wicklung fortlaufend zu verfolgen, und, wenn m6glich, die Schw~irmtermine experi- 
mentell zu beeinflussen, hatten leider tiberwiegend ein negatives Ergebnis. Jedocb tra- 
ten einige bemerkenswerte Sonderf~ille auf, die manche ftir die weitere Efforschung 
des Paloloproblems bedeutsame Schlugfolgerung zulassen. Von den zahlreichen abge- 
trennten Hinterenden entwickelten sich nur drei nach Regeneration eines Sekund~ir- 
kopfes geschlechtlich welter und wurden eines Tages epitok; alle iibrigen blieben, un- 
abh~ingig vom Zeitpunkt ihrer Isolierung, auf dem Stadium ihrer Keimzellen-Entwick- 
lung stehen, das sie im Augenblick ihrer Abtrennung vom Vorderende erreicht hatten. 
So wiesen z. B. weibliche Hinterstiicke, die im Juli und August mit Oocyten zwischen 
90 und 135 # 25 isoliert worden waren, zwei Monate sp~ter noch immer Oocyten genau 
derselben GrSl~e und Struktur auf wie zu Beginn. Besonders auff~illig war, dag sogar 
56 Hinterenden, die am 22. und 24. Oktober yon d d oder 99 mit kurz vor der Reife 
stehenden Geschlechtsprodukten abgeschnitten worden waren, ausnahmslos unreif und 
atok blieben, obwohl sie grSt~tenteils bis 10. November am Leben blieben und ohne 
jeden Zweifel in situ bis Anfang November reif und epitok geworden w~ren. Hierbei 
ist vergleichsweise zu berticksichtigen, dag fast alle zur selben Zeit (am 22. und 24. Ok- 
tober) aus dem Rift isolierten kompletten Palolowlirmer desselben Entwicklungssta- 
diums ihre sexuelle Differenzierung auch unter Laborbedingungen normal vollendeten 
und fortpflanzungsf~ihige C-Abschnitte ausdifferenzierten (siehe unten). Dies zeigt sehr 
deutlich, daft beim Palolowurm hinsichtlich der geschlechtlichen Entwicklung ganz an- 
dere Verh~ilmisse vorliegen als bei den Nereiden, bei denen ja yon einem gewissen Ent- 
wicklungsstadium an abgetrennte Hinterenden beschleunigt geschlechtsreif und epitok 
werden (HAueNSCHILD 1966). W~ihrend somit bei den Nereiden die geschlechtliche Rei- 
lung durch ein im Vorderende (und zwar im Gehirn) gebildetes Hormon vorwiegend 
gehemmt wird, besteht nach dem geschilderten Befund beim Palolowurm der Verdacht, 
dag die Keimzellenreifung und EpitoMe genau umgekehrt der AuslSsung durch ein im 
VorderkSrper produziertes gonadotropes Hormon bedarf. Der Befund, dat~ yon allen 
Patolowurm-Hinterenden nur drei geschlechtsreif wurden, nachdem sie einen Sekun- 
d~irkopf regeneriert hatten, deutet in die gleiche Richtung; es erscheint jedenfalls mSg- 
lich, dafg der zur Nahrungsaufnahme untaugliche, regenerierte Kopf in erster Linie eine 
endokrine Funktion zu erfiillen hat. Bei den drei genannten Hinterenden handelt es 
sich (1) um ein 9-Fragment, das seit dem 15. August im Labor lebte und das am 
21. Oktober (14 Tage vor dem nattirlichen S&w~irmtermin) einen epitoken C-Abschnitt 
besafl, der abrit~, s&w~irmte und reife Eier entleerte; sowie (2) um zwei sexuell un- 
differenzierte Hinterenden, die am 29. Juli bzw. 15. August ins Labor gekommen 
waren und deren C-Abschnitte im November unter Ausbildung der m~innlichen Pig- 
mentierung epitok wurden, obwohl sie au& zu diesem Zeitpunkt keine Keimzellen im 



Untersuchungen am Palolowurm 287 

Coelom enthMten. Der letztgenannte Befund zeigt, daft - ~ihnlich wie bei den Nerei- 
den - auch beim Palolowurm, zumindest im m~innlichen Geschlecht, die Epitokie prin- 
zipiell yon der Keimzellen-Reifung unabh~ingig ist, obwohl beide Vorg~inge in der 
Normalentwicklung synchron verlaufen. Die sexuelle Entwicklungsf~ihigkeit dieser drei 
Hinterenden mit Kopfregenerat liif~t den Schlufl zu, dat~ fiir die geschlechtliche Rei- 
lung einer abgetrennten hinteren Palolowurmh~ill°ce die Regeneration eines Sekund~ir- 
kopfes unabdingbare Voraussetzung ist; andererseits zieht aber eine solche Kopfregene- 
ration offenbar nicht zwangsl~iufig eine sexuelle Weiterentwicklung nach sich, wie die 
zahlreichen unreif gebliebenen Hinterenden mit Kopfregenerat lehren. VMmehr bedarf 
es wohl noch irgendwelcher besonderer Bedingungen, damit die vermutete endokrine 
Funktion des Kopfes in Gang kommt. 

Das gleiche gilt augenscheinlich auch ftir die kompletten Palolowiirmer, die je 
nach dem Zeitpunkt ihrer Enmahme aus dem Rift und in Abh~ingigkeit vom Geschlecht 
teils f~ihig und teils unf~ihig waren, unter Laborbedingungen ihre geschlechtliche Ent- 
wicklung bis zur Reife und Epitokie fortzusetzen. Von 34 kurz vor der Reife stehenden 
Tieren (19 99, 15 d d), die wir am 22. und 24. Oktober noch in atokem Zustand dem 
Rift entnahmen, lieferten 28 epitoke C-Abschnitte, die gr6fltenteils auch in den Kultur- 
schalen selbstiindig yore Vorderende abrissen, schw~irmten und unter fortgesetzter 
Fragmentation reife Eier bzw. Spermien entleerten. Insgesamt waren die Schw~irm- 
daten dieser Labortiere nicht sehr gut synchronisiert und verteilten sich tiber den Zeit- 
raum vom 2. bis 20. November; doch war eine gewisse Bevorzugung des Zeitraumes, 
in dem auch die Freilandtiere schw~irmten, insofern nicht zu verkennen, als immerhin 
bei 16 yon den 28 Tieren das Schwiirmen des reifen C-Abschnittes zwischen 3. und 
6. November stattfand. Nur 1 d und 5 99 dieser Serie waren auch beim Abbruch der 
Versuche am 24. November immer noch atok und nicht vollstiindig reif. Wie im Frei- 
land, so konnten wir auch bei den im Labor gehaltenen reifen Tieren bald nach der 
Abtrennung des epitoken C-Abschnitts den Beginn einer caudalen Regeneration kon- 
statieren. Bei etlichen yon ihnen waren beim Abreiflen des Palolo einige der vordersten 
epitoken Segmente am Vorderende h~ingengeblieben; ungeachtet dessen fingen manche 
yon diesen Wiirmern an, zun~ichst hinter der epitoken Strecke ein kleines Regenerat zu 
bilden. Sp~iter wurde aber, soweit sich noch feststellen liet~, dieses prim~ire Regenerat 
samt den epitoken Segmenten abgestoi~en und durch ein neues, am Hinterrand des 
letzten atoken Segments entstehendes Regenerat ersetzt. 

Alle kompletten Palolowtirmer, die wir vor dem 15. August aus dem Rift ins 
Labor gebracht hatten, entwickelten sich, auch wenn sie bereits Keimzellen im Coelom 
enthielten, geschle&tlich tiberhaupt nicht weiter und blieben, mit Ausnahme der vor- 
zeitig eingegangenen Exemplare, bis zum Abbruch der Versuche Mitte November in 
unver~indertem Zustand. Dies war ftir uns besonders deshalb enttiiuschend, weil da- 
durch der Anfang August eingerichtete Versuch mit kilnstlicher Belichtung, yon dem 
wir Aufschlut~ tiber die Natur des Schw~irm-Zeitgebers erho~ und in den wir besonders 
viel Arbeitskrat~ investiert hatten, yon vornherein zum Scheitern verurteilt war. In 
diesem Versuch wurden 60 komplette, in einem der durchstriSmten Plastikbecken unter- 
gebrachte Palolowtirmer jede Nacht verdunkelt und nur jeweils in der Woche um Neu- 
mond ftinf N~ichte lang mit einer Glimmlampe kiinstlich beleuchtet; dadurch sollte, in 
Anlehnung an die Versuche yon HAu~tqscmtD (1960b) mit Platynereis, versucht wer- 
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den, die Schw~irmtermine dieser Tiere um einen halben synodischen Monat zu ver- 
schieben. 

Bei den zwischen 15. August und 13. Oktober aus dem Rift isolierten kompletten 
Palolowtirmern zeigte sich hinsichtlich der F~ihigkeit, die sexuelle Entwicklung auch in 
den Kulturschalen fortzusetzen, ein bemerkenswerter Unterschied zwischen den beiden 
Geschlechtern: In diesem Zeitabschnitt gesammelte ~ entwickelten sich in keinem ein- 
zigen Falle welter, w~hrend yon den gleichzeitig gehaltenen 8 8 immerhin 19 in der 
Zeit zwischen 1. und 20. November geschlechtsreif bzw. epitok wurden. Je eines dieser 
c~ 8 befand sich seit i5. bzw. 31. August im Labor, die iibrigen waren in der Zeit 
zwischen 12. September und 13. Oktober aus dem Rift geholt worden. Allerdings kam 
es nur bei 5 yon diesen 19 ~ (~ zu einem spontanen Schw~irmen und Spermaausstof~; 
weitere 11 enthielten zwar reife Spermien, ohne sie jedoch zu entleeren, und bei 3 Tie- 
ren trat die epitoke Metamorphose ein, ohne dai~ iiberhaupt Keimzellen im Coelom 
vorhanden waren. Besonders aufschlul~reich war die Entwicklung yon zweien der drei 
letztgenannten sterilen 8 (~ : Es handelte sich dabei um zwei komplette Palolowiirmer, 
die Mitte September vom Rift ins Labor gebracht und in der Mitte ihrer C-Region ab- 
sichtlich durchgeschnitten worden waren. In beiden F~llen wurde die vordere, mit dem 
iibrigen Tier zusammenh~ingende Hiiltte des C-Abschnitts am 2. November epitok, wo- 
hingegen die abgetrennten hinteren C-H,ilf~en, die unter gleichen ~iuf~eren Bedingungen 
gehalten worden waren, bis Mitte November keine Andeutung einer bevorstehenden 
Epitokie zeigten. Auch dieses Ergebnis legt wieder die Annahme eines Reifungshormons 
nahe, das sich einige Zeit vor dem Schwiirmtermin im Palolowurm yon vorn nach hin- 
ten ausbreitet und die sexuelle Differenzierung des C-Abschnitts stimuliert. 

H i s t o l o g i e  d e r  N e u r o s e k r e t i o n  im G e h i r n  des  P a l o J o w u r m e s  

Die aus den Experimenten resultierende Annahme eines Reifungshormons gab 
Veranlassung, das Gehirn des Palolowurms histologisch auf neurosekretorische Ph~ino- 
mene hin zu untersuchen. Die bisher hier~iber vorliegenden Ergebnisse basieren auf 
einer Auswertung yon Paraffinschnitten durch BouIN- oder H~LLv-fixiertes Material. 
Alle Schnitte waren 7 bis 9 # dick und mit der Paraldehydfuchsin-Methode nach G•BE 
gefiirbt; zum Vergleich durchgefiihrte andere F~irbemethoden ergaben weniger klare 
Resultate ~. 

Das im Prostomium liegende Gehirn (Abb. 27), dessen umfangreiches Neuropilem 
yon mehreren Ganglienzellschichten umgeben und yon Blutgef~iflen durchzogen wird, 
l~i~t sich nach v. HAFFN~R (1962) in 3 hintereinander liegende Abschnitte gliedern: Das 
in einen linken und rechten Lobus unterteilte Vorderhirn innerviert die Palpen und ent- 
l~ii~t jederseits einen stomatogastrischen Nerven (Abb. 28), das Mittelhirn gibt die zu 
den Augen und Antennen ziehenden Nerven ab, und das Hinterhirn ist den beiden 
Nuchalorganen zugeordnet. Mit Paraldehydfuchsin f~irbbare und in diesem Sinne als 
neurosekretorisch in Betracht kommende Ganglienzellen wurden, mit wenigen Aus- 
nahmen, nur im Mittel- und Hinterhirn gefunden. Diese Zellen, die vor allem an den 

Die histologischen Arbeiten wurden ab 1. November 1967 im Institut fiir Entwicklungs- 
physiologie der Universit~it K/51n durchgefiihrt. 
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Schlundkonnektiv-Wurzeln, in der Niihe der Nuchal- und Augennervenbahnen sowie 
im ganzen dorsalen Bereich des Mittel- und Hinterhirns nachgewiesen werden konnten, 
waren in der Regel klein und relativ plasmaarm; in einigen F~illen liell sich das ge- 
f~rbte Sekret bis ins Axon hinein verfolgen (Abb. 28). 

Um in erster N~iherung einen Uberblick ~iber das Ausmai~ der neurosekretorischen 
Aktivit~it zu verschiedenen Zeiten des j~ihrlichen Entwicklungszyklus zu erhalten, wur- 
den bei 33 zwischen Ende Juli und Anfang November aus dem Rift isolierten und 
jeweils sofort fixierten Palolowiirmern in nahezu ltickenlosen Schnittserien durch das 

Abb. 27" Frontalschnitt durch das Prostomium und Gehirn eines ~ mit Oocyten yon mehr als 
120 ~m Durchmesser. Fixiert am 5. Oktober 1966 (Bouin fixiert, Schnittdicke 7 #m, F~irbung." 
Paraldehydfuchsin nach GAB~ - -  Haematoxylin nach WEIGEI~T). 1 = Epidermis, 2 = dem 
Vorderhirn vorgelagerte Driisenpakete, 3 = Vorderhirnlobus, 4 = Mittelhirnabschnitt, 5 = 
Augennerv, 6 = Auge, 7 = Zentralkommissuren, 8 ~ Dorsoventralmuskeln des Prostomiums, 

zur Basis der Antennen fiihrend 

Gehirn alle auf den einzelnen Schnitten durch Paraldehydfuchsin angef~irbten Gang- 
lienzellen festgestellt und zusammengez~ihlt. Bei dieser Art der Auswertung bleibt un- 
ber~icksichtigt, dai~ sich ein Teil der neurosekretorischen Zellen /iber mehr als einen 
Schnitt erstreckt und daher bei der Z~ihlung mehrfach erfaf~t wurde. Bei 11 Tieren, die 
teils im Juli und tells im September fixiert worden waren (Gruppe I), wurde auf s~imt- 
lichen Schnitten durch ein Gehirn jeweils an 18 bis 48 (im Mittel 30) Stellen Neurosekret 
gefunden. Bei 5 am 5. Oktober fixierten Tieren (Gruppe II), liegt die Zahl der ent- 
sprechenden Nachweise etwa um eine Zehnerpotenz hSher und betr~igt 171 bis 464 (im 
Mittel 339). Bei den 17 sp~iter (am 22. Oktober, 3. und 9. November) fixierten Palolo- 
wiirmern (Gruppe I I I )  ist dieser Wert wieder niedriger (Mittelwert 76) und schwankt 
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zwischen 12 und 165; er iibertri~ aber immer noch die bei Gruppe I ermittelte Anzahl 
yon Neurosekremachweisen im Durchschnitt um mehr als das Doppelte. 

Dieses Ergebnis ist als vorl~iufig anzusehen und soil noch durch weitere histolo- 
gische Aufarbeitung unseres fixierten Materials vervollst~ndigt werden. Bei seiner 
Beurteilung ist zu beriicksichtigen, dal~ die Gruppe I mit I I  und I I I  insofern nur be- 
dingt vergleichbar ist, als yon den hierher gehCSrigen Tieren nichts iiber den sexuellen 

Abb. 28: (a) Sagittalschnitt durch das Prostomium und Gehirn eines ~ mit Oocyten yon mehr 
als 120/~m Durchmesser. Fixiert am 5. Oktober 1966 (Bouin fixiert, Schnittdicke 7/xm, F~ir- 
bung: Paraldehydfuchsin nach GABE -- Haematoxylin nach WEiCrRT). 1 = Epidermis, 2 = dem 
Gehirn vorgelagerte DrCisenpakete, 3 = Vorderhirn, 4 = Mittelhirn, 5 = Hinterhirn und 
Nuchalorgan, 6 = stomatogastrischer Nerv, 7 = Perineurium. (b) Stark vergrCSi~erter Aus- 
schnitt aus dem in Abbildung 28a bezeichneten Gehirnbereich. Der Pfell weist auf eine neu- 
rosekretorische Zelle, in der das f~irbbare Material his in das Axon hinein verfotgt werden kann 

Differenzierungszustand bekannt ist; allerdings ist es statistisch viSllig unwahrschein- 
lich, dai~ sich unter den Wiirmern der Gruppe I gar keine geschlechtlich differenzierten 
Exemplare befunden haben. Bei den Tieren der Gruppe I I  handelte es rich durchweg 
um ~?~ mit grCinen Oocyten. Die Angeh/Srigen der Gruppe I I I  waren s~imtlich sexuell 
differenziert (c~ oder ~?) und enthielten nahezu (22. Oktober) oder vollst~indig reife 
Geschlechtsprodukte (3. November); die am 9. November fixierten Individuen hatten 
nachweislich einige Tage vorher einen reifen Palolo abgeschniirt. Ungeachtet aller Vor- 
behalte lassen die bisherigen Ergebnisse bereits erkennen, dat~ die neurosekretorische 
AktivitSt im Jahr 1966 in der Zeit um den 5. Oktober, d. h. etwa einen Monat vor 
dem Schw~irmen, erheblich angestiegen war. 



Untersuchungen am Palolowurm 291 

DISKUSSION DER ERGEBNISSE 

Die Untersuchung der in der Zeit vom Juni bis November 1966 in regelm~igigen 
Abst~inden aus dem Rift enmommenen Palolowilrmer hat ergeben, dat~ in der yon uns 
geprii~en Population st~indig drei in bezug auf ihren geschlechtlichen Entwicklungs- 
zustand verschiedene Gruppen nebeneinander existieren: (1) Sterile Tiere verschiedener 
GrSf~e, (2) Individuen mit wenig entwickelten bzw. langsam wachsenden Keimzellen, 
die bis zum Fortpflanzungstermin des Jahres 1966 nicht reif wurden und (3) Wiirmer 
mit welter entwickelten bzw. schneller wachsenden Keimzellen, die Anfang November 
1966 roll ausgereiit waren. Somit steuerten im Jahr 1966 nicht alle im Rift lebenden 
Palolowiirmer zu dem Massenschw~irmen yore 4. bis 6. November einen fortpflan- 
zungsbereiten, epitoken Abschnitt bei, und yon einer das ganze Jahr iiber streng syn- 
chronisierten gescblechtlichen Entwicklung der gesamten Population kann keine Rede 
sein. Die Entscheidung, ob ein Palolowurm in einem Jahr vSllig steril bleibt bzw. ob 
seine Keimzellen bis zum Schw~irmtermin reif werden oder nicht, scheint uns yon zwei 
Voraussetzungen abzuh~ingen: (1) Von Alter und Gr~Sf~e; dabei ist zu berilcksichtigen, 
daf~ die Population aus den verschiedensten Altersstufen zusammengesetzt sein muff, 
well die Entwicklung offensichtlich mehr als 1 Jahr beansprucht und well die ge- 
schlechtsreifen Tiere nach Abschniirung eines Palolo ein neues prospektiv epitokes 
Hinterende zu regenerieren vermSgen. Da abet auch ein Tell der ausgewachsenen In- 
dividuen steril oder unreif bleibt, miissen (2) darilber hinaus wahrscheinlich bestimmte 
lokale Bedingungen am Standort jedes einzelnen Palolowurms verwirklicht sein, damit 
die geschlechtlichen Reifungsprozesse ablaufen kSnnen. Hierfiir spricht die Unf~ihigkeit 
aller vor dem 22. Oktober aus dem Rift enmommenen ~79 bzw. aller vor dem 15. Au- 
gust yon dort geholten d d, ihre geschlechtliche Entwicklung unter Laborbedingungen 
fortzusetzen. Wir wissen bisher nicht, ob bei den im Labor gehaltenen Palolow~irmern 
gewisse fSrdernde Einflilsse (z. B. aus der Ern~ihrung) fehlten, oder ob irgendwelche 
hemmenden Faktoren die Entwicklung der Geschlechtszellen unterdriickt haben; als 
solche k~imen z. B. eine durch das Herausmeif~eln auf die Tiere ausgeiibte Schockwir- 
kung oder das in den Kulturschalen auf alle Regionen des Wurmes gleichm~igig ein- 
wirkende Licht in Betracht. Die Befunde an den abgetrennten Hinterenden mit und 
ohne Kopfregenerat sowie an den beiden in der C-Region durchschnittenen d d legen 
die Annahme nahe, dag die Reifung des prospektiven Palolo durch ein im Kopf (bzw. 
Gehirn) gebildetes Hormon in Gang gesetzt wird; dana& w~ire es prim~ir die Aus- 
schi]ttung dieses Hormons, die durch die jeweiligen Aui~enbedingungen entweder indu- 
ziert oder blockiert wird. Es k~Snnten somit beim Palolowurm in endokrinologischer 
Hinsicht ~hnliche Verh~iltnisse vorliegen, wie sie yon HoxvIE (1963) bei Arenicola 
nachgewiesen worden sind; bei diesem sedent~iren Polychaeten geht die Reifung der 
Gameten nur unter dem Einflug eines Hormons vor sich, das als Neurosekret im Ge- 
him gebildet wird. Der schl~issige Beweis fiir die Existenz eines solchen Hormons steht 
beim Palolowurm noch aus und mui~ durch Pfropfungs-, Implantations- oder Extrakt- 
injektionsversuche erbracht werden; dies wird allerdings erst mSglich sein, wenn die 
Bedingungen, unter denen die geschlechtliche Entwicklung des Palolowurmes vonstatten 
gehen kann, noch genauer bekannt sind. Die histologischen Befunde, aus denen ein 
starker, etwa 1 Monat vor dem Schw~irmen einsetzender Anstieg der neurosekretori- 
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schen Aktivit~it im Gehirn zu entnehmen ist, stimmen im Prinzip mit den experimen- 
tellen Ergebnissen tiberein und sprechen daftir, dag das Gehirn vor dem Einsetzen der 
Endreifung verst~irkt ein gonadotropes bzw. Epitokie ausl/Ssendes Hormon produziert. 
Dagegen l~itgt sich die ha& dem histologis&en Bild getroffene Feststellung, dag die 
neurosekretorische TStigkeit 2 Wochen vor dem Schw~irmen bereits wieder nachgelassen 
hat, vorerst mit den experimentellen Befunden zeitlich nicht ohne weiteres zur Deckung 
bringen; denn die Unf~ihigkeit der 14 Tage vor dem Schw~irmen isolierten Hinterenden, 
ihre ges&le&tliche Entwi&lung fortzusetzen, spricht dafiir, dag auch zu diesem Zeit- 
punkt das postulierte cerebrale Reifungshormon noch erforderli& ist. Es bleibt ab- 
zuwarten, ob die geplante Fortsetzung der histologischen Untersuchungen eine weitere 
Kl~irung bringen wird. 

Da eine ganzj~ihrige Synchronisation der sexuellen Entwi&lung in der gesamten 
Population yon Eunice viridis nach unseren Untersuchungen ni&t vorliegt, und tiber- 
dies der Abstand zwischen den S&w~irmterminen der aufeinanderfolgenden Jahre 
wechselnd 12 oder 13 synodische Monate betr~igt, kann die Schw~irmperiodizit~it der 
Palolowiirmer sicher ni&t allein auf einer endogenen Jahresrhythmik beruhen; eine 
sol&e Interpretation wtirde auch kaum die Pr~izision erklSren k~Snnen, mit der si& das 
Paloloschw~irmen auf drei bestimmte N~ichte beschr~inkt. Es ist daher wohl sicher das 
Eingreifen 5ugerer Zeitgeber anzunehmen, welche die ges&lechtliche Differenzierung 
bei allen gentigend weir entwickelten Individuen elnige Zeit vor dem SchwSrmtermin 
entweder direkt oder dutch Synchronisation entsprechender endogener Rhythmen in 
Gleichlauf bringen. Da der alljShrliche Hauptschw~irmtermin des Palolowurms hin- 
si&tlich Jahreszeit (Oktober/November), Tag (letztes Mondviertel) und Stunde (in 
Tutuila 0 bis 2 Uhr) genau fixiert ist, mug eine entsprechende Hierarchie yon annuel- 
len, lunaren und diurnalen Zeitgebern existieren. Bei einer Diskussion der jahreszeit- 
lichen Determination ist die Tatsache zu berii&sichtigen, dal~ in Samoa in den stid- 
pazifischen Frtihlingsmonaten Oktober und November ni&t nut der Palolo schwiirmt, 
sondern auch zahlreiche andere Rifftiere geschlechtsreif werden; u. a. pflanzt sich auch 
die in den R~Shren des Palolowurmes lebende Polynoine Thorrnora johnstoni um diese 
Zeit fort. Es wird sich also bei dem annuetlen Zeitgeber vermutlich um einen recht all- 
gemein wirksamen Faktor handeln. Die Seewassertemperatur dtir~e kaum als zuver- 
l~issiger Zeitgeber in Betracht kommen, weil ihr Monatsmittel im Lauf des Jahres in 
Samoa nut u m +  1,3 ° C schwankt und die mit Witterung, Gezeiten und Meeresstr/5- 
mungen zusammenh~ingenden kurzfristigen und unregelm{itgigen Temperaturschwan- 
kungen am Standort des Palolowurmes vergleichsweise viel gr~Sger sin& Dagegen 
k~Snnte die regelm~if~ige Zunahme der Tagesl~inge durchaus die ungef~ihre Lage des 
Fortpflanzungstermins photoperiodis& festlegen; im Jahre 1966 verl~ingerte sich in den 
4 dem Schw~irmen vorausgehenden Monaten (vom 5. Juli bis 7. November) die Zeit- 
spanne zwischen Sonnenauf- und -untergang auf Samoa um 88 Minuten. Neben einer 
direkten Wirkung des Lichts auf die Palolowtirmer w~ire dabei evtl. auch an eine in- 
direkte Wirkung, z.B. tiber photoperiodisch bedingte VerSnderungen in der Futter- 
pflanzenpopulation, zu denken. 

Bei der exakten, in Abh~ingigkeit yon der Mondphase erfolgenden Fixierung des 
Haupt-Schw~irmtages ist, nach den Versuchsergebnissen bei Platynereis und Clunlo, in 
erster Linie an einen photoperiodischen Einflug des n~ichtlichen Mondlichts zu denken, 
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Da die Palolowiirmer vorwiegend nachtaktiv sind, und zur Nahrungsaufnahme und 
Def~ikation nachweislich mit ihrem Vorder- bzw. Hinterende vor[ibergehend aus ihrer 
WohnrShre herauskommen, ist grunds~itzlich die M5glichkeit gegeben, dab die Tiere 
durch die periodisch wechselnden, n~ichtlichen Beleuchtungsverh~iltnisse direkt be- 
einflut~t werden; das Wasser, das iiber dem von den Palolowiirmern bewohnten Sub- 
strat steht, ist h5chstens wenige Meter fief, gew5hnlich sehr klar und somit gentigend 
lichtdurchl~issig. Da unser an 60 Palolow~irmern durchgef~ihrtes Experiment mit kiinst- 
licher Beleuchtung ohne Ergebnis geblieben ist, mug die Frage des lunaren Zeitgebers 
jedoch vorerst often bleiben. 

Die n~ichtliche Stunde, zu der die schw~irmenden Palolowi~rmer erscheinen, k5nnte 
entweder ebenfalls photoperiodisch (durch den t~iglichen Licht-Dunkelwechsel) oder 
auch durch die Gezeiten des Meeres bestimmt sein. Es ist dabei zu ber~icksichtigen, dat~ 
die Tageszeit des Schw~irmens auf den einzelnen Inseln verschieden ist - im Gegensatz 
zu dem Schw~irmtag als solchem, der zumindest im ganzen samoanischen Verbreitungs- 
gebiet des Palolowurms derselbe zu sein scheint. Beispielsweise sollen die Palolos auf 
der westsamoanischen Insel Upolu in der gleichen Nacht jeweils etwa vier Stunden 
sp~iter erscheinen als in Tutuila, obwohl die Phasendifterenz in der Gezeitenrhythmik 
zwischen beiden Inseln nut etwa 10 Minuten betr~igt; die Palolos schw~irmen somit in 
Tutuila bei Hochwasser, in Upolu dagegen bei fortgeschrittener Ebbe. N~UMANN (1966) 
hat bei Clunio festgestellt, dai~ die Tageszeit des SchRipfens bei verschiedenen Popula- 
tionen in Anpassung an den 6rtlichen Gezeitengang unterschiedlich ist und dai~ diese 
Unterschiede in der Tagesrhythmik genetisch fixiert sin& Vielleicht ist auch der Palolo- 
wurm hinsichtlich der Tagesperiodizit~it seiner Fortpflanzung in mehrere Rassen auf- 
gespalten, yon denen jede an eine bestimmte Insel gebunden ist. Grunds~itzlich besteht 
die MSglichkeit, dat~ die in der Schw~irm-Nacht als erste im freien Wasser erscheinenden 
Palolos ein Pheromon ausscheiden, welches die iibrigen fortpflanzungsbereiten Indivi- 
duen zum sofortigen Sclaw~rmen veranlaf~t. Da jedoch das Rift, aus dem die reifen 
Palolos herauskommen, bevor sie yon den Wellen in die Lagune gespiilt werden, bei 
Hochwasser st~indig yon frischem, neu aus der offenen See heranbrandendem Wasser 
[iberflutet wird, halten wit eine derartige stoffliche Wechselwirkung im Falle der yon 
uns untersuchten Population nicht f[ir wahrscheinlich. 

ZUSAMMENFASSUNG 

1. Das Schw~irmen der fortpflanzungsbereiten, epitoken Hinterenden des Palolo- 
wurmes (Eunice viridis GRAY) fand im Jahr 1966 auf der Samoa-Insel Tutuila, in 
I~bereinstimmung mit den empirischen Palolo-Regeln, in der Zeit zwischen 4. und 
6. November jeweils nachts zwischen 0 und 2 Uhr statt; die meisten Palolos 
schw~irmten am 5. November, dem Tag des letzten Mondviertels. 

2. Die yore 14. Juni bis 16. November 1966 in regelm~igigen Abst~inden durchgefiihrte 
Untersuchung der auf dem Rift yon Faga'itua (Insel Tutuila) in abgestorbenen 
Stein-Korallen lebenden Palolowiirmer ergab, dat~ schon im Juni alle Individuen 
einen durch den Besitz yon Bauchaugen gekennzeichneten, prospektiv epitoken hin- 
teren K5rperabschnitt hatten; dieser enthielt bei einem Tell der Wtirmer bereits un- 
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reife Keimzellen, w~ihrend er bei anderen noch steril war. Auch in den folgenden 
Monaten verlief die geschlechtliche Entwicklung bei den einzelnen Tieren recht 
unterschiedlich, so daf~ kurz vor dem Schw~irmen im Rift sowohl Palolowiirmer mit 
geschlechtsreifem als auch solche mit unreifem oder sterilem Hinterabschnitt anzu- 
treffen waren; letztere beteiligten sich nicht am Schw~irmen und liegen sich auch 
noch Mitte November in unver~indertem Zustand im Substrat nachweisen. Jedes 
geschlechtsreife Individuum machte in den letzten ein bis zwei Woehen vor dem 
Schw~irmen eine epitoke Metamorphose seines keimzellenhaltigen Hinterendes 
durch; nachdem sich dieses am Schw~irmtermin losgerissen und im freien Wasser, zu- 
sammen mit riesigen Mengen anderer ebensolcher Hinterenden, fortgepflanzt hatte, 
begann das im Korallengestein in seiner Wohnr6hre zuriickgebliebene Vorderende 
einen neuen prospektiv epitoken Abschnitt zu regenerieren. 

3. Zahlreiche Palolowiirmer konnten iiber liingere Zeit (zum Teil 4 bis 5 Monate lang) 
lebend unter Laborbedingungen gehalten und beobachtet werden. Komplette, I4 
Tage vor dem Schw~irmen in nahezu geschlechtsreifem, aber noch atokem Zustand 
aus dem Rift isolierte d (~ und ~ vollendeten zum gr6gten Teil auch in den Kultur- 
schalen ihre sexuelle Entwi&lung und schniirten im November fortpflanzungsf~ihige 
Palolos ab. Bei allen vor dem 15. August aus dem Rift enmommenen Individuen 
war dagegen die Entwicklung der Keimzellen unter Laborbedingungen vollst~indig 
blo&iert. Von den zwischen 15. August und 13. Oktober aus dem Rift isolierten, 
komptetten Palolowiirmern entwi&elte si& im Labor nur ein Tell der ~ (~ bis zur 
Reife und Epitokie weiter; bei einigen von ihnen wurde der bauchaugentragende 
K6rperabschnitt unter Ausbildung der far das d typis&en dunklen Pigmentierung 
epitok, ohne daf~ in seinem Coelom Keimzellen enthalten waren. Die ~ dagegen 
stellten auch noch zu dieser Zeit unter den gebotenen Kutturbedingungen ausnahms- 
los ihr Oocytenwachstum ein und blieben atok. 

4. Kopflose Fragmente yon Palolowiirmern lebten im Labor teilweise monatelang und 
konnten nicht nur an ihrem Hinterpol einen neuen ,,Schwanz", sondern auch am 
Vorderpol einen kleinen Kopf regenerieren. Ein solcher Sekund~irkopf besteht aus 
Pro- und Metastomium und verfiigt ~iber ein Gehirn, zwei Augen und 5 Tentakeln; 
im Gegensatz zum prim~iren Kopf besitzt er aber weder Mund noch Kiefer und 
tr~igt nur einen unpaaren ,,Palpus". Normalerweise war in allen kopflosen Frag- 
menten, auch wenn sie erst 14 Tage vor dem Schw~irmen in nahezu geschlechtsreifem, 
aber noch atokem Zustand aus dem Rift isoliert und ihres Kopfes beraubt worden 
waren, jegliche sexuelle Entwicklung vollstSndig blockiert. Jedoch entwickelten sich 
yon den einige Monate vor dem Schw~irmen ins Labor gebrachten kopflosen Frag- 
menten drei bis zur Geschlechtsreife und Epitokie weiter, nachdem sie einen Se- 
kundS.rkopf regeneriert hatten. Bei zwei kompletten d d, die im September in ihrer 
prospektiv epitoken Region durchgeschnitten und seitdem im Labor gehalten wor- 
den waren, wurden die vorderen mit dem iibrigen Tier in Zusammenhang geblie- 
benen H~ih°cen dieser Region im November epitok, wiihrend die abgetrennten hin- 
teren H~il~en atok blieben. 

5. Diese zuletzt genannten Ergebnisse legen die Annahme nahe, datg zur Reifung und 
epitoken Entwicklung der hinteren Region des Palolowurmes ein Hormon erforder- 
lich ist, welches im Kopf des Tieres gebildet wird. Dem entspricht der aus histolo- 
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gischen Untersuchungen resultierende Befund, daf~ die neurosekretorische Aktivit~it 

im Gehirn des Palolowurmes ungef~ihr 1 Mona t  vor  dem Schw~irmen vor~ibergehend 

sehr stark ansteigt. 

Wesentlichen Anteil an dem Gelingen dieser Untersuchungen hatten unsere Gastgeber, 
High Chief T. LE'IATO und seine Frau, die uns nach Kr~i~en unterstiJtzten und stets bem/.iht 
waren, uns eine wissenschafHiche Arbeitsweise zu erm6glichen, wie sie unter anderen Um- 
st~nden mit dem samoanischen Lebensstil sicher nicht ganz reibungslos zu vereinbaren gewesen 
w~ire; wir mSchten daher dem Ehepaar LE'tATO auch an dieser Stelie fl.ir ihre Gastfreundschatt 
nochmals herzti& danken. Fiir wertvolle Ausk~in~e i~ber die Verh~ilmisse in American Samoa 
bedanken wir uns bei Herrn Dr. E. J. MA~TrN (Berkeley/Calif.). Auch allen denjenigen, die 
uns in anderer Hinsicht bei der Vorbereitung und Durchf~ihrung unserer Unternehmung behilf- 
lich waren, sei an dieser Stelle vielmals gedankt. Unser ganz besonderer Dank gilt der Deut- 
schen Forschungsgemeinscha~, welcbe durch die Bereitstellung der Mittel fl.ir Ausr~istung und 
Reise die vorliegenden Untersuchungen ~iberhaupt erm6gIicht hat. 
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