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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 coelomic 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.

Zusammenfassung. ,,Gehirn,” Auge und Statozysten von Protodrilus rubropharyngaeus
JAEGERSTEN (Archiannelida) wurden licht- und elektronenmikroskopisch untersucht. Das
Gehirn von Protodrilus besteht aus Nervenzellen und der Neuroglia. Nachgewiesen wurden
sowohl faserhaltige als auch protoplasmatische (filamentfreie) Gliazellen. Der zentrale Neuro-
pilkern wird von den feinsten Ausldufern der Nerven- und Gliazellen gebildet. Die Sinnesorgane
von Protodrilus werden mit den entsprechenden Bildungen bei Polychaetenlarven und Turbel-
larien verglichen. Das Gehirn von Protodrilus enthilt zahlreiche neurosekretorische Elemente.
Die groien, mit Paraldehydfuchsin elektiv firbbaren Perikaryen dieser Zellen finden sich vor-
nehmlich in einer bestimmten Anordnung in der Nihe der Palpen, des Nuchalorgans und des
dorsalen Coeloms. Im elektronenmikroskopischen Bild gelang es, fiinf verschiedene Typen von
Elementargranula und Blischen nachzuweisen. Nur ein Teil dieser Substanzen ist mit kon-
ventionellen Neurosekretmethoden firbbar. Vielfach enthalten neurosekretorische 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 ungeklért.

Einleitung

Neurosekretorische Zellen sind bei Vertretern aller drei Klassen der Anneliden

— den Polychaeten, Oligochaeten und Hirudineen — in verschiedenen Abschnitten
des Zentralnervensystems nachgewiesen worden. Auch bei diesen Wirbellosen be-
stehen deutliche Zusammenhénge zwischen der Aktivitdt solcher Zellgruppen und
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physiologischen Vorgéingen wie Wachstum, Geschlechtsreife oder Regeneration
(s. E. und B. SCHARRER, 19542, b, 1963). Mit dem Problemkreis der Neurosekre-
tion bei Invertebraten setzen sich eingehend auch Gersca (1964) und GaBE (1966)
auseinander (s. Literatur, vgl. dazu KNowLEs, 1963 und HErRLANT-MEEWIS, 1966).

Die Ordnung der Archianneliden fand bei den bisherigen Neurosekretionsstudien
keine Beriicksichtigung. In dieser Gruppe sind einfache Annelidenformen zusam-
mengefalit, die meist keine oder weitgehend reduzierte Parapodien aufweisen.
Zur Lokomotion dient den meisten Arten eine Ventralbewimperung. Wahrschein-
lich stellt die Ordnung keine systematisch haltbare Einheit dar. Verschiedentlich
wurde auf Grund gewisser larvaler Merkmale diskutiert, ob die Archianneliden
nicht als Basisgruppe der Polychaeten zu betrachten seien. Am besten begriindet
erscheint jedoch die Auffassung, die Archianneliden als sekundéar vereinfachte
Polychaeten anzusehen (REMANE, 1932).

Sowohl morphologisch als auch systematisch und phylogenetisch ist die
Gruppe sehr interessant (vgl. auch BurLock und HorripgE, 1965). Uber das
Nervensystem und die Sinnesorgane der Archiannaliden liegen nur vereinzelte, mit
konventionellen histologischen Methoden erhobene Befunde vor (Sarenski, 1907;
HaNsTROM, 1927, 1928 ; JAEGERSTEN, 1940a, b, 1952). Ein Vergleich mit entspre-
chenden Differenzierungen der Polychaeten ist bisher nur vereinzelt versucht
worden.

Bei der von uns untersuchten Art handelt es sich um einen Vertreter der Familie Proto-
drilidae, Profodrilus rubropharyngaeus JARGERSTEN. Mit Sicherheit wurde die Art bisher an der
schwedischen und norwegischen Westkiiste 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 p groB8. Die Entwicklung erfolgt iiber eine frei-
schwimmende, der Trochophora dhnliche Larve und ein sich anschlieendes bodenlebendes
Larvenstadium (JAEGERSTEN, 1940a u. b, 1952).

Material und Methodik

Die untersuchten Tiere (Protodrilus rubropharyngaeus JAEGERSTEN) wurden in den Mona-
ten Mai und Juni 1964 in der Otoplanenzone (vgl. REMANE, 1940) vor Schilksee (Kieler Forde)
gefangen. Sie waren voll ausgereift, die meisten 29 standen kurz vor der Eiablage.

Far die lichtmikroskopischen Untersuchungen wurden die Tiere nach Betdubung mit einer
isotonischen MgCl,-Losung (7,5 %ige wiBrige MgCly,-Losung und Ostseewasser im Mischungs-
verhiltnis 1:1) durch Einlegen in Bouin oder Kaliumbichromat-Sublimat-Formalin (Abwand-
lung der Fixierung nach HELLY, s. Gigsa, 1966) fixiert. Der Darstellung neurosekretorischer
Flemente dienten die folgenden Verfahren:

Paraldehydfuchsin (GomoRri), Chromalaunhdmatoxylin-Phloxin (BareMANN), Aldehyd-
thionin, Alcianblau nach Voroxydation mit KMnO, (fur alle diese Farbungen s. PEARSE,
1960; ferner — als Ubersichtsfirbungen — Azan, Stiickfirbung nach Docra und Tanpbon
(1964)1 mit Viktoriablau und Stiickfirbung nach OkscHE, MAUTNER und FARNER (1964)
mit Paraldehydfuchsin. Einige der totalgefirbten Exemplare wurden mit Wintergriinél auf-
gehellt, andere in Esterwachs eingebettet und geschnitten.

Als Kernfarbstoff bewihrte sich vor allem Gallocyanin; besonders giinstige Effekte der
Gegenfirbung ergaben die Trichromfirbungen nach GoLDNER und Gomorr: (s. RomEzs, 1958
und PrARSE, 1960) oder die Methode mit Neoponceau (GURR).

Fiir elektronenmikroskopische Studien wurde das Material 20 min in 5 %igem Glutaraldehyd
(Gorpon) fixiert, anschlieBend 1 Std in Phosphatpuffer (pH 7.4) ausgewaschen, nach einstiin-
diger Nachbehandlung mit 0sO, (pH 7,4—7,6) und Entwisserung (Alkohol) in Araldit einge-
bettet. Ultramikrotom: Porter-Blum MT 1. Elektronenmsikroskopische Aufnahmen: Elmiskop I
Siemens, Strahlspannung 60 kV.

1 Vgl. dazu Braaxk (1962).
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Befunde

1. Allgemeine Morphologie und Histologie des ,,Gehirns*® und der Sinnesorgane
(licht- und elekironenmikroskopische Ergebnisse)

1. Bauplan des ,,Gehirns. Uber das ,,Gehirn‘‘ von Protodrilus flavocapitatus ULTANIN liegt
eine eingehende Studie von SALENSKI (1907) vor. In bezug auf den allgemeinen Bauplan des
Zentralnervensystems stimmen die eigenen Ergebnisse bei Profodrilus rubropharyngaeus mit
den genauen Beobachtungen SALENSKIS iiberein. Zur Einfiihrung wird daher lediglich eine
kurze Beschreibung gegeben.

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

Das Gehirn von Protodrilus rubopharyngaeus liegt im Prostomium. Ein réhren-
formiger 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 Hohlrdume gehen chne weitere Unter-
teilung in das Coelomsystem des Tieres iiber. Sie sind mit einem Epithel ausgeklei-
det, das sich nicht vom Peritonaeum unterscheidet (Abb. 1).

Das Gehirn steht in einem sehr engen Kontakt mit dem ektodermalen Epithel
(Epidermis). Es gliedert sich in eine duflere schalenférmige Rindenzone, die aus
Ganglienzellen besteht, und einen fibrilliren zentralen Kérper — das Neuropilem.
Die in der Regel multipolaren Ganglienzellen sind relativ cytoplasmareich und
haben einen chromatinarmen Zellkern. Dorsal und ventral erkennt man paarige,
paramedian gelegene Nervenzellkonzentrationen. Der mittlere Hirnteil enthilt
die Corpora pedunculata (Abb.1d). An jeder Seite findet sich ein gestielter
Globulus (Abb. 1d). Die Zellen der Globuli sind kleiner als die iibrigen Ganglien-
zellen. Der Balken ist relativ schwach ausgeprigt. Glomeruli sind zwar vorhanden,
aber nicht deutlich abzugrenzen. Inwieweit von diesen Zentren ein Kontakt zu den
afferenten Faserbimdeln der Palpen und der Nuchalorgane besteht, war nicht mit
Sicherheit zu erkennen.

Mit der Deutung solcher Beziehungen zu den Sinneszentren setzen sich vor allem Haw-
STROM (1927), GusTarson (1930), BuLLock u. HorripaE (1965) auseinander.

Im Neuropilem kommen vereinzelte grofle Ganglienzellen vor, die nicht an
bestimmte Bereiche gebunden sind. Die Faserziige des Neuropilems haben vor al-
lem eine dorso-ventrale Ausrichtung. Sie tiberkreuzen sich schrag, so daB rechts-
seitige dorsale Ganglien mit linksseitigen ventralen Nervenzellgruppen in Verbin-
dung treten.

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

Solche sich vereinigenden Wurzeln der Schlundkonnektive kommen hiufig 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 auch aus den Schlundkonnektiven hervor.
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Abb. la—f. Querschnitte durch den Kopf von Protodrilus rubropharyngaeus JAEGERSTEN
von apikal (a) nach distal (f). Bouin. Paraldehydfuchsin-Gallocyanin-Trichromfarbung (GoLp-
NER) Einzelheiten s. Text. 4 Auge, B Palpengefi8, Bk Balken, D¢ Dorsalcoelom, G Globuli der
Corpora pedunculata, Glo Glomerulus, Gz Ganglienzellen, Ms Muskulatur, N Neuropilem,
S Statozyste, P Palpe, Pc Palpencoelom, Ap Ampulle, Ns mit Paraldehydfuchsin elektiv
gefarbte neurosekretorische Zellen, Nu Nuchalorgan, Vb Ventralbewimperung,
Ve Ventralcoelom. Vergr.: 300fach

Die Art des Gliageriistes ist bei Protodrilus am besten im elektronenmikroskopi-
schen Bild zu erkennen. Am Rande des Neuropilems finden sich langgestreckte
Gliafortsitze, die verschiedentlich lockere Biindel bilden (Abb. 2). Die in diesen
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Abb. 2a—e. Fasergliafortsitze am Rande des Neuropilems. a—d AusschnittvergroBerungen.
Vergr.: 36000fach. e Ubersichtsbild zu a—d. Vergr. 18000fach. Gf Gliafortsitze,
* Filamentbiindel, O granulierte (neurosekretorische) Faserprofile, D Desmosomen

Biindeln zusammengefafiten Fortsitze enthalten dicht gelagerte Filamente und
dhneln den Fasergliafortsitzen der Vertebraten. Neben diesen Gliastrukturen sind
vor allem in den mehr zentralen Bereichen der Rindenzone sehr zarte, filament-
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Abb. 3. Filamentfreie (protoplasmatische) Gliazelle (G1) und Ganglienzellen (Gz) am Rande des
Neuropilems. Vergr.: 9000fach. 4 lamellenartiger, sich aufzweigender Gliafortsatz

Abb. 4a—ec. Ultrastruktur der Statozyste. Vergr.: 15000fach. 1 Von der Wandung ausgehende
Fortsitze. 2 Feinste Ausliufer (in verschiedenen Ebenen getroffen) im Inneren der Statozyste

freie, sich gabelnde Gliafortsitze anzutreffen, die zu plasmareichen, birnenf6érmi-
gen Perikaryen gehoren. Sowohl das Cytoplasma als auch der Zellkern dieser Ele-
mente zeigen eine elektronendichte Struktur (Abb. 3).

Der Feinbau der Nervenzellen und des Neuropils wird im Zusammenhang mit dem neuro-
sekretorischen Apparat abgehandelt (s. S. 233).
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2. Sinnesorgane. An Sinnesorganen besitzt Protodrilus rubropharyngaeus ein
Palpenpaar, zwei Statozysten, ein Augenpaar und ein Paar ,Riechgruben®
(Nuchalorgane).

a) Die Palpen (Abb. 1b) sind die typischen, bei Polychaeten weit verbreiteten
Tastorgane. Sie enthalten Léngsmuskulatur, ein starkes, in Léngsrichtung des
Organes verlaufendes Blutgefil und einen ihre ganze Lénge durchsetzenden, von
mesodermalem Epithel ausgekleideten Hohlraum. Die Palpenhohlrdume enden in
Ampullen, die nicht mit dem Kérpercoelom in Verbindung stehen.

Entsprechendes wird von Binarp und JEENER (1928) von Spioniden berichtet. Dagegen
erkennt ORRHAGE (1964) bei dem den Spinoiden nahestehenden Poecilockaeteus eine deutliche,
mit einem Ringmuskel versehene Verbindung zum Kérpercoelom.

In dem ebenfalls in Léangsrichtung verlaufenden Nervenstrang der Palpen
sind periphere neuronale Elemente zu erkennen. Die Palpenoberfliche ist mit zahl-
reichen Sinnesborsten besetzt. Die Blutgefifie der Palpen (Abb. 1d, f) stellen eine
blinde Verlingerung der ventrolateralen Korpergefale von Protodrilus dar. Dieses
GefalBpaar vereinigt sich kurz vor dem Oesophagus und entsendet dann jederseits
einen apikalen Palpenast.

b) Die bilateral angelegten, im Gehirn eingebetteten Statozysten (Abb. 1a) sind
von zahlreichen Nervenzellen umgeben. Die einzelne Statozyste wird von einer
einzigen groBen Zelle gebildet. Diese enthalt den etwa keulenformigen Statolythen,
der im lichtmikroskopischen Bild an einem Wandzapfen der Statozyste aufgehingt
erscheint.

Elektronenoptische Untersuchungen zeigen, daB von der inneren Oberfliche
der Statozystenwand feine, vielfach gewundene und verknéuelte Cytoplasmafort-
sitze in das Innere der Statozyste hineinragen (Abb. 4). Wie diese Auslédufer mit
dem Statolythen, dessen Ultrastruktur noch nicht geklirt ist, in Verbindung
treten, konnte in dem bisher untersuchten Material nicht beobachtet werden.

Manche lichtmikroskopischen Priaparate erwecken den Anschein, als reichten feine Fasern
durch die Statozystenwand hindurch an den Statolythen heran. Ahnliches hat SaLensk1 (1907)
von Protodrilus flavocapitatus berichtet.

c) Das Augenpaar von Protodrilus rubropharyngaeus nimmt — von 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. 1a). Entsprechend der Ein-
teilung von Hesse (1897) besitzt Protodrilus rubropharyngaeus Pigmentbecheraugen
vom inversen Typ. Solche Augen sind bei Turbellarien verbreitet (Hymawx, 1951;
RouLIcH und ToROK, 1961 ; EArIN, 1962, 1963). Sie sind auBerordentlich einfach
strukturiert und bestehen lediglich aus einer Pigmentzelle und einer Retinazelle.
An der freien Oberflache der Sinneszelle ist bereits lichtmikroskopisch eine in das
Innere des Pigmentbechers gerichtete Streifung zu erkennen. Ein von der Basis
der Retinazelle ausgehender Fortsatz stellt die Verbindung zum Zentralnerven-
system her.

Das elektronenmikroskopische Bild des Auges zeigt, dal} die Sehzelle einen ein-
zigen, massiven Sehkolben ausgebildet hat (Abb. 5). Dieser Sehkolben, der zahl-
reiche Mitochondrien und Vakuolen, aber keine Filamente enthélt, ragt mit seinem
Sockel kaum in den Pigmentbecher hinein.
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Abb. 5au.b. Elektronenmikroskopisches Bild des Auges. a Ubersicht. Vergr.: 10000fach.

b Ausschnittvergroferung, 15000fach. 7 Sehzelle mit Zellkern (N), 2 Sehkolben, 3 Biirsten-

saum (Mikrovilli), 4 Fortsatz der Sehzelle, 5 Pigmentzelle, 6 marklose Nervenfasern des
Neuropilems, P Pigmentkérnchen, M Mitochondrien im Sehkolben

Abb. 6au.b. Elektiv gefirbte neurosekretorische Zellen (*). Ausschnitt aus der Caudalregion

des Kopfes (Querschnitt). Bouin. Paraldehydfuchsin-Gallocyanin-Trichromfirbung (GOLDNER).

Vergr.: 1400fach. 4 granulierte Fortsitze der Nervenzellen, Sz Sinneszellen des Nuchalorgans,
B Blutgefi}, Dc Dorsalcoelom. (Vgl. auch Abb. 1)
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Abb. 7. Elektronenmikroskopisches Bild der Fortsiize neurosekretorischer Zellen (*) aus der
Nihe des dorsalen Coeloms. Beachte die verschieden grofien und dichten Granula, die z.T.
nebeneinander in einem Fortsatzprofil vorkommen. GI Faserglia. Vergr.: 15000fach

Dieser Befund entspricht im Prinzip auch den Beobachtungen von RéHLIcH und T6rOK
(1961) an der Planarie Dendrocoelum lactewm, die allerdings mehrere Sehzellen mit lang ausge-
zogenen Sehkolben besitzt (vgl. auch 8. 236).

Eine VerschluBmembran, die bei den Planarien von der Pigmentzelle gebildet
und von den Sehkolben durchsetzt wird, konnte bei Protedrilus nicht festgestellt
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Abb. 8au.b. Granulierte Nervenzellen und -fortsitze in der Umgebung des Dorsalcoeloms (Dc).
Querschnitt. a Ubersicht. Vergr.: 4500fach. b stirker vergroBerter Ausschnitt aus dem

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

"

werden. Der breite Biirstensaum des Sehkolbens? reicht hier direkt an die Pigment-
zellen heran. Eine glaskorperdhnliche Struktur ist nicht ausgebildet.

Die Pigmentzelle ist von zahlreichen, etwa 1 u groBlen Pigmentkérnchen, die
den Zellkern an die Peripherie verdringen, ausgefiillt.

d) Die Nuchalorgane (,,Nackenorgane‘) liegen direkt hinter der Palpenwurzel
(Abb. 1f). Die Bodenzellen dieser grubenférmigen Einsenkungen sind spindelférmig
ausgezogen und bewimpert. Sie stehen einerseits mit den peripheren Ganglienzellen,
andererseits mit den benachbarten Nervenzellen des Gehirns in Verbindung. Im
Aufbau dhneln die Nuchalorgane des Protodrilus am ehesten den von Hymaw
(1951) eingehend beschriebenen Riechgruben der Tubellarien. Die Ultrastruktur
des Nuchalorgans wurde im Rahmen dieser Protodrilus-Studie nicht untersacht.
Im Lichtmikroskop sind Tangorezeptorenzellen hier nicht zu erkennen.

2 Die Konstruktion entspricht dem ,,rhabdomeric type mit ,,straight terminal villi‘ von
EArmv (1965).
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Abb. 9. Ausschnitt aus dem newrosekretorischen Bereich in der Umgebung des Palpengefiifes.
Beachte die unterschiedlichen Granulagrifen (s. Text). Vergr.: 15000fach. I neurosekretorische
Nervenzelle mit wirbelartigem endoplasmatischen Reticulum (ER), einer ausgeprigten Golgi-
Zone (@) und zahlreichen Granula vom Typ 2 (2). Im Neuropil Faserprofile mit Granula vom
Typ 1 (1). Gf Gliafilamente, M Mitochondrien

I1. Lage und Verteilung neurosekretorischer Zellen

1. Lichtmikroskopische Befunde. Bei Polychaeten ist die zahlenmiBig stirkste
Anhidufung der neurosekretorischen Zellen in den dorso-kaudalen Abschnitten des
Gehirns lokalisiert (GErscH, 1964). Dieses Verteilungsschema gilt auch fiir Proto-
drilus rubropharyngaeus.

Zu den neurosekretorischen Elementen werden in der folgenden Beschreibung alle die Ner-
venzellen gerechnet, deren Perikaryen und Nervenfortsitze Elementargranula enthalten. Ob
diese marklosen Fasern nun im Einzelfall einen peptidergen, adrenergen oder aminergen Cha-
rakter haben (vgl. BARGMANN, LINDNER und ANDRES, 1967) konnte mit den in dieser Studie
angewandten Methoden nicht aufgeklirt werden. Es sei aber vorausgeschickt, da8 1. sowohl
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Abb. 10a—ec. Verschiedenartige Granula in einem Nervenzellperikaryon (a—b) und im Neuro-
pilbild (c) in der Hohe des Nuchalorgans. Vergr.: 18000fach. a—b N Zellkern, M Mitochondrien,
ER wirbelartiges endoplasmatisches Retikulum. Elektronendichte Granula vom Typ 2 neben
unterschiedlich groBen leeren Blischen. ¢ Beachte, daB eine Nervenfaser verschiedene
Granulatypen enthalten kann

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

Bei Fiarbung mit Paraldehydfuchsin, Aldehydthionin und Alcianblau treten
im kaudalen Hirnbereich intensiv gefarbte Zellen hervor (Abb. 1, b—f). Sie liegen
vor allem im dorso-lateralen Bereich in unmittelbarer Nachbarschaft der Nuchal-
organe, sowie auch lateral in der Nahe der Palpengefafie. Weiterhin finden sich
sekretbeladene Nervenzellen auch in den ventralen und dorsalen Teilen des Ner-
vensystems, jedoch nicht so dicht wieim dorso-lateralen Abschnitt. Mit Paraldehyd-
fuchsin totalgefirbte und mit Wintergriinol aufgehellte Tiere zeigen am distalen
Hirnende einen Ring neurosekretorischer Zellen, dessen Scheitel apikal etwas weiter
reicht als seine untere Begrenzung.

Von besonderem Interesse erscheinen die Zellen, die sich in der Nihe der
Palpengefife und der Nuchalorgane befinden. In unmittelbarer Nachbarschaft
der Nuchalorgane fallen drei groBe, sekretbeladene Ganglienzellen auf, die zwischen
diesen Gruben und der Palpenwurzel liegen. Sie enthalten sowohl im Perikaryon
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als auch im Axon grole Mengen einer granuliren Substanz (Abb. 6). Bei Azan-
farbung erweisen sich diese Zellen als acidophil. Auch die weiter lateral in der
Umgebung der PalpengefiBe lokalisierten sekretorischen Elemente sind iiber-
durchschnittlich groB, aber meist von einer spindelférmigen Gestalt. Auch ihre
Axone enthalten eine granulire Substanz. Im Lumen des PalpengefiBes wurde
aber nie elektiv gefirbtes Material beobachtet (vgl. DEUSE-ZIMMERMANN, 1960;
Enchytraeus). :

Korx (1958) vermutet bei Harmothoé einen Transport der Neurosekrete mit Hilfe des
Coelomsystems, da bei dieser Art die entsprechenden Bereiche keine BlutgefiBe enthalten.

Bei Protodrilus finden sich in der Ndhe der Coelomridume, die das Gehirn
durchsetzen, nur ganz vereinzelte, mit den angewandten Sekretmethoden firbbare
Nervenzellen.

2. Eleltronenmikroskopische Ergebnisse. Die elektronenmikroskopischen Uber-
sichtsaufnahmen (Abb. 9—11) stammen aus der Hirnregion, in der lichtmikrosko-
pisch eine Héufung der elektiv gefirbten Nervenzellen erkannt wurde. Im Bereich
dieser Zellkomplexe und auch in der Nihe 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-
satzgefliges lassen sich stets auch Perikaryen nachweisen, die mit &hnlichen Granu-
latypen wie die feinen axonalen Ausldufer (Abb. 8b, 9, 10a, b, 10¢, d) gefiillt sind.

An diesen Nervenzellen fillt der grofe, oft unregelmiBig gestaltete Zellkern
auf. Ihr Cytoplasma enthélt zahreiche Mitochondrien vom lamelliren Typ. Das
endoplasmatische Reticulum ist gut ausgebildet und dicht mit Ribosomen besetzt;
auBerdem finden sich auch freie Ribosomen. Besonders hervorzuheben sind die
recht hdufigen wirbelférmigen Anordnungen (Abb. 9, 10) und zysternenartigen Er-
weiterungen des endoplasmatischen Reticulums. Der Golgi-Komplex ist sehr deut-
lich und zuweilen von einer elektronendichteren Substanz erfilllt (Abb. 11d).
Verschiedentlich scheinen sich auch kleine, elektronendurchlissige Blischen von
den Golgi-Membranen abzuldsen (Abb. 11d). Nach GréBe, Form und Elektronen-
dichte kénnen in den Perikaryen und Zellfortsitzen neurosekretorischer Elemente
verschiedene Qranulatypen unterschieden werden:

1a. GroBe, ovale Granula mit einer Lingsachse von 1260—2100 A.

1b. Grof3e, runde Granula mit einer deutlichen, gelegentlich ein wenig abge-
hobenen Membran und einem Durchmesser von 930—1380 A.

Typ 1o und 1b sind sehr elektronendicht. Es ist nicht ausgeschlossen, dafl — zumindest in
einem Teil der Fille — der Granulatyp 15 lediglich durch quer getroffene Granula des Typs 1a
vorgetduscht wird.

2. Elektronendichte Granula mit einer deutlich sichtbaren Membran und einem
Durchmesser von 500—850 A.

3. Kleine Blischen mit elektronendichtem Kern (Durchmesser 320—600 A).

4. Vakuolen von der GroBe synaptischer Bliaschen (320—700 A).

5. Vereinzelte groBere Vakuolen (Durchmesser bis zu 1200 A).

In ein und demselben Perikaryon oder Fortsatz kénnen nebeneinander auch
mehrere dieser Granulatypen vorkommen (vgl. Diskussion).

Grundsétzlich sind die oben beschriebenen Granula-Arten allenthalben im
sekretorischen Bereich des Nervensystems anzutreffen. Das Uberwiegen eines be-
stimmten Granulatypes in einer bestimmten Region ist nicht festzustellen.



234 G. MERgER und M. VAUPEL-v. HARNACK:

Abb. 11a—d. Neurosekretorische Strukturelemente in der Nachbarschaft des Nuchalorgans.

a—b Verschiedenartige Sekretgranula in Nervenfortsiitzen. I Typ 1, 2 Typ 2. Vergr.: 18000-

fach. c—d Granulahaltige Perikaryen. In ¢: Granula vom Typ 1 1. In d: Golgikomplex (Q)

mit einem verdichteten Inhalt (*) und sich ablésenden kleinen Bldschen (+). Daneben Granula
und Blischen der Typen 2—4. Vergr.: ¢ 18000fach; d 30000fach

Diskussion

Das sehr einfach gebaute Gehirn des adulten Protodrilus rubropharyngaeus
laBt sich nicht wie bei gewissen Polychaeten nach Gangliengruppierungen in
deutlich abgegrenzte Teile gliedern. Auch ein so einfach strukturiertes Zentral-
nervensystem wie das von Protodrilus besteht aus neuronalen und glidsen Elemen-
ten, deren Ausldufer im Neuropil untrennbar miteinander verflochten sind.
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Strukturfeinheiten der Neuroglia konnten bei Protodrilus erst mit dem Elektro-
nenmikroskop ermittelt werden. Gliazellen sind hier vor allem am Rande des
Neuropilemkerns anzutreffen. Dabei mufl zwischen Fasergliazellen, die mit ihren
kraftigen Fortsdtzen einen geriistartigen Charakter haben und filamentfreien
(,,protoplasmatischen’) Gliaelementen, die feinste, hiillenartige Fortsatzlamellen
entsenden, unterschieden werden.

In Arbeiten iiber das Nervensystem der Anneliden wird die Neuroglia ver-
schiedentlich erwihnt. So beschreibt CLaYTON (1932) bei Polychaeten eine Lage
von Faserglia, die zwischen der Ganglienrinde und dem Neuropilem eingebettet
ist. Vielfach bleibt jedoch eine Unterscheidung zwischen Glia- und Bindegewebs-
elementen sehr unsicher (s. Buvrrock und HorrIDGE, 1965). Profoplasmatische und
fibrillare Gliazelltypen der Anneliden unterscheidet Haver (1916). Fiir beide For-
men werden enge Beziehungen zu den BlutgefdBen angegeben. In seiner Studie
itber den Archianneliden Saccocirrus papillocerus beschreibt SALENSKI (1907)
.»Stiitzzellen' des Nervensystems, die eng dem ektodermalen Epithel verbunden
sind. Im Strukturbild der Neuroglia von Saccocirrus dominieren nach SALENSKI
fibrillenfreie Perikaryen und nicht etwa ein Fasergeflecht. Trotz der Gabelung der
feinen Zellfortsitze erscheinen diese Zellen nur wenig verzweigt. Die von SALENSKI
beobachteten Gliastrukturen diirften der ,,protoplasmatischen’ Glia von Proto-
drilus entsprechen.

Den lamellenartigen Fortsitzen dieser Zellen dhneln auch die Gliaausliufer bei Formica
lugubris (LaxDoLT, 1962) und die feinen Gliafortsitze der Stabheuschrecke Carausis auratus,
die vor allem zwischen den Perikaryen der Nervenzellen anzutreffen sind (vgl. OrscHE, 1967).
Dagegen unterscheiden sich die bei Protodrilus beobachteten abgerundeten Perikaryen und
Kerne der Gliazellen deutlich von den unregelmiBig gelappten Gliaformen der untersuchten
Insekten.

Die kriftigen Ausldufer der Faserglia von Protodrilus gleichen stark den sehr
filamentreichen Fasergliastrukturen bei Lumbricus terrestris (ZIMMERMANN, 1967)
(vgl. dazu auch die Befunde von BARGMANN u.a., 1962, bei Asterias rubens).

Sehr einfach gebaut sind auch die groflen Sinnesorgane von Protodrilus.
Statozysten sind bei Polychaeten — vor allem bei den sedentdren Formen — in
mannigfacher Ausprigung 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 Aullenwelt stehen oder auch — wie bei Myxicola — ein-
gesenkt und véllig geschlossen sind. So einfache Bildungen, wie die bei Protodrilus
beobachteten Statozysten, die offenbar nur aus einer Zelle bestehen, sind bei
Anneliden nicht beschrieben. Die Statozysten von Protodrilus rubropharyngaeus
werden, wie es auch fiir Statozysten der Turbellarien angegeben wird (WESTBLAD,
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 circumoesophagealen Connectiven verfolgen. Es
bliebe nachzupriifen, ob die im Turbellarienhirn vorkommenden Statozysten im
Feinbau denen von Profodrilus dhneln.

Ebenso vielfaltig in ihrer Ausprigung wie die Statozysten sind bei Poly-
chaeten auch die Augen. Neben Formen mit sehr kompliziert gebauten und hoch
entwickelten Lichtsinnesorganen (auch mehrere Augenpaare!) stehen hier auch
Arten, denen Augen vollig 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. Nerilla) augenlose Formen (z. B. T'rilobodrilus)
verbreitet. (Ausfiihrliche Angaben s. PIERaNTONI, 1908 REMANE, 1932.) Vergli-
chen mit dem Auge von Protodrilus rubropharyngaeus sind die Augen adulter
Polychaeten, soweit deren Feinbau? bekannt ist, durchweg komplizierter konstru-
iert. Eine bemerkenswerte Ahnlichkeit besteht dagegen mit dem Auge der Trocho-
phora von Neanthes succinea, das BARKIN und WESTFALL (1964) beschrieben haben.
Auch bei dieser Larve besteht das Auge lediglich aus zwei Zellen, einer rezeptori-
schen und einer Pigmentzelle. Wie bereits eingangs erwéhnt, ist bei Archianneli-
den das Auftreten larvaler Merkmale nichts ungewohnliches. Es erscheint somit ge-
rechtfertigt, den sehr einfachen Bau der Lichtsinnesorgane von Protodrilus rubro-
pharyngaeus unter diesem Aspekt zu betrachten.

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

a) Lichtmikroskopische Ergebnisse. Verschiedene Autoren versuchten eine Klas-
sifizierung der neurosekretorischen Zellen der Anneliden (dltere Literatur s. E. und
B. SCHARRER, 1954a, b; GErscH, 1964, vgl. dazu HerLaANT-MEEWIS, 1955, 1956,
1957; XKornN, 1958). Bei diesen Typeneinteilungen wurden die folgenden Kriterien
beriicksichtigt: Form und GréBe der Zellen, Art des Zellinhaltes (Granula), Ablauf
des Sekretionsvorgangs (Aktivitdtsphasen).

Nach lichtmikroskopischen Kriterien lassen sich die bei Protodrilus beobachte-
ten groflen sekretorischen Nervenzellen, deren acidophile und mit Paraldehyd-
fuchsin elektiv farbbare Perikaryen in der Nahe des Nuchalorganes liegen, den a-
Zellen von HERLANT-MEEWIS (Etsenia) und den a-Zellen Korns (Harmothoé) ver-
gleichen. Eine weitere Gruppierung ist bei Protodrilus auf der Basis der klassischen
lichtmikroskopischen Neurosekretfarbungen nicht durchzufiihren. Allerdings
konnte das Nervensystem von Protodrilus bisher nur in einer einzigen physiologi-
schen Phase (kurz vor der Fortpflanzungsperiode) untersucht werden. Ungeklirt
ist bei Protodrilus auch noch die Frage, ob ein Neurosekretdepot vorhanden ist.

Noch HaxstrOM (1953 und 1954) hielt einen intraaxonalen Sekrettransport
bei Anneliden fiir unwahrscheinlich. Dem stehen entgegen Ergebnisse von E. und
B. ScHARRER (1954 b) bei Lumbricus terrestris, CLARK (1956) sowie DEFRETIN (1955)
an Polychaeten und von Hacaporxy (1962) bei Hirudineen. Nach HAGADORN tref-
fen sekretfithrende Nervenfasern und Blutgefifle, die an das Perineurium heran-
treten, aufeinander. Auch bei Protodrilus kommen sekrethaltige Axone vor. Da
intracerebrale Butgefifie bei dieser Art fehlen, mufl erwogen werden, ob ein
Neurosekrettransport nicht tiber das Palpengefify erfolgen konnte. Zur Frage der
rdumlichen Beziehung zu den Coelomriumen vgl. S. 233.

by Elektronenmikroskopische Ergebnisse. Im elektronenmikroskopischen Bild
des Protodrilus-Hirns wurden sowohl in marklosen Nervenfasern als auch in Ner-
venzellperikaryen verschiedene Kdrnchentypen (s. S. 233) beobachtet. Da Granula
verschiedener GroBlenordnungen und verschiedener Dichte in diesen Strukturele-
menten auch nebeneinander, verschiedenartig kombiniert, vorkommen kénnen, ist
die Klassifizierung der neurosekretorischen Zellen von Protodrilus auch auf elek-
tronenmikroskopischer Basis vorldufig nicht maoglich.

3 5. BaxiIN, 1963, 1965.
4 vgl. dazu auch EARIN und WEsTrFALL (1965; Rotifer Asplanchna brightwellz).
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Das Nebeneinander verschiedener Elementargranulatypen scheint fiir die neu-
rosekretorischen Perikaryen und Axone von Protodrilus besonders charakteristisch
zu sein. Dieses gilt sowohl fiir die mit elektiven Farbungen lichtmikroskopisch
identifizierten sekretorischen Nervenzellen als auch fir die Neurone in der Nihe
des dorsalen Coelomraumes, deren Granulation erst elektronenmikroskopisch er-
kannt wurde.

Fihrt man einen Vergleich mit den neurosekretorischen Elementargranula
verschiedener Anneliden durch, so entsprechen die bei Profodrilus beobachteten
Granula vom Typ Ia den elektronendichten Koérnchen von E.SCHARRER und
Brown (1961), die vom Typ 16 den von PELEGRINO DE IRALDI und DE ROBERTIS
(1962) als ,,spezifisch neurosekretorisch‘‘ beschriebenen Granula mit einem Mittel-
wert von 950 A. Die GréBenordnung und Dichte des T'yps 2 berechtigt dagegen
zur Vermutung, daBl das Zentralnervensystem von Protodrilus auch biogene Amine
enthilt. T'yp 3 und 4 entsprechen der Grofie nach den synaptischen Blaschen .Eine
genauere Aussage iiber die Natur dieser Stoffe ist von der Anwendung adaequater
histochemischer Verfahren zu erhoffen.
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