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ABSTRACT: Comparative ultrastructural investigation of the eu- and paraspermatozoa of 13 
Protodr i lus  species (Polychaeta, Annelida) and its taxonomical  and phylogenet ica l  implications.  
The morphology of the slender, filiform spermatozoa of 13 Protodrflus species of 22 different 
populations is investigated by light and transmission electron microscopy. All species have two types 
of spermatoza: fertile euspermatozoa, and paraspermatozoa, which are probably infertile and may 
comprise up to 20 % of the total number of mature gametes. This is the first record of sperm 
dimorphism in polychaetes. The general construction pattern of the euspermatozoa is very complex. 
It shows a longish tapering acrosomal vesicle with an internal acrosomal rod, a rod-like conical 
nucleus, and a midpiece with numerous very complex supporting elements and two thin mitochon- 
drial derivatives. Further, it has a 'peribasal body' surrounding the basal body of the axoneme, an 
anulus region with an 'anchoring apparatus' and an anulus cuff. Posteriorly, the tail region proper 
contains in some species 2 to 9 supporting rods. In several species the euspermatozoon shows very 
distinct and species-specific alternations of this 'general pattern' relating to e.g. size of sperm 
elements, structure of acrosome and nucleus, presence or absence of axial rod, and number, shape 
and size of supporting elements in midpiece and tail. In a number of species some sections of the 
euspermatozoon overlap with each other more or less strongly. The paraspermatozoon has a 
comparatively simple construction pattern and possesses no supporting structures in midpiece and 
tail region. The midpiece is very short and, in some species, entirely surrounded by its two thin and 
elongate mitochondrial derivatives. An axial rod is often missing or reduced; different sperm 
sections never overlap each other. In contrast to the euspermatozoa, the paraspermatozoa of the 
different species have a very similar ultrastructure. Their possible function in spermatophore 
transfer and histolytical opening of the female epidermis is discussed. A comparison of the different 
forms of euspermatozoa in Protodrilus elucidates possible plesiomorphous and apomorphous sperm 
traits. Very likely, the hypothetical plesiomorphous type of spermatozoa in Protodrilus has a very 
similar morphology to that of the paraspermatozoa, which for this reason are considered to be a sort 
of persisting representatives of the ancient Protodrilus sperm type. In Protodrilus, the different traits 
of the euspermatozoa represent  excellent taxonomic characters for distinguishing species (e.g. 
'sibling species'). They can also be used well for phylogenetics within the genus, whereas  the 
relations of Protodrilus to other polychaete groups cannot be clarified solely on the basis of sperm 
characters, since in all groups the sperm structure is primarily an adaptation to a specific mode of 
reproduction. Generally, the value of sperm characters in phylogenetic considerations at higher 
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taxonomic levels seems to be very limited due to the surprisingly wide range of different sperm 
structures within a single genus as is demonstrated in the present paper. 

EINLEITUNG 

Alle bisherigen Untersuchungen an Spermien von Evertebraten h a b e n  die Richtig- 
keit der von Fran~en (1956) forrnulierten Regel bestStigt, wonach sich Spermien in 
AbhSngigkeit  yon dem Befruchtungsmodus zwei groBen morphologischen Gruppen 
zuordnen lassen. Die erste Gruppe umfaBt alle Tierarten, bei denen 8uBere Befruchtung 
stattfindet und die einen "ursprfinghchen" Spermientyp mit einer gedrungenen  Form, 
mehr oder weniger rundlichem Kern und Mitochondrien und einem kurzen  Akrosom 
haben. In der zweiten Gruppe finden sich Arten mit innerer Befruchtung oder einem 
speziellen, abgewandelten Reproduktionsmodus und einem "modifizierten" oder "aber- 
ranten" Spermientyp. Viele modifizierte Spermien haben eine mehr oder weniger 
langgestreckte, schlanke Form, welche dutch eine Streckung von Akrosom, Kern und 
Mitochondrien bedingt  ist (Franz~n, 1956). Derartige Spermien treten u.a .  bei allen 
Anneliden mit innerer Befruchtung auf und sind sowohl bei vielen Polu (u. a. 
Franz~n, 1956; Olive, 1983; Franz6n & Sensenbaugh, 1984; Franz6n & Rice, 1988) als 
auch bei sSmtlichen untersuchten Clitellaten (u. a. Jamieson 1981, 1983a, 1988; Ferra- 
guti, 1983) beschrieben worden. 

Besonders stark abgeleitete Spermien des modifizierten Typs mit langer ,  fadenf6r- 
miger Gestalt sind von mehreren interstitiellen Polychaeten aus den Famil ien Dinophili- 
dae und Hesionidae bekannt, sowie bei der gesamten Gattung Protodrilus (u. a. Franz~n, 
1975a, 1977b; Westheide, 1984a; Scharnofske, 1986; Westheide & Rieger, 1987). Diese 
Arten haben alle als besonders speziahsierten Reproduktionsmodus die hypodermale 
Injektion mit direkter oder indirekter (Spermatophoren) Spermaf.ibertragung entwickelt. 

Ziel der vorliegenden vergleichenden Untersuchung der abgeleiteten Spermien von 
13 Protodrilus-Arten aus insgesamt 22 verschiedenen'Populationen ist e ine  Dokumenta- 
tion des Spektrums der Spermienstruktur innerhalb einer einzigen Gattung.  

Es soll ferner untersucht werden, ob die auBergew6hnlich unterschiedlichen und 
komplexen Substrukturen der Euspermien als taxonomisch relevante Merkmale  bei der 
Unterscheidung und Identifizierung verschiedener Protodrilus-Arten eingesetz t  werden 
k6nnen. Die Bedeutung von Spermienmerkmalen ffir phylogenetische Betrachtungen 
wird von Franz6n (1956), Afzelius (1979), Jamieson (1983a, c, 1984) und  Wirth (1984) 
unterschiedlich bewertet .  Daher wird abschlieBend geprfift, ob sich auf der Basis von 
Spermienmerkmalen die verwandtschaftlichen Beziehungen der Gattung Protodrilus zu 
anderen Polychaeten-Taxa oder innerhalb der Gattung klSren lassen. 

MATERIAL UND METHODEN 

T i e r m a t e r i a l  u n d  F u n d o r t e  

Die Spermien folgender 13 Protod~ilus-Arten aus 22 geographisch ge t rennten  Popu- 
lationen wurden hcht- und elektronenmikroskopisch untersucht: 
P. helgolandicus yon Nordheim, 1983 Helgoland, FRG 
P. (aft.) helgolandicus yon Nordheim, 1983 Helgoland, FRG 
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P. helgoIandicus von Nordheim,  1983 
P. hypoleucus ("forma tenuis", Jouin) Armenante ,  1903 
P. purpureus (Schneider,  1868) 
P. purpureus (Schneider,  1868) 
P. cfliatus J~gersten,  1952 
P. cfliatus J~gersten,  1952 
P. ciliatus J~igersten, 1952 
P. oculifer Pierantoni,  1908 
P. oculifer Pierantoni,  1908 
P. rubropharyngeus J~igersten, 1940 
P. rubropharyngeus J~gersten,  1940 
P. adhaerens J~gersten,  1952 
P. adhaerens ("forma major", Jouin) J~igersten, 1952 
P. gracilis von Nordheim,  1989 
P. gracilis von Nordheim,  1989 
P. jouinae von Nordheim,  1989 
P. haurakiensis von Nordheim,  1989 
P. litoralis yon Nordheim,  1989 
P. submersus von Nordheim, 1989 
P. j~gersteni yon Nordheim,  1989 

GuUmarfjord, S c h w e d e n  
Roscoff, Frankre ich  
Hetgoland,  FRG 
GuUmarfjord, Schweden  
Helgoland,  YRG 
Gullmarfjord, Schweden  
Roscoff, Frankre ich  
Helgoland,  FRG 
Gullmarfjord, Schweden  
Weissenh~user  Strand,  FRG 
Krist ineberg,  Schweden  
Sylt, FRG 
Helgoland,  PRG 
Helgoland,  FRG 
Gullmarfjord, Schweden  
Leigh, Neusee land  
Leigh, Neusee land  
Leigh, Neusee land  
Leigh, Neusee land  
Leigh, Neusee land  

Die Fundor te  de r  Arten yon He lgo land  und  N e use e l a nd  werden  in yon Nordhe im 
(1984, 1989) beschr ieben.  Die Tiere  aus dem Gul lmarf jord  (Schweden) s t ammen  vorwie-  
gend  aus subl i toralen G r o b s a n d - u n d  SchiUgebieten vor der  Insel Bonden (18 m Tiefe; 
3 , 5 8 ~  + 11o19 ' 18E). P. ciliatus and  P. hypoleucus ("forma tenuis") aus dem 
Euhtoral  yon Roscoff (franzSsische Atlant ikki is te)  wurden  f reundhcherweise  yon Frau  Dr. 
C. Jouin, Paris, als fixiertes und e ingebe t te tes  Mater ia l  zur Verf i igung gestellt .  Von den  
i ibr igen Arten trat nur P. jouinae ausschlieBlich im Eulitoral  auf, w~hrend die  ande ren  
Arten in "rock pools",  dem oberen  Subhtoral  oder  irr~ Subli toral  ge funden  wurden.  
Subl i tora lproben wurden  be i  Tauchg~ingen oder  durch Einsatz eines Bodengrei fers  
gesammelt .  

T E M - P r 6 p a r a t i o n  

Die Extrakt ion der  Tiere aus dem Sed iment  erfolgte nach  der  Dekan t i e rungsme-  
thode mit Seewasser  nach 20-minii t iger Bet~ubung mit 4 % MgC12-L6sung (= 8 % MgC12 
in Lei tungswasser  1 : I verdfinnt  mit Seewasser) .  Fiir l ichtmikroskopische Untersuchun-  
gen  und Fotos s tanden  ein Nikon-  oder  ein Lei tz-Mikroskop mit Fotoaufsatz und 
In ter ferenz-Phasenkontras t -Einr ichtung zur Verffigung. 

Fiir die Transmiss ionse lek t ronenmikroskopie  (TEM) wurden  die Tiere aus Meeres -  
geb ie ten  mit  e iner  Salinit~t von 27-37 %o mit  e inem Gemisch  aus Saccharose,  Pikrin- 
s6ure, Fo rma ldehyd  und Glu ta ra ldehyd  in Phosphatpuffer  nach  Ermak & Eakin  (1976) 
fixiert. Die bes ten  Resultate wurden  mit  e inem Saccharose-Ante i l  yon 10-17 % erzielt. 
Bei P. rubropharyngeus vom Weissenh6user  St rand (Salinit6t nur 8 %o) wurde  auf e ine  
Zugabe  von Saccharose  v6Uig verzichtet .  

Zu Beginn der  TEM-Pr6parat ion wurden  die Tiere  ca. 20 Minuten  l ang  in 4 % 
MgC12-L6sung (s.o.) be taub t  und anschl ieBend fiir 2 h be i  4~ mit 2- his 3mal igem 
Wechsel  der  Fixieri6sung fixiert. Danach erfolgte das Auswaschen  des Fixativs 2 bis 3 h 



116 Henning von Nordheim 

lang mit 0,1 m Phosphatpuffer (pH --- 7,3) bei  mehrfachem Pufferwechsel  und  eine 
Nachfixierung bei ca. 0 ~ in 1% OsO4-L6sung in Phosphatpuffer ffir 1 h. Nach  Entw~is- 
serung in einer aufs te igenden Ethanolreihe und  Ober t ragung in Propylenoxid als Inter- 
medium wurde das Tierrnaterial in eine Epon-Araldi t-Kunststoffmischung eingebettet .  

Die Herstel lung der Ultrad6nnschnit te  erfolgte mit e inem Diamantmesser  an  e inem 
Ultramikrotom (Reichert Ultracut E). Hierbei wurden  yon 19 der 22 un te r such ten  Arten 
bzw. Popu/at ionen Quer- und  Sagittalschnittserien der ffir die Frages te l lung  wicht igen 
K6rperregionen angefertigt. In der Regel wurden  von 2 bis 4, maximal  9 voll  geschlechts- 
reifen Individuen pro Art Schnit tserien hergestellt  und  ausgewertet .  Die Ultradfinn- 
schnitte wurden  mit Uranylacetat  und  Bleicitrat in e inem LKB-Ultrostainer kontrastiert; 
die TEM-Untersuchung erfolgte mit e inem Zeiss EM 109. 

D a r s t e l l u n g s w e i s e  

Bei der Beschreibung der Spermienmorphologie bez iehen sich die Termin i  "apikal" 
u n d  "proximal" auf die Lageorient ierung best immter  Strukturen zur Spitze des akroso- 
malen  Vesikels hin, w~hrend "basal" und  "distal" auf eine Orient ierung zur Schwanz- 
spitze h inweisen (Abb. 1). Aufgrund der kons tan ten  Lage der per ipheren  Mikrotubul i  im 

Abkfirzungen - abbreviations 
a Akrosom/-region 
af Ankerapparat-Fortsatz 
ah Akrosomh6hle 
am Anulusmanschette 
an Ankerapparat 
ar Anulus-Region 
as Axialstab 
ax Axonema 
az Cytoplasmamantel 
b Basalk6rper 
cb Cytoplasmabrficke 
cs Cytoplasmaschicht 
dc distales Centriol 
fi Filamente 
g Glykogenpartikel 
i interstitielle Platte 
ias innerer Axialstab 
im inhere Mittelstiickmembran 
k Kern/-region 
kh Kernh6hle 
m Mitochondrienderivat 
mi Mitochondriurn 
ms Mittelstfick/-region 
p Peribasalk6rper 
pc proximales Centriol 
ptu peripherer Mikrotubulus 
ss Schwanzspitze 
st Stiitzelement 
sw Schwanz/-region 
td Tubulusderivate 
tu Tubuli 
ve Versteifungsk6rper 
z Zellmembran 
ztu zentraler Mikrotubulus 

acrosome/acrosomal region 
process of anchoring apparatus 
acrosomal cavity 
anulus cuff 
anchoring apparatus 
anulus region 
axial rod 
axoneme 
cytoplasmic envelope 
basal body 
cytoplasmic bridge 
cytoplasmic layer 
distal centriole 
filaments 
glycogen particles 
interstitial plate 
internal axial rod 
internal midpiece membrane 
nucleus/nuclear region 
nuclear cavity 
mitochondrial derivative 
mitochondrion 
midpiece/midpiece region 
peribasal body 
proximal centriole 
peripheral microtubule 
tip of tail 
supporting element 
tail/tail region 
tubular derivative 
tubules 
supporting rod 
cell membrane 
central microtubule 
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Abb. 1. Stark schematisierte "Grundbaupl~ne" der beiden Protodrilus-Spermientypen. L~ngen- und 
Breitenverh~ltnisse sind nicht generalisierbar. A-B: Horizontalschnitte. A: Euspermium; B: Para- 
spermium. C-D: Quersch~itte in der Mittelstfickregion. Blickrichtung von der Schwanzspitze zum 

Akrosom; C: Euspermium; D: Paraspermium. xx = Horizontalebene, yy = Vertikalebene 
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Axonema kSnnen weitere Angaben zur Ausrichtung in bezug auf die Symmetrieebene X 
(= dorsal und ventral) und Y (= lateral) gegeben und vertikale und horizontale Schnittffih- 
rung determiniert werden (Abb. 1C, D). Da sich ferner die komplizierten Stfitzstrukturen 
in den Sperrnienmittelstiicken in ihrer Lage normalerweise bestimmten peripheren Tubuli 
des Axonemas zuordnen lassen, bietet sich eine Numerierung der St~ttzelemente in 
I~bereinstimmung mit den Tubuli nach Afzehus (1959, 1969) von 1 bis 9 an (Abb. 1 C, D). 

Bei MaBangaben zum Querschnittsdurchmesser einzelner Spermienelemente wird 
die umgebende Zellmembran nicht beriicksichtigt. 

Shmtliche Lhngen- und BreitenmaBe (Tabellen 1, 2) der Spermien sind Durch- 
schnittswerte und weisen innerhalb einer Art und einer Population nur geringe Varia- 
tionsbreiten auf. Alle Spermienlhngenmafle (Gesamt- und Teilstficld~ingen) beziehen 
sich auf lebendes Material. 

Es werden nut Spermien beschrieben, welche aus den Segmenten m~nnlicher Tiere 
stammen, die Spermiodukte enthalten. Hierdurch ist ein vergleichbarer Reifezustand bei 
allen untersuchten Spermien gewhhrleistet. Um auszuschlieBen, daft einige der beobach- 
teten unterschiedlichen Euspermienformen nur das strukturelle Variationsspektrum 
innerhalb einzelner Protodrilus-Arten dokumentieren, wurde - wom6ghch - die Sper- 
mienstruktur bei verschiedenen geographisch getrennten Populationen licht- und eleko 
tronenmikroskopisch untersucht. 

ERGEBNISSE 

Grundbaup l~ne  der  Eu- und  Pa raspe rmien  bei  Protodri lus 

Bei allen untersuchten Protodrilus-Arten sind die Spermien langgestreckt und 
fadenf6rmig. In mhnnhchen Tieren treten immer zwei Spermientypen nebeneinander 
auf, welche sich bereits lichtmikroskopisch in bezug auf die Lhnge und Form der 
einzelnen Spermienelemente deutlich voneinander 'unterscheiden (Abb. 2A, B). Im 
folgenden wird fiir den ersten Spermientyp die Bezeichnung "Euspermium" von Pieran- 
toni (1908) iibernommen, whhrend der zweite Typ aIs "Paraspermium" bezeichnet wird 
(vgl. Healy & Jamieson, 1981) (s. Diskussion). 

Die Lhnge des Euspermiums betr~igt bei den untersuchten Arten 80 bis 255 ~tm, die 
Breite je nach Spermienregion und Spezies 0,03 bis maximal 2,5 ~tm (Tabellen 1,2). Die 
Paraspermien sind in der Regel kfirzer (50 bis 130 ~tm) und dfinner (0,03 bis max. 0,7 ~tm) 
(Tabellen 1,2). Bei vielen Protodrilus-Arten lassen sich bei beiden Spermientypen die 
einzelnen Spermienregionen liclFtmikroskopisch gut abgrenzen und vermessen, da die 
Spermien in der Regel klar in Akrosom-, Kern-, Mittelstfick- und Schwanzbereich 
gegliedert sind (Abb. 1A, B; 2A, B). Nut bei Arten, bei denen sich Akrosom-, kern- und 
Mittelstfickabschnitt der Euspermien iiberlappen, ist eine L~ingenangabe dieser Ele- 
mente erschwert. Derartige starke Oberlappungen treten bei Paraspermien niemals auf. 

Beide Spermientypen sind in bezug auf die Axonemastruktur weitgehend bilateral- 
symmetrisch (Abb. 1). Sie treten in den fertilen K6rpersegmenten der MSnnchen neben- 
einander auf, und ihre Spermiogenesestadien k6nnen gemeinsam in derselben Hodenre- 
gion gefunden werden (detaillierte Untersuchungen zur Spermiogenese von Protodrilus, 
s. von Nordheim, 1987). In denjenigen K6rpersegmenten, welche die Spermiodukte 
enthalten, sind ca. 5 bis 20 % der ausdifferenzierten Spermien Paraspermien. 
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Beide Spermientypen bewegen sich in situ voran, indem Mittelstfick- und Schwanz- 
region relativ langsame, undulierende Bewegungen ausfiihren, wfihrend Akrosom und 
Kern einen steifen, stabfbrmigen Komplex bilden (Abb. 2C). Die Euspermien sind dabei 
deutlich beweglicher als die Paraspermien. 

Akrosom 

Das akrosomale Vesikel des Euspermiums (Ma•e s. Tabellen 1, 2) bildet einen 
langgestreckten Kegel mit einem ovalen, runden oder abgerundet  dreieckigen Quer- 
schnitt. Es besteht in der Regel aus homogenem mittelgrauem Material und ist yon einer 
dreischichtigen Membran (Dicke ca. 8 nm) umgeben, der an der Akrosombasis ein Saum 
feiner, dunkler Granula aufliegt. Basal, h~ufig aber auch mit seiner gesamten L~nge, 
umschliefk das Akrosom eine Hbhle, die mit feingranul~rem oder -filamentbsem Material 
geffillt ist (Abb. 3B; 6A, D; 7B, E). In der Regel ragt von distal ein unterschiedlich langer, 
dfinner Axialstab in die akrosomale PI6hle, welcher den Fortsatz ein 20 bis 30 nm dicken 
interstitiellen Platte darstellt (Abb. 1A; 2E, F; 3B; 11). Der Raum zwischen dem Vestikel 
und der Platte ist mit der gleichen granul~ren Substanz geffillt, die auch in der akrosoma- 
len HShle zu finden ist. Der Axialstab steht h~ufig durch feine Filamente mit der inneren 
Membran des Akrosoms in Verbindung. Gelegentlich sind im Querschnitt seine rasterar- 
tigen Substrukturen sowie im L~ngsschnitt lange Filamente zu erkennen (Abb. 2E, F). 
Bei einigen Arten erstreckt sich das akrosomale Vesikel nach distal weit in die Kernre- 
gion hinein, wo es im Extremfall als dfinner Stab schraubenfbrmig um den Kern herum 
bis zum Beginn des Mittelstfickes zieht (Abb. 8; 9A-C; 10B; 11). 

Die akrosomale Hbhle des Paraspermiums (Abb. 1B) ist in der Regel nur als dfinner, 
rbhrenfbrmiger Gang ausgebildet, der meist etwas dezentral dutch ca. 2/3 des Akrosoms 
zieht. Sie ist gelegentlich basal erweitert und umschlief~t nur bei wenigen  Arten einen 
kurzen Axialstab. Das Vesikelmaterial erschein heIIgrau und etwas weniger  elektronen- 
dicht als beim Euspermium (Abb. 5; 6A, C; 9C; 13A, C, D). 

Kern 

Der langgestreckte Kern des Euspermiums verjfingt sich apikal, hat e inen runden bis 
bohnenfbrmigen Querschnitt und besteht in der Regel aus stark kondensier tem Chroma- 
tinmaterial (Abb. 1A, 11, 12; Tabellen 1, 2). Der Kernmembran liegt h~ufig ein ca. 65 bis 
330 nm breiter Streifen yon Mikrotubuli-Derivaten eng an (Abb. 12, 14B). Diese Uberre- 
ste aus der Phase der Spermiogenese (vgl. von Nordheim, 1987) ziehen um den Kern yon 
der Spitze zur Basis in einer langgezogenen Schraube herurn. Apikal liegt dem Kern die 
interstitielle Platte auf (Abb. 2F, 3B, 6D, 7B). 

Bei den meisten untersuchten Arten hat der Kern des Euspermiums basal eine 
zentrale, deutlich ausgepr~gte Implantationshbhle, welche der Aufnahme des Basalkbr- 
pers des Axonemas dient (Abb. 1A). Bei wenigen Arten zieht das Axonema, verst~rkt 
durch die Stfitzelemente des Mittelstficks, parallel zum Kern nach vorn bis zur Akrosom- 
region. In diesem Pall ist keine Implantationsh6hle ausgebildet (Abb. 11, 12). 

Bei dem h~ufig etwas dfinneren, aber l~ingeren Kern des Paraspermiums (Tabellen 1, 
2; Abb. 1B) erscheint die Implantationshbhle meist unvollst~ndig ausgebi ldet  und liegt 
oft nicht im Zentrum der Kernbasis (Abb. 5D, E; 7C; 9D). Das Kernmaterial  ist in der 
Regel nicht so stark kondensiert wie beim Euspermium; in Quer- und L~ngsschnitten 
sind vielmehr helle Streifen und "Lbcher" zu erkennen (Abb. 2D, 6C, 9D). Die ursprfing- 
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Abb. 2. A-B: Protodrflus gracflis (Lebendphotographie). A: Euspermium; B: Paraspermium. C-D: P. 
helgolandicus. C: typische Bewegung eines lebenden Euspermiums; D: L~ngsschnitte. 13bergangs- 
bereich Kern/Mittelst~ick yon Paraspermien (A), Euspermienmittelst~cke. E-F: P. rubropharyngeus, 
Euspermien. E: Querschnitt dutch Akrosom und Axialstab mit Rastersubstruktur; F: Langsschnitte. 

Obergangsbereich Akrosom/Kern. Ma6stab = 0,5 ~tm 
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fibrillfire Struktur des Chromatinmaterials ist hhufig noch deutlich festzustellen und 
erinnert stark an die Chromatinstruktur sp~iter Spermiogenesestadien. 

Mittelstfick und Axonema 

Das Mittelstfick des Euspermiums weist bei den verschiedenen Protodfilus-Arten 
sehr unterschiedliche Lhngen- und Breitenmal]e auf (Tabellen 1, 2) und  ist relativ 
kompliziert aufgebaut. Es besteht aus drei deutlich abgegrenzten Komponenten: dem 
Axonema mit akzessorischen Strukturen, den verschiedenen Stfitzelementen und den 
Mitochondrienderivaten (Abb. 1A, C; 11; !2). 

Der Basalk6rper des Axonemas ist in der Regel zentral in die Kernh6h/e eingebettet. 
Er ist apikal kuppelf6rmig geschlossen oder hat eine mehr oder weniger ausgepr~igte 
Offnung, welche im Extremfall in eine ausgedehnte Kernh6hle fibergeht (Abb. 3A, 7A, 
9B, 11). Feine tubul~re Strukturen weisen auf die Entstehung des Basalk6rpers aus den 
beiden Centriolen whhrend der Spermiogenese hin (Abb. 3A, 7A, 10D). Nach hinten 
entspringen aus dem Basalk6rper 9 periphere Tubulus-Doubletten und zwei zentrale 
Mikrotubuli, welche zusammen ein typisches 9• des Axonernas bilden und 
fiber radspeichenhhnliche Strukturen miteinander in Verbindung steherL (Abb. 1C, D; 
14). Bei den verschiedenen Arten betrhgt der Axonemadurchmesser zwischen 190 und 
210 nm. 

Distal, am Ende des Mittelstfickabschnitts, liegt die Anulusregion mit einer speziel- 
len, akzessorischen Axonemastruktur (Abb. 1A, B). Sie besteht aus 9 dunlden, ca. 130 bis 
200 nm hohen und 50 bis 70 nm breiten Elementen, die ringf6rmig um das Axonema 
angeordnet und in ihrem unteren Abschnitt quergestrefft sind. Von ihnen ziehen eben- 
falls quergestreifte, an Cilienwurzeln erinnernde Auslhufer nach distal in  die Anulus- 
manschette (Abb. 1A, B; 3C; 4C, D; 5B). Dieser Befestigungskomplex unterstfitzt wahr- 
scheinlich die Verankerung des Schwanzes im Mittelstfick. Er entsteht w/ihrend der 
Spermiogenese aus satellitenartigen Strukturen des distalen Centriols (Abb. 10D) und 
wird im folgenden als "Ankerapparat" (syn.: "ring cehtriole", s. Diskussion) bezeichnet. 

In unmittelbarer Nhhe zum BasalkSrper liegt ein weiteres, yon mir als "Peribasalk6r- 
per" bezeichnetes Element, das sehr wahrscheinlich ebenfalls eine akzessorische A_xone- 
mastruktur darstellt (Abb. 1A, B) und sich vermuflich wfihrend der Spermiogenese aus 
Teilen des proximalen Centriols entwickelt (Abb. 10D). Es besteht aus ein oder zwei 
dunkelgrauen K6rpern mit meist sehr feingranul~irer Substruktur. Der apikale Abschnitt 
liegt bei einigen Arten in der ImpIantationsh6hIe des Kerns (Abb. 11). Hier umschlieBt er 
r6hrenf6rmig den Basalk6rper und ist auf diese Weise zwischen Kern und  Basalk6rper 
eingebettet. Haufig ist der Peribasalk6rper auch als eine an den R~ndern mehr oder 
weniger verdickte, scheibenf6rmige Struktur ausgebfldet, die als Verbindungselement 
zwischen Kernbasis und Mittelstfickabschnitt des Spermiums liegt (Abb. 1 1, 12B-E). Bei 
einigen Arten ist der proximale Abschnitt des Peribasalk6rpers mit dem Basalk6rper 
verschmolzen. 

Im gesamten Mittelstfickabschnitt des Euspermiums liegt das Axonema im Zentrum. 
Es ist von ca. 450 bis 4150 Stfitzk6rpern umgeben, welche vermutlich der  Versteifung 
dieses Spermienabschnitts dienen und bei jeder Art eine artspezifische, weitgehend 
konstante Anzahl aufweisen (Tabelle 2). Diese Stfitzk6rper sind hell- his mittelgrau, 
haben aber in bestimmten Regionen auch deutlich elektronendichtere Bereiche (Abb. 6, 
7, 13, 14) und sind aus sehr feingranulhrem Material aufgebaut. An der Peripherie dieser 
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Abb. 3. Protodrilus helgolandicus, Euspermien. A: Horizontalschnitt dutch Obergangsbereich Kern/ 
Mittelstiick. B: Vertikalschnitte dutch Mittelstfick und Ubergangsbereich Akrosom/Kern. C: L~ngs- 
schnitte dutch Obergangsbereich Mittelstfick/Schwanzregion sowie Anulusregion. D: Querschnitte 

dutch Mittelstiick-, Anulus- und Schwanzregion. E: L~ngsschnitte dutch Schwanzspitzen. 
Ma~stab = 0,5 ~m 



126 Henning von Nordheim 

K6rper, besonders aber an den Kontaktstellen zu benachbarten St/itzelementen, welche 
in der Regel auf Lficke stehen, findet sich ein dichter Saum feiner Tubulusstrukturen 
(Abb. 3A, 7B, 14C). Die Anzahl der S tfitzk6rper im Mittelstfickquerschnitt reicht bei den 
untersuchten Arten von 5 bis 8, da meist einige der ursprfinglich 9 Stfitzelemente (z. B. 
die Elemente 5 und 6) miteinander zu Elementkomplexen verschmolzen sind (Abb. 1C, 
12). Hier sind h/iufig im Bereich der Verschmelzungszonen tubul~ire Strukturen zu 
erkennen (Abb. I3A, E). Unmittelbar vor der Anulusregion k6nnen gelegentlich 9 
Stfitzelemente im Querschnitt festgesteUt und jeweils klar einer der peripheren Tubulus- 
Doubletten (1 bis 9) des Axonemas zugeordnet werden (Abb. 7D, 12). 

Bedingt durch eine sehr unterschiedliche Gestalt der Stiitzelemente haben die 
Querschnitte des Spermien-Mittelstficks bei den einzelnen Arten sehr verschiedene 
Formen. Sie reichen von l~nghch-oval fiber abgerundet-viereckig und schmetterhngsflfi- 
gelf6rmig bis zu einer Form, die an einen Vertebratenwirbelk6rper mit ventralen, 
lateralen und dorsalen Ports~tzen erinnert (Abb. 12, 13, 14). Zwischen den Stiitzk6rpern 
sowie im peripheren und zentralen Cytoplasmabereich des Mittelstficks finden sich bei 
vielen Arten zahlreiche, unregelm~Big verteflte Glykogengranula (~ 10-15 nm; Abb. 3B, 
C; 6; 7). 

Bei mehreren Arten ist die Struktur des Euspermiums im Vergleich zum "Grundbau- 
plan" dahingehend abgewandelt ,  dal5 das Mittelstfick sich nicht distal an die Kernregion 
anschlieBt. Hier liegen vielmehr der Basalk6rper und proximale Abschnitte des Mittel- 
stficks und der Mitochondrienderivate parallel neben dem Kern und sind zum Teil sogar 
bis unmittelbar unter die Akrosombasis nach vorn veflagert  (Abb. 8, 11). 

Die Mitochondrienderivate erstrecken sich lateral meist als zwei extrem langge- 
streckte, stark abgeflachte Strukturen vom Peribasalk6rper zum Ankerapparat .  Sie 
besitzen in der Regel deutliche Crista-Strukturen (Abb. 1C, 11, 12). 

Die "Anulusregion" bildet als spezielle Differenzierung des Mittelstficks den Uber- 
gang zum eigentlichen Sperrnienschwanz (Abb. 1A, 11). Etwas unterhalb einer leichten 
Einscbnfirung des Mittelstficks, auf gleicher H6he mit dem Ankerapparat ,  bildet die 
Zellmembran eine deutliche Falte, die zyhnderartig den proximalen Abschnitt  des 
Schwanzes umschliefSt. Die so entstandene Manschette ist 60 bis 220 nm lang und hat 
einen AuBendurchmesser von 500 bis 600 nm. Direkt in der Mitte zwischen der inneren 
und ~ufieren Wand der Manschette (Distanz ca. 50 bis 70 nm) liegt in der  Regel eine 
dfinne, homogen schwarze Schicht, welche von den distalen Ausl~ufern des Ankerappa-  
rates gebildet wird. (Abb. 1A; 3C, D; 6D; 11; 12). 

Das Mittelstfick des Paraspermiums weist deutliche strukturelle Unterschiede zu 
dem des Euspermiums auf und ist bei allen Arten fihnlich und bei weitem weniger 
kompliziert aufgebaut (Abb. 1B, D). Es ist immer vergleichsweise kurz (6 his 35,5 btm) und 
im Querschnitt mehr oder weniger rundlich und relativ diinn (~ 0,5 bis 0,65 ~tm; Tabellen 
1, 2). Es besteht nur aus zwei prominenten Komponenten: dem Axonema mit den 
typischen akzessorischen Strukturen und den zwei Mitochondrienderivaten. Vergleich- 
bare Stfitzstrukturen wie beim Euspermium sind n i c h t ausgebildet (Abb. 2D; 5B-E; 
7C; 9D; 13A, E). 

Axonema, Basalk6rper, Ankerapparat  und Anulusregion unterscheiden sich in ihrer 
Struktur nicht v o n d e r  des Euspermiums. Dagegen ist der BasalkSrper nur wenig in die 
flache Kernh6hle eingesenkt und der Peribasalk6rper h~ufig nur als undeutl iche peri- 
phere Verdickung des Basalk6rpers ausgebildet (Abb. 1B, 2D, 5, 7A). Das Axonema ist 
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von einer 35 bis 65 nm dicken Cytoplasmaschicht umgeben, in der bei einigen Arten 
unregelm~iBig verteilt Glykogenpartikel und kugelf6rrnige Granula (~ 30 bis 45 nm) 
eingelagert sind (Abb. 1D). Die beiden Mitochondrienderivate sind im Querschnitt 
langgestreckt rundhch oder bohnenf6rmig und bilden bei einigen Arten gemeinsam eine 
langgestreckte Hiille um den Axonemamantel (Abb. 1D, 5). Sie haben eine deutliche 
Crista-Struktur. 

Schwanzregion 

In der Struktur, Lage und Funktion der Schwanzregion sind zwischen den beiden 
Spermientypen keine besonderen Unterschiede festzustellen (Tabellen 1, 2). Der 
Schwanz besteht vor ahem aus dem zentralen Axonema und besitzt h~ufig irn vorderen 
Abschnitt in einem relativ kurzen Bereich einen vergr61~erten Durchmesser. Im Quer- 
schnitt findet man in dieser Region im Cytoplasma zahlreiche Glykogenpartikel, die 
gelegentlich zusammen mit dunkelgrauen, tropfenf6rmigen Versteifungsk6rpern rad- 
speichenartig von den peripheren Tubuli zur Zellmembran bin ausgerichtet sind (Abb. 
3C, D; 6B; 7B; 12). Bei wenigen Arten treten bei den Euspermien auch zwei langge- 
streckte, plattenartige Versteifungsst~be auf (Abb. 10A, 11, 12I-L). Weiter distal betrhgt 
der Schwanzdurchmesser aller Spermien konstant 220 bis 280 nm und verjfingt sich erst 
unmittelbar an der Spitze. Hier ist die Zellmembran h~iufig auf einer Seite eingezogen 
und verleiht der Schwanzspitze eine gewisse Asymmetrie (Abb. 1A, B; 3E). 

Die peripheren Tubuli des Axonemas ziehen in der Regel bis unmittelbar vor die 
Schwanzspitze, wobei sich ihre Zahl jedoch von 9x2 auf 9x 1 oder auf 5x 1 verringert. 
Die beiden zentralen Tubuli enden in der Regel etwas vor der eigentlichen Spitze und 
verschmelzen h~ufig zu einer dunklen, kugelf6rmigen Struktur (Abb. 1A, BI 3E). 

Spermienul t ras t ruktur  zweier  ausgewShl te r  Protodrilus-Arten 

Im folgenden wird die Struktur der Eu- und Paraspermien von P. purpureus und P. 
j~gersteni detailliert vorgestellt. P. purpureus geh6rt dabei zu den Protodrilus-Arten, 
welche ein relativ "ursprfingliches" Euspermium besitzen, dessen Struktur weitgehend 
dem "Grundbauplan" (Abb. 1A, C) entspricht; P. j~gersteni repr~isentiert dagegen die 
Gruppe mit stark "abgeleiteten" Euspermien (s. Diskussion). 

Euspermien yon P. purpureus (Helgoland, FRG) 

Die Euspermien yon P. purpureus stellen die gr6Sten und massigsten Spermien aller 
untersuchten Arten dar (Abb. 4, 6, 7; Mane s. Tabellen 1, 2). Oberlappungen einzeIner 
Spermienabschnitte k6nnen nicht festgestellt werden. 

Der Querschnitt des langgestreckten, spitz zulaufenden akrosomalen Vesikels ist 
apikal abgerundet-dreieckig und distal bis auf drei kleine seithche Ausbuchtungen 
v61hg rund (Abb. 4D; 6A; 7E, F). Es ist fast in der gesamten L~inge yon der akrosomalen 
Kavit~t durchzogen, die mit feingranul~irem, hellgrauen Material gefiillt ist; ihr Durch- 
messer betr~igt maximal 0,55 ~m an der Akrosombasis (Abb. 4A; 6D; 7B, E). 

Der Kern besteht aus auffalhg gering kondensiertem Chromatinmaterial, dessen 
fibnll~ire Struktur in L~ingsschnitten besonders deutlich erkennbar ist (Abb. 4; 6A, D; 7A, 
B, F). Apikal ist er auf einer L~inge von 0,6 ~m kegelf6rmig verjfingt und wird yon der 
interstitiellen Platte manschettenartig umhfillt (Abb. 6D; 7B, E). Dieser zapfenf6rmige 
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Abb. 4. Protodrilus purpureus, Euspermium. A-C: Horizontalschnitte und Dorsalansichten (A, C) 
bzw. Ventralansicht (B) von lJ'bergangsbereichen. A: Akrosom/Kern; B: Kern/1Mittelst~ick; C: 

Mittelstfick/Anulusregion/Schwanz. D: Querschnittserie. MaBstab = 1 pm 
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Bereich ragt basal in die akrosomale H6hle hinein und steht mit der inneren Akrosom- 
membran fiber feine Filamente in Verbindung (Abb. 7B, E). An der Basis, im Bereich der 
Kernh6hle (~ max. 0,8 ~tm), ist der Kern auf der Ventralseite gelegentlich nach distal 
etwas verl~ingert. 

Der Basalk6rper ist zusammen mit dem im L~ingsschnitt ann~hernd kegelf6rmigen 
Peribasalk6rper tief in die Kernh6hle eingebettet (Abb. 4B, D; 6A, D; 7A, F). Der 
Peribasalk6rper besteht aus unterschiedhch grol~en, vakuohsierten Granula (~ 100-130 
nm) und einer homogen, grauen Verbindungssubstanz. Nach distal schlieBen sich ca. 
1800 Mittelstfick-Stfitzelemente an, von denen jeweils 8 in einer Ebene das Axonema 
umgeben (5 dorsale und 3 ventrale Elemente) (Abb. 4B-D, 6, 7). Die K6rper 5 und 6 sind 
miteinander verschmolzen, nur unmittelbar vor der Anulusregion hegen sie als Einzel- 
elemente vor (Abb. 4D, 7D). Bedingt durch die sehr unterschiedhche Ausformung der 
einzelnen Stfitzelemente betr~gt der Mittelstfick-Durchmesser hinter dem Peribasalk6r- 
per 1,0 ~tm, im mittleren Bereich 2,5 ~tm und kurz vor der Anulusregion 0,45 btm (Abb. 4D, 
7A). Im Cytoplasma finden sich zahlreiche Glykogengranula. In vorderen Mittelstfickab- 
schnitten sind h~iufig vier, weiter distal jedoch nur zwei Mitochondriendefivate festzu- 
stellen, die als breite, dfinne Lamellen den Stfitzelementen anliegen (Abb. 6A, 7D). Der 
Ankerapparat besteht aus 9 dunklen, tropfenf6rmigen K6rpern, welche in einem Ring 
um die peripheren Tubulus-Gruppen angeordnet sind (Abb. 4C, D). Ihre distalen Auslhu- 
fer (L -- 0,2 btm) sind deutlich quergestreift und ziehen in die Anulusmanschette (Abb. 
68). 

Im vorderen Abschnitt der Schwanzregion ist das Axonema von einer Cytoplasma- 
schicht umgeben, in die viele Glykogenpartikel eingelagert sind (Abb. 4C, D; 6B; 7D). 

Paraspermien yon P. purpureus 

Deutliche Unterschiede der Paraspermien zu den Euspermien betreffen neben der 
Gr6Be die Struktur yon Akrosom, Kern und Mittelstfick (Abb. 5A-D; Make s. Tabellen 1, 
2). 

Das akrosomale Vesikel bildet einen l~nglichen Kegel, welcher nut an der Akrosom- 
basis eine deutliche, ca. 0,5 ~m tiefe H6hle besitzt, die weiter apikal in einen dfinnen 
Kanal fibergeht (~ 10-15 nm; Abb. 5A, D; 6A, C). 

Der Kern besteht aus unvotlst~indig kondensiertem Chromatinmaterial mit deutlich 
fibrill~rer Struktur (Abb. 6C, 7C). Er hat die Form eines gleichm~Big dicken Zylinders, 
dessen stumpfe Spitze (L -- ca. 0,3 btm) zusammen mit der aufliegenden interstitiellen 
Platte in die Akrosomh6hle hineinragt (Abb. 5A, B, D; 6C). Die Kernh6hle (L = 0,3 ~tm) 
wird v611ig vom Basalk6rper und einem relativ kleinen Peribasalk6rper ausgeffillt (Abb. 
5B, D; 7A, C). Der Mittelstfickabschnitt besteht aus dem zentralen Axonema, das von 
einem Mantel aus granul~irem Cytoplasma umgeben ist (~ 0,35-0,55 ~tm) und zwei 
Mitochondrienderivaten, welche diesen Zylinder hfillenartig umschliel~en (Abb. 5B-D; 
7A, C). 

Anulus- und Schwanzregion haben weitgehend die gleiche Struktur wie beim 
Euspermium (Abb. 5C, D). 

Euspermium yon P. jSgersteni (Leigh, Neuseeland) 

Das akrosomale Vesikel dieses stark abgeleiteten Euspermiums (MalSe s. Tabellen 1, 
2; Abb. 8, 9, 10A-C) hat zwar oberhalb der Kernspitze eine typisch langgestreckte Form 
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Abb. 5. Paraspermien. A-D: Protodrilus purpureus. A-C:  Horizontalschnitte und  Dorsalansichten 
yon 0bergangsbere ichen;  A: Akrosom/Kem;  B: Kern/Mittelstfick; C: Mittelst~ick/Schwanz. 

D: Querschnittserie. E: P. jfigersteni, Querschnittserie.  MaBstab = 1 ~tm 



Abb. 6. Protodrflus purpureus,  Paraspermien (A) und  Euspermien. A: Verschiedene Querschnitte.  B: 
Euspermien, L~ingsschnitt durch Anulus- und  Schwanzregion.  C: L~ngsschnitte durch Obergangs-  
bereich Akrosom/Kern bei Paraspermium und Mittelstfick yon Euspermium. D: Euspermien, Hori- 

zontalschnitte yon Akrosom, Kern und  Mittelstfick. MaBstab = 0,5 pm 
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(L --- ca. 7 ~m), zieht dann  jedoch als massiver  Stab an der  Kernspitze vorbei  nach  distal. 
Hierbe i  l~iuft es als l anggezogene  Schraube  (L = ca. 15 ~m) urn den  Kern he rum und 
b i lde t  schlieBhch e inen wuls tar t igen Halbr ing  urn die Kernbasis  (Abb. 8A, B, D; 9A-C;  
10B). Zwischen der  akrosomalen  Schraube  und  dem Kern ist immer  eine interst i t iel le  
Platte festzustellen.  Diese zieht ebenfal ls  schraubenf6rmig urn den  Kern he rum und 
bi ldet  ap ika l  die Basis f/it den  Axials tab (L = ca. 1 ~m), der  e inen l~inglich-ovalen 
Querschni t t  aufweist  (Abb. 8A, B, D; 9A-C;  10B). Akrosom und  Akrosornh6Kle h a b e n  in 
d iesem Bereich ebenfal ls  e inen l~inglich-ovalen und wei ter  ap ika l  e inen gleichm613ig 
runden  Querschni t t  (Abb. 8D, 9C). In dem Abschnitt ,  der  urn den  Kern herumzieht ,  
besi tzt  das Akrosom distal  e inen abgef lacht-ovalen,  wei ter  ap ika l  jedoch e inen  runden  
Querschni t t  (~ 90-10 nm) mit e inem dunklen  Zentrum, einer  heUeren, pe r iphe ren  Zone 
und zahl re ichen radi6ren Mikrof i lamenten (Abb. 8D, 9A-C).  

Der stabf6rmige,  konische Kern bes teh t  aus stark kondens ie r t em Chromat inmater ia l  
(Abb. 8A, B, D; 9A-C).  Die Kernbasis  ist auf der  e inen  Seite nach  hinten verl / ingert  und  
umgib t  eine flache, seitlich ge6ffnete Implanta t ionsgrube ,  in welche  der  Basa lk6rper  
e ingebe t te t  ist (Abb. 9B). Ein Per ibasa lk6rper  ist nicht  entwickelt .  

Ungef~hr  1100 Einzele lemente  pro 50 ~m Mittelstfickl~inge b i lden  den  St i i tzk6rper  
des  Mitt@lstficks und sind zu Gruppen  von jewei ls  5 E lementen  (1 groBes dorsales,  2 
la tera le  und 2 ventrale) um das Axonema  angeordne t  (Abb. 8C, D; 9A; 10A, C). W~hrend  
der  Spermiogenese  verschmelzen  vermutl ich die "Ur-Elemente ' ,  1+2+9,  4+5  und  6+7 
zu e inhei t l ichen Kornplexen. Das Mittelstfick hat  e inen  asymmetr isch-ff infs t rahl igen 
Querschni t t  mit s tumpfen Spitzen (apikal  0,45 ~tm, media l  0,82 ~tm und terminal  0,55 ~tm) 
(Abb. 8D, 9A). An den Lateralsei ten f inden sich zwei  di.inne, l angges t reck te  Mitochon-  
dr iender ivate .  Die Meine Anulusmansche t te  (L = 70 nm) zieht  als relativ schmaler ,  
schr, iger Wulst  von dorsal  nach ventral  (Abb. 8C, D; 10A, B). Der A n k e r a p p a r a t  ist nut  
sehr  schwach entwickelt .  

A_ls zus~tzhche St/ i tzstrukturen sind im ap ika len  Schwanzbere ich  auf der  Dorsal- 
und Ventralsei te  zwei  ca. 1,2 ~m lange,  homogen  dunke lg raue  St~be mit e inem l~nglich- 
bohnenf6rmigen  Querschnit t  ausgeb i lde t  (Breite = 150-160 nm, Dicke -- 45-55 nm; Abb. 
8C, D; 10A, B). 

Paraspermium von P. j~gersteni 

Beim Paraspermium k6nnen  s tarke s t rukturel le  Unterschiede  zum Euspermium in 
der  Akrosom-,  Mittelstfick und Schwanzreg ion  festgestel l t  we rden  (Abb. 5E; 9C, D; 
Maf~e s. Tabel le  2). 

Das Akrosom ist l angges t reck t -kege l f6 rmig  mit gIeichm6I~ig rundem Querschni t t  
und bes teht  aus homogenem,  fe ingranul~rem Material .  Eine rudiment/ i re  Akrosornh6hle 
durchzieht  das gesamte  Vesikel  als dfinner Kanal  (~  15 nm), der  sich nut  unmi t te lbar  an 
der  Basis auf ca. 75 nm erwei ter t  (Abb. 5E, 9C). Die schr/ige Basis des Akrosoms ist durch 

Abb. 7. Protodrilus purpureus, Paraspermien (A) und Euspermien. A: Vertikalschnitte dutch Lrber- 
gangsbereich Kern/Mittelstfick und dutch Mittelstiick. B: Euspermien, Horizontalschnitte durch 
Mittelstiick und Akrosom/Kern-Ubergang. C: Paraspermien (A), Querschnitte durch Kernbasis und 
Mittelstiick. D-P: Querschnitte durch Euspermien: D: Schwanzregion und hinterer Mittelstfickab- 
schnitt; E: Apikale und basale Akrosomabschnitte; F: Akrosom, Kernbasis und vordere Mittel- 

stficksregion. Mal~stab --- 0,5 ~m 
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Abb. 8. Protodrilusj6gersteni, Euspermium. A: Vertikalschnitt und Horizontalansicht vom Ubergang 
Kern/vorderer Akrosombereich. B: Horizontalschnitt und Ventralansicht vom 0bergang basaler 
Akrosombereich + Kem/Mittelstfick. C: Vertikalschnitt und Lateralansicht vom IZlbergang Mitten 

stiick/Schwanzbereich. D: Ouerschnittserie. Maflstab = 1 ~rn 
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Abb. 9. Protodritus j~gersteni. A-B: Euspermien. A: Querschnit te  durch Mittelst~ck- und  Kernre- 
gion; B: Horizontalschnitte durch Kerne, ,,Akrosomspirale" (schwarze Pfefle) und  vorderen Mittel- 
stfickabschnitt. C-D: Eu- und  Paraspermien {A). C: Querschnit te  durch Akrosom und Akrosomspi- 

rale + Kern; D: Querschnitte durch Kerne, Kembasis  und  Mittelstiicke. Mal3stab = 0,5 ~tm 
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Abb, 10. A-C: Protodrilus j~gersteni, Vertikalschnitte durch Euspermien. A: l~lbergangsbereich 
Mittelstfick/Schwanz; B: Obergangsbereich Akrosom/Kem + Akrosom und Mittelst/.ick/Schwanz; 
C- Mittelst~cke. D: P. oculifer, frfihes Spermiogenesestadium yon Euspermien. Entwicklung yon 
Akrosom, Ankerapparat, Basalk6rper und Anulusmanschette. E: P. haurata'ensis, L~ingsschnitte 
durch Euspermium. Sp/iter Spermatid, Cihenwurzelstruktu r {schwarze Pfeile) in der Kernh6hle 

ausgehend vom Basedk6rper. MaBstab = 0,5 ~m 
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die interstitielle Platte von der ebenfalls schrtigen Kernspitze getrennt (Abb. 5E). Ein 
Axialstab ist nicht ausgebildet. 

Der Kern hat die Form eines konischen, langgestreckten Stabes und besteht aus 
unvollsthndig kondensiertem Chromatinmaterial. Basal besitzt er eine seitlich ge6ffnete 
Irnplantationsgrube (L = 0,26-0,55 ~m), in die der Basalk6rper htiufig etwas dezentral 
eingebettet ist (Abb. 5E, 9D). Ein Peribasalk6rper ist nicht entwickelt. 

Im Mittelsttickabschnitt ist das Axonema von einem 45 bis 90 nm dicken Cytoplas- 
mamantel und zwei h~iufig eng beieinanderliegenden Mitochondrienderivaten umgeben 
(Abb. 5E, 9D). Letztere haben einen ovalen Querschnitt (Breite max. 0,22 ~m) und ziehen 
als stabf6rmige Strukturen v o n d e r  Kernbasis zur Anulusregion. In der Anulusman- 
schette finden sich distale Ausltiufer des schwach entwickelten Ankerapparates. Der 
Schwanzabschnitt hat einen relativ gleichm~Bigen Durchmesser; proximale Stfitzst~ibe 
sind nicht vorhanden (Abb. 5E). 

Verg le i chende  Dars te l lung der  Euspermiens t ruk tur  von  13 Protodri lus-Arten  

Da zwischen den Paraspermien nut geringe strukturelle Unterschiede festgestellt 
wurden, beschr~nkt sich der nachfolgende Vergleich auf die Huspermienstruktur der 
untersuchten Arten (MaBangaben s. Tabellen 1, 2; detailliertere Beschreibungen s. yon 
Nordheim, 1987). 

Die Strukturen der Spermien von P. purpureus (Abb. 4, 6, 7, 11, 12A) und yon P. 
jSgersteni (Abb. 8, 9, 10A-Cll, 12L) wurden bereits oben dargestellt Bei P. purpureus, P. 
gracilis, P. adhaerens, P. jouinae, P. helgolandicus, P. hFpoleucus, P. ciliatus, P. rubro- 
pharyngeus und P. haurakiensis weisen die Euspermien weitgehende strukturelle Ober- 
einstimmungen mit dem skizzierten Spermien-Grundbauplan (Abb. 1A, C) auf. Einzelne 
Spermienregionen fiberlappen nicht: 

Die Euspermien von P. gracilis besitzen keinen Axialstab (Abb. 11, 12B) und der 
Mittelsttickquerschnitt (8 Stfitzelemente) ist l~nglich-ov~l bis rundlich (Abb. 12B, 14B). 
Bei P. adhaerens fehlt ebenfalls ein Axialstab (Abb. 11, 12C); und der Mittelsttickquer- 
schnitt hat eine ovale bis abgerundet-viereckige Form (8 Elemente; Abb. 12C, 14C). Das 
Mittelstiick der Euspermien yon P. jouinae hat proximal einen breit-ovalen (8 Elemente) 
und distal einen rundiichen Querschnitt. Kurz vor der Anulusmanschette werden jedoch 
9 Stfitzelemente ringf6rmi 9 yon 2 Mitochondrienderivaten umschlossen (Abb. i l ,  12D, 
13C). 

Bei P. helgolandicus (Abb. 2D, 3, 11, 12E, 14D) ist der Spermienquerschnitt im 
Mittelstiickbereich (je 8 Stfitzelemente) apikal rundlich, medial schmetterhngsfltigelf6r- 
mig und vor der Anulusregion abgerundet-viereckig. Unmittelbar hinter der Anulusman- 
schette ist das Axonema von neun langgestreckten und im Querschnitt tropfenf6rmigen 
Versteifungsk6rpern umgeben (Abb. 3D, 12E). Bei P. hypoleucus (forma tenuis) sind 
groBe Ubereinstimmungen der Sperrnienstruktur mit P. helgolandicus festzustellen (s. 
yon Nordheim, 1987). Unterschiede zur letzteren Art betreffen vor allem L~ngen- und 
QuerschnittsmaBe der Spermien (SpermiengesamtI~nge und L~nge von Akrosom und 
Schwanz k6nnen z. Zt. mangels lebenden Untersuchungsmaterials nicht angegeben 
werden). 

Die Spermien von P. ciliatus (Abb. 11, 12F, 13E) weisen deutliche Verschmelzungen 
der vermutlich ursprtinglich 9 peripheren Stiitzelemente des Mittelstficks auf. Je 6 
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Abb. 11. Vergleichende Darstellung der Euspermien von Protodrilus. L~ngsschnitte und  dreidimen- 
sionale Ansichten der Ubergangsregionen yon (A} Akrosom-/Kemregion;  (B) Kern-/Mittelsti ickre- 
gion; (C) Mittelstfick-/Schwanzregion. P. purpureus.  A-B: Horizontalschnitte; C: Dorsalansicht.  P. 
adhaerens. A-B: Horizontalschnitte; C: Dorsalansicht. P. gracih's. A-B: Horizontalschnitte~ C: 
Ventralansicht.  P. h elgolandicus. A-B: Horizontalschnitte; C: D orsalansicht. P. cilia tus. A-B: Verti- 

kalschnitte; C: Dorsalansicht 
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tralansicht, p. submersus. A-B: Vertikalschnitte (Obergangsbereich yon Akrosom-/Kern-/Mittel- 
stfickregion); C: Ventralansicht. P. j~gersteni. A: Vertikalschnitt; B: Horizonta!schnitt; C: Lateral- 

ansicht. Ma6stab = 1 ~m 
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St~itzkbrper u m g e b e n  das  Axonema  und  ver le ihen  dem Mit te ls t f ickquerschni t t  d ie  Form 
eines asymmetr i schen,  ff infstrahhgen Sterns. Bei P. rubropharyngeus h a b e n  die  Sper-  
mien  eine relat iv ausgepr~gte  KernhShle  und e inen  sehr  l angen  ak rosomalen  Axials tab 
(L = ca. 3 Bm) (Abb. 2E, F; 11; 12G). Uber  wei te  Strecken besi tz t  de r  Mittelstfick- 
Querschni t t  (5 Elemente)  e ine  asymmetr isch-ff infs t rahhge Form; kurz vor  der  Anulusre-  
gion sind jedoch  nur noch 2 oder  3 St rahlen ausgebi ldet .  Der A n k e r a p p a r a t  bes teh t  aus 
18 bis 20 dunk len  KSrpem mit querges t re i f ten  Ausl~iufern in der  hfiufig e t w a s  schr~igge- 
stell ten Anulusmansche t te  (Abb. 11, 12G). 

Die Euspermien  yon P. haurakiensis bes i tzen  e inen  sehr  l angen  A.xialstab (L = 2,7 
~m) und eine besonders  tiefe KernhShle,  welche  mit granul~rem Mate r i a l  geffillt ist 
(Abb. 11, 12H). In spa ten  Spe rmiogeneses t ad ien  wird die gesamte  Kernhbhle  d a g e g e n  
yon e iner  Art  "Wurzel" des BasalkSrpers  durchzogen,  deren  querges t re i f te  Subs t ruktur  
deut l ich e rkennba r  ist (Abb. 10E) und erst  am Ende der  Spe rmiogenese  aufgelSst  wird. 
Der Mit te ls t f ickquerschni t t  (6 Elemente)  hat  ann&hernd die Form eines  a symmet r i schen  
Ffinfecks, dessen  Ecken tropfenfSrmig ausgezogen  sind (Abb. 12H). 

Die Struktur  der  Euspermien  yon P. oculifer, P. litoralis, P. submersus  und P. 
j~gersteni weicht  z. T. e rhebl ich  yon dem "Grundbaup lan"  ab und e inze lne  Spermienab-  
schnitte f iber lappen  mi te inander :  

W~hrend be i  P. oculifer (Abb. 11, 12I, 13D) Akrosom- und Kernregion  nur geringffi- 
g ig  f iber lappen,  zieht  de r  Kern basa l  wei t  in die Mit te ls t f ickregion hinein. Eine typische 
Kernh6hle ist nicht  ausgeb i lde t  und das  Akrosom umgib t  basa l  e inen  l a n g e n  Axials tab (L 
= ca. 1 ~m). Der Mittels t f ick-Querschni t t  (5 Elemente)  hat  e inen asymmetr isch-ff infs t rah-  
l igen UmriB mit abge runde t en  Strahlen;  der  ventra le  Strahl ist immer  deuf l ich l~nger  und 
breiter.  

Bei P. litoralis (Abb. 11, 12J, 14A) sind besonders  auff~llig die s t a rken  Uber lappun-  
gen  des Kerns mit dem Akrosom und dem Mittelst/ick, wobe i  das  Mittels tf ick prakt i sch  
bis zur Kernspi tze  hinaufreicht.  Der l a n g g e z o g e n e n  interst i t iel len Platte en t spr ing t  ein 
l ange r  Axialstab.  Der Mit te ls t f ickquerschni t t  (6 Elemente)  ist a symmet r i sch - sechseck ig  
mit s tark a b g e r u n d e t e n  Ecken. Im proximalen  Schwanzabschni t t  s ind zwei  ca. 30 ~tm 
lange  und 130 nm breite,  s tabar t ige  Stfi tzstrukturen auf der  Dorsal- und  d e r  Ventra lse i te  
ausgebi ldet .  

Auch be i  den  Spermien  von P. submersus  f ibef lappen  Kern, Akrosorn und Mittel-  
stfick sehr  stark, und das 'Mit te ls t i ick  reicht  bis zur Kernspitze unct in die  Akrosomreg ion  
hinein (Abb. 1I, 12K, 13A). Der l ange  Axials tab entspr ingt  e iner  bre i ten ,  schr~gen 
interst i t iel len Platte und umschlieBt basa l  e inen z u s ~i t z 1 i c h e n i nne ren  Axialstab.  
Das Mit te ls t~ck ha t  e inen asymmet r i sch-sechseck igen  Querschni t t  (6 Einze le lemente)  
mit s tark ge runde t en  Ecken. Im proximalen  Schwanzabschni t t  l iegen  dorsa l  und ventral  
vom Axonema  zwei  s tabf6rmige Stfi tzstrukturen (L = 45-55 btm, B = ca. 110 nm). 

DISKUSSION 

Bisher l i egen  Ergebnisse  l ich tmikroskopischer  Unte r suchungen  der  fi lfformen Sper-  
mien  von Protodrilus yon Pierantoni  (1908), Aiyar  & Ahkunhi  (1944) und Franz6n  (1956) 
vor, 

Bereits Pierantoni  (1908) erw&hnt zwei  unterschiedl iche  S p e r m i e n t y p e n  be i  ver-  
sch iedenen  Protodrilus-Arten (P. purpureus,  P. oculifer, P. hatscheki, P. flavocapitatus 



Abb. 13. Querschnit te  dutch verschiedene Abschnit te  yon Euspermien  und  Paraspermien  {A). 
A: Protodrilus submersus, Akrosome, Keme  und  Mittelstficke. B: P. rubropharyngeus. Mittelstiicke. 
C: P. jouinae. Akrosome, Kern und Mittelst~cke. D: P. oculifer. Akrosome, K e me  und Mittelstiicke. 

E: P. ciliatus. Kerne, Mittelstficke und  Schwanzabschni t te .  MaBstab = 0,5 ~tm 
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Abb. 14. Querschnitte durch verschiedene Abschnitte von Euspermien. A: Protodrilus litoralis. 
Akrosome, Kerne und Mittelstficke. B: P. gracilis. Akrosom, Kern und Mittelstficke. C: P. adhaerens. 

Mittelst~cke. D: P. helgolandicus, Mittelstficke. MaBstab = 0,5 ~tm 

und P. hypoleucus), die er als Eu- und  Cis tospermien bezeichnet .  Auch w e n n  der Autor 

i r r t / imhcherweise annahm, dab die Gat tung Protodrilus zwittrig sei und die Cistosper- 

mien  in zwittr igen Tieren und die Euspermien  in sogenannten  "Komplementarm6nn-  
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chen" gebildet wfirden, stimmen seine Zeichnungen mit den vofliegenden Ergebnissen 
teilweise ~iberein. 

Aiyar & Alikunhi (1944) beschrieben zwei Spermientypen mit unterschiedlicher 
L~inge bei mrnnhchen Individuen von P. pierantoni. 

Zwar hat Franz~n (1975a) bei seinen Ultrastrukturuntersuchungen an P. rubropha- 
ryngeus  nur einen einzigen Spermientyp (Euspermiurn) erkannt, doch zeigt er in seinern 
Beitrag in Abb. 14 Querschnitte (Mitochondrienderivate und Axonema), bei denen es 
sich mit groBer Sicherheit urn Aufnahmen der Mittelstiickregion von Spermiogenesesta- 
dien eines Paraspermiums dieser Art handelt. Aufgrund der vorliegenden Untersuchun- 
gen erweisen sich mehrere Angaben von Franz6n (1975a; 1977a, b) besonders zur Gr6Be 
und Struktur der Euspermien dieser Art als falsch und mfissen korrigiert werden. 

Die Beobachtungen von Franz~n (1975a) zur Spermiogenese von P. rubropharyn-  
geus  beziehen sich nut auf friihe und sprite Spermatiden. Dagegen liegen von Pierantoni 
(1908) vollstrndige Untersuchungen des gesamten Spermiogeneseverlaufs bei P. purpu-  
reus und einigen anderen Protodrilus-Arten vor; seine Angaben konnten in mehreren 
Punkten durch eigene Ultrastrukturuntersuchungen bei verschiedenen Protodrilus- 
Arten bestrtigt werden (von Nordheim, 1987). 

Al lgemeine  Morpholog ie  der Euspermien  

Innerhalb der Gruppe von Polychaeten mit abgeleitetem Reproduktionsmodus und 
filiformen Spermien geh6ren die Euspermien der Gattung Protodrilus zweifellos zu den 
besonders stark modifizierten Spermienformen. Sie bestrtigen die Tendenz zur Entwick- 
lung m6glichst schlanker, beweglicher Spermien rnit stark verlrngertem Axonema bei 
Polychaeten mit hypodermaler Spermainjektion. Die Modifikationen der Spermien 
betreffen dabei neben dem Akrosom und Kern besonders das Mittelstfick mit speziellen 
Elementen, die mit groBer Wahrscheinlichkeit als Stiitzstrukturen der Versteifung des 
langen Axonemas dienen, und die Mitochondrien oder deren Derivate. 

Im folgenden soil der Vergleich der Protod~fflus-Euspermien weitgehend auf Anneli- 
den-Taxa mit fadenf6rmigen Spermien beschr~inkt werden. 

In der Gruppe der interstitiellen Polychaeten, zu denen auch Protodrilus zrhlt, liegen 
ultrastrukturelle Untersuchungen von Spermien dieses Typs von Microphthalmus  listen- 
sis, M. carolinensis und M. nahantensis  (Westheide, 1984b; Westheide & Rieger 1987), 
Hesionides  arenaria (Westheide, 1984a), Dinophflus taeniatus (Franz~n, 1977b), Trilobo- 
d~lus axi und T. heideri (Scharnofske, 1986) vor. Bei keiner dieser Arten sind zwei 
Spermientypen beschrieben worden, und die Ausbildung der einzelnen Spermienele- 
mente unterscheidet sich zum Teil erhebhch von den Euspermien der Protodrilus-Arten. 

Langgestreckte und somit mehr oder weniger stark abgeleitete Spermien sind auch 
bei mehreren nicht-interstitiellen Polychaeten mit einem modifizierten Reproduktions- 
modus bekannt: Spionidae (Franz~n, 1975a; Rice, 1981), Sabellidae (Franz~n, 1975b), 
Serpulidae (Franz~n, 1982), Capitellidae (Franz6n, 1982; Eckelbarger & Grassle, 1987), 
Nerilla antennata (Franz6n & Sensenbaugh, 1984) und Histriobdellidae (Scharnofske, 
1984; Jamieson et al., 1985). 

AuBer bei den Histriobdelliden lassen sich bei keinem dieser Polychaeten derartig 
komplexe Ver~inderungen im Akrosom- und Kernbereich feststellen, wie sie bei der 
Gattung Protodrilus und den anderen angeftihrten interstitiellen Formen entwickelt sind. 
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Insbesondere fehlen Strukturen, die dem stark modifizierten Mittelst/ick und den Stfitz- 
elementen der Protodiilus-Arten vergleichbar sind. 

Bei zwei weiteren Anneliden mit unsicherer systematischer Stellung (Polychaeta?) 
sind ebenfalls ungew6hnliche Spermien mit fadenf6rmiger Gestalt bekannt.  Der Sper- 
mien von Hrabeiella periglandulata Pizl & Chalupsky besitzen ein Akrosom und einen 
Kern mat "normal" langgestreckter Form. Im Mittelstfickabschnitt sind jedoch pefipher 
um das Axonema sieben rundliche Stfitzst~be sowie eine variable Anzahl dfinner Tubuli 
ausgebildet, die funktionell mit den Stfitzkomplexen der Protodrilus-Spermien fiberein- 
stimmen (Nienhfiser, unver6ffentlicht). Dagegen weist die Spermienmorphologie von 
Myzostoma cirn[erum Leuckart (Afzelius, 1983, 1984) keineflei strukturelle Gemeinsam- 
keiten mit Protodrilus-Spermien auf. 

WShrend bei Polychaeten langgestreckte Spermien eine Ausnahme darstellen, tre- 
ten sie charakteristischerweise bei allen Clitellaten auf (Ferraguti, 1983). Die bislang 
ultrastrukturell untersuchten Spermien der Oligochaeta und Hirudinea weisen starke 
strukturelle Unterschiede zu den Euspermien der Gattung Protoddlus auf. 

Filiforme Spermien sind auBer bei Anneliden noch bei zahlreichen weiteren Everte- 
bratentaxa beobachtet  und ultrastrukturell beschrieben worden (Zusammenfassungen 
bei Baccetfi, 1970; Adiyodi & Adiyodi, 1983). In keiner dieser Gruppen finden sich 
/ihnliche komplexe Stfitzstrukturen im Spermienmittelstfick wie bei den Euspermien der 
Gattung Protodrilus. 

A l l g e m e i n e  M o r p h o l o g i e  d e r  P a r a s p e r m i e n  

Bei allen untersuchten Protodrilus-Arten treten als zweiter fadenf6rmiger Spermien- 
typ neben den Euspermien, wenn auch in deutlich geringerer Zahl, Paraspermien auf. 
Hiermit wird ffir die Polychaeten erstmalig der ultrastrukturelle Nachweis eines Sper- 
miendimorphismus erbracht. 

Die Paraspermien zeigen innerhalb der Gattung im Gegensatz zu den Euspermien 
eine sehr groBe morphologische Ahnlichkeit. Sie erinnern struktnrell an ein sehr spates 
Spermiogenesestadium der Euspermien, bei dem Stfitzelemente des Mittelstficks fehlen 
und das Chromatinmaterial des Kerns unvollst5ndig kondensiert ist. 

Bei mehreren Prot6drilus-Arten weisen die Paraspermien aufgrund einer relativ 
einfachen Akrosom- und Kernstruktur sowie der stabf6rmigen Ausbildung der zwei 
Mitochondrienderivate im Mittelstfick nut sehr geringe strukturelle Ubereinst immungen 
mit anderen filiformen Polychaeten-Spermien auf. Dagegen wird bei P. purpureus, P. 
ciliatus, P. rubropharyngus, P. gracilis, P. adhaerens, P. helgolandicus und P. hypoleucus 
das zentrale Axonema und der Cytoblasmamantel  im Mittelstfick yon zwei langgezoge- 
nen Mitochondrienderivaten teilweise oder v611ig umgeben. Eine sehr ahnliche Situation 
findet man bei den Spermien Von Microphthalmus listensis und yon Questa spec. 
(Jamieson, 1983b, c; Westheide, i984b; Westheide & Rieger, 1987). 

Jamieson (1983c) ffihrt als besondere Gemeinsamkeiten der Questiden mit den 
Dinophiliden und den Protodriliden u.a. die filiformen Spermien mit 1/inglichem Akro- 
som und Kern sowie ,,peri- und paraaxonemalen Mitochondrienderivaten" an. Hierbei 
handelt  es sich jedoch wahrscheinlich um konvergente Bildungen bei diesen Gruppen. 
Ahn]ichkeiten der Spermien yon Questa zu den Jamieson (1983b, c) zum damaligen 
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Zeitpunkt nur bekannten Euspermien von P. rubropharyngeus bestehen nur sehr ober- 
fi~ichhch. 

Spezielle strukturelle Di f fe renz ie rungen  der be iden  Protodr i lus -Spermientypen  

Nachfolgend sollen einige ffir Protodrilus-Spermien typische Strukturelemente dis- 
kutiert werden. So ist beispielsweise in der Akrosomregion der Eusperrnien ein mehr 
oder weniger langer Axialstab bei den meisten untersuchten Protodrilus-Arten ausgebil- 
det (Abb. 11). Er hat bei P. rubropharyngeus eine feine geometrische Substruktur aus 
parallelen, l~ngsorientierten Fibrillen (Abb. 2E, F), welche in sehr fihnlicher Form auch 
im Axialstab yon Limulus-Spermien auftritt (Tflney, 1975). 

Axialst~be oder "Perforatorien" unterschiedlicher Struktur sind charakteristische 
Elemente der meisten Spermien (vgl. Baccetti & Afzehus, 1976; Baccetti, 1979). H~iufig 
wird dieser Struktur eine entscheidende Funktion bei der "akrosomalen Reaktion" 
zugeschrieben (u.a. Fallon & Austin, 1967; Tilney, 1975; Tilney et al., 1979; Sato & 
Osanai, 1986; Franz6n & Rice, 1988). Bei den Paraspermien von Protodrilus deutet daher 
der fehlende oder stark reduzierte Axialstab und ein nur dfinner Akrosomkanal auf eine 
verminderte oder fehlende Befruchtungsf~ihigkeit b.in. Bei P. adhaerens, P. gracilis und P. 
purpureus besitzen aber auch die Euspermien keinen Axialstab. Hier ist jedoch eine 
groBe, mit granul~rem Material geffillte akrosomale HShle ausgebildet, in der m6ghcher- 
weise molekulare Vorstufen der Actinfilamente und weitere bei der akrosomalen Reak- 
tion ben6tigte Substanzen (s. Baccetti, 1979) enthalten sind. Diese nach Baccetti eher 
primitive Form von "Perforatorien" ist bei einer Reihe von Wirbellosen und Wirbeltieren 
anzutreffen (Baccetti, 1970) und auch bei Polychaeten weit verbreitet (s. Ohve, 1983). 

Bei den meisten der untersuchten Protodrilus-Arten hegt in beiden Spermientypen 
ein hier als Peribasalk6rper bezeichnetes Element zwischen Kern und Mittelstfick. Die 
wahrscheinhche Bildung des PeribasalkSrpers aus Teilen des proximalen Centriols zeigt 
groBe ~hnhchkeit zum Entstehungsmodus des "Capitulums" der S~iugetier-Spermien (s. 
Fawcett & Phillips, 1969, 1970). Auch die sp~tere Lage und Funktion des Capitulums der 
S~ugetier-Spermien (s. Fawcett, 1975), des ~Verbindungsstficks" bei den Sauropsiden- 
Spermien (s. Baccetti, 1970; Baccetti & Afzelius, 1976) und des Peribasalk6rpers bei 
Protodnlus stimmen fiberein. Sehr ~hnhche Bildungen sind offensichthch auch bei den 
filiformen Spermien der Polychaeten Questa sp., Chitinopoma serrula and Microphthal- 
mus fistensis vorhanden (Jamieson, 1983c; Franz~n, 1982; Westheide, 1984b); hierauf 
deuten zumindest die entsprechenden Abbildungen der Autoren hin. 

Bei Protodrilus haurakiensis erstreckt sich bei sp~iten Spermiogenesestadien vom 
Basalk6rper der Euspermien ein langer Fortsatz mit quergestreifter Substruktur nach 
vorn in die auBergew6hnlich tiefe Kernh6hle (Abb. 10E). Vergleichbare Strukturen sind 
bei der Holothurie Cucumaria pseudocurata als Cilienwurzeln des Axonemas bei Sper- 
miogenesestadien und reffen Spermien beschrieben worden (Atwood, 1975). Atwood 
vermutet, dab sie der Verankerung des Basalk6rpers bzw. des Flagellums dient. Diese 
Funktion wird jedoch bei reifen Spermien von P. haurakiensis allein vom Peribasalk6rper 
iibemommen, 

Im Mittelstiick der Euspermien stellen die 450 bis 4150 Versteifungs- und Stiitzele- 
mente yon sehr unterschiedlicher, artspezifischer Gestalt besonders charakteristische 
Strukturen der Protodnlus-Spermien dar. Ahnliche Strukturen sind bei Hesionides are- 
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naria (Polychaeta) ausgebildet, wo nach Westheide (1984a) eine groSe Zahl von K6rpern 
mit herzf6rmigem Querschnitt ringf6rmig um das Axonema angeordnet ist. 

W~hrend vermutlich die einzelnen K6rper von I-Iesionides im Mittelstiick zuminde- 
stens in Lhngsrichtung durch die "doppelten Stiitzw~inde" verbunden werden, stehen 
bei Protodnlus alle Einzelelemente durch ein dichtes Netz yon Mikrotubuli sowohl in 
Quer- als auch in L~ngsrichtung in Verbindung. Auf diese Weise entstand in beiden 
Polychaeten-Gattungen ein Spermientyp mit einer massiven, abet dennoch flexiblen 
axonemalen Hfillstruktur im Mittelstiickabschnitt. 

Versteifungsstrukturen der Spermien sind auch bei Gastropoden, Cephalopoden, 
Bryozoen, Araneiden, Sauropsiden und S~iugetieren ausgebildet (Zusammenfassungen: 
Baccetti, 1970; Baccetti & Afzelius, 1976). Hier sind in der Regel 4 bis 9 oftrnals rundliche 
oder ovale Stiitzst~ibe peripher um das Axonema angeordnet. Sie sind mit Sicherheit 
mehrmals unabh~ngig voneinander, meist im Zusammenhang mit innerer Befruchtung 
entstanden (Fawcett, 1970; Baccetti & Afzelius, 1976; Baccetti et al., 1976). M6glicher- 
weise dienen die St~ibe vorwiegend der Versteifung des Axonemas, um hier die Bewe- 
gungsf~ihigkeit der Spermien in relativ viskosem Medium zu erh6hen. 

Bei Shugetierspermien entstehen s~mtliche Stiitzk6rper ebenso wie wahrscheinhch 
bei der Gattung Protodrilus w~hrend der Spermiogenese als "Ausw/ichse" an der 
Peripherie der neun Tubulusdoubletten des Axonemas (Fawcett & Phillips, 1970; von 
Nordheim, 1987). 

Bei allen Protodrilus-Spermien ist am Obergang zwischen dem Mittelstiick und dem 
eigenthchen Schwanz eine sogenannte "Anulusregion" mit einer kurzen Anulusman- 
schette und dem Ankerapparat ausgebildet..h.hnliche Verankerungsstrukturen sind als 
"anchoring fibre apparatus,' bei primitiven Spermien beschrieben worden (Afzelius, 
1979). Demgegenfiber liegen nut vergleichsweise wenige Beobachtungen von Ankerap- 
paraten bei abgeleiteten, filiformen Spermien vor. 

Die Verankerungsstrukturen werden dort auch gelegentlich als "ring centriole" oder 
nut als "anulus" bezeichnet. Der Terminus "ring cen~riole" (Rice, 1981) ist jedoch etwas 
irreffihrend, da der Ankerapparat sehr wahrscheinlich nut ein Derivat des distalen 
Centriols darstellt. Tubul~re Strukturen eines typischen centriolaren KSrpers sind dage- 
gen zumindest bei Protodrilus-Spermien nicht festzustellen. 

Bei den eupyrenen Spermien von Fusitriton oregonensis (Gastropoda) konnten 
Buckland-Nicks et al. ('1982, 1983) und bei den Spermien von Malacobdella grossa 
(Nemertini) Afzelius (t971) einen gut entwickelten Ankerapparat (bier: "anulus") doku- 
mentieren. Anulusmanschetten sind bei beiden Spermientypen nicht entwickelt. Bei 
Polychaeten sind typische Ankerapparate bei Grubea clavata (Franz6n, 1975a) und 
zusammen mit einer kleinen Anulusmanschette bei vier Polydora-Arten beschrieben 
worden (Franz~n, 1975a; Rice, 1981). Deutlich l~ngere und zum Teil massivere Anulus- 
manschetten als bei Protodrilus-Spermien sind innerhalb der Polychaeten bei den mehr 
oder weniger stark fadenf6rmigen Spermien verschiedener Arten von Capitelliden und 
bei Trilobodrflus-Arten bekannt (Franz~n, 1982; Scharnofske, 1986; Eckelbarger & 
Grassle, 1987). Die funktionelle Bedeutung der Manschette ist unklar. 
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Spe rmiend imorph i smus  und  funkt ionsmorphologische  D e u t u n g  der  Rolle der 
Paraspermien  

Zwei verschiedene Spermientypen oder "Spermienpolymorphismus" wurde bei 
einer Reihe yon Evertebratengruppen beobachtet (Zusammenfassungen: Baccetti & 
Afzehus, 1976; Roosen-Runge, 1977). Besonders viele ultrastmkturelle Untersuchungen 
hegen hier von verschiedenen Gastropoden (u. a. Healy & Jamieson, 1981; Healy, 1982, 
1986a, b; Buckland-Nicks et al., 1982, 1983) und einigen Oligochaeten vor (Literatur bei 
Perraguti, 1983). 

Bei den Mollusken treten vor allem bei den Mesogastropoden und Neogastropoden 
neben befruchtungsf~higen "eupyrenen" Spermien (Euspermatozoa) verschiedene For- 
men befruchtungsunf~higer "apyrener" Spermien (Paraspermatozoa) auf (Healy & 
Jamieson, 1981). Die beiden Spermientypen unterscheiden sich in der Regel erheblich in 
Form und GrSBe voneinander. 

Anders als bei den Gastropoden ~hneln sich die "Euspermien" und "Paraspermien" 
bei dem Oligochaeten Limnodrilus hoffmeisteri recht stark und zeigen insofern gewisse 
l~lbereinstimmungen mit Protodfilus. Die Paraspermien von Limnodrilus besitzen jedoch 
im Gegensatz zu den Euspermien ein Akrosom und weisen eine abweichende Struktur 
des Nukleus und des Mittelstficks auf (Block & Goodnight, 1980). Bei Tubifex tubifex 
(Oligochaeta) wird dagegen die Hfillschicht ("Cortex") der Spermatozeugmata von 
einem zweiten, stark modifizierten Spermientyp gebildet (Braidotti et al., 1980), der 
keine oder nur geringe lZlbereinstimmungen mit den "Euspermien" aufweist (Braidotti & 
Ferraguti, 1982). 

Ffir das Auftreten mehrerer Spermientypen bei einer Art gibt es verschiedene 
Erkl~rungsans~tze. So werden zum Beispiel den Paraspermien der Gastropoden unter 
anderem Ern~hrungs- und Transportfunktion for die eupyrenen Spermien zugeschrie- 
ben (vgl. Roosen-Runge, 1977; Healy & Jamieson, 1981). Bei Tubifex tubifex bilden die 
Paraspermien dagegen eine vermutlich schiitzende Hfille-um die Euspermien (Braidotti 
& Ferraguti, 1982). Bei einer weitaus gr6Beren Zahl der Evertebratengruppen ist jedoch 
die tats~chliche Funktion der befruchtungsunf~higen Spermien nicht bekannt. 

Auch fiir die Paraspermien der Protodrilus-Arten 18Bt sich vorlSufig nur eine sehr 
spekulative Deutung der Funktion geben. So wurde bei sechs Arten die Morphologie der 
Spermiodukte eingehend untersucht und festgestellt, dab sich in den Spermiodukttrich- 
tern grunds~tzlich einige Paraspermien befinden, w~hrend die Euspermien in Biindeln 
frei in den Coelomr~iumen liegen (von Nordheim, 1987). Vermutlich werden daher bei 
einer Spermaabgabe zuerst diese Paraspermien und anschlieBend Euspermien in eine 
Spermatophore eingeschlossen. M6glicherweise hegen die Paraspermien dann unter der 
Spermatophorenhfille an der Peripherie des Euspermienbfindels und bilden so eine 
innere Hiillschicht, entfernt der Cortexhiille bei Tubifex vergleichbar. 

Eventuell sind die Paraspermien bei Protodnlus an der (~ffnung der weiblichen 
Epidermis beteiligt, die vermutlich auf histolytischem Weg erfolgt. Als Hinweis hierauf 
kann das Fehlen des Akrosoms bei Paraspermien gedeutet werden, die in weiblichen 
Tieren meist dicht neben der Penetrationsstelle gefunden wurden (von Nordheim, 1987). 
Bei den Euspermien konnten dagegen zwischen den Spermien in m~innlichen und 
weiblichen Individuen keine vergleichbaren strukturellen Unterschiede festgestellt 
werden. 
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Die Bef~ihigung, Eizellen zu befruchten, kann bei Protodrilus-Paraspermien mit 
grol~er Wahrscheinhchkeit ausgeschlossen werden. Folgende Befunde sprechen fiir 
diese Hypothese: (1) Die Paraspermien haben gegenfiber den Euspermien immer einen 
deutlich schw~icher entwickelten Axialstab und eine sehr stark reduzierte Akrosomh6hle 
(= mangelnde F~ihigkeit zur ,,akrosomalen Reaktion" mit der Eihfille). (2) Im Mittelstfick 
sind keine typischen Stfitzk6rper zur Versteifung des Axonemas wie bei den Euspermien 
ausgebildet (= geringere Penetrationsf~higkeit). (3) Nach der Spermafibertragung zei- 
gen Paraspermien im weiblichen Tier eine sehr geringe Beweglichkeit; der Kern ist 
h~ufig um 180 ~ gegenfiber dem Mittelstfick abgeknickt, und das Akrosom fehlt (= 
akrosomale Reaktion nicht mehr m6ghch). 

S tammesgesch ich t l i che  En twick lung  und  Verg le ich  der  u n t e r s c h i e d h c h e n  
Euspe rmien fo rmen  

Die Struktur der verschiedenen Protodrilus-Euspermien wirft zwangsl~iufig die 
Frage nach dem ursprfinghchen und dem abgeleiteten Spermienbauplan dieser Gattung 
auf. 

Vergleicht man den Spermiogeneseverlauf der Eu- und Paraspermien, so erfolgt bei 
den Euspermien bereits in einem sehr frfihen Stadium der Spermatidentwicklung die 
Ausdifferenzierung der Stfitzelemente des Mittelstficks (yon Nordheirn, 1987). Ver- 
gleichbare Strukturen treten selbst bei sehr sp~iten Spermatiden der Paraspermien nicht 
auf. Somit kann mit Sicherheit ausgeschlossen werden, da~ es sich bei den Paraspermien 
m6glicherweise um Spermiogenesestadien der Euspermien handelt. 

Protodrilus-Paraspermien sind in vieler Hinsicht einfacher konstruiert als die Eusper- 
mien und unterscheiden sich strukturell nur geringffigig voneinander. Sie weisen mor- 
phologische Obereinstimmungen zu zahlreichen ~hnlichen, aber befmchtungsf~ihigen 
Spermienformen innerhalb der Anneliden und anderer Evertebraten-Taxa auf (s. oben). 
Die Paraspermien repr~sentieren bei Protodzilus rri6glicherweise ein ursprfinghches 
Entwicklungsstadium, das parallel zu den abgeleiteten Euspermien fortbesteht, welche 
sozusagen einen zweiten Entwicklungsschritt darstellen. Als hypothetischer ursprfingli- 
cher Protodrilus.Spermientyp w~re somit ein fadenf6rmiges Spermium mit einem Iangen 
Akrosom, einem stabf6rmigen Kern, einer Mittelstfickregion mit zwei langen, dfinnen 
Mitochondrienderivaten und dem eigentlichen Schwanzabschnitt zu postulieren. Die 
einzelnen Spermienelemente w~ren deutlich gegeneinander abgesetzt und fiberlappten 
nicht. 

Die Euspermien einzelner ProtodrilusArten lassen sich danach auf der Basis der 
Ausdifferenzierung ihrer spezifischen Substrukturen als ,,ursprfinglich" oder ,,abgelei- 
tet" einordnen (s. Legende zu Tabelle 3). Hieraus ergeben sich vier Gruppen von 
unterschiedlich stark modifizierten Euspermientypen, die sich zu einer morphologischen 
Reihe anordnen lassen (Tabelle 3). Diese nur auf der Spermienmorphologie der Protodri- 
lus-Arten basierende Gruppierung wird jedoch nur in einigen F~illen durch andere, 
zus~tzliche ultrastrukturelle und anatomische Merkmale gestfitzt. So sind sicherlich 
aufgrund zahlreicher gemeinsamer morphologischer Merkmale P. adhaerens und P. 
gracilis aus der Spermientypgruppe 1 n/iher mit P. jouinae aus der Gruppe 2 verwandt als 
mit P. purpureus (ebenfalls Gruppe 1) (s. yon Nordheim, 1989). P. hypoleucus und P. 
helgolandicus aus der Typgruppe 2 zeigen wiederum sehr viel gr613ere morphologische 
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Tabelle 3. Ursprfingliche und abgeleitete Merkrnale der P r o t o d r i l u s - E u s p e r m i e n  
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Urspriinghch Abgeleitet 
1 2 3 4 5 6 A B C D E F 

P. g r a c f l i s  x x x x x x 

P.  a d h a e r e n s  x x x x x x 

P. p u r p u r e u s  x x x x x x 

P,  j o u i n a e  x x x x x x 

P.  h y p o l e u c u s  x x x x x 

P,  h e l g o t a n d i c u s  x x x x x 

P. c f l i a t u s  x x x x x 

P. r u b r o p h a r y n g e u s  x x x x x 

P. h a u r a k i e n s i s  x x x x x 

P.  o c u l i f e r  x x x x 

P.  l i t o r a l i s  x x x 

P. s u b m e r s u s  x x x 

P. j ~ g e r s t e n i  x x x x 

X 

X 

X 

X 

X 

X X 

X X X 

X X X 

X X 

U r s p r fin g 1 i c h e M e r k rn a 1 e : 1: Keine st~irkeren l~lberlappungen einzelner Spermienele- 
mente miteinander; 2: akrosomales Vesikel l~inglich-kegelfSrmig mit gerader Basis; 3: Axialstab 
fehlt; 4: konischer, stabfSrmiger Kern mit rundem Querschnitt und basaler Kernh5hle; 5 :9  oder 8 
St/.itzelemente im Mittelstfickquerschnitt; 6: keine Stfitzst~be im proximalen Schwanzabschnitt. 
A b g e 1 e i t e t e M e r k m a 1 e : A: Einzelne Spermienelemente iiberlappen mehr oder weniger 
stark miteinander; B: akrosomales Vesikel seitlich an der Basis parallel zum Kern verl~ingert; C: 
kurzer oder langer Axialstab vorhanden; D: stabfSrmiger Kern mit teilweise nierenfSrmigen 
Querschnitt und langer seitlicher Einbuchtung, in der das Axonema liegt~ keine KernhShle; E: 
weniger als 8 Stfitzelemente im Mittelstfickquerschnitt; F: zus~itzliche kurze Stiitzst~ibe im 
proximalen Schwanzabschnitt 

G e m e i n s a m k e i t e n  u n t e r e i n a n d e r  als zu  P.  j o u i n a e .  In der  v i e r t en  G r u p p e  b e s i t z e n  
d a g e g e n  zurn indes t  P.  f i t o r a f i s ,  P .  s u b m e r s u s  u n d  P. j ~ g e r s t e n i  stark f i b e r e i n s t i m m e n d e  

m o r p h o l o g i s c h e  M e r k m a l e .  Sie  l a s sen  sich b e f r i e d i g e n d  nur  a u f g r u n d  s t ruk tu re l l e r  

U n t e r s c h i e d e  ihrer  g l e i c h e r m a B e n  s tark a b g e l e i t e t e n  Eusper rn ien  u n t e r s c h e i d e n ,  was  

auf e i n e n  g e m e i n s a m e n  p h y l o g e n e t i s c h e n  U r s p r u n g  der  drei  Ar t en  h i n d e u t e t  (von 

N o r d h e i m ,  1989). 
Auf  die  Ers te l lung  e ines  K l a d o g r a m m s  de r  Ga t tung ,  w e l c h e s  a l le in  auf  M e r k m a l e n  

der  S p e r m i e n s t r u k t u r  a u f g e b a u t  ist, soll  vorers t  a u f g r u n d  der  angef f ihr ten ,  z .T.  n u t  
g e r i n g e n  U b e r e i n s t i m m u n g e n  mi t  a n d e r e n  m o r p h o l o g i s c h e n  B e f u n d e n  ve r z i ch t e t  
w e r d e n .  

I s t  d i e  S p e r m i e n m o r p h o l o g i e  a l s  M e r k m a l  f f i r  d i e  V e r w a n d t s c h a f t s a n a l y s e  

v e r w e r t b a r ?  

Die  u n t e r s c h i e d l i c h e n  S p e r m i e n f o r m e n  in d e n  v e r s c h i e d e n e n  E v e r t e b r a t e n -  u n d  

V e r t e b r a t e n t a x a  s te l len  nach  der  w e i t h i n  a k z e p t i e r t e n  R e g e l  von  F ranz~n  (1956) vor  

aUem e ine  A n p a s s u n g  an v e r s c h i e d e n e  B e f r u c h t u n g s m o d i  dar  (s. Afzel ius ,  1979; Wirth,  
1984). So s ind in v i e l en  F~illen auch  be i  sehr  n a h  v e r w a n d t e n  Ar ten  v e r s c h i e d e n  s tark  
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abgeleitete Spermienformen festgesteIlt worden, die durch interspezifische Unterschiede 
der Reprodukt/onsweise bedingt sein sollen (Popham, 1974; Chia et aL, 1975; Pfannen- 
stiel et al., 1987). Treten dagegen innerhalb einer Gattung bei Arten rnit identischer 
Fortpflanzungsweise Unterschiede in der Struktur einzelner Spermienelemente auf, so 
handelt es sich hierbei nach Afzelius (1979) um taxonomisch bzw. phylogenetisch 
besonders relevante Merkmale. 

Zur letzteren Gruppe geh6rt auch die Gattung Protodrilus, da hier bei  allen Arten 
innere Befruchtung stattfindet und die Spermien vermutlich in allen F~llen mit Hilfe von 
Spermatophoren ~bertragen werden (yon Nordheim, 1987). Die artspezifischen Struktu- 
render  einzelnen Eusperrnienabschnitte stellen hier Merkmale von hoher Spezifit~it und 
daher hohem taxonornischen Weft dar. Die Merkmale sind sehr gut zur E)ifferenzierung 
von Arten geeignet, da sie selbst bei geographisch deutlich getrennten Populationen 
einer Art nur geringe Gr61~enunterschiede und keine intraspezifischen strukturellen 
Variationen aufweisen. Vergleichbare strukturelle Spezifit~t zeigen die Spermien eng 
verwandter Arten mit gleicher Fortpflanzungsweise bei den Polychaetengattungen Poly- 
dora (Rice, 1981), Trilobodrilus (Scharnofske, 1986), h4icrophthalmus (Westheide & 
Rieger, 1987), Capitella und Capitomastus (Eckelbarger & Grassle, 1987) sowie der 
Molluskengattung Mytilus (Hodgson & Bernard, 1986). 

H~iufig wurden friiher die ultrastrukturellen Befunde einer einzelnen Art generali- 
sierend auf die gesamte Gattung oder Familie mit gleichem Reproduktionsmodus fiber- 
tragen. Die o.a. Untersuchungen an Polychaeten- und Mollusken-Sperrnien, vor allem 
aber der vorliegende Vergleich zeigen, dal~ die Spermienmorphologie selbst bei Arten 
mit gleichem Befruchtungsmodus, anders als z.B. von Wirth (1984) vermutet, relativ 
grol3e interspezifische Unterschiede aufweisen kann. Dies gilt besonders ffir stark abge- 
leitete Spermienformen. 

W~hrend somit die Spermienmorphologie bei vielen Taxa ein gutes Merkmal dar- 
stellt um phylogenetische Beziehungen auf A r t  n i v e a u (z. B. bei "sibling species") zu 
kl~ren, ist ihre Aussagekraft auf s u p r a s p e z i f i s c'h e r E b e n e in vielen Evertebra- 
tentaxa vermutlich begrenzt (vgL Afzelius, 1979). So sind nach Wirth (1984) viele 
Spermienmerkmale wie beispielsweise eine langgestreckte Spermienforrn, das Fehlen 
eines Akrosoms oder Flagellenlosigkeit mehrfach konvergent entstanden. Andererseits 
stellen das 9+"l"-Axonema bei einigen Plathelminthes und das 9+3-Axonema bei 
einzelnen Gruppen der Arachnida ein hochspezifisches Spermienmerkmal dar, welches 
in diesen Taxa auch Verwandtschaftsanalysen oberhalb der Gattungseberte erm6glichen 
(s. Wirth, 1984). Die Verteilung dieser Merkmale in einem nach anderen Merkmalen 
aufgestellten Kladograrnm dieser Gruppen ist nach Wirth ein Beispiel, "bei dem die 
Spermien-Merkmalsphylogenie die Gesamtphylogenie widerspiegelt". 

Ffir die Polychaeten kann zum gegenw~rtigen Zeitpunkt noch kein vergleichbares 
phylogenetisches System auf der Basis von Spermienmerkmalen aufgestellt werden, da 
zu wenige Untersuchungen vorliegen, um ausgeprfigte strukturelle Unterschiede der 
Spermiensubstruktur innerhalb einzelner Gattungen ausschliel~en zu k6nnen. 

Ffir die Oligochaeten wurde ein phylogenetisches System auf der Basis von Sper- 
mienmerkmalen vorgestellt (Jamieson, 1983a, 1984; Jamieson et al., 1987). Ihm liegen 
jedoch ultrastrukturelle Befunde von nur je einer (!) Art pro Gattung oder sogar Familie 
zugrunde. Dieses Vorgehen ist in Anbetracht der vorliegenden Ergebnisse sehr proble- 
matisch und m6ghcherweise etwas voreilig. 
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Gelegentl ich werden aufgrund verschiedener  morphologischer Ube re in s t immungen  
die Polychaeten-Gat tungen Protodriloides, Saccocirrus und Nerflla als sehr nah  ver- 
wandte  Gruppen  yon Protodfilus angeff ihr t  Ein Vergleich der Spermien-Ultrastruktur  
dieser Polychaetengat tungen 161~t jedoch keine Rfickschliisse auf phylogenet ische Bezie- 
h u n g e n  zu. So hat Protodrfloides symbioticus nach  Jouin (1978/79) ein stark aberrantes,  
kugelf6rmiges Spermium ohne Flagellum. Saccocirrus sp. und  Nenlla antennata besi tzen 
ebenso wie Protodnlus stark abgeleitete filiforme Spermien. Die Struktur yon Akrosom, 
Ax/alstab und  Kern der Spermien von Saccocirrus sp. ist identisch mit der vieler 
ProtodriJus-Euspermien, dagegen e r innern  die Mittelsti /ckstrukturen an die Spermien 
von Trilobodrflus und Dinophflus (von Nordheim, unver6ffentlicht). Nach Untersuchun-  
gen  yon Franz6n & Sensenbaugh (1984) sind bei  den Spermien von Nerilla antennata 
keine strukturel len .~hnhchkeiten zu Protodrilus-Spermien festzustellen. 

F~ir Polygordius iacteus wurde ein primitiver, rundllcher Spermientyp (Franz6n; 
1977b) und  ffir Diurodlqlus westheidei ein stark modifiziertes, gedrungenes  Spermium 
beschr ieben (Kristensen & Niilonen, 1982). Die abweichenden  Befunde bei Dinophilus 
und Trilobodrilus wurden  bereits diskutiert. Somit weisen alle Spermienformen der 
ehemals  in der Grnppe der sogenann ten  "Archiannel iden" zusammengefal~ten Polycha- 
e t enga t tungen  Polygordius, Saccocirrus, Protodrilus, Protodriloides, Nerilla, Diurodrilus, 
Dinophilus und  Trilobodrilus deutliche Unterschiede zue inander  auf. Auch w e n n  dieser 
Befund den artifiziellen Charakter des Taxons "Archiannelida" zu best~itigen scheint 
(Franz6n, 1977b; Franz6n & Sensenbaugh,  1984; Westheide, 1985), ist die unterschiedli-  
che Spermienstruktur  dieser Grnppen  sehr wahrscheinlich primar im Z u s a m m e n h a n g  
mit den  extrem verschiedenen Fortpflanzungsmodi entstanden.  Diese schlieBt jedoch 
keinesfalls eine m6gliche engere  Verwandtschaft  von Protodrilus mit z.B. Protodriloides 
und  Saccocirrus, begri indet  durch Obere ins t immungen  in anderen  Merkmalskomplexen,  
a u s ,  
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