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Summary. The brain, eye, and statocysts of Protodrilus rubropharyngaeus JAEGERSTEN 
(Archiannelida) were examined with the light and electron microscope. The brain of Protodrilus 
is composed of neurons and neuroglia. Fibrous and protoplasmic neuroglia cells were observed. 
The central neuropile is formed by the finest processes of the nervous and glial elements. The 
sensory organs of Protodrilus can be compared with similar structures in larvae of polychaetes 
and in turbellaria. The brain of Protodrilus shows a remarkable accumulation of neurosecretory 
elements. By means of the light microscopy (paraldehydefuchsin method) large selectively 
stainable perikarya were found in a particular arrangement near the palps, the nuchal organ 
and the dorsal coelomie cavity. In the electron micrographs it is possible to demonstrate 
five different types of elementary granules and vesicles. Only a part of these materials can be 
stained by conventional methods. A great number of perikarya and unmyelinated neurosecre- 
tory nerve fibers display more than one uniform type of elementary granules. In  Protodrilus 
the problem of different neurosecretory cell types and their chemical and biological properties 
is still open to discussion. 

Zusammen]assung. ,,Gehirn," Auge und Statozysten yon Protodrilus rubropharyngaeus 
JA~GERSTEN (Archiannelida) wurden licht- und elektronenmikroskopisch untersucht. Das 
Gehirn yon Protodrilus besteht aus 2qervenzellen und der hTeuroglia. Nachgewiesen wurden 
sowohl faserhaltige als auch protoplasmatische (filamentfreie) Gliazellen. Der zentrale Neuro- 
pilkern wird yon den feinsten Ausl~ufern der ~Nerven- und Gliazellen gebildet. Die Sinnesergane 
yon Protodrilus werden mit den entsprechenden Bildungen bei Polycha~tenlarven und Turbel- 
larien vergiichen. Das Gehirn yon Protodrilus enth~lt zahlreiche neurosekretorische Element~. 
Die grol~en, mit  Paraldehydfuchsin elektiv f~rbbaren Perikaryen dieser Zellen linden sich vor- 
nehmlich in einer bestimmten Anordnung in der NiChe der Palpen, des Nuchalorgans und des 
dorsalen Coeloms. Im elektronenmikroskopischen Bild gelang es, ftinf verschiedene Typen yon 
Elementargranula und Bl~schen nachzuweisen. Nur ein Teil dieser Substanzen ist mit  kon- 
ventionellen Neurosekretmethoden f~Lrbbar. Vielfach enthalten neurosekretorisehe Perikaryen 
und Axone mehr als einen (einheitlichen) Typ der Elementargranula. Die Klassifizierung der 
neurosekretorischen Zelltypen auf einer chemischen und biologischen Basis ist bei Protodrilus 
noch ungekl~rt. 

E i n l e i t u n g  
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physiologischen Vorg~ngen wie Wachs tum,  Geschlechtsreife oder  Regenera t ion  
(s. E.  und  B. SC~ARRER, 1954a, b, 1963). Mit  dem Problemkre i s  der  Neurosekre-  
t ion bei  I n v e r t e b r a t e n  setzen sich eingehend auch GERSC/Z (1964) und  GA~E (1966) 
ause inander  (s. L i t e ra tu r ,  vgl. dazu KNOWLES, 1963 und  HERLANT-MEEwIs, 1966). 

Die Ordnung der  Archianneliden fand bei  den bisherigen Neurosekretionsstudien 
keine Berficksicht igung.  I n  dieser Gruppe  sind einfache Annel idenformen zusam- 
mengefal3t,  die meis t  keine oder  wei tgehend reduzier te  Pa rapod ien  aufweisen. 
Zur  Lokomot ion  client den meis ten  Ar t en  eine Vent ra lbewimperung.  Wahrschein-  
l ich s te l l t  die 0 r d n u n g  keiae  sys temat i sch  ha l tba re  Einhe i t  dar.  Verschiedent l ich 
wurde  auf Grund  gewisser la rva ler  Merkmale  d iskut ier t ,  ob die Archiannel iden  
n ich t  als Bas isgruppe  der  Po lychae ten  zu be t rach ten  seien. A m  besten begrf indet  
erscheint  jedoch die Auffassung,  die Archiannel iden  als sekunditr  vereinfachte  
Po lychae t en  anzusehen (I~EMANE, 1932). 

Sowohl morphologisch als auch sys temat i sch  und  phylogenet isch  is t  die 
Gruppe  sehr  in te ressan t  (vgl. auch BULLOCK und  HORRIDG~, 1965). l~ber das  
Nervensystem und  die Sinnesorgane der  Archiannaliden l iegen nur  vereinzelte,  m i t  
konvent ione l len  histologischen Methoden  erhobene Befunde vor  (SALENSY~, 1907 ; 
HANSTRS~, 1927, 1928; JAEG~RSTE~, 1940a, b, 1952). E in  Vergleich mi t  entspre-  
chenden Differenzierungen der  Po lychae ten  is t  bisher  nur  vereinzel t  versucht  
worden.  

Bei der yon uns untersuchten Art handelt es sich urn einen Vertreter der Familie Proto- 
drilidae, Protodrilu8 rubropharyngaeus JAnGERSTEN. Mit Sieherheit wurde die Art bisher an der 
schwedischen und norwegischen Westkfiste und in der westlichen Ostsee gefunden. Die er- 
wachsenen Tiere leben auf Schalenkies in der Brandungszone und werden 8--9 mm lang. Sie 
sind getrenntgeschlechtig; ihre Eier sind 50 ~ grofl. Die Entwicklung effolgt fiber eine frei- 
schwimmende, der Trochophora ~ihnliche Larve und ein sich anschliei3endes bodenlebendes 
Larvenstadium (JA]~GERSTEN, 1940a u. b, 1952). 

Mater ia l  und Methodik 

Die untersuchten Tiere (Protodrilus rubropharyngaeus JA]~G~RSTEN) wurden in den Mona- 
ten Mai und Juni 1964 in der Otoplanenzone (vgl. R~MANE, 1940) vor Sehilksee (Kieler FSrde) 
gefangen. Sie waren roll ausgereift, die meisten ~ standen kurz vor der Eiablage. 

Fiir die lichtmikroskopischen Untersuchungen wurden die Tiere nach Bet~ubung mit einer 
isotonischen MgCl2-LSsung (7,5%ige w~flrige MgC12-LSsung und Ostseewasser im Mischungs- 
verh~ltnis 1: l) durch Einlegen in Bouin oder Kaliumbichromat-Sublimat-Formalin (Abwand- 
lung der Fixierung nach HELLY, S. GIESA, 1966) fixiert. Der Darstellung neurosekreterischer 
Elemente dienten die folgenden Verfahren: 

Paraldehydfuchsin (GoMoRI), Chromalaunh~matoxylin-Phloxin (BARGMXNN), Aldehyd- 
thionin, Alcianblau naeh Voroxydation mit KMnO a (ffir alle diese F~rbungen s. PEASE, 
1960; ferner - -  als 12~bersichtsf~rbungen - -  Azan, Stiickf~rbung nach DOGRA und TANDON 
(1964) ~ mit Viktoriablau und Stfickf~rbung naeh OKSCHE, MAUT~ER und F~R~R (1964) 
mi~ Paraldehydfuehsin. Einige der totalgef~rbten Exemplare wurden mit Wintergriin61 auf- 
gehellt, andere in Esterwachs eingebettet und gesehnitten. 

Als Kernfarbstoff bew~hrte sich vor allem Galloeyanin; besonders gfinstige Effekte der 
Gegenf~rbung ergaben die Trichromf~rbungen naeh GOLDNER und GOMOR~ (s. Ro~EIS, 1958 
und PEARSE, 1960) oder die Methode mit Neoponceau (GuRR). 

Ffir elektronenmikroskopische Studien wurde das Material 20 min in 5 % igem Glutaraldehyd 
(GORDON) fixiert, ansehliel~end 1 Std in Phosphatpuffer (pH 7,4) ausgewaschen, nach einstiin- 
diger Nachbehandlung mit OsO~ (pH 7,4--7,6) und Entw~sserung (Alkohol) in Araldit einge- 
bettet. Ultramikrotom: Porter-Blum MT I. Elektronenmikroskopische Au/nahmen: Elmiskop I 
Siemens, Strahlspannung 60 kV. 

Vgl. dazu BRAAK (1962). 
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Belunde 

I. Allgemeine Morphologie und Histologie des ,,Gehirns" und der Sinnesorgane 
(licht- und elektronenmikroskopische Ergebnisse) 

1. Bauplan des ,,Gehirns". ]Uber das ,,Gehirn" yon Protodrilus flavocapitatus ULZANIS liegt 
eine eingehende Studie yon SALENSKI (1907) vor. In bezug auf den allgemeinen Bauplan des 
Zentralnervensystems stimmen die eigenen Ergebnisse bei Protodrilus rubropharyngaeus mit 
den genauen Beobachtungen SALE~SKIS fiberein. Zur Einfiihrung wird daher lediglich eine 
kurze Beschreibung gegeben. 

Das Zentralnervensystem yon Protodrilus besteht aus einer proximalen ganglien- 
fSrmigen Auftreibung, die als Gehirn bezeichnet wird, und einem Bauchmark. Im 
folgenden soll nur das Gehirn abgehandelt werden; die Feinstruktur des Bauch- 
markes yon Protodrilus ist noch nicht untersucht. 

Das Gehirn yon Protodrilus rubopharyngaeus liegt im Prostomium. Ein rShren- 
fSrmiger Hohlraum durchzieht vom Apex an den dorsomedialen Abschnitt des 
Gehirns. Ein zweiter derartiger Binnenraum, der etwa in der mittleren Hirnregion 
beginnt, findet sich ventromedial. Beide Hohlr~ume gehen ohne weitere Unter- 
teilung in das Coelomsystem des Tieres fiber. Sie sind mit einem Epithel ausgeklei- 
det, das sieh nicht yore Peritonaeum unterscheidet (Abb. 1). 

Das Gehirn steht in einem sehr engen Kontakt  mit dem ektodermalen Epithel 
(Epidermis). Es gliedert sich in eine ~ul3ere schalenfSrmige Rindenzone, die aus 
Ganglienzellen besteht, und einen fibrfll~ren zentralen KSrper - -  das Neuropilem. 
Die in der Regel multipolaren Ganglienzellen sind relativ cytoplasmareich und 
haben einen chromatinarmen Zellkern. Dorsal und ventral erkennt man paarige, 
paramedian gelegeue Nervenzellkonzentrationen. Der mittlere ttirnteil enth~lt 
die Corpora pedunculata (Abb. l d). An jeder Seite finder sich ein gestielter 
Globulus (Abb. ld). Die Zellen der Globuli sind kleiner als die fibrigen Ganglien- 
zellen. Der Balken ist relativ schwach ausgeprs Glomeruli sind zwar vorhanden, 
aber nicht deutlich abzugrenzen. Inwieweit yon diesen Zentren ein Kontakt  zu den 
afferenten Faserbfindeln der Palpen und der/quchalorgane besteht, war nicht mit 
Sicherheit zu erkennen. 

Mit der Deutung solcher Beziehungen zu den Sinneszentren setzen sich vor allem HAN- 
STROM (1927), GUSTAFSON (1930), BULLOCK U. HORRIDGE (1965) auseinander. 

Im Neuropilem kommen vereinzelte grol~e Ganglienzellen vor, die nicht an 
bestimmte Bereiche gebunden sind. Die Faserzfige des Neuropilems haben vor al- 
lem eine dorso-ventrale Ausriehtung. Sie fiberkreuzen sich schr~g, so dab rechts- 
seitige dorsale Ganglien mit linksseitigen ventralen ~qervenzellgruppen in Verbin- 
dung treten. 

Das Gehirn entsendet drei Nervenpaare. Die Schlundkonnektive haben im 
Gehirn zwei Wurzeln. Die eine entspringt am ventrolateralen Rand der vorderen 
ttirnbezirke, die zweite aus den paramedianen Teilen des mittleren Hirnbereichs. 

Solche sich vereinigenden Wurzeln der Schlundkonnektive kommen h~ufig bei Polychaeten 
vor. Entsprechend ihrem Abgang aus dem Gehirn werden sie dort auch als Vorder- oder Ven- 
tralwurzel bzw. als Hinter- oder Dorsalwurzel bezeichnet. 

Palpennerven entspringen vom lateralen Teil des vorderen Hirnbezirks. Medial 
vom Abgang der dorsalen Wurzeln der Schlundkonnektive liegt die Abzweigung 
der Visceralnerven. Diese gehen sowohl aus der dorsalen Ganglienkonzentration 
als aueh aus den Schlundkonnektiven hervor. 
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Abb. l a i r .  Querschnitte durch den Kop] yon Protodrilus rubropharyngaeus JAEGERSTEN 
yon apikal (a) nach distal (f). Bouin. Paraldehydfuchsin-Gallocyanin-Triehromf~rbung (GOLD- 
•ER) Einzelheiten s. Text. A Auge, B Palpengef~iB, Bk Balken, Dc Dorsalcoelom, G Globuli der 
Corpora pedunculata, Glo Glomerulus, Gz Ganglienzellen, M8 Muskulatur, N Neuropilem, 
S Statozyste, P Palpe, Pc Palpeneoelom, Ap Ampulle, Ns mit Paraldehydfuchsin elektiv 

gef~rbte neurosekretorische Zellen, Nu Nuehalorgan, Vb Ventralbewimperung, 
Vc Ventraleoelom. Vergr.: 300fach 

Die A r t  des Gliageri~stes i s t  bei Protodrilus am besten im e lekt ronenmikroskopi -  
schen Bi ld  zu erkennen.  A m  R a n d e  des Neuropi lems  f inden sich langges t reckte  
Gliaforts~tze,  die verschiedent l ich  lockere Biindel  bi lden (Abb. 2). Die in diesen 



Gehirn und Sinnesorgane yon Protodrilus rubropharyngaeu8 225 

Abb. 2a--v. Faserglia/orts~itze am Rande des Neuropilems. a ~ d  AusschnittvergrSflerungen. 
Vergr.: 36 000fach. e ~bersichtsbild zu a ~ .  Vergr. 18000fach. G/Gliaforts~tze, 

* Filamentbiindel, �9 granulierte (neurosekretorische) Faserprofile, D Desmosomen 

Bfindeln zusammengefal~ten For t s~ tze  en tha l t en  d ich t  gelager te  F i l a m e n t e  und  
~hneln den Faserg l ia for t s s  der  Ver tebra ten .  Neben  diesen G l i a s t ruk tu ren  s ind 
vor  al lem in den  mehr  zent ra len  Bereichen der  Rindenzone  sehr  zar te ,  f i l ament -  
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Abb. 3. Filament/reie (protoplasmatische) Gliazelle (G1) und Ganglienzellen (Gz) am Rande des 
Neuropilems. Vergr.: 9000fach. ~' lamellenartiger, sich aufzweigender Gliafortsatz 

Abb. 4a--c.  Ultrastruktur der Statozyste. Vergr.: 15000fach. 1 Von der Wandung ausgehende 
Forts~tze. 2 Feinste Ausl~ufer (in verschiedenen Ebenen getroffen) im Inneren der Statozyste 

freie, sich gabe lnde  Gliaforts~tze anzutreffen,  die zu plasmareichen,  birnenf6rmi-  
gen Pe r ika ryen  gehSren. Sowohl das  Cy top lasma  als auch der  Zellkern dieser Ele- 
men te  zeigen eine e lekt ronendichte  S t r u k t u r  (Abb. 3). 

Der Feinbau der Nervenzellen und des Neuropils wird im Zusammenhang mit dem neuro- 
sekretorischen Apparat abgehandelt (s. S. 233). 



Gehirn und Sinnesorgane v0n Protodrilus rubropharyngaeus 227 

2. Sinnesorgane. An Sinnesorganen besitzt Protodrilus rubropharynffaeus ein 
Palpenpaar, zwei Statozysten, ein Augenpaar und ein Paar ,,Riechgruben" 
(Nuchalorgane). 

a) Die Palpen (Abb. 1 b) sind die typischen, bei Polychaeten weir verbreiteten 
Tastorgane. Sie enthalten L/ingsmuskulatur, ein starkes, in L/~ngsrichtung des 
Organes verlaufendes Blutgef/s und einen ihre ganze L/inge durchsetzenden, yon 
mesodermalem Epithel ausgekleideten Hohlraum. Die Palpenhohlr~ume enden in 
Ampullen, die nicht mit dem K5rpercoelom in Verbindung stehen. 

Entsprechendes wird yon BI~CARD und JE~ER (1928) yon Spioniden berichtet. Dagegen 
erkermt ORRHAGE (1964) bei dem den Spinoiden nahestehenden Poecilochaeteus eine deutliche, 
mit einem Ringmuskel versehene Verbindung zum KSrpercoelom. 

In dem ebenfalls in L/ingsrichtung verlaufenden Nervenstrang der Palpen 
sind periphere neuronale Elemente zu erkennen. Die Palpenoberfl/iche ist mit zahl- 
reichen Sirmesborsten besetzt. Die Blutgef/~Be der Palpen (Abb. 1 d, f) stellen eine 
blinde Verl/ingerung der ventrolateralen K5rpergef/il3e yon Protodrilus dar. Dieses 
Gef/~l~paar vereinigt sich kurz vor dem Oesophagus und entsendet dann jederseits 
einen apikalen Palpenast. 

b) Die bilateral angelegten, im Gehirn eingebetteten Statozysten (Abb. 1 a) sind 
yon zahlreichen Nervenzellen umgeben. Die einzeine Statozyste wird yon einer 
einzigen groi~en Zelle gebildet. Diese enth/ilt den etwa keulenfSrmigen Statolythen, 
der im lichtmikroskopischen Bfld an einem Wandzapfen der Statozyste aufgeh/~ngt 
erseheint. 

Elektronenoptische Untersuchungen zeigen, dal3 yon der inneren Oberfl/iche 
der Statozystenwand feine, vielfach gewundene und verkn~uelte Cytoplasmafort- 
s~tze in das Innere der Statozyste hineinragen (Abb. 4). Wie diese Ausl/~ufer mit 
dem Statolythen, dessen Ultrastruktur noch nicht gekl/~rt ist, in Verbindung 
treten, konnte in dem bisher untersuchten Material nicht beobachtet werden. 

Manche lichtmikroskopischen Pr/iparate erwecken den Anschein, als reichten feine Fasern 
durch die Statozystenwand hindurch an den Statolythen heran. Ahnliches hat SALE~SKI (1907) 
Yon Protodrilus flavocapitatus berichtet. 

c) Das Augenpaar yon Protodrilus rubropharyngaeus nLmmt - -  yon Nerven- 
zellen umgeben - -  den inneren Palpenwinkel des Gehirns ein. In frontalen Schnitt- 
serien liegt es zwar in einer Schnittebene mit den Statozysten, ist aber in bezug 
auf die letzteren weiter nach ventral verschoben (Abb. 1 a). Entsprechend der Ein- 
teilung yon Hesse (1897) besitzt Protodrilus rubropharyngaeus Pigmentbecheraugen 
vom inversen Typ. Solche Augen sind bei Turbellarien verbreitet (HYMA~r 1951 ; 
RSHLICH und TS~6x, 1961; EAKI~r 1962, 1963). Sie sind aul~erordentlich einfach 
strukturiert und bestehen lediglich aus einer Pigmentzelle und einer Retinazelle. 
An der freien Oberfl/~che der Sinneszelle ist bereits lichtmikroskopisch eine in das 
Innere des Pigmentbechers gerichtete Streifung zu erkennen. Ein yon der Basis 
der Retinazelle ausgehender Fortsatz stellt die Verbindung zum Zentralnerven- 
system her. 

Das elektronenmikroskopische Bild des Auges zeigt, dal~ die SehzeUe einen ein- 
zigen, massiven Sehkolben ausgebildet hat (Abb. 5). Dieser Sehkolben, der zahl- 
reiche Mitochondrien und Vakuolen, aber keine Filamente enth/~lt, ragt mit seinem 
Sockel kaum in den Pigmentbecher hinein. 
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Abb. 5au.b .  Elektronenmikroskopisches Bild des Auges. a ~bersicht. Vergr.: 10000fach. 
b AusschnittvergrSBerung, 15000fach. 1 Sehzelle mit Zellkern (N), 2 Sehkolben, 3 Biirsten- 
saum (Mikrovilli), 4 Fortsatz der Sehzelle, 5 Pigmentzelle, 6 marklose Nervenfasern des 

Neuropilems, P PigmentkSrnchen, M Mitochondrien im Sehkolben 

Abb. 6au.  b. Elektiv gefiirbte neurosekretorische Zellen (*). Ausschnitt aus der Caudalregion 
des Kopfes (Querschnitt). Bouin. Paraldehydfuchsin-Gallocyanin-Trichromf~rbung (GoLD~R). 
Vergr.: 1400fach. t granulierte Forts~tze der Nervenzellen, Sz Sinneszellen des Nuchalorgans, 

B Blutgef~B, Dc Dorsalcoelom. (Vgl. auch Abb. 1) 
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Abb. 7. Elektronenmikroskopisches Bild der Forts5tze neurosekretorischer Zellen (*) aus der 
N~he des dorsalen Coeloms. Beachte die verschieden groBen und dichten Granula, die z.T. 

nebeneinander in einem Fortsatzprofil vorkommen. G1 Faserglia. Vergr.: 15000fach 

Dieser Befund entspricht im Prinzip auch den Beobachtungen von RSHLICH und TOR•K 
(1961) an tier Planarie Dendrocoelum lac~eum, die allerdings mehrere Sehzellen mit lang ausge- 
zogenen Sehkolben besitzt (vgl. auch S. 236). 

Eine Verschlui~membran, die bei den P lanar ien  yon  der Pigmentzel le  gebildet  
u n d  yon  den Sehkolben durchsetzt  wird, konn te  bei Protodrilus nicht  festgestellt 
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Abb. 8an. b. Granulierte Nervenzellen und -/ortsgtze in der Umgebung des Dorsalcoeloms (Dc). 
Querschnitt. a ~bersicht. Vergr.: 4500fach. b starker vergrSl~erter Ausschnitt aus dem 

Perikaryon einer granulierten (Typ 2) Nervenzelle (vgl. Abb. 8a:I). N Zellkern. 
Vergr.: 15000fach 

werden. Der breite Bfirstensaum des Sehkolbens 2 reicht bier direkt an die Pigment- 
zellen heran. Eine glaskSrperiihnliche Struktur ist nicht ausgebildet. 

Die Pigmentzelle ist yon zahlreichen, etwa 1 ~ groBen PigmentkSrnchen, die 
den Zellkern an die Peripherie verdr~ngen, ausgeffillt. 

d) Die Nuchalorgane (,,Nackenorgane") liegen direkt hinter der Palpenwurzel 
(Abb. 1 f). Die Bodenzellen dieser grubenfSrmigen Einsenkungen sind spindelfSrmig 
ausgezogen und bewimpert. Sie stehen einerseits mit den peripheren Ganglienzellen, 
andererseits mit den benachbarten Nervenzellen des Gehirns in Verbindung. Im 
Aufbau ~hneln die Nuchalorgane des Protodrilus am ehesten den yon HYMA~ 
(1951) eingehend beschriebenen Riechgruben der Tubellarien. Die Ultrastruktur 
des ~quchalorgans wurde im Rahmen dieser Protodrilus-Studie nicht untersucht. 
Im Lichtmikroskop sind Tangorezeptorenzellen hier nicht zu erkennen. 

2 Die Konstruktion entspricht dem ,,rhabdomeric type" mit ,,straight terminal villi" yon 
EAKIN 0965). 
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Abb. 9. Aussehnitt aus dem neurosekretorischen Bereieh in der Umgebung des Palpenge]5fles. 
Beaehte die unterschiedlichen Granulagr5flen (s. Text). Vergr.: 15000fach. I neurosekretorische 
Nervenzelle mit wirbelartigem endoplasmatischen Retieulum (ER), einer ausgepri~gten Golgi- 
Zone (G) und zahlreichen Granula vom Typ 2 (2). Im Neuropil Faserprofile mit Granula vom 

Typ 1 (1). G] Gliafilamente, M Mitochondrien 

I I .  Lage und Verteilung neurosekretorischer Zellen 

1. Lichtmikroskopische Befunde. Bei Polychaeten  ist die zahlenm~ii~ig st~rkste 
Anhi~ufung der neuroseIcretorischen Zellen in  den dorso-kaudalen Abschn i t t en  des 
Gehirns lokalisiert (GE~sCH, 1964). Dieses Vertei lungsschema gilt  auch fiir Proto- 
drilus rubropharyngaeus. 

Zu den neurosekretorischen Elementen werden in der folgenden Beschreibung alle die Ner- 
venzellen gerechnet, deren Perikaryen und Nervenforts~itze Elementargranul~ enthalten. Ob 
diese marklosen Fasern nun im Einzelfall einen peptidergen, adrenergen oder aminergen Cha- 
rakter haben (vgl. B~mGMA~, I~ND~ER und ANDRES, 1967) konnte mit den in dieser Studie 
angewandten Methoden nicht aufgekli~rt werden. Es sei aber vorausgesehiekt, dab 1. sowohl 
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Abb. 10a--c. Verschiedenartige Granula in einem Nervenzellperikaryon (a--b) und im Neuro- 
pilbild (c) in der HShe des Nuchalorgans. Vergr.: 18 000fach. a b N Zellkern, M Mitochondrien, 
ER wirbelartiges endoplasmatisches Retikulum. Elektronendichte Granula vom Typ 2 neben 

unterschiedlich groBen leeren Bl~schen. c Beachte, dal~ eine Nervenfaser verschiedene 
Granulatypen enthalten kann 

die Form als auch die Gr6Be und Dichte der elektronenmikroskopisch nachgewiesenen Elemen- 
targranula verschiedene Typen neurosekretorischer Zellen erkennen lassen, 2. nur ein Teil 
dieser Nervenzellen mit den klassischen Neurosekretfi~rbungen elektiv darstellbar ist. 

Bei  F~ rbung  mi t  Para ldehydfuchs in ,  A ldehyd th ion in  und  Alc ianblau  t r e ten  
im kauda l en  Hi rnbere ich  in tens iv  gefitrbte Zellen hervor  (Abb. 1, b - - f ) .  Sie liegen 
vor  al lem im dorso- la tera len  Bereich in unmi t t e lba re r  Nachbarscha f t  der  Nuchal -  
organe,  sowie auch la te ra l  in der  NiChe der  Palpengef~Be. Wei t e rh in  f inden sich 
sekre tbe ladene  Nervenzel len auch in den ven t ra len  und dorsalen Teilen des Ner-  
vensys tems ,  j edoch n icht  so d ich t  wie im dorso- la tera len  Abschni t t .  Mit  Pa ra ldehyd -  
fuchsin to ta lgefs  und  mi t  Wintergriin61 aufgehell te  Tiere zeigen am dis ta len  
Hi rnende  einen Ring neurosekre tor ischer  Zellen, dessen Scheitel  ap ika l  e twas wei ter  
re icht  als seine un te re  Begrenzung.  

Von besonderem Interesse  erscheinen die Zellen, die sich in der  N~he der  
Palpenge/d[3e und  der  Nuchalorgane befinden.  I n  unmi t t e lba re r  Nachbarscha f t  
de r  Nucha lorgane  fallen drei  groBe, sekre tbe ladene  Ganglienzellen auf, die zwischen 
diesen Gruben  und  der  Pa lpenwurze l  liegen. Sie en tha l t en  sowohl im Pe r ika ryon  
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als auch im Axon groBe Mengen einer granul~ren Substanz (Abb. 6). Bei Azan- 
fgrbung erweisen sich diese Zellen als acidophil. Auch die welter lateral in der 
Umgebung der PalpengefgBe lokalisierten sekretorischen Elemente sind iiber- 
durehschnittlich groin, abet meist von einer spindelf6rmigen Gestalt. Auch ihre 
Axone enthalten eine granulgre Substanz. I m  Lumen des Palpengefgl3es wurde 
aber nie elektiv gef~rbtes Material beobachtet  (vgl. DEUsE-ZIMMERMANN, 1960; 
Enchytraeus ). 

KORN (1958) vermutet bei Harmothog einen Transport der Neurosekrete mat Hilfe des 
Coelomsystems, da bei dieser Art die entsprechenden Bereiche keine BlutgefgBe enthalten. 

Bei Protodrilus finden sieh in der Nghe der Coelomriiume, die das Gehirn 
durchsetzen, nur ganz vereinzelte, mit  den angewandten Sekretmethoden fgrbbare 
Nervenzellen. 

2. Elektronenmi]croskopische Ergebnisse. Die elektronenmikroskopischen (~ber- 
sichtsaufnahmen (Abb. 9--11) s tammen aus der Hirnregion, in der lichtmikrosko- 
piseh eine Hgufung der elektiv gef~rbten Nervenzellen erkannt  wurde. I m  Bereich 
dieser Zellkomplexe und aueh in der Nghe des dorsalen Coelomraumes (Abb. 7 und 
8) fallen vor allem die besonders zahlreichen, mit  verschieden gestalteten Elemen- 
targranula beladenen Fortsatzprofile auf. In  der Nachbarschaft  dieses feinen Fort- 
satzgefiiges lassen sich stets auch Perikaryen naehweisen, die mit  ghnlichen Granu- 
latypen wie die feinen axonalen Ausl~ufer (Abb. 8b, 9, 10a, b, 10e, d) geffillt sind. 

An diesen Nervenzellen fgllt der gro~e, oft unregelm~Big gestaltete Zellkern 
auf. Ihr  Cytoplasma enth~lt zahreiche Mitoehondrien vom lamellgren Typ. Das 
endoplasmatische Reticulum ist gut ausgebildet und dicht mit  Ribosomen besetzt; 
aul~erdem linden sich auch freie Ribosomen. Besonders hervorzuheben sind die 
recht hgufigen wirbelf6rmigen Anordnungen (Abb. 9, 10) und zysternenartigen Er- 
weitertmgen des endoplasmatischen Retieulums. Der Golgi-Komplex ist sehr deut- 
lieh und zuweilen yon einer elektronendichteren Substanz erfiillt (Abb. l ld) .  
Verschiedentlieh scheinen sich auch kleine, elektronendurchlgssige Bli~sehen von 
den Golgi-Membranen abzul6sen (Abb. 11 d). Naeh Gr6~e, Form und Elektronen- 
dichte k6nnen in den Perikaryen und Zellfortsgtzen neurosekretorischer Elemente 
verschiedene Granulatypen unterschieden werden: 

la .  Grol~e, ovale Granula mit  einer L~ngsachse yon 1260--2100 A. 
lb .  Gro~e, runde Granula mit  einer deutlichen, gelegentlich ein wenig abge- 

hobenen Membran und einem Durchmesser von 930--1380 A. 
Typ la  und lb sind sehr elektronendicht. Es ist nicht ausgeschlossen, dab - -  zumindest in 

einem Tell der F~lle - -  der Granulatyp lb lediglich durch quer getroffene Granula des Typs la  
vorget~uscht wird. 

2. Elektronendichte Granula mat einer deutlieh sichtbaren Membran und einem 
Durehmesser von 500--850 A. 

3. Kleine Bl~schen mit  elektronendiehtem Kern (Durchmesser 320--600/~). 
4. Vakuolen v o n d e r  GrSl~e synaptischer Bl~schen (320---700 A). 
5. Vereinzelte gr6Bere Vakuolen (Durchmesser bis zu 1200 A). 
In  ein und demselben Perikaryon oder Fortsatz kSnnen nebeneinander auch 

mehrere dieser Granulatypen vorkommen (vgl. Diskussion). 
Grunds~tzlich shad die oben beschriebenen Granula-Arten allenthalben im 

sekretorischen Bereich des •ervensystems anzutreffen. Das l~berwiegen eines be- 
s t immten Granulatypes in einer best immten Region ist nicht festzustellen. 
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Abb. l l a - -d .  Neurosekretorische Strukturelemente in der Nachbarschaft des Nuchalorgans. 
a--b  Verschiedenartige Sekretgranula in Nervenforts~tzen. 1 Typ l, 2 Typ 2. Vergr.: 18000- 
fach. c--d Granutahaltige Perikaryen. In c: Granula vom Typ 1 1. In d: Golgikomplex (G) 
m it einem verdichteten Inhalt (*) und sich ablSsenden kleinen Bl~schen (~-). Daneben Granula 

und Bl~schen der Typen 2--4. Vergr.: c 18000fach; d 30000fach 

Diskussion 
Das sehr einfach gebaute Gehirn des adul ten  Protodrilus rubropharyngaeus 

1/iBt sich n icht  wie bei gewissen Polychaeten nach Gangl iengruppierungen in 
deutl ich abgegrenzte Tefle gliedern. Auch ein so einfach s t ruktur ier tes  Zentral-  
nervensys tem wie das yon Protodrilus besteht  aus neuronalen und  gli6sen Elemen- 
ten,  deren Ausl/iufer im Neuropil u n t r e n n b a r  mi te inander  verflochten sind. 
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Struktuffeinheiten der Neuroglia kormten bei Protodrilus erst mit dem Elektro- 
nenmikroskop ermittelt werden. Gliazellen sind bier vor allem am Rande des 
Neuropilemkerns anzutreffen. Dabei mug zwischen Fasergliazellen, die mit ihren 
kr~ftigen Forts~tzen einen gerfistartigen Charakter haben und filamentfreien 
(,,protoplasmatisehen") Gliaelementen, die feinste, hfillenartige Fortsatzlamellen 
entsenden, unterschieden werden. 

In  Arbeiten fiber das Nervensystem der Anneliden wird die Neuroglia ver- 
schiedentlich erw~hnt. So beschreibt CLAYTON (1932) bei Polychaeten eine Lage 
von Faserglia, die zwisehen der Ganglienrinde und dem Neuropilem eingebettet 
ist. Vielfach bleibt jedoeh eine Unterscheidung zwisehen Glia- und Bindegewebs- 
elementen sehr unsieher (s. BULLOCK und HORRIDGE, 1965). Protoplasmatische und 
]ibrill~ire Gliazelltypen der Anneliden unterscheidet HAYer (1916). Ffir beide For- 
men werden enge Beziehungen zu den Blutgef~Ben angegeben. In  seiner Studie 
fiber den Archianneliden Saccocirrus papillocerus besehreibt S~LENSY~ (1907) 
,,Stfitzzellen" des Nervensystems, die eng dem ektodermalen Epithel verbunden 
sind. Im Strukturbild der Neuroglia yon Saccoeirrus dominieren nach SAL~NSKI 
fibrfllenfreie Perikaryen und nicht etwa ein Fasergeflecht. Trotz der Gabelung der 
feinen Zellforts~tze erscheinen diese Zellen nur wenig verzweigt. Die von SALENSKI 
beobaehteten Gliastrukturen dfirften der ,,protoplasmatischen" Glia yon Proto- 
drilus entspreehen. 

Den ]amellenartigen Forts~tzen dieser Zellen ~hne]n auch die Gliaausl~ufer bei For~nica 
lugubris (LAI~DOLT, 1962) und die feinen Gliaforts~tze der Stabheuschreeke Carausis auratus, 
die vor allem zwischen den Perikaryen der Nervenzellen anzutreffen sind (vgh OXSC~E, 1967). 
Dagegen unterscheiden sich die bei Protodrilus beobachteten abgerundeten Perikaryen und 
Kerne der Gliazellen deutlich yon den unregelm~Big gelappten Gliaformen der untersuchten 
Insekten. 

Die kr~ftigen Ausl~ufer der Faserglia von Protodrilus gleiehen stark den sehr 
filamentreichen Fasergliastrukturen bei Lumbricus terrestris (ZIMM]~RMANN, 1967) 
(vgl. dazu auch die Befunde yon BARGMANN U.a., 1962, bei Asterias rubens). 

Sehr einfaeh gebaut sind auch die groBen Sinnesorgane yon Protodrilus. 
Statozysten sind bei Polychaeten - -  vor allem bei den sedent~ren Formen - -  in 
mannigfacher Auspr~gung und in wechselnder Zahl anzutreffen. Man findet sie 
meist in den vorderen Segmenten, wo sie entweder im Epithel liegen und in direk- 
ter Verbindung mit der AuBenwelt stehen oder auch - -  wie bei Myxicola - -  ein- 
gesenkt und vSllig geschlossen sind. So einfache Bfldungen, wie die bei Protodrilus 
beobachteten Statozysten, die offenbar nur aus einer Zelle bestehen, sind bei 
Anneliden nicht besehrieben. Die Statozysten yon Protodrilus rubropharyngaeus 
werden, wie es auch fiir Statozysten der Turbellarien angegeben wird (WV, STBLAD, 
1937), vom Gehirn aus innerviert. Die mit den Statozysten der Polychaeten ver- 
bundenen Nervenkabel lassen sich entweder bis zu einem der vorderen Ventral- 
ganglien oder auch bis zu den cireumoesophagealen Connectiven verfolgen. Es 
bliebe nachzuprfifen, ob die im Turbellarienhirn vorkommenden Statozysten im 
Feinbau denen yon Protodrilus ~hneln. 

Ebenso vielf~ltig in ihrer Auspr~gung wie die Statozysten sind bei Poly- 
chaeten aueh die Augen. Neben Formen mit sehr kompliziert gebauten und hoch 
entwickelten Liehtsinnesorganen (auch mehrere Augenpaare!) stehen hier aueh 
Arten, denen Augen vSllig fehlen oder solche, die nur Pigmentbecherocellen be- 
sitzen. Unter Archianneliden sind neben Species mit einem (z.B. Dinophilus) 

16 Z. Zellforsch., Bd. 81 
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oder auch zwei Augenpaaren (z. B. NeriUa) augenlose Formen (z. B. Trilobodrilus) 
verbreitet.  (Ausffihrliche Angaben s. PI~RANTO~I, 1908 R~MA~, 1932.) Vergli- 
chen mit  dem Auge yon Protodrilus rubropharyngaeus sind die Augen adulter 
Polychaeten, soweit deren Feinbau a bekannt  ist, durchweg komplizierter konstru- 
iert. Eine bemerkenswerte •hnlichkeit besteht dagegen mit  dem Auge der Trocho- 
phora yon Neanthes succinea, das EAKIN und WEST]~)mL (1964) beschrieben haben. 
Auch bei dieser Larve besteht das Auge lediglich aus zwei Zellen, einer rezeptori- 
schen und einer Pigmentzelle 4. Wie bereits eingangs erw~ihnt, ist bei Archianneli- 
den das Auftreten larvaler Merkmale nichts ungewShnliches. Es erscheint somit ge- 
rechtfertigt, den sehr einfachen Bau der Lichtsinnesorgane yon Protodrilus rubro- 
pharyngaeus unter diesem Aspekt zu betrachten. 

Einer ausffihrlichen Diskussion bedarf das neurosekretorische System der 
Archianneliden. Sekretorisch aktive Nervenzellen wurden bei Protodrilus sowohl 
licht- als auch elektronenmikroskopisch nachgewiesen. 

a) LichtmiIcroskopisehe Ergebnisse. Verschiedene Autoren versuchten eine Klas- 
si/izierung der neurosekretorischen Zellen der Anneliden (~ltere Literatur s. E. und 
B. SCHARR~R, 1954a, b; G~RSCH, 1964, vgl. dazu H~RLA~T-MEEwm, 1955, 1956, 
1957; KOR~, 1958). Bei diesen Typeneinteilungen wurden die folgenden Kriterien 
berficksichtigt: Form und GrS~e der Zellen, Art des Zellinhaltes (Granula), Ablauf 
des Sekretionsvorgangs (Aktivit~itsphasen). 

Nach lichtmikroskopischen Kriterien lassen sich die bei Protodrilus beobachte- 
ten gro~en sekretorischen Nervenzellen, deren acidophile und mit  Paraldehyd- 
fuchsin elektiv f&rbbare Perikaryen in der N~ihe des Nuchalorganes liegen, den a- 
Zellen yon ItEI~LANT-MEEwIS (Eisenia) und den a-Zellen KORNS (Harmothog) ver- 
gleichen. Eine weitere Gruppierung ist bei Protodrilus auf der Basis der klassischen 
lichtmikroskopischen Neurosekretf~irbungen nicht durchzuffihren. Allerdings 
koimte das Nervensystem yon Protodrilus bisher nur in einer einzigen physiologi- 
schen Phase (kurz vor der Fortpflanzungsperiode) untersucht werden. Ungekl~rt 
ist bei Protodrilus auch noch die Frage, ob ein Neurosekretdepot vorhanden ist. 

Noch HANSTRSM (1953 und 1954) hielt einen intraaxonalen Sekrettransport 
bei Anneliden ffir unwahrscheinlich. Dem stehen entgegen Ergebnisse yon E. und 
B. SCH~RER (1954b) bei Lumbricus terrestris, CLARK (1956) sowie DE~'RETI~ (1955) 
an Polychaeten und yon HAOADOR~ (1962) bei Hirudineen. Nach HAOADOR~ tref- 
fen sekretffihrende Nervenfasern und Blutgef~i~e, die an das Perineurium heran- 
treten, aufeinander. Auch bei Protodrilus kommen sekrethaltige Axone vor. Da 
intracerebrale Butgef~i~e bei dieser Art fehlen, mug erwogen werden, ob ein 
Neurosekrettransport  nicht fiber das Palpenge/dfl erfolgen kSnnte. Zur Frage der 
r/iumlichen Beziehung zu den Coelomr~umen vgl. S. 233. 

b) Elelctronenmikroskopische Ergebnisse. I m  elektronenmikroskopischen Bfld 
des Protodrilus-Hirns wurden sowohl in marklosen Nervenfasern als auch in Ner- 
venzellperikaryen versehiedene Kgrnehentypen (s. S. 233) beobachtet. Da Granula 
verschiedener GrSBenordnungen und verschiedener Dichte in diesen Strukturele- 
menten auch nebeneinander, verschiedenartig kombiniert, vorkommen kSnnen, ist 
die Klassifizierung der neurosekretorischen Zellen yon Protodrilus auch auf elek- 
tronenmikroskopischer Basis vorls nicht m5glich. 

a s. E~Kt~, 1963, 1965. 
4 vgl. dazu auch EAKI~ und W~STFALL (1965; Rotifer Asplanchna brightweUi). 
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Das Nebeneinander  verschiedener E lemen ta rg ranu la typen  scheint ffir die neu- 
rosekretorischen Per ikaryen  u n d  Axone yon Protodrilus besonders charakterist isch 
zu sein. Dieses gilt  sowohl f fir die mi t  elektiven F/~rbtmgen l ichtmikroskopisch 
identif izierten sekretorischen Nervenzel len als auch ffir die Neurone in  der N/ihe 
des dorsalen Coelomraumes, deren Granula t ion  erst elektronenmikroskopisch er- 
k a n n t  wurde. 

Ffihrt  m a n  einen Vergleich mi t  den neurosekretorischen E lementa rg ranu la  
verschiedener Annel iden  durch, so entsprechen die bei Protodrilus beobachte ten  
Granula  vom Typ la  den e lekt ronendiehten KSrnchen  yon  E. SCHAR~R u n d  
BROWN (1961), die vom Typ I b den yon  PELWGRINO D~ I~ALI)I u n d  Dw ROBERTIS 
(1962) als ,,spezifisch neurosekretorisch" beschriebenen Granula  mi t  e inem Mittel- 
wert  yon 950 A. Die GrSi~enordnung u n d  Dichte des Typs 2 berecht igt  dagegen 
zur Vermutung ,  dal3 das Zent ra lnervensys tem yon  Protodrilus auch biogene Amine  
enth/~lt. Typ 3 u n d  4 entsprechen der GrSl~e nach den synapt ischen B1/ischen .Eine 
genauere Aussage fiber die Na tu r  dieser Stoffe ist von d e r A n w e n d u n g  adaequater  
histoehemischer Verfahren zu erhoffen. 
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