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Einleitung1. 

Die Cirratulidae ǻRykholt, ŗŞśŗǼ sind ein Taxon innerhalb der sedentären Polychaeta, 
dessen Vertreter weltweit in marinen Habitaten vom Eulitoral bis zur Tiefsee zu 

inden sind. “ktuell gilt als akzeptiert, dass die Gatungen Aphelochaeta, Caulleriella, 

Chaetozone, Cirratulus, Cirriformia, Dodecaceria, Monticellina, Protocirrinereis, Tharyx, 

und Timarete die Gruppe der Cirratulidae bilden ǻPetersen ŗşşşǲ Rouse & Pleijel ŘŖŖŗǼ. 
Die meisten Arten sind hemisessil und graben im Sediment. Einige kleinere Arten 

indet man in den Zwischenräumen von “lgenrhizoiden ǻCauleriella-Arten). Andere 

“rten, wie die Gatung Dodecaceria, leben endolithisch und bohren Röhren in kalk-

haltige Substrate. Die adulten Cirratulidae können eine Länge von wenigen Milli-
metern (Cauleriella-“rtenǼ bis zu Řś cm ǻVertreter der Gatung Cirriformia) aufweisen 

ǻRouse & Pleijel ŘŖŖŗǼ. Cirratulidae haben einen gleichförmigen Körperbau bestehend 
aus einem anhanglosen Prostomium, einem Peristomium, zahlreichen gleicharti-

gen Segmenten und einem Pygidium. Posteriore Körperregionen können bei eini-

gen Dodecaceria-“rten dorsoventral abgelacht sein. “uf dem Prostomium beinden 
sich, soweit bei der jeweiligen Art vorhanden, die paarigen Nuchalorgane sowie die 

“ugen, welche allerdings nur f(r wenige adulte Cirratulidae beschrieben sind. Das 
Peristomium kann mit einigen borstenlosen Segmenten verschmolzen sein. Dorsal 

entspringen an den Setigern lange fadenförmige Filamente (Glasby 2000). Dies sind 

zum einen die ”ranchialilamente, die häuig paarig dorsolateral an den Setigern 
inserieren. Dabei ist teilweise nur ein Filament pro Segment vorhanden, da die bei-

den Filamente asynchron gebildet werden können (Wilson 1936). Zudem beschränkt 

sich das “uftreten von ”ranchialilamenten bei einigen “rten, wie denen der Gatung 
Dodecaceria, auf wenige anteriore Segmente, während bei anderen Arten zahlreiche 

lange ”ranchialilamente an der gesamten dorsalen Körperseite auftreten. Zum ande-

ren gibt es neben den ”ranchialilamenten ein Paar gefurchte Tentakel bzw. zwei 
Gruppen von mehreren Tentakelilamenten, welche an einem einzigen der anterioren 
Setiger oder an der Grenze von Peristomium und erstem Segment inserieren. Die 

Cirratulidae lassen sich aufgrund dieses Merkmals generell in zwei große Gruppen 
aufteilen. Eine Gruppe, bestehend aus Aphelochaeta, Dodecaceria, Caulleriella, Chaetozone, 

Monticellina und Tharyx, weist genau ein Paar gefurchte Tentakel am posterioren 

Peristomium oder an einem der ersten Setiger auf. Die zweite Gruppe, bestehend aus 

Cirriformia, Cirratulus, Timarete und Protocirrinereis, trägt an genau einem der vorderen 
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Segmente zahlreiche gefurchten Tentakelilamenten, die in zwei Gruppen dorsolateral 
inserieren. Die Tentakelilamente der multitentakulären Cirratulidae weisen einen 
geringeren Durchmesser auf als die Tentakel der bitentakulären Cirratulidae. Dieser 
Unterschied wurde bereits im vorlezten Jahrhundert zur Einteilung der Cirratulidae 
genuzt ǻMesnil & Caullery ŗŞşŞǼ. Die hier als bitentakuläre Cirratulidae bezeich-Die hier als bitentakuläre Cirratulidae bezeich-

neten “rten sowie alle anderen damals zu der Gruppe der Cirratulidae gehören-

den “rten wurden aufgrund der deutlich größeren Durchmesser der Tentakel als 
„Cirratuliens pourvus de gros palpesȃ ǻCirratuliden mit starken PalpenǼ beschrieben 
ǻMesnil & Caullery ŗŞşŞǼ. Cirratulus-Arten und Cirriformia  (als Audouinia) -Arten wur-

den als Gruppe der „Cirratuliens dépourvus de gros palpesȃ ǻCirratulidae ohne starke 
Palpen) bezeichnet.

Die Parapodien der Cirratulidae sind gegen(ber der Epidermis wenig erhaben. 
Die einfachen Kapillarborsten oder „Spinesȃ der Noto- und Neuropodien sind in 
Transversalreihen angeordnet. Die meisten Cirratuliden sind gonochoristisch und 
reproduzieren sexuell, sie können sich aber auch asexuell durch Architomy oder 

parthenogenetisch fortplanzen, wie etwa Dodecaceria concharum. Häuig treten ver-

schiedene Reproduktionstypen innerhalb einer Art auf, was eine Ursache der syste-

matischen Unklarheiten innerhalb der Cirratulidae ist ǻPetersen ŗşşşǼ. Die Form der 
Entwicklung ist ebenfalls variabel innerhalb der Cirratulidae. Während sich einige 
Aphelochaeta-“rten direkt entwickeln oder wie “rten der Gatung Cirriformia ein 

sehr kurzes Larvenstadium haben, weisen andere Arten wie Cirriformia tentaculata 

eine sehr ausgedehnte pelagische Phase auf ǻWilson ŗşřŜǲ Petersen ŗşşşǼ. ”ei der 
parthenogenetischen Reproduktion von D. concharum können sich Larven innerhalb 

des Körpercoeloms eines Mutertieres entwickeln ǻCaullery & Mesnil ŗŞşŞǼ.
Die phylogenetische Position der Cirratulidae innerhalb der “nnelida ist bislang unzu-

reichend aufgeklärt. Im vergangenen Jahrhundert wurde aufgrund licht-mikroskopisch 
erkennbarer Merkmale wie ”orsten oder Kopfanhänge häuig eine nähere Verwandt-
schaft mit den Spionidae postuliert ǻLevinsen ŗŞŞřǲ Uschakov ŗşśśǲ Fauchald ŗşŝŝǲ 
George & Hartmann-Schröder ŗşŞśǼ. “uch in aktuelleren Untersuchungen morpho-

logischer Merkmale wird eine Verwandtschaft der Cirratulidae nahe der Spionidae 
angenommen (Zrzavý et al. 2009). Neben den Spionidae sind auch die Terebellidae 

als mögliche nah verwandte Gruppe benannt (Benham 1896). In der ersten umfang-

reichen cladistischen “nalyse der Polychaeten von Rouse & Fauchald ǻŗşşŝǼ wurden 
die Cirratulidae als Schwestergruppe zu einem Taxon bestehend aus “crocirridae 
und Flabelligeridae gestellt. Gemeinsam erweitern diese drei Arten die Gruppe der 

Terebellida sensu Fauchald ǻŗşŝŝǼ. Rouse & Pleijel ǻŘŖŖŗǼ f(gen der Gruppe aus 
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Cirratulidae, “crocirridae und Flabelligeridae drei weitere Taxa sowie Sternaspis 

hinzu. Sie benennen diese Gruppe Cirratuliformia, welche innerhalb der Terebellida 
die Schwestergruppe der Terebelliformia ist. Die Gruppe der Cirratuliformia sensu 
Rouse & Pleijel ǻŘŖŖŗǼ umfasst damit Cirratulidae, “crocirridae, Flabelligeridae, 
Fauveliopsidae, Poeobiidae, Ctenodrilidae, Flotidae und Sternaspis. Das Taxon 

Cirratuliformia erfährt in anderen cladistischen “nalysen, welche auf Sequenzda-

ten beruhen, nur sehr schwache (Struck et al. ŘŖŖŞǼ oder gar keine Unterst(zung 
(Rousset et al. ŘŖŖŚǲ Colgan et al. ŘŖŖŜǲ Rousset et al. ŘŖŖŝ, Kvist & Siddall ŘŖŗřǼ. 
Sowohl gegen die Hypothese einer engeren Verwandtschaft zu den Terebellidae als 

auch gegen eine Stellung nahe der Spionidae gibt es nachvollziehbare Argumente. 

Klar gegen eine nähere Verwandtschaft der Cirratulidae mit den Terebellidae spricht, 
dass es bei den Terebellidae, Ampharitidae und Pectinariidae keinerlei Hinweise auf 

Kopfanhänge gibt, welche in ihrer Innervierung den Palpen der übrigen Polychaeta 

ǻincl. CirratulidaeǼ entsprechen ǻOrrhage ŗşşŖǲ Orrhage ŘŖŖŗǼ. Gegen eine entferntere 
Verwandtschaft von Cirratulidae und Spionidae spricht, das fehlende „paving-stone-
like coverȃ (ber dem Nuchalorgan, eine durch die Spizen modiizierter Mikrovilli  
gebildete “bdeckung mit plastersteinartigem Querschnitmuster, welches bei 
Spionidae und weiteren Taxa vorhanden ist (Purschke 1997).

Genauso unklar wie die Stellung der Cirratulidae innerhalb der “nnelida ist die 
Monophylie der Gruppe, da bisher keine Synapomorphie bekannt ist und es 

zudem Hinweise auf die Paraphylie der Cirratulidae gibt ǻFauchald & Rouse ŗşşŝǲ 
Rouse & Pleijel ŘŖŖŗǲ Rouse & Pleijel ŘŖŖřǼ. In einer “nalyse der Cirratuliformia, welche 
beispielhaft für die Problematik der Paraphylie innerhalb der Polychaetensystematik 

stehen soll, können Rouse & Pleijel ǻŘŖŖřǼ nur f(r die “crocirridae die Monophylie 
bestätigen. “lle anderen Untertaxa der Cirratuliformia werden innerhalb der den-

mach paraphyletischen Cirratulidae eingruppiert ǻRouse & Pleijel ŘŖŖřǼ. “uch die 
Ergebnisse anderer Untersuchungen geben durch die Eingruppierung anderer Taxa 

innerhalb der Cirratulidae ebenfalls Hinweise auf eine Paraphylie der Cirratulidae. 
So wird Sternaspis sowohl in molekularen (Brown et al. 1999) als auch in morpholo-

gischen (Salazar-Vallejo et al. ŘŖŖŞǼ cladistischen “nalysen innerhalb der Cirratulidae 
eingeordnet. Mehrfach wird eine Stellung der Ctenodrilidae innerhalb der Cirratulidae 
angenommen ǻCaullery & Mesnil ŗŞşŝǲ Gelder & Palmer ŗşŝŜǲ ”leidorn et al. ŘŖŖřbǲ 
Struck & Purschke ŘŖŖśǲ Rousset et al. 2007).

In der vorliegenden “rbeit sollen Vertreter der Cirratulidae morphologisch untersucht 
werden, um neue phylogenetisch auswertbare Hinweise auf die Verwandtschafts-

verhältnisse zu erhalten. Es werden Vertreter beider großen Cirratulidengruppen 
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ultrastrukturell, histologisch und immunhistochemisch untersucht. D. concharum, 

Aphelochaeta marioni und Chaetozone setosa gehören zu den bitentakulären Vertre-

tern der Cirratulidae. C. tentaculata gehört den Cirratulidae, welche zahlreiche 
Tentakelilamente tragen. Es werden mit den Nuchalorganen, “ugen, ”orsten und 
Tentakelilamenten Merkmale analysiert, welche sich als wertvoll f(r die Klärung 
anderer Verwandtschaftsverhältnisse innerhalb der Polychaeta erwiesen haben.

Nuchalorgane1.1 

Nuchalorgane sind epidermale Sinnesorgane, die sich bei vielen Polychaeten im 

posterioren Prostomium beinden. Von extern betrachtet sind sie als ovale Cilienfelder 
wahrnehmbar. Ihr genereller “ubau ist weitgehend gleichartig, so dass eine Homologie 
der Organe anzunehmen ist ǻStorch & Schlözer-Schrehardt ŗşŞŞǲ Purschke ŗşşŝǲ 
Purschke 2002). Das Vorhandensein von Nuchalorganen wird bereits für das Grund-

muster der “nnelida postuliert ǻPurschke ŗşşŝǲ Purschke ŘŖŖśǲ Struck et al. 2011). 

Sie bestehen aus multiciliären St(zzellen und monociliären Sinneszellen. Durch 
einen Retraktormuskel können sie retrahiert werden ǻPurschke ŗşşŝǲ Purschke ŘŖŖśǼ. 
Aufgrund von Unterschieden in der Ultrastruktur der einzelnen Zelltypen stellen 

sie ein wertvolles phylogenetisches Merkmal dar (Purschke 1997). Bei Spionidae, 

Trochochaetidae, Poecilochaetidae, Sabellidae, Protodrilidae, Orbiniidae, Paraonidae 
und Capitellidae ist (ber der Kutikula des Nuchalorgans ein sogenanntes „paving-
stone-like coverȃ ausgeprägt ǻPurschke ŗşşŝǲ Hausen ŘŖŖŗǲ Jelsing ŘŖŖŘǲ Koch ŘŖŖśǲ 
Kieselbach ŘŖŗŘǼ. ”ei den genannten “rten sind Mikrovilli der St(zzellen apikal 
aufgebläht und bilden über der Kutikula eine kompakte Abdeckung mit typischem, 

plastersteinartigem Muster, welches insbesondere in Quer- und Horizontalschnit-
ten aufällt. Die Mikrovillimembranen weisen dabei einen konstanten “bstand zu 
benachbarten Mikrovilli und den Cilien der St(zzellen auf ǻHausen ŘŖŖŗǼ. Diese 
Modiikation ist so einzigartig, dass von einer einmaligen Entstehung auszugehen 
ist ǻPurschke ŗşşŝǲ Kieselbach ŘŖŗŘǼ. Das Vorhandensein einer ähnlichen “bdeckung 
(ber dem Nuchalorgan wäre bei einer näheren Verwandtschaft der Cirratulidae zu 
den Spionidae zu erwarten. Die Nuchalorgane von C. tentaculata, einem Vertreter der 

multitentakulären Cirratulidae, weisen weder ein solches „paving-stone-like coverȃ 
auf, noch gibt es eine andere Substruktur, welche Hinweise auf ein näheres Ver-

wandtschaftsverhältnis zu einer anderen Polychaetenart liefert (eigene Vorarbeiten, 

unpubl.).
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Vor diesem Hintergrund werden aufgrund der zweifelhaften Monophylie der 

Cirratulidae werden hier die Nuchalorgane bei bitentakulären Vertretern der 
Cirratuliden, nämlich bei A. marioni und D. concharum, ultrastrukturell untersucht. 

Zusäzlich werden immunhistochemische Untersuchungen zur Innvervierung der 
Nuchalorgane durchgeführt.

Zur Organogenese der Nuchalorgane gibt es bisher nur Untersuchungen an Ophe-

lia bicornis, Pygospio elegans und Megalomma vesiculosum ǻWest ŗşŝŞǲ Schlözer-Schr-

ehardt ŗşŞŜǲ Schlözer-Schrehardt ŗşŞŝǲ Schlözer-Schrehardt ŗşşŗǲ Kieselbach ŘŖŗŘǼ. Die 
Ergebnisse legen nahe, dass es grundsäzlich keine Unterschiede der zellulären Zusam-

mensezung zwischen juvenilen und adulten Nuchalorganen gibt. Die subzellulären 
Merkmale wie das „paving-stone-like coverȃ sind bei larvalen Nuchalorganen voll-
ständig ausgeprägt ǻSchlözer-Schrehardt ŗşŞŜǲ Schlözer-Schrehardt ŗşşŗǼ. Lediglich 
ein Größenwachstum der Zellen sowie eine Zunahme der Zellzahl und gegebenen-

falls eine Verschiebung der Position inden im Laufe der Entwicklung stat ǻSchlöt-
zer-Schrehardt ŗşşŗǲ Purschke ŗşşŝǼ. Daher können Zelltypen larvaler, juveniler und 
adulter Tiere direkt miteinander verglichen werden. Die genaue Untersuchung der 

Nuchalorgane einer Larve von D. concharum und eines kleinen juvenilen Individuums 

von C. tentaculata und der Vergleich der Ergebnisse mit denen anderer Entwicklungs-

stadien werden weitere Hinweise zur Organogenese von Nuchalorganen liefern.

Augen1.2 

Für das Grundmuster der Anneliden wird angenommen, dass sie sowohl im Larvalsta-

dium als auch als “dulte “ugen besizen ǻ”artolomaeus ŗşşŘǲ ”artolomaeus et al. ŘŖŖśǲ 
Purschke et al. ŘŖŖŜǲ Struck et al. 2011).In wenigstens einer Lebensphase sind bei den 

meisten Vertretern der Annelida Augen vorhanden (Purschke et al. ŘŖŖŜǼ. Häuig werden 
die Augen in ihrer Bezeichnung danach unterschieden, in welcher Lebensphase sie auf-

treten. Larvale Augen werden in den postlarvalen Stadien entweder durch Adultaugen 

ersezt oder die “dulti besizen keine “ugen ǻPurschke et al. 2006). Bei einigen sedentären 

Polychaeten persistieren die larvalen Augen jedoch und werden zu Adultaugen 

ǻWilson ŗşŚŞǲ ”randenburger & Eakin ŗşŞŗǲ Suschenko & Purschke ŘŖŖşǼ. 
Eine weitere Form der Unterscheidung der “ugen indet (ber den Rezeptorzelltypus 
stat. ”ei der ciliären Form wird die Vergrößerung der optischen Membran (ber “us-

st(lpungen der Cilienmembran oder die “ufächerungen eines Ciliums an sich erreicht. 
Im lezten Fall wird das “xonem aufgelöst und die Mikrotubuli auf die entstehenden 
Arme verteilt. Die rhabdomerischen Sinneszellen lagern die optischen Pigmente in 
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die Membranen von apikalen Mikrovilli ein ǻPurschke ŘŖŖśǲ Purschke et al. 2006). Der 

“ubau der verschiedenen “ugen ist vielfältig und reicht von kleinen zweizelligen 
Pigmentbecherocellen, wie sie häuig bei den Larven realisiert sind ǻ”artolomaeus ŗşşŘǼ 
bis hin zu vielzelligen großen “ugen, welche bei adulten Flabelligeriden zu inden 
sind (Spies 1975). 

Aufgrund der Ausprägung eines bestimmten Augentypus können innerhalb der 

Polychaeta Monophyla begründet werden. So ist bei Spionidae, Trochochaetidae und 

Poecilochaetidae zusäzlich zu den larvalen Pigmentbecherocellen ein ciliäres, vermut-
lich lichtsensitives Organ auf dem Prostomium vorhanden, welches in vergleichbarer 
“rt auch bei Magelonidae zu inden ist ǻHausen ŘŖŖŝǼ. 
Im Rahmen dieser Arbeit sollen die Augen von Larven von D. concharum und von 

pelagischen Larven und bodenlebenden, juvenilen Tieren von C. tentaculata ultra-

strukturell untersucht und mit den bei Annelidae bekannten Augentypen verglichen 

werden, um weitere Hinweise auf die Verwandtschafsverhältnisse der Cirratulidae zu 
erhalten. Gäbe es vergleichbare ciliäre Lichtsinnesorgane auf dem Prostomium eines 

Cirratulidentaxons, wie Hausen ǻŘŖŖŝǼ sie f(r die Spionidae beschrieben hat, w(rde 
das eine nähere Verwandtschaft zwischen Cirratulidae und Spionidae unterst(zen.

Borsten1.3 

Die Borsten sind ein charakteristisches sowie namensgebendes Merkmal der 

Polychaeta ǻPurschke ŘŖŖŘǲ Hausen ŘŖŖśaǼ. ”ei allen Vertretern der Polychaeten sind 
Borsten an den Rami der Parapodien vorhanden. Diese Borsten sind epidermal gebil-

dete Strukturen. Im Bereich der Borstenbildungszone senkt sich die Epidermis lokal 

ein und bildet einen Follikel, welcher aus einem basalen Chaetoblasten und mehreren 
Follikelzellen besteht ǻ”artolomaeus ŗşşŝǲ ”artolomaeus & Meyer ŗşşŝǼ. Das Vor-

handensein von parapodialen Borsten gehört wie auch die Nuchalorgane und die 

“ugen in das Grundmuster der “nnelida ǻPurschke ŘŖŖŘǲ ”artolomaeus et al. ŘŖŖśǲ 
Struck et al. 2011). In der ursprünglichen Ausprägung sind diese Borsten in einfachen 

Transversalreihen angeordnet. “n einem Reihenende beindet sich die ”ildungs-

zone, welche sich im Neuropodium dorsal liegt, während sie sich im Notopodium 

ventral beindet ǻHausen ŘŖŖśaǼ. “m jeweils gegen(berliegenden Reihenende erfolgt 
der Abbau der Borsten. Im Grundmuster der Sedentaria treten im Notopodium aus-

schließlich einfache Kapillarborsten auf, im Neuropodium können auch Hakenbors-

ten vorhanden sein (Struck et al. 2011). Historisch wurde der Form der ausgebilde-

ten Borsten sehr viel Gewicht beigemessen. Mit zunehmendem Alter der einzelnen 
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Setiger kann sich jedoch die Form der Borsten im jeweiligen Parapodium ändern und 

es sind Übergangsformen zu inden ǻHausen ŘŖŖŗǼ. Weiterhin kann es eine intraspe-

ziische Variabilität der ”orstenform geben, welche durch Umweltfaktoren beeinlusst 
wird (Hausen 2001). Deshalb wird derzeit mehr Augenmerk auf die Anordnung der 

Borsten, die Lage und Anzahl der Bildungszonen sowie auf spezielle Bildungsmodi 

einzelner Borstenarten gelegt. Bei diesen Merkmalen können einzelne Merkmalszu-

stände codiert werden, welche wertvolle Hinweise bei phylogenetischen Analysen 

liefern können ǻ”artolomaeus ŗşşśǲ Meyer & ”artolomaeus ŗşşŜǲ ”artolomaeus ŗşşŝǲ 
”artolomaeus & Meyer ŗşşŝǲ Schweigkoler et al. ŗşşŞǲ Radashevsky & Fauchald ŘŖŖŖǲ 
Hausen ŘŖŖśaǲ Hofmann & Hausen ŘŖŖŝǲ Kieselbach & Hausen ŘŖŖŞǼ. In der vor-

liegenden Arbeit wurden die Lage der Borstenbildungszonen und die Anordnung 

der ”orsten bei zwei entfernteren Vertretern der Cirratulidae untersucht. Es wurde 
mit Diplocirrus glaucus zudem ein Vertreter der Flabelligeridae in die Untersuchung 

mit einbezogen, welche ebenfalls innerhalb der Cirratuliformia eingeordnet werden 
ǻRouse & Pleijel ŘŖŖŗǲ Rouse & Pleijel ŘŖŖřǼ.

Tentakelilamente1.4 

Zum Grundmuster der Annelida gehören neben den Nuchalorganen, den Augen und 

den ”orsten die paarige Palpen ǻPurschke ŘŖŖŘǲ Struck et al. 2011). Diese Kopfanhänge 

sind sehr aufällig und innerhalb der Polychaeten weit verbreitet und dienten bereits 
sehr früh systematischen Bewertungen. Während errante Polychaeten kurze, unge-

furchte Palpen mit sensorischer Funktion ventral am Prostomium tragen, haben viele 

sedentäre Polychaeten lange, gefurchte Palpen, die dorsal am Peristomium inserie-

ren. Diese dienen hautsächlich der Nahrungsaufnahme ǻRouse & Fauchald ŗşşŝǲ 
Struck et al. 2011). Die beiden Formen der Palpen unterscheiden sich morphologisch 

un durch ihre Lage an Pro- bzw. Peristomium deutlich voneinander, dennoch werden 

sie bei vielen Polychaetenarten aufgrund der Innervierung und der Lage der entspre-

chenden Palpennervenwurzeln homologisiert ǻOrrhage ŗşŜŜǲ Rouse & Fauchald ŗşşŝǲ 
Orrhage & M(ller ŘŖŖśǼ. ”ei der Homologisierung der peristomialen Palpen der 
sedentären Polychaeten ist neben der Innervierung auch der Verlauf der Coelomräume 
von den Palpen bis zu der Insertionsstelle von ”edeutung. Die schmalen Coelome 
ziehen intraepithelial, wie der Palpennerv auch, zwischen den beiden Wurzeln des 

Circumoesophagealkonnektivs hindurch ǻOrrhage ŗşŜŜǼ. F(r die Kopfanhänge der 
Cirratulidae ist die Situation nicht eindeutig. Während die Ergebnisse fr(herer his-

tologischer Untersuchungen eine Homologie der Kopfanhänge der Cirratulidae mit 



8 Einleitung

denen anderer Polychaeten klar favorisieren ǻ”inard & Jeener ŗşŘŞǲ Orrhage ŗşŜŜǼ, 
sind die “ussagen späterer Untersuchungen weniger konkret. Seit Orrhage ǻŗşşśǼ 
dazu überging, seine Hypothesen zur Homologisierung der Kopfanhänge auf die 

Lage der Nervenwurzeln zu st(zen, fehlen bis heute eindeutige Ergebnisse f(r die 
Cirratulidae ǻOrrhage & M(ller ŘŖŖśǼ.
“us diesem Grund und weil es innerhalb der Cirratulidae einen weiteren Unterschied 
zwischen “nhängen bei den bitentakulären Cirratulidae und bei den multitentakulären 
Cirratulidae gibt, wird im Rahmen dieser “rbeit f(r die “nhänge der bitentakulären 
der ”egrif „Tentakelȃ und die “nhänge der multitentakulären Cirratuliden der ”egrif 
„Tentakelilamenteȃ verwendet. F(r die peristomialen Kopfanhänge der anderen 
sedentären Polychaeten wird der (bliche ”egrif „peristomiale Palpenȃ beibehalten.
Die Tentakelilamente sind bei den multitentakulären Cirratulidae und besonders bei 
C. tentaculata weit nach posterior verlagert, so dass der peristomiale Ursprung zunächst 

unwahrscheinlich erscheint. Die Tentakelilamente entspringen bei C. tentaculata dem 

sechsten borstentragenden Setiger. Die ersten ”ranchialilamente treten am drit-
ten Setiger auf. Aufgrund von zwei Beobachtungen wird dennoch ein peristomialer 

Ursprung der Kopfanhänge bei C. tentaculata angenommen. Day (1967) beschreibt 

einen peristomialen Lappen, welcher dorsal bis über die jeweiligen Setiger reicht und 

die „Palpenȃ trägt. George ǻŗşŜřǼ geht davon aus, dass die Palpen während der Onto-

genese nach posterior verlagert werden. Er st(zt sich dabei auf eigene ”eobachtungen 
sowie auf Untersuchungen von Wilson (1936) zur Entwicklung von C. tentaculata. Es 

werden dort Knospen zwischen dem ersten und zweiten Setiger beschrieben, die wei-

ter median inserieren als die Knospen der ”ranchialilamente und möglicherweise zu 
den Tentakelilamenten gehören. Jedoch bleibt es nur bei der Vermutung, dass es sich 
bei diesen Knospen um die Tentakelilamente handelt ǻWilson ŗşřŜǼ. Zu den bisheri-
gen Untersuchungen der Tentakel und Tentakelilamente der Cirratulidae sind nur 
wenige schematische Illustrationen von ”inard & Jeener ǻŗşŘŞǼ vorhanden. So ist eine 
Bewertung der Argumente zur Innervierung oder zum Ursprung nur schwer möglich. 

“us diesem Grund wurden in dieser “rbeit komplete Schnitserien der anterioren 
Körperregion von adulten Individuen von C. tentaculata angefertigt und ausgewertet. 

Damit soll zum einen die Innervierung der Tentakelilamente nachvollzogen werden. 
Zum anderen soll der Verlauf der ”lutgefäße und Coelomräume der Tentakelilamente 
Hinweise zum Ursprung der Tentakelilamente geben. Sollten die Tentakelilamente 
peristomialen Ursprungs sein, so sollten die Coelomräume der Tentakel und die des 
Setigers voneinander getrennt sein.
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Zusammenfassung der Ziele1.5 

Um die Position der Cirratulidae innerhalb der sedentären Polychaeten näher einzu-

grenzen, werden die Nuchalorgane, die “ugen sowie die ”orsten untersucht. “ußer-

dem soll der Verlauf der Coelomräume in den Tentakelilamenten bei C. tentaculata 

verfolgt werden, um die widersprüchlichen Hypothesen zu deren Ursprung und  

Homologie mit den peristomialen Palpen der anderen sedentären Polychaeten zu klä-

ren. 

Sowohl die Augen als auch die Nuchalorgane sind bisher nur bei C. tentaculata ultra-

strukturell untersucht und weisen einzigartige Merkmale auf, welche innerhalb der 

sedentären Polychaeten nicht bekannt sind. Die Nuchalorgane von A. marioni und 

D. concharum sowie die larvalen Augen von D. concharum werden ebenfalls ultrastruk-

turell untersucht. Die Ergebnisse werden Hinweise auf eine mögliche Apomorphie 

der Cirratulidae liefern. Untersuchungen zur ”orstenanordnung und zur Position der 
Bildungszonen ergänzen die bereits vorhandenen Ergebnisse zur Borstenanordnung 

innerhalb der sedentären Polychaeten. 
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Material und Methoden2. 

Untersuchte SpeziesŘ.ŗ 

Adulti von Cirriformia tentaculata ǻMontagu, ŗŞŖŞǼ wurden im Juli ŘŖŖŜ, im März ŘŖŖŞ 
und im “ugust ŘŖŖş aus dem Eulitoral bei St. Elam ǻPlestin le Greves, ”retagne, 
Frankreich) und beim Pointe de Mousterlin (Fouesnant, Bretagne, Frankreich) gesam-

melt. Um Entwicklungsstadien zu untersuchen, wurde eine Zucht von C. tentaculata 

durchgeführt. Die Befruchtung von Eiern und die Aufzucht der Entwicklungsstadien 

erfolgte in der Station ”iologique Roscof ǻRoscof, ”retagne, FrankreichǼ. Dunkelgr(n 
gefärbte, geschlechtsreife weibliche Tiere wurden vereinzelt und in Meerwasser in 

ofenen Petrischalen ǻd = ŗŖŖ mmǼ gehalten. Das Wasser wurde täglich gewechselt und 
mehrfach täglich kontrolliert, ob es zur Eiablage kam. Eier, welche die Tiere abgelegt 

haten, wurden in große Glasschalen ǻV = śŖŖ mlǼ mit ultrailtriertem Seewasser (ber-

f(hrt. Spermien wurden direkt dem Coelom der kräftig gelb-orangefarbenen männli-
chen Tiere entnommen. Mit einer spizen Pinzete wurde die Epidermis perforiert und 
austretende Spermien mit einer Glaspipete abgesaugt. Diese wurden unter dem Mik-

roskop begutachtet. Waren die Spermien wenig verklumpt und gut beweglich wurde 

ca. 1 ml der gewonnenen Spermienlösung den Schalen mit den Eiern zugefügt. Nach 

1 h wurden das Wasser so weit wie möglich abgesaugt und danach wieder mit ultra-

iltriertem Seewasser aufgef(llt. Die befruchteten Eier wurden derart dreimal gesp(lt, 
um Polyspermie zu vermeiden und die Verunreinigung durch Gewebereste und abge-

storbene Spermien so gering wie möglich zu halten. Die Schalen wurden luftdurch-

lässig abgedeckt und ständig von außen mit ließendem Wasser gek(hlt. Regelmäßig 
wurde die Entwicklung der Eier unter einem Stereomikroskop begutachtet. Nach 24 h 

schwammen die ersten Larven auf. Täglich wurden die oberen zwei Dritel des Scha-

leninhalts in saubere Schalen (berf(hrt und mit ultrailtriertem Seewasser aufgef(llt. 
Der übrige Schaleninhalt wurde verworfen.

Ab dem vierten Lebenstag wurde den Schalen mit den Larven eine Mischlösung aus 

Dunaliella salina und Isochrysis galbana als Nahrung zugefügt.

In denselben Zeiträumen wie C. tentaculata wurden auch Adulti von Dodecaceria 

concharum ǻOersted, ŗŞŚřǼ bei Pouldohan ǻTrégunc, ”retagne, FrankreichǼ den krusti-
gen Aufwüchsen von Phymatolithon lenormandii entnommen, welche auf dem steinigen 
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Untergrund von Rockpools wachsen. Im Juli ŘŖŖş wurden mehrere “dulti gefunden, 
in deren Coelom sich zwei bis f(nf Larven unterschiedlicher Größe befanden, welche 
herauspräpariert und bis zur zeitnahen Fixierung in kleinen Petrischalen gehältert 

wurden.

Diplocirrus glaucus (Malmgren, 1867) wurde im November 2010 aus dem Sublitoral 

vor Espeland (Bergen, Norwegen) gesammelt. Aphelochaeta marioni ǻSaint-Joseph, 
ŗŞşŚǼ wurde von Dr. Harald Hausen ǻSars International Centre for Marine Molecular 
Biology, Bergen, Norwegen) zur Verfügung gestellt. Diese Tiere entstammen dem 

eulitoralen Watbereich vor List ǻSylt, DeutschlandǼ. ”ereits in “raldit eingebetete 
Präparate von Chaetozone setosa wurden ebenfalls von Dr. Harald Hausen zur Verfü-

gung gestellt.

TEMŘ.Ř 

Für transmissionselektronenmikroskopische Untersuchungen wurden die adulten 

Tiere in Ř,ś %  Glutaraldehyd in Phosphatpufer ǻP”S = Ŗ,ř M NaCl/ Ŗ,Ŗś M P”/ 
pH ŝ,ŘǼ mit Spuren von Rutheniumrot bei Ś °C f(r ŗ h ixiert ǻLarven řŖ minǼ. Danach 
wurden die Präparate mit kaltem Phosphatpufer ausgewaschen, in Lagerpufer 
(PBS + 0,05 % NaN3Ǽ (berf(hrt und bei Ś °C transportiert und aubewahrt. Die Post-
ixierung erfolgte bei Ś °C mit ŗ % Osmiumtetroxid in Phosphatpufer f(r ŘŖ-ŚŖ min. 
Die Proben wurden in aufsteigender Acetonreihe entwässert und über Propylenoxid 

in Araldit (Araldit M (Fluka #10951) : Araldit M Härter 964 (Fluka #10953) : BDMA 

ǻ”enzyldimethylamin, “gar Scientiic Ltd. #RŗŖŜŘǼ = ŗǱŗǱŖ,ŖŚǼ eingebetet. Die Polyme-

risation erfolgte bei ŜŖ °C f(r ŚŞ h. Danach wurden an einem Reichert Ultracut S-Mi-
krotom mit einem Diamantmesser ǻDiatome Śś° #MT ŚśŘŜǼ komplete Serien silberin-

terferierender Schnite angefertigt und auf mit Formvar beilmten Single Slot Copper 
Grids aufgenommen. Die Schnitserien wurden in einem TEM-Stainer ǻNanoilmǼ 
10 min mit 2% Uranylacetat und 10 min mit 2% Bleicitrat bei Raumtemperatur kont-

rastiert. Untersucht wurden die Schnite an einem Phillips CMŗŘŖ ”iotwin und einem 
Phillips CMŗŖ Elektronenmikroskop. Zur Dokumentation wurden am CMŗŘŖ ”iotwin 
Elektronenmikroskop Bilder auf Ditabis Digital Imaging Plates aufgenommen und mit 

einem Ditabis Micron IP Scanner ausgelesen. 
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Immunhistochemische UntersuchungenŘ.ř 

Die Fixierung f(r Immunmarkierungen mit “ntikörpern gegen acetyliertes α-Tubulin 
und Serotonin erfolgte in Ś % Paraformaldehyd ǻPF“Ǽ in Phosphatpufer f(r ŗ h ǻLar-

venǼ oder Ś h ǻ“dultiǼ bei Ś °C. Danach wurden die Proben mit P”T ǻP”S + Ŗ,ŗ% Triton 
X-ŗŖŖǼ mehrfach ausgewaschen, in Lagerpufer (berf(hrt und bei Ś °C bis zur weiteren 
Präparation aubewahrt. Die “dulti von C. tentaculata und D. concharum wurden vor 

der Markierung mit den “ntikörpern in “lbumin-Gelatine-”löckchen eingebetet, und 
an einem Leica VTŗŘŖŖ Vibratom wurden Horizontal-und Querschnite ǻSchnitdicke 
ŗŖŖ-ŗśŖ µmǼ hergestellt. Sowohl die Larven als auch die Vibratomschnite wurden vor 
der Markierung mit primären Antikörpern in PBT überführt und auf Raumtempera-

tur erwärmt. Danach erfolgte das Blocken mit 0,25 % Bovinem Serumalbumin (BSA) 

in Inkubationspufer ǻP”T + Ŗ,Ŗŗ % NaN3). Die Proben waren dabei in ständiger Bewe-

gung auf einem Sch(tler, um ein “nhaften der Vibratomschnite am Gefäßboden und 
ein ungleichmäßiges Eindringen der Chemikalien zu vermeiden. Nach Ř h wurden 
die primären Antikörper (Anti-acetyliertes α-Tubulin IgG (mouse), Sigma #T-6793 

and anti-śHT lgG ǻrabbitǼ, Sigma #S-śśŚśǼ in Inkubationspufer ǻŗǱśŖŖǼ zugef(gt. Die 
Inkubation erfolgte bei Raumtemperatur in lichtdichten Boxen über Nacht (ca. 16 h) 

auf dem Sch(tler. Nach mehrmaligem “uswaschen der primären “ntikörper mit P”T 
erfolgte die Inkubation mit sekundären Antikörpern (Alexa Fluor 488 goat anti-rabbit 

IgG, Molecular Probes #“ŗŗŖŖŞǲ “lexa Fluor Ŝřř goat anti-mouse IgG, Molecular Pro-

bes #“ŘŗŖśŘǼ ebenfalls lichtdicht verpackt (ber Nacht ǻca. ŗŜ hǼ auf dem Sch(tler bei 
Raumtemperatur. Zur Färbung der Zellkerne wurde bei einigen Präparaten in den 

lezten řŖ min der Inkubation den sekundären “ntikörpern Propidiumiodid ǻunge-

fähre Endkonzentration ŗǱśŖŖǼ hinzugef(gt. Die Larven wurden in Citilour “Fŗ auf 
Objekträger mit Klebebandstreifen als “bstandhalter f(r die Deckgläschen (bertra-

gen. Um das schnelle Eintrocknen der Präparate zu vermeiden, wurden die Ränder 

mit harzfreiem Nähmaschinenöl versiegelt.

Die Vibratomschnite wurden in Isopropanol dehydriert und dann dreimal je ŗŖ min 
in Murrays Clear ǻ”enzylalkohol Ǳ ”enzylbenzoat ŘǱŗǼ geklärt und darin auf Objekt-
trägern mit Klebebandabstandhaltern aufgelegt. Mit einem Leica TCS-SPE oder 
Leica SP 5 erfolgte die Dokumentation in digitalen Einzelbildern und konfokalen 

Bilderstapeln. Maximal-Intensity-Projektionen und Kanalkombinationen wurden mit 

der Mac”iophotonics Version ImageJ ŗ.řşo angefertigt.
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Histologische UntersuchungenŘ.Ś 

Die Fixierung für lichtmikroskopische Untersuchung erfolgte bei den meisten 

Individuen von C. tentaculata in ”ouin Fixativ ǻmodiiziert nach Dubosq-”rasilǼ, 
ein Pikrinsäure-Formol-Eisessig Gemisch, das aus 80 ml einer 2 % alkoholischen 

Pikrinsäurelösung (70 % Ethanol), 20 ml 35 % Formol und 1 ml 100 % Essigsäure (Eis-

essigǼ besteht. Unmitelbar vor der Fixierung wurden die Tiere in ŝ % MgCl2-Lösung 

(in Seewasser), für 10 min relaxiert. Das Präparat wurde über eine aufsteigende Etha-

nolreihe, ”enzoesäuremethylester und ”utanol entwässert, in Parain bei ŜŖ °C (ber-

f(hrt und in Paraplast eingebetet. Mit einem Reichert-Jung Mikrotom #ŘŖśŖ wurden 
komplete Schnitserien ǻSchnitdicke ś µmǼ angefertigt. Gefärbt wurden die Schnite 
mit einer “zanfärbung. Zur Färbung der Zellkerne wurde Mayers Carmalaun ǻLösung 
mit 5 % Kalialaun und 0,5 % Karminsäure) verwendet. Die Gegenfärbung erfolgte mit 

“nilinblau-Orange G-I -Färbelösung ǻŗŖg “nilinblau, ŘŖ g Orange G und ŞŖ ml ŗŖŖ % 
Essigsäure (Eisessig) in 1000 ml destilliertem Wasser).

Diplocirrus glaucus und die Individuen zur Borstenuntersuchung von C. tentaculata wur-

den wie die Präparate zur Untersuchung am Elektronenmikroskop in Glutaraldehyd 

ixiert und wie die Präparate zur transmissionselektronenmikroskopischen Unter-

suchung in “raldit eingebetet ǻsiehe Ř.ŘǼ. “n einem Reichert Ultracut S-Mikrotom 
wurden mit einem Histo Jumbo Diamantmesser ǻDiatomeǼ komplete Serien von 
Semid(nnschniten ǻSchnitdicke Ŗ,ś-ŗ µmǼ angefertigt, auf Objekträger aufgenommen 
und mit Epoxy Tissue Stain (Science Service #14950) für 30 s gefärbt. Zur Dokumenta-

tion wurden unter dem Lichtmikroskop ǻOlympus, ModelǱ ”XŜŗǼ mit angeschlossener 
Farbbilddigitalkamera ǻOlympus, ModelǱ ”X-UC”Ǽ “ufnahmen gemacht.

řD-RekonstruktionŘ.ś 

Bilderstapel, welche am Lichtmikroskop aufgenommen wurden, wurden mit Adobe© 

CSř Photoshop aligniert. “mira© ř.Ŗ ǻTemplate Graphics Software, Inc.Ǽ wurde zur 
řD-Rekonstruktion der ”orstenanordnung genuzt. Weitere zeichnerische Rekonst-
ruktionen wurden mit “dobe© CSř Illustrator erstellt.
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REMŘ.Ŝ 

Die Präparate für rasterelektronenmikroskopische Untersuchungen von C. tentaculata 

und A. marioni wurden von Dr. Harald Hausen zur Verfügung gestellt. Betrachtet und 

digital dokumentiert wurden die Präparate an einem FEI Quanta ŘŖŖ Rasterelektro-

nenmikroskop.

Phototaxisuntersuchungen Ř.ŝ 

In einer qualitativen Untersuchung wurden pelagische Larven von C. tentaculata 

auf phototaktisches Verhalten getestet. Es wurden 24 h, 36 h, 48 h, 72 h und 145 h 

alte Stadien aus verschiedenen Zuchtansäzen beobachtet. Die Schalen mit den Lar-

ven wurden für mindestens 30 min vollständig abgedunkelt, dann seitlich mit einer 

Kaltlichtlampe beleuchtet. Die Verteilung der Larven in der Wassersäule und deren 

Schwimmbewegungen wurde mit einem Stereomikroskop beobachtet. 



 15

Ergebnisse3. 

Nuchalorgane3.1 

Die Nuchalorgane wurden bei Cirriformia tentaculata, als einem Vertreter der 

multitentaculären Cirratulidae, und bei Aphelochaeta marioni und Dodecaceria concharum, 

die zu den bitentaculären Cirratuliden gehören, untersucht. ”ei allen untersuchten 
“rten liegen die Nuchalorgane dorsolateral im posterioren “bschnit des Prostomiums. 
Ein Retraktormuskel kann das Organ weit in das Gewebe zur(ckziehen, so dass im 
ixierten Zustand häuig nur schmale Furchen oder ovale Einsenkungen erkennbar sind 
ǻ“bb. ŗ “Ǽ. In rasterelektronenmikroskopischen “ufnahmen kann man die Cilienfelder 
der Organe erkennen. Sie sind in den Schnitserien nahe des posterioren Gehirns zwi-
schen der dorsalen und der ventralen Wurzel des Circumoesophagealkonnektivs zu 
inden.
In den Nuchalorganen sind bei allen untersuchten Arten zwei Zelltypen vorhanden. 

Zum einen multiciliäre St(zzellen, welche ein stabiles Ger(st bilden, und zum ande-

ren die monociliären Sinneszellen.

 ř.ŗ.ŗ  Aphelochaeta marioni 

Die Nuchalorgane wurden anhand einer kompleten Querschnitserie des Prostomi-
ums eines kleinen Adultus von A. marioni untersucht und rekonstruiert. Sie beinden 
sich am posterioren Ende des Prostomiums (Abb. 1 A) und erstrecken sich über eine 

ŗŚ µm x řŖ µm große, ovale Fläche. Die St(zzellen reichen von der basalen Matrix bis 
zur Kutikula und sind über Adhaerenzzonen und septate junctions an die umgeben-

den Zellen gebunden. In den peripheren Bereichen des Nuchalorgans verlaufen die 

St(zellen mit gleichbleibendem Durchmesser von ca. Ś µm bis zur Kutikula, während 
die median liegenden St(zzellen eine Form haben, welche als „gestieltȃ beschrie-

ben werden kann ǻ“bb. ŗ Cǲ “bb. ŘǼ. Sie haben eine laschenartige Form mit einer 
Gesamtlänge von ca. ŘŖ µm und lassen sich in drei ”ereiche unterteilen ǻ“bb. ŗ ”ǲ ŘǼ. 
Der basale Bereich der Zellen hat einen Durchmesser von ca. 4 µm und enthält den 

Zellkern und einige Residualkörper ǻ“bb. ŗ CǼ. Hemidesmosomen verbinden die 
basale Zellmembran mit der darunter liegenden extrazellulären Matrix. Golgistapel 

und endoplasmatisches Retikulum beinden sich ebenfalls in diesem basalen ”ereich. 
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Abb. ŗ: Aphelochaeta marioni. Nuchalorgan. A: Rasterelektronenmikroskopische Aufnahme vom Prostomium ǻproǼ 
mit Mundöfnung ǻmöǼ und Nuchalorgan ǻnoǼ. B - I: Transmissionselektronenmikroskopische Aufnahmen des 
Nuchalorgans. BǱ Olfaktorische Kammer ǻocǼ im Längsschnit. Gestielte St(zzellen ǻsucǼ verjüngen sich über 
Adhaerenzzonen ǻzaǼ und septate junctions ǻsjǼ stark ǻPfeileǼ, erweitern sich dann und nähern sich wieder den 
Nachbarzellen an. Der Interzellularraum ist schmal wie unter dem Bindungskomplex ǻEllipseǼ. Mikrovilli ǻmvǼ 
und Cilien ǻciǼ durchdringen Kutikula ǻcuǼ. Dendriten ǻdǼ sind in Clustern angeordnet. CǱ St(zzellen reichen von 
basaler Matrix ǻecmǼ bis zur Kutikula. DǱ Querschnit an Organoberläche. Olfaktorische Kammer ist kontinuierlich. 
Die apikalen ”ereiche der St(zzellen entsenden Cilien, ”asalkörper ǻbkǼ mit Cilienwurzeln ǻcwǼ füllen diese Berei-
che aus. Die Mikrovilli der St(zzellen enden schmal. E: Der Verlauf der Kutikula kann anhand der Mikrovillienden 
ǻPfeilspizenǼ verfolgt werden. Auf den Epidermiszellen ǻepǼ liegt eine deutlich dünnere Kutikula (cuepǼ auf, als 
im Bereich des Nuchalorgans. FǱ Die Olfaktorische Kammer ist gef(llt mit Zellausläufern der sensorischen Zellen. 
Vesikel ǻvǼ sind in den apikalen Zellbereichen vorhanden. G: Exocytose ǻexǼ an apikaler Membran der St(zzellen 
H: Endocytose ǻenǼ an apikaler Membran der St(zzellen IǱ Die sensorischen Cilien ǻcisensǼ verjüngen sich innerhalb 
kurzer Distanz. Die distalen Bereiche können von Mikrovilli nicht unterschieden werden.
ac: akzessorisches Centriol, ceǱ Centriol, cunoǱ Cuticula (ber Nuchalorgan, if: Intermediärilamente, 
juxǱ juxtamembranous plaques, mi: Mitochondrien, mu: Muskel, mvsens : sensorische Mikrovilli, nu: Zellkern.
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Diesem schließt sich ein bis zu ŗś µm langer, schmaler ”ereich an. Die Querschnite 
der einzelnen Zellen sind sehr unterschiedlich geformt. Sie können rund, mit einem 

Durchmesser von lediglich Ŗ,ś – ŗ µm sein oder unregelmäßig oval mit “usmaßen von 
ca. Ŗ,Ŝ µm x Ś,ś µm. Diese medianen Zellbereiche der St(zzellen sind miteinander ver-

schlungen und ineinander verzahnt ǻ“bb. ŗ C, DǼ. Intermediärilamente durchziehen 
in Bündeln diese Zellbereiche. Zahlreiche Mitochondrien und Vesikel verschiedener 

Größe nehmen einen großen Teil des medianen Cytoplasmas ein.
Im Bereich der olfaktorischen Kammer verjüngt sich die Zelle noch stärker und bildet 

apikal der Adhaerenzzonen einen bis zu 3 µm langen, dünnen Hals, dessen Durchmes-

ser sich auf bis Ŗ,řŜ µm reduzieren kann und der von dichten Tonoilamentb(ndeln 
durchzogen wird. Darüber dehnen sich die apikalen Zellbereiche wieder aus. Sie 

nähern sich ihren Nachbarzellen teilweise wieder soweit an, dass der Interzellular-

raum mit 25 nm genauso schmal ist, wie unterhalb der Adhaerenzzonen, an anderen 

Stellen bleiben zwischen den Zellen größere L(cken ǻ“bb. ŗ “, Dǲ “bb. ŘǼ. 
“lle St(zzellen entsenden bis zu Řś Cilien und zahlreiche Mikrovilli, welche die 
Kutikula durchdringen. Die Cilien sind motil und besizen ein şxŘ+Ř “xonem, einen 
”asalkörper und meist eine quergestreifte Cilienwurzel. Diese zieht vom ”asalkörper 
zu den Tonoilamenten des St(zzellhalses ǻ“bb. ŗ D, Eǲ “bb. ŘǼ. Vereinzelt trit 

Abb. Ř: Aphelochaeta marioni. Nuchalorgan. Rekonstruktion ǻhalbschematischǼ der apikalen ”ereiche der St(zzel-
len und der olfaktorischen Kammer. ac: akzessorisches Centriol, bk: Basalkörper, cu: Kutikula, cw: Cilienwurzel, 
d: Dendrit, er: endoplasmatisches Retikulum, if: Intermediärilamente, mi: Mitochondrium, mvepi: Mikrovilli der 
Epidermiszellen, mvno: Mikrovilli der St(zzellen des Nuchalorgans, nu: Zellkern, oc: olfaktorische Kammer, sc: 
sensorisches Cilium, sj: septate junctions, suc: St(zzelle, za: Adhaerenzzone



18 Ergebnisse

eine zweite sehr kurze Cilienwurzel auf, welche horizontal verläuft. “kzessorische 
Centriolen sind nicht vorhanden.
Das Cytoplasma enthält in diesen apikalen ”ereichen Mitochondrien und einige 
elektronenhelle Vesikel ǻDurchmesser d = ŝŖ-şŖ nmǼ. Exo- und Endocytosestadien 
sind an der apikalen Membran zu inden ǻ“bb. ŗ G, HǼ. Die Mikrovilli der St(zzellen 
durchdringen senkrecht die Kutikula und enden nur wenig oberhalb der Oberläche. 
Sie sind teilweise verzweigt. Es kann kein Unterschied zu den Mikrovilli der Epider-

miszellen ausgemacht werden ǻ“bb. ŗ D, EǼ. In unregelmäßigen “bständen sind die 
distalen Mikrovillienden der St(zzellen sowie der Epidermiszellen rundlich aufge-

bläht, was als osmotisch bedingtes Fixierungsartefakt bewertet wird.

Die sensorischen Zellen sind bipolar und monociliär. Die Perikaryen liegen 

geballt in einer Region zwischen dem Nuchalorgan und der dorsalen Wurzel des 

Circumoesophagealkonnektivs, in welches die “xone individuell projizieren. Dabei 
dringen sie durch die basale Matrix. Die Dendriten vereinigen sich und bilden den 

Nuchalnerv. Dieser verzweigt sich basal im Nuchalorgan und die Dendriten ziehen in 

Clustern von vier bis zehn Dendriten durch die St(zzellanordnung. Sie haben einen 
Durchmesser von 0,5 - 1 µm und terminieren in der olfaktorischen Kammer. Apikal 

sind sie ebenfalls durch Adhaerenzzonen und septate junctions an ihre benachbarten 

Zellen gebunden ǻ“bb. ŗ ”, I, Fǲ “bb. ŘǼ. Die Dendriten entsenden je ein Cilium und 
einige Mikrovilli in die olfaktorische Kammer. Die Cilien besizen einen ”asalkörper mit 
einer kurzen vertikalen Cilienwurzel und einem akzessorischen Centriol ǻ“bb. ŗ G, IǼ. 
In den basalen “nschniten weisen die Cilien (ber einer Länge von ca. Ŗ,ś µm ein 
normales 9x2+2 Muster auf. Sie verjüngen sich jedoch schnell unter Reduktion der 

Mikrotubuli und sind in distalen Bereichen von den Mikrovilli nicht mehr zu unter-

scheiden (Abb. 1 F). Vereinzelt sind Mikrovilli-ähnliche Zellausläufer zu sehen, welche 

sich verzweigen. Sicher nachgewiesen werden können solche Verzweigungen für die 

Mikrovilli. Es bleibt unklar, ob sich auch die distalen, ciliären Ausläufer verzweigen. 

In den olfaktorischen Kammern sind, wie über der Kutikula auch, einige aufgeblähte 

Zellausläufer zu beobachten, welche hier ebenfalls als Fixierungsartefakt gewertet wer-

den. Mitochondrien sind in den apikalen ”ereichen der Dendriten zu inden. Nahe der 
apikalen Dendritenmembran beinden sich ebenfalls zahlreiche Vesikel unterschiedli-
cher Größe und Gestalt. Flache Zisternen von glatem endoplasmatischem Retikulum 
liegen eng an lateralen Dendritenmembranen an (Abb. 1 G, I).

Durch den besonderen ”au der gestielten St(zzellen beindet sich (ber der gesamten 
Oberläche des Nuchalorgans eine einzige kontinuierliche olfaktorische Kammer, wel-
che von den „Hälsenȃ der gestielten St(zzellen unterbrochen ist ǻ“bb. ŗ DǼ. Dieser 
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extrazelluläre Raum ist lateral von den ungestielten St(zzellen begrenzt. ”asal termi-
nieren in der olfaktorischen Kammer die Dendriten. Apikal ist diese vollständig von 

der Kutikula bedeckt, welche partiell von den ausladenden apikalen Bereichen der 

gestielten St(zzellen unterlagert ist ǻ“bb ŘǼ.
Über dem Nuchalorgan ist die Kutikula mit einer Stärke von 2 - 3,4 µm deutlich dicker 

als über der Epidermis, wo sie lediglich 0,5-1 µm misst (Abb. 1 E). In den elektronen-

mikroskopischen Aufnahmen ist die Struktur der Kutikula nur undeutlich zu erken-

nen, Kollagenfasern oder eine eindeutige Schichtung wurden nicht gefunden.

 ř.ŗ.Ř  Cirriformia tentaculata 

Adultus

Von verschiedenen 15 - 20 mm langen, adulten Individuen von C. tentaculata wurden 

Vibratomschnitserien des Prostomiums mit “ntikörpern gegen acetyliertes α-Tubulin 
und mit Propidiumiodid, welches in Heterochromatin interkaliert, markiert. Durch 

Licht verschiedener Wellenlängen angeregt wurden so die Mikrotubuli der Cilien und 
sensorischen Zellen sowie Zellkerne sichtbar. Anhand konfokaler Bilderstapel konnte 

die Lage, die Innervierung sowie der Verlauf der Dendriten des Nuchalorgans deut-

lich gemacht werden.

In allen Präparaten lagen die Nuchalorgane in stark retrahiertem Zustand vor. Die 

Nuchalgrube ist an der tiefsten Stelle ŘśŖ µm eingesenkt. Die äußeren ”ereiche der 
Grube werden von regulären Epidermiszellen ausgekleidet. Das Nuchalorgan beindet 
sich im Zentrum der Grube. Ein starkes Signal der Markierungen gegen acetyliertes 

α-Tubulin senden die motilen Cilien der St(zzellen aus, die durch die Kutikula drin-

gen und einen dichten Saum bilden ǻ“bb. ř “, CǼ.
Die Perikaryen der sensorischen Zellen sind in einer Region zwischen dem Organ 
und der dorsalen Wurzel des Circumoesophagealkonnektivs, in welche die “xone 
der Perikaryen einzeln durch die basale Matrix projizieren, zu inden ǻ“bb. ř “, ”, DǼ. 
In transmissionselektronenmikroskopischen Schniten ist trit in den “xonem eine 
Vielzahl von neurosekretorischen Vesikeln enthalten, deren Größe, “nzahl und Elek-

tronendichte des Vesikelinhalts mit denen in den Nerven der dorsalen Wurzel des 

Circumoesophagealkonnektivs (bereinstimmt. Die Dendriten der sensorischen Zellen 
bilden einen Nuchalnerv, der die komplete ”asis des Organs umläuft. Im ”ereich des 
Ciliensaums zweigen von diesem Nerv einzelne Dendriten oder Dendritencluster ab 
und ziehen an die Organoberläche ǻ“bb. ř “, CǼ. Es ist deutlich zu erkennen, dass die 
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Dendriten unterhalb des Ciliensaums der St(zzellen in einer Position enden, in wel-
cher sich in den ultrastrukturell untersuchten Präparaten die olfaktorischen Kammern 

beinden ǻ“bb. ř CǼ.

Bodenlebendes, juveniles Tier (193 h nach Befruchtung)

Untersucht wurden verschiedene 193 h alte juvenile Tiere eines Zuchtansat-

zes von C. tentaculata. Für die immunhistochemische Untersuchung wurden 

whole-mount-Präparate hergestellt. Das Nervensystem wurde mit Antikörpern gegen 

acetyliertes α-Tubulin und Serotonin markiert. Die Z-Projektion der konfokalen ”il-
derstapel verdeutlicht die Lage am posterioren Rand des Prostomiums direkt hin-

Abb. ř: Cirriformia tentaculata (Adultus). 
Innervierung der Nuchalorgane. A: Immunmar-
kierungen an einem Querschnit des Prostomiums, 
Z-Projektion aus konfokalem Bilderstapel, dorsal 
- oben, median - links. Die Perikaryen der bipola-
ren sensorischen Zellen ǻpǼ beinden sich in einer 
Region zwischen Nuchalorgan ǻnoǼ und der dor-
salen Wurzel des Circumoesophagealkonnektivs 
ǻdrǼ. B: Halbschematische Rekonstruktion der 
Innervierung der Nuchalorgane. Proximal vereini-
gen sich die Dendritencluster ǻdcǼ der sensorischen 
Zellen zu einem kurzen Nuchalnerv ǻnnǼ. C: Im-
munmarkierung gegen acetyliertes α-Tubulin  
eines Transversalschnits des Prostomiums, 
Z- Projektion aus konfokalem Bilderstapel, frontal - rechts. Die Dendritencluster terminieren deutlich unterhalb 
des Ciliensaums. D: Ultrastruktur. Ein Axon ǻaǼ zieht aus der Perikaryenregion durch die basale Matrix ǻbmǼ in die 
dorsalen Wurzel des Circumoesophagealkonnektivs. 
ci: Cilien der St(zzellen, suc: St(zzelle, ep: Epidermis, ng: vom eingezogenen Nuchalorgan gebildete Grube, 
nu: Zellkern. 
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Abb. Ś: Cirriformia tentaculata ǻbodenlebendes Juvenilstadium, ŗşř hǼ. 
Nuchalorgan. A: Immunmarkierungen. Z-Projektion aus konfokalenm 
Bilderstapel von dorsal, frontal - oben. Lage der Nuchalorgane ǻnoǼ. 
B-F: Transmissionselektronenmikroskopische Aufnahmen. B: Über-
sicht. Dendriten (dǼ ziehen zur olfaktorischen Kammer ǻocǼ. Kutikula 
ǻcuǼ ist über dem Nuchalorgan dicker als über den Epidermiszellen 
ǻepǼ. C, D: “pikale Membran der St(zzelle senkt sich röhrenartig 
ein, gefüllt mit Kutikula (*Ǽ. E, F: Apikal aufgespaltenes sensorisches 
Cilium aus B in aufeinanderfolgenden Schniten. bb: Basalkörper, 
bm: basale Matrix, ci: Cilium, dv: Dotervesikel, dw: Dorsale Wur-
zel des Circumoesophagealkonnektivs, g: Gehirn, go: Golgistapel, if: 
Intermediärilamente, ne: Nephridium, r: Cilienwurzel, sc: sensori-
sche Zellen, suc: St(zzellen, za: Adhaerenzzone.

 v

go

d 
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ter dem Gehirn. Sie beinden sich in unmitelbarer Nähe der dorsalen Wurzel des 
Circumoesophagealkonnektivs ǻ“bb. Ś “Ǽ. 
In der Ultrad(nnschnitserie f(r transmissionselektronenmikroskopische Untersu-

chungen des Prostomiums sind die beiden Nuchalorgane gut ansprechbar. Sie sind 

aus jeweils einer multiciliären St(zzelle und einem Dendritencluster, bestehend aus 
bis zu zehn Dendriten, aufgebaut. Die Nuchalorgane sind ca. 3,5 µm tief eingesenkt 

und die Nuchalgrube ist von den motilen Cilien der St(zzelle ausgef(llt.
Die St(zzelle ist (ber “dhaerenzzonen und septate junctions in den epidermalen 
Zellverband eingegliedert (Abb. 5). Der Kontakt zur basalen Matrix erfolgt über einen 

dünnen Zellausläufer und ist entsprechend klein. Über Hemidesmosomen ist die 

St(zzelle an die basale Matrix gebunden. Unterhalb der basalen Matrix beindet sich 
ein Retraktormuskel. Der mediane Zellbereich der St(zzelle beinhaltet den Zellkern, 
Mitochondrien, gut ausgebildetes endoplasmatisches Retikulum, Golgistapel und 

zahlreiche Vesikel (Abb. 6 A). Im Vergleich mit den umliegenden Epidermiszellen ent-

hält die St(zzelle weniger große Dotervesikel, die sich hauptsächlich in den Rand-

bereichen der Zelle beinden ǻ“bb. Ŝ “Ǽ. Die motilen Cilien der St(zzelle werden alle 
an der apikalen Zellmembran entsendet. Sie durchdringen die Kutikula, weisen ein 

Abb. ś: Längsschnit durch ein fr(hes Entwicklungsstadium des Nuchalorgans bei Cirriformia tentaculata und 
Dodecaceria concharum (halbschematische Rekonstruktion). a: Axon, bm: basale Matrix, ci: Cilium, cu: Kutikula, 
d: Dendrit, dv: Dotervesikel, epi: Epidermiszelle, g: Golgistapel, mi: Mitochondrium, mv: Mikrovillus, nu: Zell-
kern, oc: olfaktorische Kammer, sc: sensorische Zelle, sj: septate junction, suc: St(zzelle, za: Adhaerenzzone.

2 µm

sj
za
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şxŘ+Ř Mikrotubulimuster auf und entspringen einem ”asalkörper mit kurzer querge-

streifter Cilienwurzel. “kzessorische Centriolen treten nicht auf. Der apikale ”ereich 
des Cytoplasmas enthält zahlreiche elektronenhelle Vesikel ǻDurchmesser d = ŝŖ - 
şŖ nmǼ. Die apikale Membran der St(zzelle ist im Vergleich zu den Membranen der 
Epidermiszellen abgesenkt und röhrenartig tief in den apikalen Zellbereich eingezo-

gen ǻ“bb. Ś ”, CǼ. Die Röhre ist von den Cilien der St(zzelle und Kutikula ausgef(llt 
und reicht bis in ”ereiche der St(zzelle, die bereits von umliegenden Epidermiszellen 
(berlagert ist ǻ“bb. śǲ “bb. Ś DǼ.
Über dem Nuchalorgan ist die Kutikula mit einer Dicke von 2,2 – 5,5 µm deutlich 

dicker als die 1 – 1,8 µm dicke Kutikula über den Epidermiszellen (Abb. 4 B). Sie ist 

elektronenheller und wirkt aufgelockert. Auch über den direkt benachbarten Epider-

miszellen ist die Dimension der Kutikula vergrößert ǻ“bb. Ś ”Ǽ. Die Mikrovilli der 
St(zzelle durchziehen die Kutikula und enden direkt dar(ber. Es sind keine Unter-

schiede zu den Mikrovilli der Epidermiszellen auszumachen. Die Mikrovillienden 

sind zum Teil rundlich aufgebläht, was als Fixierungsartefakt gewertet wird.

Die sensorischen Zellen sind ebenfalls über Adhaerenzzonen und septate junctions 

in den epidermalen Verband eingebunden ǻ“bb. Ŝ ”Ǽ. Die Perikaryen schließen sich 
dorsal der St(zzelle an und liegen mit breiter Fläche der basalen Matrix auf ǻ“bb. śǼ. 
Weiter dorsofrontal der Perikaryen ist eine Gruppe von Axonen zu erkennen, wel-

che den sensorischen Zellen des Nuchalorgans zugeordnet werden kann (Abb. 6 B). 

Die Ś - Ŝ µm langen Dendriten ǻDurchmesser d = Ŗ,řś – Ŗ,ś µmǼ der sensorischen Zel-
len sind alle zu einem einzigen Cluster geb(ndelt, welches in einer Rinne, die von der 
St(zzelle gebildet wird, verläuft. Die Dendriten terminieren ca. ŗ µm unter der Kuti-
kula in der olfaktorischen Kammer. Diese beindet sich ausschließlich im ”ereich der 
St(zzelle und ist lateral zu allen Seiten von dieser begrenzt ǻ“bb. Ŝ ”Ǽ. Die Dendriten 
entsenden jeweils genau ein Cilium und einige Mikrovilli in die olfaktorische Kam-

mer, die von dünnen sowohl ciliären als auch mikrovilliären Zellausläufern ausge-

f(llt ist ǻ“bb. Ŝ CǼ. Die Cilien entspringen einem ”asalkörper mit kurzer Cilienwurzel 
ǻ“bb. Ŝ ”Ǽ. In basalen Querschniten weisen sie ein şxŘ+Ř Muster auf. Die meisten Cilien 
verjüngen sich schnell und sind in den distalen Bereichen nicht von den Mikrovilli 

zu unterscheiden ǻ“bb Ŝ. CǼ. In der Schnitserie wurde auch ein sensorisches Cilium 
gefunden, welches sich zunächst verjüngt und dann distal in zwei Mikrovilli-ähnliche 

Fortsäze aufspaltet ǻ“bb. Ś E, FǼ. Die Dendriten enthalten schmale Mitochondrien 
und einige Vesikel mit elektronhellem Inhalt. Vereinzelt liegen schmale Zisternen des 

glaten endoplasmatischen Retikulums so genannte „juxtamembranous plaquesȃ par-

allel zur Dendritenmembran ǻ“bb. Ŝ CǼ.
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Abb. Ŝ: Cirriformia tentaculata ǻbodenlebendes Juvenil, 
193 h). Nuchalorgan. Transmissionselektronenmikro-
skopische Aufnahmen. A: Die einzige St(zzelle ǻsucǼ 
des Nuchalorgans entsendet Cilien ǻciǼ und Mikrovilli 
ǻmvǼ durch die Kutikula ǻcuǼ. Der Zellkern ǻnuǼ be-
indet sich im basalen Teil der Zelle, Dotervesikel 
ǻdvǼ B: Die Dendriten ǻdǼ der sensorischen Zellen ǻscǼ 
verlaufen geclustert in einer Rinne, welche von der 
St(zzelle gebildet wird. C:  Die Dendriten entsenden 
sensorische Mikrovilli ǻsmvǼ und ein kurzes Cilium 
ǻsciǼ, welches sich schnell verjüngt, in die olfaktorische 
Kammer ǻocǼ.
a: Axon, bm: basale Matrix, epi: Epider-
miszelle, er: endoplasmatisches Retikulum, 
jux: juxtamembranous plaques, g: Golgistapel, mi: Mi-
tochondrium, r: Cilienwurzel, v: Vesikel.

er

v
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Pelagische Larve (96 h nach Befruchtung)

Nuchalorgane sind bereits fr(h in der Ontogenese auf dem Prostomium der Lar-

ven von C. tentaculata vorhanden. In der ultrad(nnen Schnitserie einer şŜ h alten, 
pelagischen Larve sind zwei kleine Nuchalorgane anzusprechen. Diese beinden sich 
am posterioren Rand des Prostomiums und bestehen aus jeweils einer multiciliären 

St(zzelle und bis zu zehn monociliären Sinneszellen. Sie unterscheiden sich in ihrem 
generellen und zellulären “ubau nicht von den bereits beschriebenen Nuchalorganen 
der bodenlebenden, juvenilen W(rmer. Die sensorischen Zellen beinden sich an der 
dorsalen Seite der St(zzellen und die Dendriten bilden ein Cluster, welches in die 
olfaktorische Kammer zieht. Jedoch ist die Distanz zwischen Perikaryen der sensori-
schen Zellen und olfaktorischer Kammer im Vergleich mit dem Nuchalorgan des juve-

nilen Tieres deutlich geringer, so dass jedem sensorischen Dendriten die Ursprungs-

zelle sicher zugeordnet werden kann (Abb. 7 B). Die Länge der Dendriten beträgt 

zwischen ŗ,ŝ µm und ř,ś µm. Sie entsenden jeweils ein sensorisches Cilium und einige 
Mikrovilli in die olfaktorische Kammer ǻ“bb. ŝ CǼ. 

Abb. ŝ: Cirriformia tentaculata. (pelagische Larve, 96 h). 
Nuchalorgan. Transmissionselektronenmikroskopi-
sche Aufnahmen. A: Schnit durch die olfaktorische 
Kammer ǻocǼ, die von der St(zzelle ǻsucǼ gebildete 
Röhre und angrenzende Epidermiszellen ǻepiǼ, in 
welchen sich freie Centriolen ǻceǼ beinden. B: Die 
sensorischen Zellen ǻscǼ sind noch nah an der 
olfaktorischen Kammer, daher sind die Dendriten ǻdǼ 
kurz. Die apikale Röhre der St(zzelle ist gef(llt mit 
Kutikula ǻcuǼ und Cilien ǻcisucǼ. C:  Die Dendriten ent-
senden sensorische Mikrovilli ǻmvsensǼ und ein kurzes 
Cilium ǻcisensǼ, welches sich schnell verjüngt, in die 
olfaktorische Kammer.
mvsuc: Mikrovilli der St(zzellen, nusens: Zellkern der 
sensorischen Zelle.

sc

cisuc
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Abb. Ş: Dodecaceria concharum (Adultus). Innervierung der Nuchalorgane. Immunmarkierungen gegen acetyliertes α-Tubulin von Transversalschniten des Prostomiums, frontal - rechts. Z-Projektion eines konfokalen ”ildersta-
pels. A: Die Nuchalorgane ǻnoǼ liegen am posterioren Rand des Gehirns ǻgǼ. B: Tiefenkodierte Z- Projektion. 
Die meisten Dendritencluster ǻdcǼ bilden einen kurzen Nuchalnerv ǻnnǼ, welcher zur dorsalen Wurzel ǻdrǼ des 
Circumoesophagealkonnektivs zieht.
ci: Cilien der sensorischen Zellen. 

Die St(zzelle weist die gleichen Eigenschaften auf wie die des juvenilen Individu-

ums und an der apikalen Membran sind die gleichen Modiikationen zu beobachten. 
Diese rahmt zum einen die olfaktorische Kammer nahezu vollständig ein und ist zum 

anderen ebenfalls röhrenartig tief in das apikale Cytosol der Zelle eingezogen. Die 
Röhre ist gef(llt mit den motilen Cilien der St(zzelle und Kutikula ǻ“bb. ŝ “, ”Ǽ. Die 
olfaktorische Kammer wird zum größten Teil von der St(zzelle und den sensorischen 
Dendriten begrenzt und apikal von der Kutikula, welche im Vergleich zur epiderma-

len Kutikula verdickt ist, abgedeckt ǻ“bb. ŝ CǼ. 
In unmitelbar benachbarten Epidermiszellen beinden sich freie Centriolen, welche in 
anderen Epidermiszellen nicht zu inden sind ǻ“bb. ŝ “Ǽ.

 ř.ŗ.ř  Dodecaceria concharum 

Adultus

Von einem ca. ŗŖ mm großen “dultus D. concharum wurden horizontale Vibratom-

Schnitserien des Prostomiums mit “ntikörpern gegen acetyliertes α-Tubulin mar-

kiert. Durch Licht deinierter Wellenlängen angeregt wurden die Mikrotubuli der 
Cilien und der sensorischen Zellen sichtbar. “nhand konfokaler ”ilderstapel konnte 
die Innervierung und auch der “ubau des Nuchalorgans nachvollzogen werden. 
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Es ist zu erkennen, dass die Nuchalorgane im eingezogenen Zustand vorliegen. Die 

zahlreichen Cilien der St(zzellen, welche die Kutikula durchdringen, f(llen die 
gesamte bis zu 60 µm tiefe Grube vollständig aus und entsenden auch das stärkste Sig-

nal (Abb. 8 A, B). Die Nuchalorgane liegen direkt hinter dem Gehirn an der Basis der 

dorsalen Wurzel des Circumoesophagealkonnektivs ǻ“bb. Ş “Ǽ. Die sensorisch aktive 
Fläche ist deutlich kleiner, als die von den motilen Cilien der St(zzellen bedeckte 
Fläche des Nuchalorgans. “usschließlich im Grund der Nuchalgrube sind viele von-

einander getrennte Dendritencluster bzw. einzelne Dendriten vorhanden (Abb. 8 B). 

Einige Dendritencluster vereinigen sich zu einem kurzen Nuchalnerv, welcher in 

Richtung der dorsalen Wurzel des Circumoesophagealkonnektivs zieht ǻ“bb. Ş ”Ǽ. 
Die Mehrzahl der Cluster jedoch zieht individuell zu der dorsalen Wurzel ǻ“bb. Ş “Ǽ.

Larve

Eine Larve, welche dem Coelom eines adulten Individuums von D. concharum ent-

nommen wurde, wurde ultrastrukturell untersucht. In der Querschnitserie des 
Prostomiums beinden sich sensorische Zellen und St(zzellen, welche die Merkmale 
der Zellen von Nuchalorganen aufweisen. Es handelt sich höchstwahrscheinlich um 

Entwicklungsstadien der Nuchalorgane. Diese liegen am posterioren Rand des Pros-

tomiums. Sie bestehen aus zwei Clustern von monociliären, bipolaren Sinneszellen, 
die jeweils mit einer St(zzelle assoziiert sind. Die beiden St(zzellen eines Organs 
sind durch Adhaerenzzonen und septate junctions an die umgebenden Epidermiszel-

len gebunden. Sehr aufällig ist, dass sie in beiden Nuchalorganen nicht unmitelbar 
nebeneinander liegen. Sie sind durch mehrere Epidermiszellen voneinander getrennt 

ǻ“bb. ş CǼ. Die Dendritencluster bestehen jeweils aus vier bis sechs Dendriten, welche 
in einer tiefen Rinne der jeweils dazugehörigen St(zzelle verlaufen.
Die St(zzellen enthalten neben dem Zellkern endoplasmatisches Retikulum, 
Golgistapel, Vesikel unterschiedlicher Größe, Residualkörper, Mitochondrien und 
einige ”(ndel intermediärer Filamente. Einige große Dotervesikel sind an den Rän-

dern der Zelle zu inden. Die St(zzellen weisen eine geringere “nzahl Dotervesikel 
auf als die umliegenden Epidermiszellen ǻ“bb. ş Cǲ “bb. ŗŖ “Ǽ. “n der apikalen 
Membran entspringen zahlreiche Mikrovilli und motile Cilien, welche die Kutikula 
durchdringen. Die Mikrovilli terminieren in typischen Tips und weisen keine Unter-

schiede zu den Mikrovilli der Epidermiszellen auf ǻ“bb. ŗŖ “Ǽ. Die Cilien entspringen 
einem ”asalkörper mit kurzer senkrechter Cilienwurzel ohne akzessorisches Centriol 
ǻ“bb. ş “Ǽ. “uf ihrer gesamten Länge weisen die Cilien ein şxŘ+Ř Mikrotubulimuster 
auf. Die apikale Membran der St(zzellen ist abgesenkt und röhrenartig in die apikalen 
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Abb. ş: Dodecaceria concharum (Larve). Nuchalorgan. Transmissionselektronenmikroskopische Aufnahmen A: Die 
apikale Membran der St(zzelle ǻsucǼ senkt sich tief ein. Die Invagination ist von Cilien ǻciǼ und Mikrovilli ǻmvǼ 
sowie von Kutikula ǻcuǼ ausgefüllt. B: Die Invagination reicht bis in Zellbereiche, welche von Epidermiszellen ǻepǼ 
überdeckt werden. C: Die beiden St(zzellen ǻsucŗ, sucŘǼ eines Nuchalorgans liegen separat im epidermalen 
Zellverband. 
bb: Basalkörper, r: Cilienwurzel, sj: septate junction, za: Adhaerenzzone, *: Kutikula innerhalb der apikalen 
Invagination.

1

2

*
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Zellbereiche eingezogen. Die Röhre ist von motilen Cilien und Kutikulamaterial aus-

gef(llt und reicht bis in ”ereiche der St(zzelle, welche bereits von Epidermiszellen 
(berlagert sind ǻ“bb. ş “ – C, siehe auch “bb. śǼ. Mit einer Dicke von Ř,Ř – ś µm ist die 
Kutikula (ber den St(zzellen deutlich dicker als die Kutikula (ber den Epidermiszel-
len, welche nur 0,6 – 1 µm dick ist (Abb. 10 A).

Die Dendriten der sensorischen Zellen sind über Adhaerenzzonen und septate junctions 

jeweils miteinander, mit der St(zzelle und mit benachbarten Epidermiszellen verbun-

den (Abb. 9 A). Sie konnten nicht bis zu den Perikaryen verfolgt werden. Die Dendriten 

entsenden jeweils ein Cilium und mehrere Mikrovilli in die olfaktorische Kammer. Die 
Cilien entspringen einem ”asalkörper und weisen in basalen “nschniten ein şxŘ+Ř 
Muster auf. Sie verjüngen sich schnell unter sukzessivem Verlust der Mikrotubuli bis 

auf einen Durchmesser, der für Mikrovilli typisch ist. Die olfaktorische Kammer ist 

apikal von der Kutikula bedeckt und in eine Invagination der jeweiligen St(zzelle 
eingebetet, so dass sie zu allen Seiten von der St(zzelle begrenzt wird ǻ“bb. ŗŖ ”Ǽ.
In drei Epidermiszellen, die jeweils direkt an eine St(zzelle grenzen, ist ein kurzes 
Cilium zu inden. Dieses Cilium geht von einem ”asalkörper aus und liegt in unmitel-
barer Nähe zu den Cilien der St(zzelle ǻ“bb. ŗŖ ”Ǽ. Es könnte sich hierbei um Epider-

miszellen handeln, welche sich im Stadium der Umbildung zu St(zzellen beinden.

Phototaxis3.2 

Larven von C. tentaculata weisen 72 h nach der Befruchtung deutlich braun- 

orangefarbene “ugenlecke auf dem Prostomium auf. Diese “ugenlecke persistieren 
auch nach der Metamorphose.

”eim täglichen Wasserwechsel iel auf, dass die Verteilung der Larven in der Glasschale 
auch bei unregelmäßiger ”eleuchtung konstant war. Daher wurden in einer qualita-

tiven Untersuchung pelagische Larven unterschiedlichen Alters auf phototaktisches 

Verhalten hin beobachtet. Zu keiner Zeit reagierten die Larven auf eine gezielte, ein-

seitige Beleuchtung. Sie änderten weder die Schwimmrichtung noch das Schwimm-

verhalten. Die Verteilung der Larven in der Wassersäule war stetig gleichbleibend. Die 

Schwimmbewegungen blieben bei konstanter Geschwindigkeit gradlinig, kreiselnd 

entlang der Schwimmrichtung, wobei die Larven langsam um ihre longitudinale 

Achse rotierten. 

Auch in zeitlicher Nähe zur Metamorphose war kein phototaktisches Verhalten 

erkennbar. Die Metamorphose fand asynchron jeweils zwischen dem sechsten und 
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Abb. ŗŖ: Dodecaceria concharum (Larve). Nuchalorgan. 
Transmissionselektronenmikroskopische Aufnahmen 
A: Die St(zzelle ǻsucǼ umgibt die olfaktorische Kam-
mer ǻocǼ vollständig. Motile Cilien ǻciǼ und Mikrovilli 
ǻmvǼ ziehen durch die Kutikula ǻcuǼ. Diese ist über dem 
Nuchalorgan dicker als über den Epidermiszellen ǻepǼ. 
B: Die Dendriten ǻdǼ terminieren in der olfaktorischen 
Kammer, welche mit sensorischen Elementen gefüllt 
ist. Die benachbarte Epidermiszelle entsendet ein kur-
zes Cilium, das einem ”asalkörper ǻbbǼ entspringt. 
er: endoplasmatisches Retikulum, g: Golgistapel, 
if: Intermediärilamente, nu: Zellkern, r: Cilienwurzel, 
sj: septate junction, za: Adhaerenzzone. 

ep

mv

ci

neunten Lebenstag stat und wurde am Übergang der Tiere zum ”odenleben und der 
beginnenden Nahrungsaufnahme, erkennbar an Gr(nalgen im Darm, identiiziert.
Bei C. tentaculata unterscheiden sich die pelagischen, lecitotrophen Larven sonst nur 

wenig von den juvenilen Würmern, kurz nach der Metamorphose. Die Larven von 

weisen keinerlei larvale Borsten auf und die ersten Borsten sind bei den juvenilen Wür-

mern erst mehrere Tage nach dem Übergang zum Bodenleben von extern zu sehen.
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“bgesehen von dem generellen und stetigen Größenzuwachs belaufen sich die unmit-
telbaren Unterschiede zwischen einer pelagischer Larve und einem juvenilen Wurm 

kurz nach der Metamorphose auf den Verlust des larvalen Cilienbesazes und einer 
deutlicheren Segmentierung. 

Die untersuchten Larven von D. concharum wurden aus dem Coelom des Mutertieres 
herauspräpariert und nach kurzer Zeit ixiert. Ein phototaktisches Verhalten erscheint 
aufgrund der Entwicklung im Mutertier sehr unwahrscheinlich und wurde deshalb 
nicht untersucht.

Augen3.3 

 ř.ř.ŗ  Cirriformia tentaculata 

Bodenlebendes, juveniles Tier (193 h nach Befruchtung)

Im Lichtmikroskop sind dorsolateral auf dem Prostomium der Larven und juveni-

len Tiere von C. tentaculata ein Paar pigmentierte Flecken deutlich zu erkennen. Diese 

beinden sich vor den Nuchalorganen. In der ultrad(nnen Schnitserie des Prostomi-
ums eines 193 h alten juvenilen Tieres sind diese Flecken pigmentierten Lichtsinnes-

organen zuzuordnen, welche im Querschnit lateral liegen ǻ“bb. ŗŗǲ “bb. ŗŘ “Ǽ. Diese 
Lichtsinnesorgane bestehen jeweils aus drei Zellen, einer pigmentierten St(zzelle 
und zwei Rezeptorzellen. Alle drei Zellen liegen direkt unter der Kutikula und sind in 

den epidermalen Zellverband integriert (Abb. 11). Sie sind über Adhaerenzzonen und 

septate junctions mit den jeweiligen Nachbarzellen verbunden. Die innere Rezeptor-

zelle beindet sich dabei stets zwischen der Pigmenzelle und der äußeren Rezeptor-

zelle, welche wiederum keinen direkten Kontakt zur Pigmenzelle aufweist ǻ“bb. ŗŗǼ.
Die Pigmenzelle unterscheidet sich in ihrer Form und “usrichtung von den anderen 
Epidermiszellen. Sie ist ungewöhnlich lang gestreckt. Ihre proximodistale Ausrichtung 

im Querschnit verläuft dorsolateral, nahezu parallel zur Kutikula ǻ“bb. ŗŘ C, DǼ. Das 
Soma der Pigmenzelle liegt dorsolateral im Querschnit des Prostomiums ca. Ř,ś µm 
unterhalb der Kutikula und der Epidermiszellen. Dem schließt sich ein ventrolaterad 
zur Kutikula hinziehender, 10 µm langer und 2,2 µm schmaler, nach lateral ziehender 

Zellteil an, dessen Ende sich zu einem Ś µm x Ś µm großen Pigmentbecher ausweitet. 
Die apikale Membran der Pigmenzelle ist tief eingesenkt und bildet eine zur Kutikula 
ofene ŗ,Ś µm tiefe und ŗ,Ŝ µm breite Höhle, in welche die sensorischen Mikrovilli und 
das Cilium der inneren Rezeptorzelle reichen. Die 5fnung des Pigmentbechers weist 
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nach lateral und wird von der Kutikula bedeckt ǻ“bb. ŗŘ “ǲ “bb. ŗř C &DǼ. Das Cytosol 
des Pigmentbechers ist fast vollständig von Pigmentvesikeln ausgefüllt (Abb. 12 B, F). 

Einige dieser Pigmentvesikel sind rund und mit elektronendunklem Material gefüllt 

ǻDurchmesser d ≈ Ŗ,Ş µmǼ. Viele jedoch sind ungleichmäßig gef(llt, kleiner ǻDurch-

messer d ≈ Ŗ,Ś µmǼ und weisen lokale Ein- bzw. “usbuchtungen auf. In diesen Vesikeln 
beinden sich “nsammlungen von elektronendunklem Material. Möglicherweise han-

delt es sich hierbei um Pigmente, welche während der Fixierung kollabierten. So wäre 

auch die ungewöhnliche Form der Pigmentvesikel zu erklären. Neben diesen beinden 
sich im Cytosol des Pigmentbechers nur noch wenige Mitochondrien und einzelne 
lache Zisternen des glaten endoplasmatischen Retikulums, welche eng an der Zell-
membran anliegen. Das Zellsoma beinhaltet den Zellkern, der im Vergleich mit den 

Kernen der umliegenden Epidermiszellen aufällig wenig Heterochromatin aufweist. 
Weiterhin sind im Zellsoma einzelne große Pigmentvesikel ǻDurchmesser d ≈ Ŗ,Ş µmǼ 
mit elektronendunklem Inhalt, Mitochondrien und wenig raues endoplasmatisches 

Retikulum zu inden. “uch hier lagern sich Zisternen von glatem endoplasmatischem 
Retikulum nah an die Zellmembran an.

Die Pigmenzelle bildet zwei schmale Zellfortsäze aus, welche beide zu demselben 
longitudinal verlaufenden Nerv ziehen. ”eide Fortsäze haben einen Durchmesser 

Abb. ŗŗ: Cirriformia tentaculata ǻbodenlebendes Juvenil, ŗşř hǼ. “uge, halbschematische Rekonstruktion bk: 
Basalkörper, ci: Cilium, cu: Kutikula, cw: Cilienwurzel, ep: Epidermiszelle, er: endoplasmatisches Retikulum, n: 
Nerv, nu: Zellkern, pv: Pigmentvesikel, pz: Pigmenzelle, rz: Rezeptorzelle, sj: septate junction, smv: sensorische 
Mikrovilli, sz: sensorische Zelle, za: Adhaerenzzone, zf: Zellfortsaz

sz



Ergebnisse 33

Abb. ŗŘ: Cirriformia tentaculata ǻbodenlebendes Juvenil, ŗşř hǼ. “uge. Transmissionselektronenmikroskopische “uf-
nahmen. A: Querschnit durch Prostomium. Rechtecke markieren die ungefähre Lage von E, F auf anderen Schniten 
der Schnitserie. B-F: Querschnite durch “uge. B: Die Dendriten ǻdŗ/ dŘǼ der sensorischen Zellen umlaufen ventral 
den ”echer der Pigmenzelle ǻpcǼ. C, D: Die Pigmenzelle verläuft in dorsolateraler “usrichtung. Der Zellkern ǻnuǼ 
beindet sich dorsal. E: Vom Soma der Pigmenzelle geht ein Zellfortsaz ǻzfǼ ab. F: Vom Pigmentbecher der Zelle 
geht ein Zellfortsaz ǻzfǼ ab. cu: Kutikula, ep: Epidermiszelle, n: Nerv, pv: Pigmentvesikel. rcŗ/Ř: Rezeptorzelle ŗ/Ř, 
sci: sensorisches Cilium, smv: sensorische Mikrovilli, Pfeile: zusäzliche monociliäre Sinneszelle.
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von 150 – 500 nm und können dafür in Betracht gezogen werden, ein Axon der Zelle 

zu sein. Sie enthalten Vesikel, welche in “ussehen und Größe mit den im Nerv beind-

lichen Vesikeln übereinstimmen. Einer dieser Ausläufer geht vom Pigmentbecher ab 

ǻ“bb. ŗŘ FǼ. Der zweite “usläufer sezt am Zellsoma an ǻ“bb. ŗŗǲ “bb. ŗŘ EǼ.
Die Somata der sensorischen Zellen grenzen basal an den Pigmenzellbecher. Die Den-

driten der sensorischen Zellen umlaufen ventral den Pigmentbecher (Abb. 12 B) und 

entsenden Mikrovilli und jeweils ein Cilium. Dabei sind klar Unterschiede zwischen 
den sensorischen Elementen der beiden Rezeptorzellen zu erkennen. Der Dendrit der 

inneren Rezeptorzelle, welcher direkt dem Pigmentbecher anliegt, entsendet zahlrei-

che Mikrovilli, die ganz geordnet die optische Höhle nahezu vollständig ausfüllen 

ǻ“bb. ŗř C, DǼ. Der äußere Dendrit entsendet deutlich weniger Mikrovilli, welche an 
der Oberläche des Pigmentbechers unter der Kutikula verbleiben. Die Oberläche der 
Mikrovilli der äußeren Rezeptorzelle ist regelmäßig mit dunklen granulären Struktu-

ren bedeckt ǻ“bb. ŗř EǼ. Die unbeweglichen Cilien der sensorischen Zellen liegen eben-

falls zwischen dem Pigmentbecher und der Kutikula ǻ“bb. ŗŘ Fǲ “bb. ŗř EǼ. Sie gehen 
jeweils von einem Basalkörper aus und weisen ein 9x2+0 Axonem auf. Akzessorische 

Centriolen und Cilienwurzeln konnten nicht gefunden werden. Neben dem Zellkern 
sind einige Mitochondrien und schwach ausgebildetes endoplasmatisches Retikulum 

zu inden. “ußerdem weist die innen liegende Rezeptorzelle einige Pigmentvesikel 
nahe der Membran zur Pigmenzelle auf ǻDurchmesser d ≈ Ŗ,Ŝ µmǼ.
Die Somata der Rezeptorzellen liegen nahe an dem longitudinal verlaufenden Nerv, 

zu dem auch die Zellausläufer der Pigmenzelle ziehen ǻ“bb. ŗř “Ǽ. Sie entsenden 
jeweils ein “xon, welches in diesen Nerv zieht ǻ“bb. ŗř ”Ǽ. In den “xonen beinden 
sich kleine vermutlich neurosekretorische Vesikel, deren Aussehen und Verteilung mit 

den Vesikeln in den Nervenfasern übereinstimmen.

Sowohl dorsal als auch ventral treten in unmitelbarer Nähe zu den Zellen des Lichtsin-

nesorgans Gruppen von monociliären Sinneszellen auf ǻ“bb ŗŖ C, Fǲ “bb. ŗŗ EǼ. Diese 
sind über Adhaerenzzonen und septate junctions in den epidermalen Zellverband 

integriert. Die Zellen entsenden jeweils einen kurzen Dendriten zur Kutikula, welcher 

ein Cilium trägt. Die Cilien durchdringen meist die Kutikula und entspringen einem 
”asalkörper mit akzessorischem Centriol und kurzer Cilienwurzel ǻ“bb. ŗř EǼ. Sie 
weisen ein şxŘ+Ř “xonem auf. In wenigen Fällen verbleibt das Cilium unter der Kuti-
kula. Diese Cilien sind nur bis zu ŗ,ś µm lang und in distalen ”ereichen unregelmäßig 
ausgedehnt ǻDurchmesser d ≈ Ś µmǲ “bb. ŗŘ FǼ. In anderen ”ereichen der Epidermis 
treten solche sensorische Zellen nicht auf, weder mit vergleichbarer Morphologie noch 

in vergleichbarer Anzahl.
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Abb. ŗř: Cirriformia tentaculata ǻbodenlebendes Juvenil, ŗşř hǼ. “uge. Transmissi-
onselektronenmikroskopische Aufnahmen A: Lage des ”echers der Pigmenzelle 
ǻpcǼ, der Rezeptorzellen ǻrcŗ/ rcŘǼ und eines longitudinal verlaufenden Nervs ǻnǼ 
zueinander. B: Vergrößerung aus A. Beide Rezeptorzellen senden ein Axon ǻaǼ in 
den Nerv. C: Der Pigmentbecher liegt direkt unter der Kutikula. Die Dendriten ǻdŗ, 
dŘǼ sind über Adhaerenzzonen ǻzaǼ und septate junctions ǻsjǼ in den epidermalen 
Zellverband integriert. D: Die sensorischen Mikrovilli ǻsmvǼ füllen den Pigment-
becher in hochgeordneter Weise aus. E: Gruppen von zusäzlichen monociliären 
sensorischen Zellen ǻsǼ beinden sich in unmitelbarer Nähe des Pigmentbechers. 
bk: Basalkörper, bm: basale Matrix, ci: Cilium, cu: Kutikula, d: Dendrit, ep: Epi-
dermiszelle, nu: Zellkern, pv: Pigmentvesikel. rcŗ: Rezeptorzelle 1, rcŘ: Rezeptor-
zelle 2, sci: sensorisches Cilium, smv: sensorische Mikrovilli, smv*: mit Granula 
bedeckte sensorische Mikrovilli der äußeren Rezeptorzelle, Pfeile: zusäzliche 
monociliäre Sinneszelle.

Pelagische Larve (96 h nach Befruchtung)

Der zelluläre “ubau der “ugen einer şŜ h alten, pelagischen Larven von C. tentaculata 

aus einer pigmentierten St(zzelle und zwei Rezeptorzellen lässt darauf schließen, 
dass es sich um die Vorstufe der beschriebenen Augen der juvenilen Würmer han-

*

n
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delt. Diese Augen bestehen aus drei caudofrontal lang gestreckten Zellen mit einer 

Gesamtlänge von ŗŜ,ś µm. Die Pigmenzelle liegt dabei der Kutikula am nächsten. 
Direkt benachbart ist die innere Rezeptorzelle, welche stets zwischen Pigmenzelle 
und äußerer Rezeptorzelle verläuft ǻ“bb. ŗŚǼ. Die Zellen sind (ber “dhaerenzzonen 
und septate junctions in den epidermalen Zellverband eingebunden (Abb. 15 A). Die 

apikalen Zellpole weisen nach frontal. Caudal sind die Zellen zwischen den Epider-

miszellen eingebetet ǻ“bb. ŗŚǼ.
Der apikale Zellpol der Pigmenzelle ist aufgebläht und bildet einen Pigmentbecher, 
welcher eine Ř,ŗ µm x ŗ µm große optische Höhle umschließt. Im Pigmentbecher ist das 
Cytosol elektronendunkler als die (brigen Zellbereiche, welche sich von den umlie-

genden Zellen nicht unterscheiden, und gefüllt mit Pigmentvesikeln. Diese weisen die 

gleichen Fixierungsartefakte auf, wie die Pigmentvesikel des etwas älteren, juvenilen 

Auges – kollabierte Pigmente und lokale Deformation der Vesikelmembran. Vereinzelt 

sind Pigmentvesikel auch in basalen Zellbereichen zu inden. Im ”ereich des Pigment-
bechers lagern sich d(nne Zisternen des glaten endoplasmatischen Retikulums eng 
an die Zellmembran an. Weiterhin ist beindet sich dort eine aufällige Konzentration 
von Mitochondrien, welche sonst über die gesamte Zelle verteilt sind. Der Nukleus 

beindet sich im basalen Teil der Zelle. Die Mitochondrien sind in der gesamten Zelle 
vorhanden. 

Abb. ŗŚ: Cirriformia tentaculata (pelagische Larve, 96 h). Auge, halbschematische Rekonstruktion. a: Axon, 
bk: Basalkörper, , cu: Kutikula, cw: Cilienwurzel, ep: Epidermiszelle, er: endoplasmatisches Retikulum, n: Nerv, 
nu: Zellkern, pv: Pigmentvesikel, pz: Pigmenzelle, rz: Rezeptorzelle, sci: sensorisches Cilium, sj: septate junction, 
smv: sensorische Mikrovilli, sz: sensorische Zelle, za: Adhaerenzzone.
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Die apikalen Pole der Rezeptorzellen terminieren am Beginn des Pigmentbechers. In 

diesem Bereich zweigt jeweils ein Dendrit in nahezu rechtem Winkel von den Somata 

ab. Die Dendriten umlaufen ventral den Pigmentbecher und entsenden sensorische 

Mikrovilli sowie jeweils ein langes Cilium ǻ“bb. ŗŚǲ “bb. ŗś CǼ. Dabei verlaufen 
die Dendriten in einer vom Pigmentbecher gebildeten, tiefen Rinne. Die Mikrovilli 

der inneren Rezeptorzelle füllen die optische Höhle in stark geordneter Form aus 

Abb. ŗś: Cirriformia tentaculata (pelagische Larve, 96 h). Auge. Transmissionselektronenmikroskopische Aufnah-
men A: Die Dendriten der sensorischen Zellen umlaufen ventral den Pigmentbecher der Pigmenzelle ǻpcǼ und 
entsenden sensorische Mikrovilli ǻsmvi/aǼ. Der Dendrit der inneren Rezeptorzelle ǻdiǼ verbleibt stets zwischen Pig-
menzelle und dem Dendriten der äußeren Rezeptorzelle ǻdaǼ. Die optische Höhle ist apikal von der Kutikula ǻcuǼ 
bedeckt. B: Das sensorische Cilium der inneren Rezeptorzelle ǻciiǼ mit Mikrovilli-ähnlichen Membranausstülpun-
gen. C: Die sensorischen Mikrovilli der inneren Rezeptorzelle ǻsmviǼ beinden sich geordnet in der optischen Höhle. 
Die sensorischen Mikrovilli der äußeren Rezeptorzelle ǻsmvaǼ verbleiben an der Oberläche. D: Die sensorischen 
Mikrovilli der äußeren Rezeptorzelle sind mit elektronendunkler, granulären Strukturen ǻgsǼ bedeckt.
cia: Cilium der äußeren Rezeptorzelle, ep: Epidermiszelle, mi: Mitochondrium, pv: Pigmentvesikel, sj: septate 
junctions, za: Adhaerenzzone

gs
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ǻ“bb. ŗś CǼ. Der Durchmesser der Mikrovilli der äußeren Rezeptorzelle ist etwas grö-

ßer und es sind insgesamt weniger Mikrovilli, welche am Rand der optischen Höhle 
verbleiben ǻ“bb. ŗś CǼ. Die Mikrovillimembran ist regelmäßig mit elektronendunk-

len, granulären Strukturen bedeckt ǻ“bb. ŗś DǼ. Die Cilien der beiden Rezeptorzellen 
ziehen aus dem Pigmentbecher heraus und verlaufen parallel zu den Zellsomata nach 

caudad. Sie sind über eine mindestens 10 µm lange Strecke zwischen der Kutikula 

und den Epidermiszellen zu verfolgen. Das “xonem der äußeren Rezeptorzelle weist 
ein şxŘ+Ř Muster der Mikrotubulianordnung auf. In dem Cilium der inneren Rezep-

torzelle fehlt das zentrale Mikrotubuliduplet ǻ“bb. ŗś ”Ǽ. Die Cilienmembran der 
äußeren Rezeptorzelle weist denselben granulären ”esaz auf wie die Mikrovilli. “n 
den Membranen beider Cilien sind regelmäßig Mikrovilli-ähnliche bis lappenartige 
Fortsäze zu beobachten ǻ“bb. ŗś ”Ǽ.
Im Cytosol der Rezeptorzellen sind ebenfalls vereinzelt Pigmentvesikel zu inden. In 
den apikalen Zellbereichen der inneren Rezeptorzelle liegen diese nah an der Memb-

ran zum Pigmentbecher. Im (brigen Teil der Zelle sind diese unregelmäßig im gesam-

ten Zellquerschnit zu inden. Die äußere Rezeptorzelle weist nur in basalen ”ereichen 
vereinzelt Pigmentvesikel auf. Die Zellkerne sind in den basalen Bereichen der Zellen 

zu inden. Mitochondrien sind gleichmäßig in den Zellen verteilt. In den Dendriten 
sind diese schmal und langgestreckt, während sie sonst rundlich bis oval geformt 

sind. Weiterhin sind dort ebenfalls d(nne Zisternen des glaten endoplasmatischen 
Retikulums zu inden, welche eng an der Dendritenmembran anliegen. 
Die beiden Rezeptorzellen sind mit einem caudofrontal verlaufenden Nerv assozi-

iert. Von der inneren Rezeptorzelle zieht im Bereich des Zellkerns ein 5 µm langer, 

Ŗ,Ř-Ŗ,ř µm breiter und Ř µm hoher lappenartiger Fortsaz nach mediad und liegt mit 
breiter Fläche dem Nerv auf. Von der äußeren Rezeptorzelle zieht ein “xon direkt zu 
dem Nerv (Abb. 14). 

In unmitelbarer Nachbarschaft zu den “ugen sind vereinzelt zusäzliche monociliäre 
Sinneszellen vorhanden. Diese liegen sowohl dorsal als auch ventral des Pigment-

bechers. Die Cilien dieser Zellen durchdringen die Kutikula und entspringen einem 
”asalkörper mit akzessorischem Centriol und vertikaler Cilienwurzel ǻ“bb. ŗŚǼ. In 
anderen Bereichen der Epidermis sind ebenfalls vereinzelt monociliäre Sinneszellen 

zu inden, jedoch in deutlich geringerer Dichte.
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 ř.ř.Ř  Dodecaceria concharum 

Larve

Bereits im Lichtmikroskop sind dorsolateral auf dem Prostomium einer Larve, wel-

che aus dem Coelom eines adulten Individuums von D. concharum herauspräpariert 

wurde, zwei dunkle Flecken erkennbar. “nhand von seriellen Querschniten wurde 
das Prostomium auf das Vorhandensein von lichtsensitiven Strukturen untersucht. 

Insgesamt ist die Qualität der Fixierung nicht optimal. Teile des Gewebes sind zer-

rissen und die Interzellularräume sind vergrößert, was eine Verfolgung bestimmter 
Strukturen durch die gesamte Schnitserie erschwert bzw. unmöglich macht.
Im Prostomium der untersuchten Larve von D. concharum beinden sich lateral im 
Querschnit ein Paar pigmentierte rhabdomerische “ugen. Sie liegen in der Epidermis 
ca. Ř,ś µm unter der d(nnen Kutikula ǻ“bb. ŗŜǲ “bb. ŗŝ “Ǽ. Zwischen den Epidermis-

zellen und den Zellen der “ugen beindet sich keine extrazelluläre Matrix. Die “ugen 
bestehen aus jeweils drei Zellen, einer Pigmenzelle und zwei rhabdomerischen Rezep-

torzellen, welche jeweils auf einer Seite der Pigmenzelle liegen ǻ“bb. ŗŜǲ “bb. ŗŝ CǼ. 
Das Auge ist als invers zu beschreiben. Die Lage der Rezeptorzellen ist so, dass das 

Licht erst Teile des Zellkörpers durchdringt, bevor es die lichtsensitiven Membranen 

erreicht.

Abb. ŗŜ: Dodecaceria concharum (Larve). 
Rhabdomerisches Auge, halbschematische Re-
konstruktion. ax: Axon, cb: Cytoplasmabr(cke 
der Pigmenzelle, cu: Kutikula, ep: Epidermis-
zelle, lv: Linsenvesikel, sj: septate junction 
smc: submikrovilläre Zisternen, smv: sensori-
sche Mikrovilli, pv: Pigmentvesikel, pz: Pigm-
enzelle, rz: Rezeptorzelle, za: Adhaerenzzone. 
Pfeile markieren Ansammlungen von 
Mitochondrien in den Rezeptorzellen. 

nu

za

cb
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Abb. ŗŝ: Dodecaceria concharum (Larve). Rhabdomerisches Auge. Transmissionselektronenmikroskopische Aufnah-
men A: Querschnit durch das Prostomium. B: Sensorische Mikrovilli ǻsmvǼ f(llen optische Höhle aus. Fortsaz 
ǻlpǼ der Pigmenzelle ǻpcǼ deckt diese ab. C: Die Rezeptorzellen ǻrcǼ entsenden durch spaltförmige 5fnungen die 
mikrovillitragenden Fortsäze in die doppelsphärische optische Kammer. Linsenvesikel ǻlvǼ und Ansammlungen 
von Mitochondrien ǻmiǼ decken die Höhle ab. D: Mikrovilli der Pigmenzelle ǻPfeilspizeǼ. E: Axon ǻaxǼ der Pigment-
zelle. cu: Kutikula, l: Linse, nu: Zellkern, pv: Pigmentvesikel, smc: submikrovilliäre Zisternen, za: Adhaerenzzone
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Die Pigmenzelle bildet auf der zur Kutikula gewandten Seite eine doppelsphärische 
Kammer, welche nahezu vollständig von der Pigmenzelle umgeben ist ǻ“bb. ŗŜǲ 
Abb. 17 B, D). Auf der zur Kutikula weisenden Seite ist die optische Höhle von einem 

Zelllappen der Pigmenzelle bedeckt. Zentral (ber der optischen Kammer beindet 
sich in diesem Zelllappen eine dichte Anordnung von Vesikeln mit elektronendunk-

lem Inhalt. Diese fungieren vermutlich als Linse. Von gegenüberliegenden Seiten 

entsenden die beiden Rezeptorzellen durch Ŗ,Ŝ µm schmale, spaltförmige 5fnungen 
Zellausläufer, welche die sensorischen Mikrovilli tragen ǻ“bb. ŗŝ CǼ. Die Rezeptorzel-
len und die Pigmenzelle sind (ber “dhaerenzzonen und septate junctions miteinan-

der verbunden und schließen die optische Kammer komplet ab ǻ“bb. ŗŜǲ “bb. ŗŝ ”Ǽ. 
In ihrer größten “usdehnung hat die Kammer eine ”reite von Ś µm und eine Tiefe 
von Ś,ŝ µm. Zwischen den beiden Sphären trennen Mikrovilli der Pigmenzelle die 
Kammer. Die sensorischen Mikrovilli verbleiben stets in ihrem Teil der Pigmenzell-
kammer ǻ“bb. ŗŝ C, DǼ. Innerhalb der optischen Kammer sind an der Pigmenzell-
membran Endo- und Exocytosestadien zu inden. Die Pigmenzelle enthält zahlreiche 
schwarze Pigmentvesikel ǻDurchmesser d ≈ Ŗ,ś - Ŗ,Ŝ µmǼ, welche um die optische 
Kammer herum angeordnet sind ǻ“bb. ŗŝ CǼ. 
Von der dorsalen Seite des Pigment enthaltenden Haupteils der Zelle geht ein “xon 
ab. (Abb. 17 E). Dieses zieht nach median, jedoch konnte es nicht bis zum Ziel ver-

folgt werden. Der Zellkern der Pigmenzelle beindet sich in der Peripherie in einem 
”ereich, welcher deutlich vom Haupteil der Zelle separiert ist. Eine ŗ- Ř µm d(nne 
Cytoplasmabr(cke verbindet das Perikaryon mit dem Pigmentbecher ǻ“bb. ŗŜǼ
Die Zellkerne der sensorischen Zellen liegen zentral in den Zellen. Das Cytoplasma 
enthält Mitochondrien, wenig endoplasmatisches Retikulum und verschiedenartige 

Vesikel. Große Dotervesikel sind nur basal in den Perikaryen zu inden. Nahezu alle 
Mitochondrien der Zellen beinden sich in den apikalen Zellbereichen. Die meisten 
liegen geballt zwischen Pigmentbecher und Kutikula. Sie bilden zusammen mit den 

Linsenvesikeln der Pigmenzelle eine kontinuierliche lichtbrechende “bdeckung 
ǻ“bb. ŗŝ CǼ. Einfallendes Licht muss zunächst die Mitochondrienballung oder die 
Linsenvesikel passieren, bevor es auf die sensorischen Membranen trift. Die senso-

rischen Mikrovilli haben eine Länge von bis zu 1 µm und einen Durchmesser von ca. 

ŜŖ nm. Sie f(llen jeweils ihren Teil der optischen Höhle komplet aus. Direkt unter-

halb der rhabdomerischen Mikrovilli beinden sich in dem Zellausläufer, welcher die 
Mikrovilli trägt, submikrovilläre Zisternen ǻ“bb. ŗŝ ”Ǽ. Cilien oder Rudimente von 
Cilien sind in keiner Zelle vorhanden.
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Borsten3.4 

 ř.Ś.ŗ  Cirriformia tentaculata 

Die Rami der Parapodien des Vorderkörpers sind bei C. tentaculata nur wenig erha-

ben. Die Noto- und Neuropodien des Vorderkörpers tragen ausschließlich Kapillar-

borsten, welche distal haarig dünn ausgezogen sind (Abb. 18 A). Diese sind in jeweils 

einer transversal verlaufenden alternierenden Doppelreihe angeordnet. Dabei sind 

die caudal liegenden Borsten mit einer Länge von 250-300 µm länger als die frontal 

entspringenden, die nur eine Länge von 100-150 µm aufweisen (Abb. 18 B). Bildungs-

stadien liegen im Notopodium am ventralen Reihenende und am Neuropodium am 

dorsalen Reihenende.

Im Notopodium bleibt diese Anordnung über den gesamten Körper erhalten. Die 

Anzahl der Borsten nimmt caudad ab. Dadurch wirken die Borstenreihen im Vergleich 

zu den vorderen Segmenten enzerrt, das Muster der alternierenden Doppelreihe 
bleibt aber erkennbar ǻ“bb. ŗŞ C, DǼ. 
Im Neuropodium stehen die Borsten hingegen in weiter caudal liegenden Setigern in 

einer einzelnen Transversalreihe. Zusäzlich zu den Kapillarborsten ist in den caudal 
gelegenen Neuropodien ein weiterer kurzer Borstentypus vorhanden (Abb. 18 D, E). 

Abb. ŗŞ: Cirriformia tentaculata. Borstenanordnung. rasterelektronenmikroskopische Aufnahmen. A: Vorderende. 
B: Notopodium ǻnopǼ der ersten 3 Setiger mit alternierender Doppelreihe von Kapillarborsten ǻkbǼ. C: Notopodium 
eines caudalen Setiger mit Bildungsstadium einer Kapillarborste ǻbkbǼ. D: Lateralansicht caudaler Setiger. 
E: Neuropodium (nepǼ eines caudal gelegenen Setiger mit dornförmigen Borsten ǻdbǼ und einem Bildungsstadium 
dieser ǻbdbǼ. F: Neuropodium mit einem Bildungsstadium einer Kapillarborste. 
bǱ ”ranchialilamente, pro: Prostomium, tfǱ Tentakelilamente. 

F
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Die neuropodialen Borstenreihen des Hinterkörpers werden hauptsächlich von glat-

ten, dornförmigen Borsten mit einer maximalen Länge von 40 µm gebildet. Kapil-

larborsten sind dort nur noch vereinzelt zu inden ǻ“bb. ŗŞ D, EǼ. Die Lage der ”il-
dungszonen beindet sich auch in caudalen Körperregionen unverändert ventral im 
Notopodium und dorsal im Neuropodium ǻ“bb. ŗŞ C, EǼ. Die ”ildungsstadien der 
Kapillarborsten können sowohl an der Endposition einer Reihe als auch zwischen der 

ersten und zweiten dornförmigen Borste auftreten (Abb. 18 F).

 ř.Ś.Ř  Chaetozone setosa 

Untersucht wurden die lezten sechs Setiger eines adulten Individuums von C. setosa. 

Die Rami der Parapodien sind bei C. setosa kaum aufgewölbt. Die kapillaren Borsten 

sind in einer Reihe angeordnet und bilden einen nahezu vollständig geschlossenen 

Ring um den Körper. Von Extern betrachtet ist nicht zu erkennen, zu welchem Ramus 

Abb. ŗş: Chaetozone setosa. Borstenanordnung des 6. präpygidialen Setiger. A: Schematische Darstellung von frontal 
betrachtet. gr(n: notopodiale Borsten, rot: neuropodiale Borsten. Linien zeigen die ungefähre Lage der histologi-
schen Schnite aus C-H. B: Präpygidiale Setiger 3-6. grüne Line deutet Anordnung der notopodialen Borsten an, 
rote Linie die der neuropodialen Borsten. C-H: Repräsentative “uswahl der alignierten, histologischen Schnitserie, 
auf deren Basis die Rekonstruktion erfolgte. Zur Verbesserung der Borstensichtbarkeit wurde in diesem Bereich 
das angrenzende Gewebe in den Schniten E-H digital aufgehellt. Nummerierung folgt der in “. 
bg: Borste des gegenüberliegenden Notopodiums, csnopǱ chaetal sac des Notopodiumsǲ csnep: chaetal sac des 
Neuropodiums.
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der Parapodien die jeweiligen ”orsten gehören ǻ“bb. ŗş “, ”Ǽ. Erst in der Schnits-

erie ist die Zuordnung anhand der Grenze des so genannten „chaetal sacȃ mög-

lich ǻ“bb. ŗş C, DǼ. In den Setigern, die in die Untersuchung mit einbezogen wurden, 
beinden sich im Notopodium drei oder vier ”orsten, in den Neuropodien vier bis 
sechs. Stets war die Anzahl der Borsten im Notopodium geringer als im Neuropodium 

(Abb. 19 B).

“ußerhalb des Körpers sind die ”orsten der beiden Rami in einer geraden Reihe 
angeordnet. Das ventrale Ende der notopodialen Reihe und das dorsale Ende der 

neuropodialen Reihe liegen eng beieinander ǻ“bb. ŗş CǼ. Im Gewebe beschreiben die 
”orsten in ihrer “nordnung zwei leichte nach dorsal geöfneten ”ögen ǻ“bb. ŗş E, FǼ. 
Die beiden Reihen rotieren gegeneinander, bilden miteinander zunächst einen nach 

frontal geöfneten Winkel. In den ganz basalen ”ereichen verlaufen notopodiale und 
neuropodiale Borstenreihe mit sehr geringem Abstand nahezu parallel (Abb. 19).

Bildungsstadien des Notopodiums wurden nicht gefunden. Im Neuropodium ist auf-

fällig, dass die am dorsalen Reihenende liegende Borste in ihrem Durchmesser kleiner 

ist und dass sie nicht so weit in das Gewebe abgesenkt ist wie die darauf folgende 

”orste ǻ“bb. ŗş C-HǼ. Wahrscheinlich handelt es sich hierbei um ein spätes ”ildungs-

stadium, welches sich von dorsal in die neuropodiale Reihe integriert.

 ř.Ś.ř  Diplocirrus glaucus 

Der Körper von Flabelligeriden ist gleichförmig gebaut und lässt sich nicht in ver-

schiedene Regionen unterteilen. Die Parapodien treten nicht deutlich hervor. Alle 

Borsten scheinen im Stereomikroskop goldgelb und sind geringelt. Die Borsten der 

ersten Segmente sind stark verlängert und nach frontal gerichtet. Weiter hinten gele-

gene Setiger bilden kürzere geringelte Kapillarborsten am Notopodium. Die Borsten 

des Neuropodiums sind leicht gebogen. Die Borstenanordnung und die Lage der 

Bildungszonen wurden an einem adulten Individuum von D. glaucus untersucht. 

Dieses war ca. 4 mm lang. Die ersten 6 Setiger wurden in die Untersuchung durch 

Semid(nnschnite mit einbezogen.

Notopodium

Die vorderen Setiger von D. glaucus tragen in den Notopodien je vier bis fünf zylin-

drische Kapillarborsten. Von außen betrachtet sind diese in einer einzigen Transver-

salreihe angeordnet. Der Durchmesser der Borsten nimmt in der Reihe von ventral 

nach dorsal zu. Neugebildete Borsten sind in ihrem Durchmesser noch kleiner und 
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werden von ventral in die Reihe eingegliedert ǻ“bb. ŘŖ G, HǼ. In der Schnitserie und 
der 3D-Rekonstruktion ist eine Rotation der Reihenorientierung zu erkennen, wobei 

die Basen der dorsalen Borsten nach frontal und die der ventralen Borsten nach caudal 

verschoben werden (Abb. 20 A, B). In den ersten beiden Setigern beträgt der Winkel 

dieser Rotation ca. 80°, in den folgenden ca. 120°, so dass die Borstenbasen im Gewebe 

in caudofrontalen Reihen angeordnet sind (Abb. 20 D, F). Weiterhin ist erst durch die 

”etrachtung der Schnitserie zu erkennen, dass ein zweiter ”orstentypus vorhanden 
ist. Alternierend mit den Kapillarborsten sind deutlich kleinere Begleitborsten vor-

handen. Die Reihen werden jeweils mit einer Begleitborste begonnen und auch abge-

schlossen, so dass in jedem Notopodium genau eine Begleitborste mehr vorhanden 

ist als Kapillarborsten (Abb. 20 F). Die Begleitborsten sind in ihrem Durchmesser klei-

ner als die Kapillarborsten und treten zum größten Teil gar nicht durch die Kutikula 
(Abb. 20 F, G). Nur vereinzelt ragen sie wenige Mikrometer aus der Kutikula heraus. 

Abb. ŘŖ: Diplocirrus glaucus. Borstenanordnung. A - C: Rekonstruktion der Kapillarborsten des driten Setigers an-
hand einer semid(nnen Schnitserie A: Ansicht von frontal. pink: Notopodiale Borsten ǻnobǼ, blau: neuropodiale 
Borsten ǻnrbǼ, gelbe Linie deutet den Verlauf der Kutikula an. B: Aufsicht auf die notopodiale Borstenreihe. C: Auf-
sicht auf die neuropodiale Borstenreihe. D - L: Repräsentative “uswahl histologischer Schnite aus der Schnit-
serie. caudal - oben, frontal - links. D: Setiger 3-5. E: Schnit durch Neuropodium und die neuropodiale ”ors-
tenreihe. F-H: Notopodium, Bildungsstadium von Kapillarborste ǻbkbǼ und der Begleitborste ǻbbbǼ liegt versezt 
zur Borstenreihe. Begleitborsten ǻbbǼ durchdringen die Kutikula ǻcuǼ im Gegensaz zu Kapillarborsten ǻkbǼ nicht. 
I-L: Neuropodium, Bildungsstadium von Kapillarborste ǻbkbǼ und Begleitborste ǻbbbǼ liegen am dorsocaudalen 
Reihenende.

cu
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”ildungsstadien beider ”orstentypen beinden sich im Gewebe ein wenig nach dorsal 
versezt am caudalen Reihenende ǻ“bb. ŘŖ D, FǼ.

Neuropodium

Die ersten beiden Setiger des untersuchten Individuums tragen je zwei, alle übrigen 

drei oder vier distal leicht gebogene ”orsten. Diese sind außerhalb des Gewebes in 
einem leichten, nach caudal geöfneten ”ogen angeordnet. Die Durchmesser der ”ors-

ten nehmen gleichmäßig zum ventralen Reihenende hin ab. Von dieser Regelmäßig-

keit ausgenommen sind die Bildungsstadien, welche in einigen Setigern am dorsalen 

Reihenende, in direkter Verlängerung der ”orstenanordnung, zu inden sind. Diese 
fallen durch einen kleineren Durchmesser im Vergleich mit der direkt benachbarten 

Borste am dorsalen Reihenende auf (Abb. 20 L).

Wie im Notopodium ist auch im Neuropodium in der Schnitserie und der řD-Re-

konstruktion eine Rotation der Reihenorientierung zu erkennen, wobei die Basen der 

dorsalen Borsten nach caudal und die der ventralen Borsten nach frontal verschoben 

werden ǻ“bb. ŘŖ “, CǼ. Die ”orstenbasen sind ebenfalls in einem leichten ”ogen ange-

ordnet, der sich nach ventral öfnet ǻ“bb. ŘŖ EǼ. Der Rotationswinkel beträgt in allen 
Setigern ca. 90°. Auch im Neuropodium sind Begleitborsten vorhanden. Deren Anzahl 

ist wiederum genau um eine gegenüber den Kapillarborsten erhöht (Abb. 20 E, I). Die 

basalen “bschnite der beiden ”orstentypen liegen deutlich voneinander entfernt, so 
dass man hier von einem zweireihigen “ubau sprechen kann ǻ“bb. ŘŖ EǼ. Weiter dis-

tal nähern sich die Reihen einander an und bilden eine alternierende Doppelreihe mit 

jeweils einer Begeleitborste am Reihenanfang und einer am Reihenende (Abb. 20 I). Die 

Begleitborsten durchdringen die Kutikula nicht. Bildungsstadien sind in der gleichen 

dorsalen Region zu inden, in der sich auch die ”ildungsstadien der Kapillarborsten 
beinden.

Tentakelilamente3.5 

 ř.ś.ŗ  Dodecaceria concharum 

Bei D. concharum gibt es genau ein Paar lange gefurchte Tentakel, welche am posterioren 

rand des Peristomiums inserieren. Die Rinne ist mit Cilien gef(llt. ”is zu acht Kiemen 
sind ausschließlich an den vorderen Segmenten vorhanden. Die (brigen Setiger sind 
frei von Anhängen.
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Abb. Řŗ: Innervierung der Tentakelilamente bei Cirratulidae. A-C: Dodecaceria concharum. Immunmarkierungen. 
Z- Projektionen aus konfokalen Bilderstapeln. A: Transmissionskanal. B: Markierung gegen acetyliertes α-Tubulin 
(rot) und Zellkerne (blau) C: Kombination aus A (invertiert) und B. Der Nerv ǻntǼ des Tentakels ǻtǼ zieht direkt zum 
Gehirn ǻgǼ. D-K: Cirriformia tentaculata D, E: Rasterelektronenmikroskopische “ufnahmen der Tentakelilamente 
ǻtfǼ und ”ranchialilamente ǻbfǼ. F- L: Histologische Horizontalschnite. Die Schnitebenen sind in K durch Lini-
en markiert. Der Nerv ǻntfǼ verläuft frontad zum Gehirn. I: Stereomikroskopische Aufnahme eines Vorderendes 
K: Schematischer Habitus. 
bm: basale Matrix, c: caudal, cr: Cilienrinne, cu: Kutikula, ep: Epidermis, dl: Darmlumen, f: frontal, m: Muskulatur, 
mö: Mundöfnung, no: Nuchalorgan, tc: Tentakelcoelom.
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Die Tentakel werden direkt vom Gehirn innerviert. Ein prominenter Nerv zieht vom 

posterioren “bschnit des Gehirns aus dem Prostomium zunächst nach caudal und 
dann in den Tentakel ǻ“bb. Řŗ “-CǼ.

 ř.ś.Ř  Cirriformia tentaculata 

Die Segmente von C. tentaculata tragen ab dem driten borstentragenden Setiger 
jeweils zwei ”ranchialilamente. Posteriore Körperregionen sind frei von “nhän-

gen. Erst am sechsten Setiger treten die Tentakelilamente auf. ”ranchialilamente 
und Tentakelilamente unterscheiden sich in ihrem Durchmesser und in ihrem 
“ubau voneinander. Die ”ranchialilamente sind d(nner als die Tentakelilamente 
und ungefurcht. Ein schmales Cilienband verläuft longitudinal ǻ“bb. Řŗ EǼ. In den 
”ranchialilamenten verlaufen zwei ”lutgefäße in einem Coelomraum ǻ“bb. Řŗ Iǲ 
“bb. ŘŘ “Ǽ. Sie inserieren dorsal der Notopodien, ein wenig nach posterior versezt 
ǻ“bb. Řŗ I, Kǲ “bb. ŘŘ “Ǽ. Die Innervierung erfolgt (ber einen ”ranchialnerv, welcher 
dem ”auchmark entspringt ǻ“bb. ŘŘ “-CǼ.
Die zahlreichen Tentakelilamente inserieren in zwei Gruppen ausnahmslos am sechs-

ten borstentragenden Segment (Abb. 21 D, E, M). Der dorsale Bereich dieses Segmentes 

ist daher dorsal stark aufgewölbt ǻ“bb. ŘŘ EǼ. Die Tentakelilamente sind gefurcht und 
die entstehende Rinne ist mit Cilien gef(llt ǻ“bb. Řŗ DǼ. In den Tentakelilamenten gibt 
es nur ein ”lutgefäß, welches median zwischen zwei Coelomen verläuft ǻ“bb. ŘŘ “Ǽ. 
Distal enden die ”lutgefäße blind. Die ”lutgefäße der Tentakelilamente einer Seite 
vereinigen sich jeweils in einem lateralen Sammelgefäß, welches nach median zieht 
und dann in ein dorsales medianes ”lutgefäß m(ndet ǻ“bb. ŘŘ Cǲ “bb. ŘřǼ. 
Da die Tentakelgruppen lateral liegen, kann in jedem Tentakelilament ein medianes 
und ein laterales Coelom unterschieden werden. Das mediane Coelom liegt auf der 
Tentakelseite, welche der Körpermite zugewandt ist. Das laterale Coelom weist zur 
Körperseite ǻ“bb. ŘŘ DǼ. Wie die ”lutgefäße der Tentakelilamente einer Gruppe ver-

einigen sich auch die Coelomräume. Die medianen Coelome bilden ein gemeinsames 
Coelom, welches zunächst dorsal die lateralen Sammelgefäße und im weiteren Verlauf 
auch das mediane ”lutgefäß abdeckt. Die lateralen Tentakelcoelome vereinigen sich zu 
einem Coelomraum, welcher unterhalb der lateralen Sammelgefäße liegt. Dabei pas-

sieren die Coelome sowohl frontal als auch caudal das jeweilige Sammelgefäß. In hori-
zontalen Schniten bilden sich dabei ringförmige, um das Gefäß liegende “nschnite 
ǻ“bb. ŘŘ FǼ. ”eide Coelome gehen kontinuierlich in das Coelom des sechsten Setigers 
(ber ǻ“bb. ŘŘ “-Iǲ “bb. ŘřǼ.
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Abb. Řř: Cirriformia tentaculata. 
Innervierung der Tentakelilamente ǻtfǼ, 
halbschematische Rekonstruktion. Quer-
schnit durch das sechste Setiger. Rote 
Linie deutet den Verlauf der medianen 
”lutgefäße der Tentakel an. Im linken 
Bildteil ist aus Gründen der verbesserten 
Übersichtlichkeit nur der Verlauf der late-
ralen Tentakelcoelome ǻtclatǼ und im rech-
ten Bildteil nur der Verlauf der medianen 
Tentakelcoelome ǻtcmedǼ dargestellt.
bg: ”lutgefäß, bgtf: ”lutgefäß der 
Tentakelilamente, bf: ”ranchialilament, 
coe: Coelomraum, dl: Darmlumen, 
epi: Epidermis, ntf: Nerv der 
Tentakelilamente, nbf: Nerv der 
”ran-chialilamente, neb: neuropodiale 
Borsten, nob: notopodiale Borsten, vn: ven-
traler Nerv.vn

Die Innervierung der Tentakelilamente erfolgt direkt vom Gehirn. Zwei prominente 
Nerven ziehen dorsolateral in der Epidermis vom posterioren Teil des Gehirns zum 

sechsten Setiger ǻ“bb. Řŗ F-Hǲ “bb. ŘŚ “Ǽ. Die Nerven sind dabei vollständig zwischen 
basaler Matrix und den Epidermiszellen eingebetet ǻ“bb. ŘŚ “, D, EǼ. Coelomräume, 
welche die Nerven begleiten, fehlen vollständig. Der Durchmesser der Nerven beträgt 

jeweils zwischen ŘŖ µm und ŚŖ µm. Unterhalb der ”asen der Tentakelilamente ver-

zweigen sich die Nerven und innervieren jedes Tentakelilament einzeln ǻ“bb. ŘŚ ”, CǼ. 
Diese Nerven terminieren jeweils in den Spizen der Tentakelilamente. Posterior des 
sechsten Setigers sind solche intraepidermalen Nerven nicht nachzuweisen. Anterior 

des sechsten Setigers binden die Nerven, welche die Tentakelilamente innervieren, 
mehrfach an die Längsmuskulatur an. Die Ringmuskulatur weicht an diesen Stellen 

auseinander und bildet eine Pore ǻDurchmesser d = ś – ŘŖ µmǼ, in welcher einzelne 
Nervenfasern zu sehen sind (Abb. 24 D, E). In dem Bereich ist die basale Matrix zwi-

schen Längsmuskulatur und Nerv unterbrochen. Durch die entstehenden Lücken zie-

hen Nervenfasern direkt zu der Muskulatur (Abb. 24 D-F).
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Abb. ŘŚ: Cirriformia tentaculata. Detailaufnahmen des Nervs (ntfǼ 
der Tentakelilamente ǻtfǼ. A: Lage des Nervs in der Epidermis ǻepǼ. 
B: Posteriore Grenze des sechsten Setigers, an dem alle Tentakelilamente 
inserieren. Die einzelnen Zweige des Nervs sind ausschließlich im 
sechsten Setiger vorhanden. C: Der Nerv verzweigt sich und je ein Aus-
läufer zieht in ein Tentakelilament. D: Der Nerv (linke Seite) durch-
dringt die Ringmuskulatur ǻrmǼ und bindet an die Längsmuskulatur 
ǻlmǼ an. E: Anbindung des rechten Nervs an die Längsmuskulatur. 
C: Die basale Matrix ǻbmǼ ist im Bereich der Nerv - Längsmuskula-
turanbindung unterbrochen. 
bg: ”lutgefäß, c: caudal, cu: Kutikula, f: frontal, m: Muskulatur, nu: 
Zellkern, tc: Tentakelcoelom
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Diskussion4. 

Nuchalorgane4.1 

Genereller AubauŚ.ŗ.ŗ  

Nuchalorgane treten in zahlreichen Polychaetentaxa auf und es ist generell akzep-

tiert, dass diese innerhalb der “nnelida homolog sind. Es bleibt jedoch umstriten, ob 
die Nuchalorgane in der Stammlinie der Annelida entstanden sind oder ob sie eine 

“pomorphie der Polychaeta darstellen ǻRouse & Fauchald ŗşşŝǲ Rouse & Pleijel ŘŖŖŗǲ 
Purschke ŘŖŖŘǲ Struck et al. ŘŖŗŗǼ. Diese paarigen sensorischen Organe beinden sich 
am posterioren Rand des Prostomiums und können mehr oder weniger zurückgezogen 

werden. Sie sind als dichte Cilienfelder zu erkennen. “lle bisher ultrastrukturell unter-

suchten Nuchalorgane weisen einen gleichartigen zellulären “ubau aus multiciliären 
St(zzellen und monociliären, bipolaren sensorischen Zellen auf, was Grundlage f(r die 
Homologiehypothese ist ǻPurschke ŗşşŝǲ Purschke ŘŖŖŘǲ Jelsing ŘŖŖřǲ Purschke ŘŖŖśǼ. 
In den untersuchten Nuchalorganen von Dodecaceria concharum, Cirriformia tentaculata 

und Aphelochaeta marioni sind diese beiden Zelltypen und derselbe “ubau eindeu-

tig anzusprechen. In allen untersuchten adulten Individuen bilden die St(zzellen 
ein dichtes Gefüge, welches von der basalen Matrix bis zur Kutikula reicht. Bei eini-

gen anderen Polychaetenarten (z. B. Eurythoë complanata oder Ophelia bicornis) sind 

neben den multiciliären St(zzellen auch noch cilienlose St(zzellen beschrieben. 
Diese beinden sich hauptsächlich in den peripheren ”ereichen des Nuchalorgans 
ǻStorch & Welsch ŗşŜşǲ West ŗşŝŞǲ Purschke et al. ŗşşŝǼ. Solche cilienlosen St(zzellen 
waren in keinem der untersuchten Nuchalorgane der Cirratulidae zu inden.
Zwischen das Ger(st der St(zzellen ziehen die Dendriten der sensorischen Zellen an 
die Organoberläche. ”ei allen untersuchten Cirratulidenarten ist erkennbar, dass die 
Dendriten der sensorischen Zellen in Clustern das Gef(ge der St(zzellen durchdrin-

gen. In einem solchen Cluster sind bei A. marioni zwischen vier und zehn Dendriten 

vereinigt. In den larvalen Nuchalorganen von D. concharum sind die Dendriten eben-

falls in Gruppen von bis zu sechs Dendriten zusammengefasst und bei den untersuch-

ten Entwicklungsstadien von C. tentaculata sind es bis zu zehn Dendriten je Cluster. 
Adulti von C. tentaculata weisen neben den zahlreichen, ebenso kleinen Clustern auch 
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ein großes, zentral im Organ liegendes Cluster auf, welches aus mehr als śŖ Dendriten 
besteht (eigene unpubl. Daten). Die Bildung von mehreren Dendritenclustern ist inner-

halb der Polychaeten mehrfach beschrieben ǻWhitle & Zahid ŗşŝŚǲ Purschke ŗşşŖǲ 
Hausen ŘŖŖŗǲ Koch ŘŖŖśǼ. ”ei einigen “rten ziehen die Dendriten individuell an die 
Oberläche der Nuchalorgane ǻWhitle & Zahid ŗşŝŚǲ Purschke ŗşşŝǲ Schmidtberg & 
Dorresteijn ŘŖŗŖǼ. In kleineren Nuchalorganen gibt es häuig nur ein einziges Dendri-
tencluster ǻPurschke ŗşşŖǲ Purschke ŗşşŝǼ.

Olfaktorische KammerŚ.ŗ.Ř  

Die sensorischen Dendriten terminieren alle in einem subkutikulären Raum, der late-

ral von den St(zzellen begrenzt ist. In diese sogenannte olfaktorische Kammer wer-

den die sensorischen Cilien und Mikrovilli entsandt. Liegen in einem Nuchalorgan 
mehrere Dendritencluster vor bzw. ziehen die Dendriten vollständig separiert an die 

Organoberläche, können entweder eine große, das gesamte Organ (berdeckende 
olfaktorische Kammer ǻSchlözer- Schrehardt ŗşŞŜǲ Rhode ŗşŞşǲ Purschke ŗşşŝǲ Hau-

sen ŘŖŖŗǲ Koch ŘŖŖśǲ Jelsing & Eibye-Jacobsen ŘŖŗŖǼ oder mehrere olfaktorische Kam-

mern vorhanden sein ǻPurschke ŗşşŖǲ Purschke ŗşşŝǼ. ”ei “dulti von C. tentaculata, wo 

mehrere olfaktorische Kammern vorhanden sind, bilden die Epidermiszellen durch 

Verjüngung der apikalen Zellbereiche Kanäle, welche die einzelnen olfaktorischen 

Kammern miteinander verbinden (eigene unpubl. Daten). Bei A. marioni, wo die Den-

driten des großen Nuchalorgans ebenfalls in mehrere Cluster gruppiert sind, liegt 
(ber dem gesamten Organ eine große olfaktorische Kammer. Unterbrochen wird 
diese lediglich von den Hälsen der gestielten St(zzellen. Die sensorischen Dendri-
ten sind in den Nuchalorganen der untersuchten Adulti von D. concharum ebenfalls 

geclustert. Da diese Nuchalorgane nur immunhistochemisch untersucht wurden, kann 

zur Organisation der olfaktorischen KammerǻnǼ nichts gesagt werden. Die larvalen 
Nuchalorgane von D. concharum besizen je Dendritencluster eine olfaktorische Kam-

mer, so dass in jedem Nuchalorgan zwei olfaktorische Kammern vorhanden sind. Die 

beiden olfaktorischen Kammern eines Nuchalorgans stehen hier in keinem Kontakt 

zueinander, da sich zwischen den beiden Clustern neben den St(zzellen auch regu-

läre Epidermiszellen beinden, welchen die Kutikula direkt auliegt.

KutikulaŚ.ŗ.ř  

Bei den meisten Polychaeten ist die Kutikula über dem Nuchalorgan in irgendeiner Weise 

modiiziert im Vergleich mit der Kutikula (ber der Epidermis ǻPurschke et al. ŗşşŝǲ 
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Purschke 2005). Nur bei einigen Vertretern der erranten Polychaeten oder bei Taxa 

mit stark reduzierten Nuchalorganen ist die Kutikula (ber dem Organ kaum verän-

dert ǻWhitle & Zahid ŗşŝŚǲ Purschke ŗşşŝǲ Hessling & Purschke ŘŖŖŖǼ. In den meisten 
Fällen ist die Kutikula in ihrer Dimension oder in der Anzahl ihrer Schichten redu-

ziert, was die Retrahierbarkeit aber auch die Aufnahme der sensorischen Stimuli in 

die olfaktorische Kammer beg(nstigen könnte ǻPurschke ŗşşŝǲ Schmidtberg & Dorre-
steijn 2010).

”ei den hier ultrastrukturell untersuchten Vertretern der Cirratulidae ist die Kutikula 
über dem Nuchalorgan deutlich dicker als die epidermale Kutikula. Es gibt keinen 

graduellen Übergang zwischen der Dicke der epidermalen Kutikula und der Dicke 

der Kutikula über dem Nuchalorgan. Die Kutikula über den direkt angrenzenden Epi-

dermiszellen ist genauso dick, wie über allen übrigen Epidermiszellen. Diese Art der 

Verdickung ist bisher in keinem anderen Annelidentaxon bekannt. Die Möglichkeit 

der erleichterten Permeabilität f(r sensorische Stimuli ist bei den Cirratulidae den-

noch gegeben. Die Kutikula (ber dem Nuchalorgan hat zwar eine deutlich größere 
Dimension, wirkt aber sehr viel lockerer und weniger kompakt, so dass es denkbar ist, 

dass relevante Stofe die Kutikula leichter durchdringen können. Dies lässt sich ins-

besondere bei Adulti C. tentaculata gut beurteilen. Der “ubau der Kutikula (ber dem 
Nuchalorgan von C. tentaculata verändert sich, so dass über dem Nuchalorgan eine 

zweischichtige amorphe, lockere, kollagenfreie Kutikula liegt, während die Kutikula 

über den Epidermiszellen aus drei Schichten aufgebaut ist (eigene unpubl. Daten). Die 

Schichtung und der Kollagengehalt der Kutikula der hier untersuchten Arten kann 

nicht genau beurteilt werden. Bei A. marioni und D. concharum ist in den elektronenmi-

kroskopischen Aufnahmen die Kutikula nicht ausreichend gut erhalten. Die Kutikula 

der pelagischen Larve und des Juvenils von C. tentaculata enthält keinerlei Kollagen, 

was f(r Larven nicht ungewöhnlich ist. Die ”ildung und regelmäßig orthogonale 
Organisation der Kollagenibrillen erfolgt später in der Ontogenese ǻHausen ŘŖŖśbǼ. 
Kieselbach (2012) beschreibt bei Megalomma vesiculosum ebenfalls eine Kutikula, wel-

che über dem Nuchalorgan 1,5 mal dicker ist als über der Epidermis, wertet die Kuti-

kula dennoch als reduziert, da diese über dem Nuchalorgan apikal von dem „paving- 

stone- like coverȃ bedeckt wird. Da es keinerlei Hinweise auf eine nahe Verwandt-

schaft zwischen Sabellidae und Cirratulidae gibt und auch bei den anderen “rten, 
welche ein „paving- stone- like coverȃ besizen, die Kutikula (ber dem Nuchalorgan 
reduziert ist, kann man davon ausgehen, dass eine Vergrößerung der Kutikula bei 
diesen Taxa und den Cirratulidae unabhängig voneinander evolvierte.
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St(zzellenŚ.ŗ.Ś  

Die multiciliären St(zzellen der Nuchalorgane von “nneliden haben epidermalen 
Charakter und sind durch “dhaerenzzonen und septate junctions mit ihren jewei-
ligen Nachbarzellen verbunden. Sie reichen von der basalen Matrix, an die sie mit 

Hemidesmosomen gebunden sein können, bis zur Kutikula. Apikal entsenden die 

St(zzellen zahlreiche lange motile Cilien und Mikrovilli, welche die Kutikula durch-

dringen ǻPurschke ŗşşŝǲ Purschke ŘŖŖŘǼ. ”ei allen ultrastrukturell untersuchten “rten 
der Cirratulidae sind solche St(zzellen mit all ihren Charakteristika ansprechbar. 
”ei einigen “nnelidenarten sind die “pices der St(zzellen in irgendeiner Weise ver-

schmälert. Hauptsächlich trit dies auf, wenn in großen Nuchalorganen durch die 
“ufteilung der Dendriten in mehrere Cluster auch mehrere sensorische ”ereiche und 
somit mehrere olfaktorische Kammern vorhanden sind. Bei Adulti von C. tentaculata 

sind die Apices verjüngt und zwischen ihnen bilden sich Kanäle, in welchen sensori-

sche Mikrovilli zu inden sind ǻeigene unpubl. DatenǼ. A. marioni weist ebenfalls viele 

Dendritencluster auf, welche gleichmäßig (ber die gesamte Organoberläche verteilt 
terminieren. Die St(zzellen, welche sich in zentralen ”ereichen des Nuchalorgans 
beinden, bilden apikal der “dhaerenzzonen einen schmalen Zellhals, welcher die 
einzige große olfaktorische Kammer durchzieht. Oberhalb der olfaktorischen Kam-

mer, aber unterhalb der Kutikula erweitern sich die Zellen wieder tableau- artig. 

Diese  erweiterten ”ereiche tragen die motilen Cilien und Mikrovilli. Der Hals ist 
durch cytoskeletale Elemente verstärkt. Genau diese Form weisen die St(zzellen 
bei Protodorvillea kefersteini und Scoloplos amiger auf ǻPurschke ŗşşŝǲ Koch ŘŖŖśǼ. Die 
”ildung eines ähnlichen „Zellhalsesȃ ist bei Platynereis dumerilii beschrieben, jedoch 

soll sich dieser unterhalb der zellverbindenden Komplexe beinden und dennoch die 
olfaktorischen Kammern begrenzen ǻSchmidtberg & Dorresteijn ŘŖŗŖǼ. Da in dieser 
Art die Dendriten ebenfalls über Adhaerenzzonen an andere Zellen gebunden sind, 

erscheint diese von Schmidtberg und Dorresteijn (2010) beschriebene Position der Ver-

j(ngung unterhalb der “dhaerenzzonen nur schwer realisierbar. Vermutlich beindet 
sich diese bei Platynereis dumerilii ebenfalls oberhalb der Adhaerenzzonen, wie es auch 

für A. marioni, Protodorvillea kefersteini und Scoloplos amiger beschrieben ist. 

Innerhalb der “nnelida weisen die Mikrovilli der St(zzellen im Vergleich mit den 
Mikrovilli der Epidermiszellen bei einigen “rten Modiikationen auf. Eine solche 
Veränderung von Substrukturen kann wertvolle Hinweise für phylogenetische Ana-

lysen geben. ”ei den Dorvilleidae umgeben stets zehn St(zzellmikrovilli ein Cilium 
ǻPurschke ŗşşŝǼ. In den Fauveliopsidae werden die motilen Cilien der St(zzellen in 
distalen Bereichen ebenfalls von genau zehn Mikrovilli umgeben. Proximal werden 
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die Cilien von unregelmäßig geformten Zellausläufern begleitet, von welchen dann 
die Mikrovilli ausgehen ǻPurschke ŗşşŝǼ. Eine derartig geordnete Organisation der 
Mikrovilli ist bisher bei keinem anderen Nuchalorgan eines Annelidentaxons bekannt 

und ist auch in den Cirratulidae nicht zu beobachten. ”ei Etone longa und Phyllodoce 

mucosa vergrößern sich die Mikrovilli der St(zzellen unterhalb der Kutikula, grenzen 
dicht aneinander und bilden eine subkutikuläre Schicht (Rhode 1990). Bei Vertretern der 

Syllidae erweitern sich die distalen ”ereiche der St(zzellmikrovilli oberhalb der Kuti-
kula und bilden dort eine kompakte “bdeckungen, welche sich jedoch im Querschnit 
von dem für Spionidae und nahe verwandten Arten typischen „paving-stone-like 

coverȃ unterscheidet ǻLewbart & Riser ŗşşŜǲ Purschke ŗşşŝǼ. Innerhalb der Nerillidae 
variiert die “usprägung der Mikrovillimodiikation. Sie reicht von ausschließlich distal 
erweiterten unverzweigten Mikrovilli bei Troglochaetus beranecki, welche ineinander 

verzahnt sind, über distal erweiterte und verzweigte Formen bei Nerilla antennata bis 

hin zu Mikrovilli mit durchgängig vergrößertem Durchmesser bei Mesonerilla inter-

media ǻPurschke ŗşşŝǼ. Der Querschnit durch die distalen ”ereiche der Mikrovilli 
zeigt ein typisches plastersteinartiges Muster bei Spionidae, Trochochaetidae, 
Poecilochaetidae, Sabellidae, Protodrilidae, Orbiniidae, Paraonidae und Capitellidae 
ǻSchlözer- Schrehardt ŗşŞŜǲ Schlözer- Schrehardt ŗşŞŝǲ Purschke ŗşşŖǲ Rhode ŗşşŖǲ 
Purschke ŗşşŝǲ Hausen ŘŖŖŗǲ Jelsing ŘŖŖŘǲ Jelsing ŘŖŖřǲ Purschke ŘŖŖśǲ Koch ŘŖŖśǲ 
Jelsing & Eibye-Jacobsen ŘŖŗŖǲ Kieselbach ŘŖŗŘǼ. Kennzeichnend f(r dieses „paving-
stone-like coverȃ ist, dass die Membranen der Mikrovilli durch feines ibrilläres Mate-

rial miteinander verbunden sind und stets einen konstanten Abstand zu den Membra-

nen benachbarter Mikrovilli oder den Cilienmembranen aufweisen ǻPurschke ŗşşŝǲ 
Hausen 2001). Bei A. marioni, D. concharum und C. tentaculata sind die Mikrovilli der 

St(zzellen in keiner Weise modiiziert im Vergleich mit den Mikrovilli der Epidermis-

zellen. Bei beiden Zelltypen durchziehen die Mikrovilli die Epidermis mit gleich blei-

bendem Durchmesser. Sie können sich verzweigen und über der Kutikula aufgebläht 

sein, teilweise mit lokalen Einbuchtungen. Dieses Phänomen ist bekannt und wird als 

Fixierungsartefakt gewertet, das durch osmotischen Wassereinstrom verursacht wird 

ǻShelton & Mowczko ŗşŝŞǼ.

Sensorische ZellenŚ.ŗ.ś  

Die sensorischen Zellen aller bisher untersuchten Nuchalorgane sind primär, bipo-

lar und meist monociliär ǻPurschke ŗşşŝǲ Purschke ŘŖŖśǼ. ”ei allen Nuchalorganen 
sind die Dendriten der sensorischen Zellen apikal durch Adhaerenzzonen und septate 



Diskussion 57

junctions in den epidermalen Zellverband eingebunden. Die Dendriten entsenden ihr 

Cilium sowie mehrere Mikrovilli, welche verzweigt sein können, in die olfaktorische 
Kammer. ”eide “rten der Zellfortsäze verbleiben stets unterhalb der Kutikula. Es gibt 
bei einigen “rten Dendriten, welche zwei oder mehr Cilien in die olfaktorische Kam-

mer entsenden ǻWhitle & Zahid ŗşŝŚǲ Purschke ŗşŞŜǲ Purschke ŗşşŝǲ Hausen ŘŖŖŗǼ 
oder cilienlos sind ǻPurschke ŗşşŝǲ Hausen ŘŖŖŗǲ Purschke & Hessling ŘŖŖŘǼ. In 
allen bisher untersuchten Nuchalorganen entspringen die sensorischen Cilien einem 
”asalkörper. Häuig fehlen akzessorische Centriolen und Cilienwurzeln in den Den-

driten, dennoch sind in den meisten “rten zumindest einige Dendriten zu inden, in 
denen beides vorhanden ist ǻPurschke ŗşşŝǼ. In allen untersuchten Cirratulidenarten 
sind die sensorischen Dendriten stets monociliär. Es konnten akzessorische Centriolen 
und Cilienwurzeln f(r A. marioni und für das larvale Nuchalorgan von C. tentaculata 

nachgewiesen werden. Die lachen Zisternen des glaten endoplasmatischen 
Retikulums, sogenannte „juxtamembranous plaquesȃ, welche eng und parallel 
zur Dendritenmembran anliegen, sind ebenfalls in vielen Nuchalorganen zu in-

den ǻWhitle & Zahid ŗşŝŚǲ West ŗşŝŞǲ Purschke ŗşŞŜǲ Rhode ŗşŞşǲ Purschke ŗşşŝǲ 
Schmidtberg & Dorresteijn ŘŖŗŖǼ. Einzig bei der Larve von D. concharum sind weder 

akzessorische Centriolen noch eine Cilienwurzel vorhanden. Die sensorischen Cilien 
aller hier untersuchten Cirratulidenarten weisen basal noch ein vollständiges şxŘ+Ř 
Axonem auf. Innerhalb kurzer Distanz verjüngen sie sich und gleichen in distalen 

”ereichen den Mikrovilli. In der Schnitserie des ŗşř h alten juvenilen Tieres von 
C. tentaculata wurde ein longitudinales “ufspalten eines sensorischen Ciliums nach-

gewiesen. Die entstehenden Fortsäze haben dieselben Dimensionen wie Mikrovilli. 
Zumindest die Verj(ngung der sensorischen Cilien ist in Nuchalorganen typisch 
(Purschke 1997). Platynereis dumerilii bildet hierbei eine Ausnahme. Die Dendriten 

weisen bei dieser “rt im “dulzustand keinerlei Mikrovilli an der apikalen Membran 
auf und die meisten Cilien verj(ngen sich nicht. In j(ngeren Entwicklungsstadien 
sind sowohl wenige Mikrovilli als auch eine Verj(ngung der Cilien zu beobachten 
(Schmidtberg und Dorresteijn 2010). 

“uch das Verzweigen der sensorischen Cilien ist bei einigen Polychaetenarten beschrie-

ben ǻSchlözer- Schrehardt ŗşŞŜǲ Rhode ŗşşŖǲ Purschke ŗşşŝǼ. In den olfaktorischen 
Kammern von A. marioni konnten sich verzweigende Zellfortsäze mit einem f(r 
Mikrovilli typischen Durchmesser gefunden werden, welche zum Teil zu den Mikrovilli 

zurückverfolgt werden konnten. Unsicher bleibt, ob es in den olfaktorischen Kammern 

von A. marioni auch sich verzweigende ciliäre Fortsäze gibt.
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InnervierungŚ.ŗ.Ŝ  

Im Allgemeinen werden die Nuchalorgane direkt vom Gehirn innerviert und die 

Nuchalnerven sind eng mit der dorsalen Wurzel des Circumoesophagealkonnektivs 
assoziiert ǻPurschke ŗşşŝǲ Orrhage ŘŖŖŗǲ Orrhage & M(ller ŘŖŖśǼ. Die Perikaryen der 
sensorischen Zellen liegen dabei entweder in den posterioren Bereichen des Gehirns 

ǻWhitle & Zahid ŗşŝŚǲ Purschke ŗşŞŜǲ Rhode ŗşşŖǲ Schmidtberg & Dorresteijn ŘŖŗŖǼ 
oder außerhalb des Gehirns nahe der St(zzellen ǻWhitle & Zahid ŗşŝŚǲ Rhode ŗşŞşǲ 
Purschke ŗşşŖǲ Rhode ŗşşŖǼ. Im ersten Fall wird der Nuchalnerv ausschließlich von 
den Dendriten der sensorischen Zellen gebildet. Im zweiten Fall sind sowohl Dendri-

ten als auch Axone an der Bildung des Nervs beteiligt (Purschke 1997). Die Perikaryen 

der sensorischen Zellen liegen bei A. marioni und C. tentaculata außerhalb des Gehirns. 
Sie beinden sich dorsal der St(zzellen in einer sehr distinkten Region zwischen dem 
Nuchalorgan und der dorsalen Wurzel des Circumoesophagealkonnektivs. Dennoch 
bilden bei beiden “rten ausschließlich die Dendriten den Nuchalnerv. Die “xone 
der Neuronen durchdringen individuell die basale Matrix und treten einzeln in die 

dorsale Wurzel des Circumoesophagealkonnektivs ein. ”ei D. concharum liegen die 

Nuchalorgane sehr nah am posterioren Rand des Gehirns, in welches die Dendriten 

zum Teil in Clustern, aber auch einzeln direkt hineinziehen. Die eferente Innervierung 
der Nuchalorgane, welche von dem sogenannten Dorsalnerv ausgeht (Purschke 1997) 

konnte nicht nachverfolgt werden. Gibson (1997) beschreibt bei vier verschiedenen 

Arten von Dodecaceria einen zweiten Nuchalnerv, welcher in posteriore Bereiche der 

dorsalen Wurzel des Circumoesophagealkonnektivs zieht. Ein solcher zusäzlicher 
Nuchalnerv konnte in den Immunfärbungen von D. concharum nicht dargestellt wer-

den. Möglicherweise handelt sich bei diesem von Gibson beschriebenen zusäzlichen 
Nerv um die eferente Innervierung der Nuchalorgane bei Dodecaceria, wie sie von 

Purschke (1997) beschrieben ist.

FunktionŚ.ŗ.ŝ  

Eine chemosensitive Funktion der Nuchalorgane wird seit langem diskutiert und gilt 

als höchstwahrscheinlich ǻSchlözer- Schrehardt ŗşŞŜǲ Purschke ŗşşŝǲ Hausen ŘŖŖŗǲ 
Purschke 2005). Verschiedene Verhaltesexperimente weisen auf eine Funktion im 

Rahmen der Nahrungssuche ǻRullier ŗşśŖǲ Gibson ŗşşŘǼ bzw. der Fortplanzung 
hin ǻSöderström ŗşŘŖǼ. Schlözer- Schrehardt ǻŗşşŗǼ postuliert aufgrund eines aus-

geprägten Sexualdimorphismus bei Pygospio elegans ebenfalls eine Beteiligung der 

Nuchalorgane bei der Reproduktion bzw. des larvalen „setlementsȃ und stellt eine 
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Funktion bei der Nahrungssuche in Frage. Durch einen sessilen Lebensstil häten viele 
Arten mit gut entwickelten Nuchalorganen wenig Möglichkeiten, ihre Nahrung zu 

selektieren und auch die Lage der Nuchalorgane hinter den Palpen bei beispielsweise 

den Spionidae spricht gegen eine Beteiligung der Nuchalorgane bei der Nahrungs-

suche bzw. -wahl, da die Palpen an der Nahrungsaufnahme beteiligt sind ǻSchlözer-
Schrehardt 1991). Gibson (1997) stellt die Beteiligung an der Nahrungssuche eben-

falls in Frage, da sympatrisch lebende Arten von Dodecaceria unterschiedlich große 
Nuchalorgane haben. Gegen eine ausschließliche Funktion bei der Reproduktion 
spricht wiederum das Vorhandensein von gut ausgebildeten Nuchalorganen bei der 

sich parthenogenetisch  fortplanzenden “rt D. concharum (Gibson 1997).

Der Organellengehalt der St(zzellen bei den untersuchten Cirratulidenarten 
entspricht dem generellen Muster, welches in vielen Nuchalorganen zu in-

den ist ǻSchlözer- Schrehardt ŗşŞŝǲ Purschke ŗşşŝǲ Jelsing ŘŖŖŘǲ Purschke ŘŖŖśǲ 
Schmidtberg & Dorresteijn ŘŖŗŖǲ Jelsing & Eibye-Jacobsen ŘŖŗŖǼ und unterst(zt 
somit die gängigen Hypothesen zur Funktion der St(zzellen. Diese haben vermut-
lich sowohl die Funktion mechanische Festigkeit zu gewährleisten, als auch mit ihren 

langen motilen Cilien einen Wasserstrom zu generieren. Dadurch kann eine schnelle 
Abfolge von Stimuli generiert und die Perzeption der chemischen Reize beschleunigt 

werden ǻPurschke ŗşşŝǲ Purschke ŘŖŖśǼ. Die Intermediärilamente, welche in den 
St(zzellen der Nuchalorgane vermehrt zu inden sind, verleihen der Zelle generell 
Festigkeit, sind aber auch im Zusammenhang mit der Retrahierbarkeit von Bedeutung 

ǻHausen ŘŖŖŗǼ. Die in dieser “rbeit gefundenen Inhalte der St(zzellen integrieren sich 
gut in die bisher vorliegenden ”efunde und unterst(zen die Hypothesen. Die Cilien 
aller untersuchten Arten weisen eine Anordnung der Mikrotubuli nach einem typi-

schen şxŘ+Ř Muster auf. Die Cilien sind (ber ihre gut ausgebildeten Cilienwurzeln an 
die Intermediärilamente gebunden, was eine eiziente Verankerung darstellt und den 
beim Cilienschlag auf Cilien und Zellen wirkenden Kräften entgegenwirkt. Es wird 
ebenfalls die Möglichkeit diskutiert, dass die St(zzellen zusäzlich eine sekretorische 
Funktion haben ǻSchlözer- Schrehardt ŗşŞŜǲ Purschke ŗşşŝǼ. Die Zusammensezung 
der Organellen in den untersuchten Cirratulidenarten unterst(zt diese Hypothese. 
Ein gut ausgeprägtes endoplasmatisches Retikulum und Golgistapel sowie zahlrei-

che Vesikel nahe der apikalen Membran bzw. membrangebundene Vesikel geben 

die Vorraussezung f(r eine sekretorische “ktivität und sind auch in Nuchalorganen 
anderer untersuchter “rten beschrieben ǻSchlözer- Schrehardt ŗşŞŜǲ Rhode ŗşŞşǲ 
Purschke ŗşşŝǲ Schmidtberg & Dorresteijn ŘŖŗŖǼ. 
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Bereits in den larvalen Nuchalorganen von D. concharum und C. tentaculata ist das 

gut ausgeprägte endoplasmatische Retikulum aufällig. ”ei C. tentaculata und auch 

bei A. marioni wurden neben den bereits genannten Organellen an den apikalen Mem-

branen Exo- bzw. Endocytosestadien von Vesikeln nachgewiesen, was nicht nur für 

eine sekretorische Aktivität spricht, sondern im allgemeinen einen Hinweis auf einen 

vermehrten Stofaustausch mit extrazellulären ”ereichen liefert. Die St(zzellen könn-

ten damit einen Einluss auf die ”edingungen in der olfaktorischen Kammer haben 
ǻSchmidtberg & Dorresteijn ŘŖŗŖǼ. Die gesamten exo- und endocytotischen Vorgänge 
könnten daran beteiligt sein, einen chemischen Grundzustand in der olfaktorischen 

Kammer aufrecht zu erhalten, indem stetig alte Stimuli aus der olfaktorischen Kam-

mer entfernt werden. Es ist aber auch denkbar, dass durch Pinocytose gezielt Stofe 
zur Weiterverarbeitung in die Zelle aufgenommen werden, welche eventuell nach 

einer erfolgten Modiikation wieder sekretiert werden. Um diese Hypothesen abschlie-

ßend zu bewerten sind die hier verwendeten Methoden jedoch nicht ausreichend und 
andere Untersuchungen müssen folgen.

Die olfaktorischen Kammern der Nuchalorgane sind gefüllt von zellulären 

Mikrovilli-ähnlichen Forstsäzen und membranumschlossenen Hohlräumen, welche 
nicht immer zu einem Mikrovillus bzw. einem Cilium verfolgt werden können. Dies 
könnte im Zusammenhang mit einer stetigen Erneuerung der sensorischen Elemente 

stehen. Die Vesikel könnten Teil des “bbauprozesses der alten bereits genuzten senso-

rischen Membranen sein ǻPurschke ŗşşŝǲ Hausen ŘŖŖŗǼ. Die Endocytosestadien dienen 
also eventuell auch Wiederaufnahme von Membranen (Steinman et al. 1983). Bei den 

Cirratulidae ist aufällig, dass die Dendriten neben den sensorischen Cilien auch viele 
nichtciliäre Zellausläufer in die olfaktorische Kammer entsenden, welche sich auch 

verzweigen können. Die Mikrovilli haben somit einen maßgeblichen “nteil an der 
Vergrößerung der Membranen der sensorischen Zellen innerhalb der olfaktorischen 
Kammern. Es scheint daher unwahrscheinlich, dass die Reizperzeption ausschließlich 
an den ciliären Membranen statindet.
Die Nuchalorgane der adulten Cirratulidae weisen mehrere Dendritencluster auf, 
welche entweder in einer großen olfaktorischen Kammer terminieren ǻA. marioni) oder 

in separaten olfaktorischen Kammern, welche aber miteinander verbundenen sind 

(C. tentaculata, eigene unpubl. Daten). Ein Auseinanderweichen der sensorischen Ele-

mente, sei es individuell oder gruppiert in Clustern, scheint mit der Gesamtgröße der 
Nuchalorgane zusammenzuhängen und ist bei vielen Arten innerhalb der Polychaeta 

zu inden ǻWhitle & Zahid ŗşŝŚǲ Purschke ŗşşŖǲ Purschke ŗşşŝǲ Hausen ŘŖŖŗǲ 
Koch ŘŖŖśǲ Schmidtberg & Dorresteijn ŘŖŗŖǼ. Durch die Verteilung der Dendriten 
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wird eine Vergrößerung der sensorischen Fläche erreicht, wobei die dazwischen lie-

genden St(zzellen eine ausreichende Stabilität gewährleisten. Eine Vergrößerung 
der sensorischen Gesamtläche, ohne dass die Dendriten separiert sind, ist bei eini-
gen Vertretern der Spionidae realisiert. Dort ziehen alle Dendriten an einer Seite der 

St(zzellgruppe an die Organoberläche und formen eine sehr distinkte, zusammen-

hängende sensorische Region, die in entsprechend großen Nuchalorganen durchaus 
sehr lang gestreckt sein kann ǻSchlözer- Schrehardt ŗşŞŝǲ Rhode ŗşşŖǲ Jelsing ŘŖŖŘǲ 
Jelsing & Eibye-Jacobsen ŘŖŗŖǼ.

OrganogeneseŚ.ŗ.Ş  

Die Nuchalorgane verschiedener Entwicklungsstadien wurden bisher bei Ophe-

lia bicornis, Pygospio elegans, C. tentaculata und Megalomma vesiculosum miteinan-

der verglichen ǻWest ŗşŝŞǲ Schlözer- Schrehardt ŗşŞŜǲ Schlözer- Schrehardt ŗşŞŝǲ 
Schlözer- Schrehardt ŗşşŗǲ Kieselbach ŘŖŗŘǼ. Dabei wurden keine signiikanten 
Unterschiede der zellulären Bestandteile festgestellt. Die Substrukturen der Zellen 

sind bereits in den larvalen und juvenilen Nuchalorganen vorhanden, wie beispiels-

weise das „paving- stone- like coverȃ bei Pygospio elegans und Megalomma vesiculosum 

ǻSchlözer- Schrehardt ŗşŞŜǲ Kieselbach ŘŖŗŘǼ oder auch die (ber dem Nuchalorgan 
größere Dimension der Kutikula bei C. tentaculata. Die Kutikula über den larvalen 

Nuchalorganen von D. concharum ist ebenfalls dicker als die epidermale Kutikula.

Hauptsächliche Veränderungen, welche in der Ontogenese der Tiere statinden, sind 
die Zunahme der Größe des Nuchalorgans und die Zellzahl. ”ei Pygospio elegans wer-

den die Nuchalorgane zudem nach posterior verlagert ǻSchlözer- Schrehardt ŗşŞŜǼ. 
Bei Megalomma vesiculosum führt das Auswachsen der Tentakelkrone zu einer eher 

internen Lage der Organe ǻKieselbach ŘŖŗŘǼ. Es gibt zwei mögliche Hypothesen, auf 
welche Weise die neuen Zellen des Nuchalorgans entstehen könnten. (1) Die bereits 

vorhandenen Zellen des Nuchalorgans teilen sich. (2) Es erfolgt eine Umwandlung 

angrenzender Epidermiszellen in St(zzellen. Die vorliegenden Ergebnisse der bisher 
untersuchten larvalen Nuchalorgane von Cirratuliden und die Ergebnisse von Kie-

selbach ǻŘŖŗŘǼ st(zen die zweite Hypothese. Sowohl bei Megalomma vesiculosum als 

auch bei den untersuchten Entwicklungsstadien von C. tentaculata und D. concharum 

wurden in den an die St(zzellen angrenzenden Epidermiszellen ciliäre Elemente 
gefunden. Bei C. tentaculata und Megalomma vesiculosum beinden sich im apikalen 
Cytoplasma angrenzender Epidermiszellen einige freie Centriolen ǻKieselbach ŘŖŗŘǼ. 
Bei D. concharum sind kurze Cilien in einigen angrenzenden Epidermiszellen vor-
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handen. Auch ist bei C. tentaculata über angrenzenden Epidermiszellen die Kutikula 

bereits dicker als über anderen Epidermiszellen. Die zweite Hypothese wird weiter-

hin dadurch unterst(zt, dass bei D. concharum Epidermiszellen die beiden St(zzellen 
und die dazugehörenden Dendritencluster eines Nuchalorgans separieren. 

Die Nuchalorgane der untersuchten Cirratulidenarten sind die kleinsten, welche 
bisher untersucht wurden. Die Nuchalorgane des 193 h alten Individuums von 

C. tentaculata bestehen nur aus einer St(zzelle mit einem assoziierten Dendritenclu-

ster. Diese sind damit noch kleiner als die Nuchalorgane der untersuchten 96 h alten 

pelagischen Larve von C. tentaculata, welche zwei St(zzellen besizen. Der Grund f(r 
diesen Entwicklungsunterschied ist sicherlich in unterschiedlichen Bedingungen zu 

suchen, da die jeweiligen Individuen aus Zuchtansäzen aus verschiedenen Jahren 
stammen. Dennoch ist davon auszugehen, dass diese kleinen Nuchalorgane voll funk-

tionsfähig sind. Die beiden Zelltypen weisen alle zellulären Bestandteile auf, welche 

auch in den Nuchalorganen adulter Individuen zu inden sind. Die sensorischen Zel-
len entsenden sensorische Cilien und Mikrovilli und weisen ein “xon auf, welches die 
Reizweiterleitung gewährleistet. Ein gut ausgeprägtes endoplasmatisches Retikulum 

sowie zahlreiche Vesikel nahe der apikalen Membran der St(zzellen lassen vermuten, 
dass auch diese Zellen bereits ihre volle Funktionsfähigkeit hinsichtlich der mögli-

chen sekretorischen “ktivität erlangt haben. “uch die Cilien sind komplet ausgebil-
det und können einen kontinuierlichen Wasserstrom generieren. Weiterhin enthalten 

die St(zzellen deutlich weniger Dotervesikel als die umliegenden Zellen, was auf 
einen schnellen Verbrauch des Doters hindeutet und damit auch auf einen höheren 
Energieverbrauch.

Die apikale Membran der St(zzellen ist sowohl bei C. tentaculata als auch bei 

D. concharum aufällig eingezogen. Ursache könnte eine Zugkraft sein, die vom 
Retraktormuskel auf die gesamte St(zzelle wirkt. Da die Kontaktläche der St(zzelle 
zur basalen Matrix, unter welcher der Retraktormuskel liegt, vergleichsweise klein ist, 

könnten solche lokalen Einbuchtungen an der apikalen Membran die Folge sein. Die 

anderen bisher untersuchten larvalen Nuchalorgane anderer Polychaetenarten sind 

bereits größer und weisen eine deutlich höhere Zellzahl als die kleinen Nuchalorgane 
der Cirratulidenlarven auf, daher lässt sich diese “ufälligkeit der Cirratulidae nicht 
mit anderen Taxa vergleichen. 
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Merkmalsbewertung NuchalorganeŚ.ŗ.ş  

Die Nuchalorgane aller untersuchten Cirratulidae weisen eine Kombination aus 
apomorphen und plesiomorphen Merkmalen auf. Die Lage am posterioren Rand des 

Prostomiums, die Retrahierbarkeit und der “ubau aus St(zzellen und monociliären, 
bipolaren Sinneszellen eint alle bisher genauer untersuchten Nuchalorgane und 

wird als plesiomorph f(r die Cirratulidae gewertet. Das Vorkommen von mehre-

ren Dendritenclustern in einem Nuchalorgan ist innerhalb der Polychaeta ebenfalls 

weit verbreitet und f(r Vertreter der Errantia sowie f(r Orbiniidae und Protodrilidae 
beschrieben ǻWhitle & Zahid ŗşŝŚǲ Purschke ŗşşŖǲ Koch ŘŖŖśǼ. Eng an dieses Merk-

mal gekoppelt ist das Vorhandensein von mehreren kleinen olfaktorischen Kammern 

bzw. einer großen olfaktorischen Kammer, welche das gesamte Organ (berlagert. 
Vermutlich stehen beide Merkmale in funktionellem Zusammenhang. Innerhalb der 

Cirratulidae treten beide bisher bekannten Formen auf, bei denen die separierten 
kleineren sensorischen ”ereiche in großen Organen miteinander in Kontakt stehen. 
Bei C. tentaculata sind es Kanäle, welche von apikal verj(ngten St(zzellen gebil-
det werden. Diese Form ist ebenfalls bei einigen erranten Polychaeten beschrieben 

ǻWhitle & Zahid ŗşŝŚǼ. ”ei A. marioni durchtreten die schmalen „Hälseȃ von gestiel-
ten St(zzellen die große olfaktorische Kammer, wie es ebenfalls f(r Protodrilidae und 
Orbiniidae und in ähnlicher Form auch f(r Platynereis beschrieben ist ǻPurschke ŗşşŖǲ 
Koch ŘŖŖśǲ Schmidtberg & Dorresteijn ŘŖŗŖǼ. Grundlage sowohl f(r die ”ildung von 
Kanälen als auch für die Bildung eines Zellhalses wird die Information sein, apikale 

St(zzellbereiche oberhalb der Verbindungskomplexe zu verschmälern. Diese folgt 
sicherlich dem funktionellen Zwang, die olfaktorischen Kammern zu durchdringen 

ohne diese völlig zu separieren. Es gibt keinerlei Hinweise, dass alle oben genann-

ten Taxa näher miteinander verwandt sind und es ist höchst unwahrscheinlich, dass 

A. marioni oder C. tentaculata mit einer dieser Arten näher verwandt ist als mit der 

anderen Cirratulidenart. Daher können sowohl die gestielten als auch die apikal ver-

j(ngten St(zzellen als unabhängig voneinander entwickelte Merkmale gewertet wer-

den.

Das Fehlen eines sogenannten „paving- stone- like coversȃ (ber der Kutikula des 
Nuchalorgans st(zt Ergebnisse molekularer “nalysen, welche die Cirratulidae nicht 
in den engeren Verwandtschaftskreis der Spionidae stellen (Bleidorn et al. ŘŖŖřaǲ ”lei-
dorn et al. ŘŖŖřbǲ Rousset et al. ŘŖŖŝǲ Struck et al. 2007).

Aus den vorliegenden Ergebnissen für die Nuchalorgane lassen sich keine potenti-

ellen “pomorphien f(r die bitentakulären bzw. multitentakulären Cirratulidae als 
Untertaxa der Cirratulidae ableiten. Jedoch unterst(zen die Ergebnisse die Monophylie 
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der Cirratulidae. Die größere Schichtdicke der Kutikula (ber dem Nuchalorgan, ist in 
allen ultrastrukturell untersuchten Nuchalorganen der Cirratulidae realisiert. ”ei den 
Fauveliopsidae ist die Kutikula über dem Nuchalorganen wie auch bei vielen ande-

ren Polychaetentaxa d(nner und zum Teil von den Zellausläufern ersezt, welche die 
cilienumgebenden Mikrovilli tragen. (Purschke 1997). Damit wäre die verdickte Kuti-

kula eine “pomorphie der Cirratulidae, die sie von den anderen Taxa der Cirratuliformia 
abgrenzt. “llerdings ist mit den Fauveliopsidae neben den Cirratulidae bisher nur ein 
weiteres Taxon der Cirratuliformia untersucht worden. Eine solche Modiikation bei 
anderen Vertretern der Cirratuliformia, w(rde eine mögliche Integration der betref-
fenden Taxa in die Cirratulidae ebenfalls unterst(zen, wie es beispielsweise f(r die 
Ctenodrilidae häuiger gefordert wird ǻCaullery & Mesnil ŗŞşŝǲ Gelder & Palmer ŗşŝŜǲ 
Bleidorn et al. ŘŖŖřbǲ Struck & Purschke ŘŖŖśǲ Rousset et al. 2007). Nach derzeitigem 

Kenntnisstand ist diese verdickte Kutikula über dem Nuchalorgan einzigartig für die 

Cirratulidae und kann als “utapomorphie f(r diese gewertet werden.

Augen4.2 

Vergleich der Lichtsinnesorgane von Ś.Ř.ŗ  Cirriformia tentaculata und Dodecaceria 

concharum 

Die prostomialen Augen der Larven von C. tentaculata und D. concharum weisen einige 

Übereinstimmungen auf, aber auch deutliche Unterschiede. Gemeinsam ist den Augen 

der “ubau aus je einer Pigmenzelle und zwei Rezeptorzellen. “ufällig ist die Lage 
der Zellkerne der Pigmenzellen. Diese sind in den “ugen beider “rten deutlich sepa-

riert vom Pigmentbecher. Bei D. concharum beindet sich der Zellkern in einem ver-

gleichsweise kleinen Zellteil, welcher (ber eine kurze, schmale Cytoplasmabr(cke mit 
dem Pigmentbecher verbunden ist. Der Zellkern der Pigmenzelle bei C. tentaculata 

liegt im proximalen Zellbereich deutlich abgesezt vom Pigmentbecher. In beiden 
untersuchten “rten bilden die Pigmenzellen einen im Querschnit nach lateral wei-
senden Pigmentbecher. In diesen Pigmentbecher reichen die Mikrovilli der Rezep-

torzellen. Die Rezeptorzellen sind vom rhabdomerischen Typ. Die sensorischen Zel-

len von C. tentaculata besizen neben den perzeptierenden Mikrovilli allerdings auch 
jeweils ein sensorisches Cilium. Die Pigmenzellen beider Taxa besizen ein “xon. 
Bei C. tentaculata zieht das Axon in denselben Nerv, in welchen auch die Axone der 

Rezeptorzellen ziehen.
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Der wohl prägnanteste Unterschied zwischen den Augen beider untersuchter Arten 

betrift den generellen “ubau der “ugen. ”ei D. concharum entspricht die Anordnung 

der Zellen dem f(r Polychaetenlarven typischen inversen “ubau. Die Rezeptorzel-
len und Pigmenzelle sind (ber “dhaerenzzonen und septate junctions miteinander 
verbunden und bilden eine extrazelluläre optische Höhle, in welche die sensorischen 

Mikrovilli reichen. Die Ocelli sind zwischen den Epidermiszellen eingebetet, jedoch an 
diese nicht über Verbindungskomplexe gebunden. Die proximo-distal lang gestreckten 

Zellen der Augen von C. tentaculata sind über Adhaerenzzonen und septate junctions 

mit angrenzenden Epidermiszellen in den epidermalen Zellverband eingebunden. Die 

optische Höhle ist ein subkutikulärer Raum. Dieser “ubau entspricht keinem bisher 
bekannten larvalen Ocellus. 
Während bei C. tentaculata die beiden Rezeptorzellen an einer Seite der Pigmenzelle 
liegen, beinden sich bei D. concharum die beiden Rezeptorzellen an gegenüberliegen-

den Seiten der Pigmenzelle. ”ei D. concharum ist in apikalen Bereichen der Rezep-

torzellen ein System von submikrovilliären Zisternen zu inden. Die Zellen weisen 
keinerlei Cilien oder ciliäre Elemente auf. In C. tentaculata entsendet jede Rezeptorzelle 

ein gut ausgebildetes Cilium, welches unter der Kutikula verläuft. Flache Zisternen 
von glatem endoplasmatischen Retikulum legen sich parallel an die Dendritenmem-

bran an. Ein System von submikrovilliären Zisternen gibt es nicht.

Homologie der larvalen Augen von Ś.Ř.Ř  Dodecaceria concharum mit den larvalen 
Augen anderer Polychaetenlarven

Das in D. concharum vorhandene Auge weist alle Merkmale auf, welche für die larvalen 

rhabdomerischen Ocelli der Polychaeten typisch sind. Neben dem generellen inversen 
“ubau, der Lage in der Epidermis und der Organisation der optischen Höhle sind auch 
typische Zellbestandteile vorhanden. In vielen Polychaetenarten gibt es ein System von 

submikrovilliären Zisternen ǻ”artolomaeus ŗşşŘǲ Purschke ŘŖŖśǼ. Ein Zellausläufer 
der Pigmenzelle, welcher durch eine “nsammlung von Linsenvesikeln eine lichtbre-

chende Funktion hat, ist ebenso häuig beschrieben, sowohl in sedentären als auch 
erranten Polychaeten ǻ”artolomaeus ŗşşŘǲ Purschke ŘŖŖśǲ Purschke et al. 2006). Bei 

D. concharum werden diese linsenartigen Vesikel der Pigmenzelle durch eine “nord-

nung von Mitochondrien in den Rezeptorzellen ergänzt. Solch eine Ansammlung von 

Mitochondrien ist auch in den Ocelli der Larven von Spiorbis spiorbis beschrieben, wo 

jedoch andere linsenartige Strukturen fehlen. Daher wird angenommen, dass dieser 

“nsammlung ebenfalls die Funktion zugesprochen werden kann, die “tribute von 
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einfallendem Licht zu verändern (Bartolomaeus 1992). Adulti von D. concharum sind 

augenlos ǻMesnil & Caullery ŗŞşŞǲ Hartmann-Schröder ŗşşŜǼ. Einzig in voll entwik-

kelten epitoken Formen von D. concharum sind auf dem Prostomium ein Paar große 
rote “ugen vorhanden ǻGibson ŗşşŝǲ Petersen ŗşşşǼ. Es kann mit Sicherheit gesagt 
werden, dass das in der Larve von D. concharum vorhandene Augenpaar homolog zu 

den rhabdomerischen Ocelli anderer Polychaetenarten ist.

Vergleich des Lichtsinnesorgans einer Larve und eines juvenilen Tieres von Ś.Ř.ř  
Cirriformia tentaculata

Die generelle Anordnung der drei Zellen des Lichtsinnesorgans bei C. tentaculata 

stimmt in den Augen der pelagischen Larve (96 h) und denen des bodenlebenden, 

juvenilen Tieres (193 h) überein. Eine innere sensorische Zelle und ihr Dendrit liegen 

stets zwischen der Pigmenzelle und der äußeren sensorischen Zelle. “lle drei Zellen 
sind über Verbindungskomplexe in den epidermalen Zellverband integriert. Die opti-

sche Höhle wird apikal von der Kutikula bedeckt. Die Dendriten der sensorischen 

Zellen umlaufen ventral den Pigmentbecher. Die sensorischen Mikrovilli des jeweils 

innen liegenden Dendriten projizieren direkt in die optische Höhle. Die sensorischen 

Mikrovilli der äußeren Rezeptorzelle verbleiben an der Oberläche des Pigmentbe-

chers unter der Kutikula. In beiden untersuchten Entwicklungsstadien weisen die 

Mikrovilli der äußeren Rezeptorzelle einen granulären ”esaz auf.
In dem juvenilen Tier sind die Zellen der Augen nicht mehr so stark proximo-distal 

gestreckt. Die Orientierung der Pigmenzelle, welche in der şŜ h alten Larve caudofrontal 
ist, ändert sich. Die Somata der Pigmenzellen des ŗşř h alten Juvenilstadiums sind 
nach dorsal verlagert. Im Querschnit des Prostomiums haben die Pigmenzellen eine 
dorsolaterale Ausrichtung parallel zur Kutikula. Auch die beiden Rezeptorzellen, wel-

che in dem älteren Entwicklungsstadium basal der Pigmenzelle liegen, sind weniger 
proximo-distal lang gestreckt als in der jüngeren, pelagischen Larve.

Die Cilien der sensorischen Zellen sind in der şŜ h alten Larve ungewöhnlich lang und 
weisen auf der gesamten Länge Mikrovilli-ähnliche Ausläufer auf. Sie verlaufen zwi-

schen den Epidermiszellen und der Kutikula. In dem 193 h alten juvenilen Tier wei-

sen beide Rezeptorzellen ebenfalls Cilien auf. Mikrovilli-ähnliche “usläufer konnten 
jedoch nicht nachgewiesen werden. Während bei der j(ngeren Larve das Cilium der 
inneren Rezeptorzelle eine axonemale Struktur von 9x2+2 hat, fehlen bei dem juveni-

len Tier den Cilien beider Rezeptorzellen die zentralen Mikrotubuli.
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In unmitelbarer Nähe zu dem Lichtsinnesorgan beinden sich bei beiden untersuchten 
Entwicklungsstadien zusäzliche monociliäre, bipolare Sinneszellen. In der pelagischen 
Larve treten diese nur vereinzelt auf. In dem juvenilen Tier ist die “nzahl dieser zusäz-

lichen sensorischen Zellen erhöht und sie treten in mehreren Gruppen auf. Die Cilien 
aller dieser bipolaren sensorischen Zellen durchdringen in der pelagischen Larve die 

Kutikula. In den “ugen des ŗşř h alten juvenilen Tieres verbleiben die Cilien einzelner 
Zellen unter der Kutikula, während die Mehrzahl ebenso die Kutikula durchdringt.

Homologie der Augen von Ś.Ř.Ś  Cirriformia tentaculata mit larvalen Augen ande-

rer Polychaetenarten

Photorezeptoren werden häuig dadurch charakterisiert, wo die Membranvergrö-

ßerung zur Einlagerung der Photopigmente statindet. Dies geschieht entweder an 
Mikrovilli oder durch Membranausst(lpungen an den Cilien ǻEakin & Hermans ŗşŞŞǲ 
Purschke 2005). Die Zuordnung der Augen von C. tentaculata zu einem Rezeptorzell-

typus ist nicht sicher möglich. Die beiden Rezeptorzellen weisen sowohl Mikrovilli als 

auch jeweils ein gut ausgebildetes Cilium auf. Es ist aber davon auszugehen, dass es 
sich bei den beiden sensorischen Zellen eines Auges um denselben Rezeptorzelltypus 

handelt, welcher höchstwahrscheinlich rhabdomerisch ist. Die Mikrovilli der inneren 

Rezeptorzelle liegen hoch geordnet in der optischen Höhle und ihre Anzahl ist ent-

sprechend hoch, dass eine Beteiligung an der Reizperzeption sehr wahrscheinlich ist. 

Die Menge der Mikrovilli der äußeren Rezeptorzelle ist etwas geringer und diese ver-

bleiben an der Oberläche des Pigmentbechers. Dennoch kann auch hier angenommen 
werden, dass in dieser Zelle die hauptsächliche Reizwahrnehmung an den Mikrovilli 

statindet. Die Cilien der sensorischen Zellen weisen zumindest in der pelagischen 
Larve eine Membranvergrößerung durch laterale “usläufer auf. Eine photosensitive 
Funktion der Cilienmembran und damit eine zusäzliche Reizwahrnehmung an die-

sen Cilien ist daher nicht auszuschließen.
Die typischen larvalen Ocelli der meisten Polychaetenlarven sind rhabdomerisch 
und beinden sich meist direkt unter den epidermalen Zellen. Pigmentbecher und 
sensorische Zellen bilden einen vollständig abgeschlossenen extrazellulären Raum, 

in welchen die sensorischen Mikrovilli ziehen. Daher sind die diese Photorezeptoren 

ausnahmslos invers. ”ei einigen “rten kann ein rudimentäres Cilium vorhanden sei 
(Bartolomaeus 1992, Purschke 2005). Die Augen von C. tentaculata jedoch weisen nicht 

diesen typischen “ubau der bekannten larvalen “ugen von “nneliden auf. Die Zel-
len der Augen sind zum einen Bestandteil des epithelialen Zellverbands und der Pig-
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mentbecher bildet eine zur Kutikula hin geöfnete optische Höhle, was das “uge evers 
macht. Zum anderen fehlen f(r larvale Ocelli typische, zelluläre ”estandteile, wie die 
submikrovilliären Zisternen.

Bei larvalen Spioniden und Sabellariiden wurden auf dem Prostomium ciliäre Sinnes-

organe gefunden, welche meist zusäzlich zu den rhabdomerischen Ocelli auftreten 
ǻHausen ŘŖŖŝǲ Kieselbach ŘŖŗŘǼ. Der “ubau aus einer unpigmentierten St(zzelle, 
in deren eingestülpten Extrazellularraum eine monociliäre Rezeptorzelle ihr stark 

verzweigtes Cilium entsendet, und mehreren umgebenden bipolaren Sinneszellen 
ist einzigartig, so dass von einer einmaligen Entwicklung ausgegangen wird (Kie-

selbach ŘŖŗŘǼ. Die Cilien der “ugen von C. tentaculata verlaufen im Gegensaz dazu 
frei unter der Kutikula und die Anzahl der Mikrovilli-ähnlichen Ausstülpungen ist 

deutlich geringer als bei den von Hausen (2007) und Kieselbach (2012) beschriebenen 

“ugen. In beiden “ugen treten zusäzliche bipolare Sinneszellen auf. ”ei den “ugen 
der Sabellariiden und Spioniden jedoch verbleiben die Cilien stets unterhalb der Kuti-
kula, während die meisten Cilien dieser zusäzlichen Sinneszellen bei C. tentaculata die 

Kutikula durchdringen.

Eine Homologie mit den larvalen Ocelli, sowohl den rhabdomerischen als auch den 
ciliären, anderer Polychaetenlarven ist unwahrscheinlich.

Homologie der Augen von Ś.Ř.ś  Cirriformia tentaculata mit cerebralen Augen von 
Adulti anderer Polychaetenarten

Die Adulti von C. tentaculata werden bisher als augenlos beschrieben ǻGeorge & 
Hartmann-Schröder ŗşŞśǲ Purschke ŗşşŖǲ Hartmann-Schröder ŗşşŜǼ und auf dem 
Prostomium von großen, adulten Tieren beinden sich keinerlei Hinweise, welche auf 
das Vorhandensein von “ugen schließen lassen. Die “nnahme, es könnte sich bei den 
untersuchten Augen von C. tentaculata um Entwicklungsstadien adulter Augen han-

deln, ist daher nur schwer zu begr(nden. Zumindest ist aber feszustellen, dass die 
“ugen nicht ausschließlich larval sind und auch in juvenilen Tieren vorhanden sind. 
Das untersuchte 193 h alte Individuum ist vollständig zum Bodenleben übergegangen 

und besizt auf dem Prostomium noch immer “ugen, welche als pigmentierte Flecke 
deutlich zu erkennen sind. Der “ubau der “ugen lässt darauf schließen, dass diese, 
wie auch die der untersuchten pelagischen Larve, voll funktionsfähig sind. Die Augen 

des juvenilen Tieres zeigen keinerlei Anzeichen von Degeneration. Die genaue, vor 

allem ultrastrukturelle Untersuchung, des Prostomiums adulter Individuen könnte 

das Fehlen oder das Vorhandensein von Augen in adulten C. tentaculata bestätigen. 
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Das wohl aufälligste Merkmal der “ugen von C. tentaculata ist der Verlauf der sensori-

schen Dendriten. Diese verlaufen von den Perikaryen der sensorischen Zellen, welche 

an das proximale Ende des Pigmentbechers grenzen, um den Pigmentbecher herum. 

Dies ist bisher nur in den Augen von zwei weiteren Taxa der Polychaeten beschrieben 

worden. In den multizellulären “ugen der Flabelligeridae sind die Pigmenzellen und 
die sensorischen Zellen separiert. Die sensorischen Dendriten verlaufen gebündelt 

außen um einen Pigmentbecher, welcher von zahlreichen Pigmenzellen gebildet wird, 
herum. Die Augen liegen wie bei C. tentaculata direkt unter der Kutikula (Spies 1975). 

Es sind jedoch keine eversen “ugen, wie bei C. tentaculata. Die sensorischen Dendri-

ten decken die optische Höhle vollständig ab. Das Auge ist daher vom inversen Typ 

ǻSpies ŗşŝśǼ. Die Untersuchungen von Spieß ǻŗşŝśǼ waren nicht darauf ausgelegt, die 
Ultrastruktur der Augen vollständig zu erfassen. Für weitere Vergleiche der Augen 

beider Taxa sind die vorhandenen Ergebnisse und Bilder nicht ausreichend. 

“uch in den Ocelli von Fauveliopsis cf. adriatica umlaufen die sensorischen Dendri-

ten die Pigmenzellen und treten lateral in die optische Höhle ein, welche, wie in 
den Ocelli von C. tentaculata auch, auf breiter Fläche von der Kutikula abgedeckt 

wird ǻPurschke ŘŖŗŗǼ. Diese Ocelli liegen im Grund einer tiefen Grube, an welcher 
Retraktormuskeln ansezen. ”ei C. tentaculata sind keine Muskelzellen mit den Augen 

verbunden. Es gibt weitere Gemeinsamkeiten der Augen von C. tentaculata mit den 

Ocelli bei F. cf. adriatica. In beiden Augen treten neben den eindeutig lichtsensiti-

ven Rezeptorzellen zusäzliche monociliäre bipolare Sinneszellen auf, welche nicht 
direkt mit dem Pigmentbecher assoziiert sind und deren Funktion unklar bleibt. Bei 

C. tentaculata verbleiben nur vereinzelt Cilien dieser Zellen unter der Kutikula, wäh-

rend bei F. cf. adriatica die Cilien der zusäzlichen sensorischen Zellen die Kutikula 
nicht durchdringen. Lediglich die Cilien einer Gruppe von sensorischen Zellen, wel-
che am Rand der Grube liegen, dringen in die Kutikula ein und terminieren in dieser. 

Für diese Zellen nimmt Purschke (2011) eine Funktion als Zugrezeptoren an. Für die 

weiteren subkutikulären Cilien diskutiert er eine mögliche mechanorezeptive oder 
auch chemosensitive Funktion. Weiterhin wäre auch die Perzeption von Osmolarität 
möglich. 

In den Ocelli von F. cf. adriatica gibt es sowohl ciliäre als auch rhabdomerische Rezep-

torzellen. Bei C. tentaculata sind die beiden sensorischen Zellen vom gleichen Zelltyp, 

welcher sowohl viele Mikrovilli und als auch ein gut ausgebildetes Cilium aufweist. 
In beiden Arten gibt es Nachweise für Mikrovilli-ähnliche Ausläufer, welche den sen-

sorischen Cilien beider “rten entspringen ǻPurschke ŘŖŗŗǼ. 
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Die optische Höhle der Augen von C. tentaculata und F. cf. adriatica ist kontinuier-

lich mit dem subkutikulären Raum. Generell wird davon ausgegangen, dass sich die 

Augen bei Polychaeten aus Anlagen entwickeln, welche Bestandteil des epidermalen 

Zellverbandes sind. Während der Organogenese sinken die “ugen tiefer in das Gewebe 
ein, die apikalen Zellbereiche orientieren sich aufeinander zu und die sensorischen 

Elemente werden in die optische Höhle geleitet. Im lezten Schrit der Entwicklung 
verbinden “dhaerenzzonen und septate junctions vollständig die PigmenzelleǻnǼ 
und die sensorischen Zellen. Die optische Höhle ist der zwischen diesen Zellen einge-

schlossene extrazelluläre Raum (Purschke et al. 2006). Meist wird die optische Höhle 

komplet von sensorischen Zelle und Pigmenzellen umgeben. Die sensorischen Zellen 
und die Pigmenzelle sind dann mit keinen anderen Zellen (ber Verbindungskomplexe 
verbunden und tiefer in der Epidermis eingebetet ǻ”artolomaeus ŗşşŘǲ Purschke ŘŖŖśǲ 
Purschke et al. 2006). Es gibt aber auch Augen, bei denen die optische Höhle nicht kom-

plet abgeschlossen ist. So sind bei den larvalen “ugen von Vertretern von Serpulidae, 
Syllidae und Platynereis sowie bei den adulten bicellulären Augen von Vertretern von 

Saccocirridae und den multizellulären Augen von Paraamphinome sp. und Nematonereis 

unicornis die Zellen der Augen über Verbindungskomplexe weiterhin in den epi-

dermalen Zellverband eingebunden ǻMarsden & Hsieh ŗşŞŝǲ ”artolomaeus ŗşşŘǲ 
Purschke ŗşşŘǲ Rhode ŗşşŘǲ Suschenko & Purschke ŘŖŖşǼ. Das fehlende vollständige 
Abtrennen der optischen Höhle ist sicher Resultat einer Reduktion des entsprechenden 

Entwicklungsschrites in der Organogenese und somit evolutiv einfach zu realisieren. 
Daher kann davon ausgegangen werden, dass es sich bei den verschiedenen Formen 

in den sonst nicht näher verwandten Polychaetenarten um konvergent gebildete 

Strukturen handelt. Je nachdem wie tief die “ugen in das Gewebe absinken verbleibt 
eine schmale Pore oder ein schmaler Kanal als Verbindung von optischer Höhle und 

Kutikula. Diese Verbindung kann sowohl von Kutikulamaterial gefüllt als auch frei 

sein ǻSuschenko & Purschke ŘŖŖşǼ. ”ei den “ugen von C. tentaculata besteht nicht nur 

eine schmale Verbindung, sondern die optische Höhle wird distal komplet von der 
Kutikula bedeckt.

Gegen eine Homologie der Augen von C. tentaculata mit den adulten Augen von 

Serpulidae, Syllidae oder einem anderen der oben genannten Vertreter der erranten 

Polychaeten spricht zudem, dass es keinerlei Hinweise auf eine nähere Verwandtschaft 

eines dieser Taxa mit den Cirratulidae gibt. Vielmehr bestätigt das breit gestreute 
Vorkommen innerhalb der Polychaeta die Hypothese des gemeinsamen Ursprungs 

aller am “ubau eines Photorezeptors beteiligten Zelltypen innerhalb der Polychaeta, 
wie von Purschke et al. ǻŘŖŖŜǼ beschrieben. Demnach diferenzieren sich sowohl die 
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pigmentierten St(zzellen als auch ciliäre und rhabdomerische Rezeptorzelltypen 
sowie Phaosomen aus intraepithelialen, proximo-distal lang gestreckten Neuronen 

(Purschke et al.2006). Das Vorhandensein von schmalen Zisternen des endoplasmatischen 

Retikulums sowohl in den sensorischen Zellen als auch in der Pigmenzelle der Ocelli 
von C. tentaculata unterst(zt diese Hypothese. So genannte „subsurface cisternaeȃ bzw. 
„juxtamembranous plaquesȃ sind typisch f(r neuronale Zellen ǻRosenbluth ŗşŜŘǼ und 
deuten auf den neuronalen Ursprung dieser Zellen hin. „Subsurface cisternaeȃ bzw. 
„juxtamembranous plaquesȃ sind in den cerebralen “ugen vieler Polychaetenarten, 
beispielsweise Sabellidae und einigen erranten Polychaetenarten beschrieben 

ǻWhitle & Golding ŗşŝŚǲ Ermak & Eakin ŗşŝŜǲ Suschenko & Purschke ŘŖŖşǼ und 
auch in den segmentalen Ocelli von Opheliidae ǻPurschke et al. 1995) und in ande-

ren Gruppen außerhalb der “nnelida, wie Crustacea, Insecta und Mollusca zu inden 
ǻLasansky ŗşŜŝǲ Kataoka ŗşŝśǲ Matsumoto-Suzuki et al. 1989). 

Funktion des Lichtsinnesorgans von CŚ.Ř.Ŝ  irriformia tentaculata

Die einzige plausible Funktion für die bei C. tentaculata gefundenen Organe ist die 
eines Photorezeptors. Es sind alle notwendigen Strukturen vorhanden, welche ein 

funktionsfähiges “uge ausmachen. Eine pigmentierte St(zzelle bietet eine optische 
Barriere, welche gerichtete Lichtwahrnehmung ermöglicht. Die apikale Membran der 

Rezeptorzellen ist stark vergrößert, was eine adäquate Oberläche f(r die Einlage-

rung einer großen Menge an lichtabsorbierendem Photopigment bietet. Die sensori-
schen Reize werden in den sensorischen Zellen verarbeitet und über Axone weiter-

geleitet. Häuiger werden pigmenthaltige Vesikel in den Rezeptorzellen beschrieben 
(Purschke 2005). In C. tentaculata sind diese Vesikel direkt unter dem Pigmentbecher 

angeordnet und ergänzen die optische Barriere des Pigmentbechers.

“usschließlich die Mikrovilli der inneren Rezeptorzelle liegen vollständig innerhalb 
des Pigmentbechers und könnten gerichtetes Licht wahrnehmen. “ufällig ist auch 
die unterschiedliche Struktur der Membranoberläche der Mikrovilli der inneren und 
äußeren Rezeptorzellen. Eventuell sind die beiden Rezeptorzellen sensitiv auf unter-

schiedliche Lichtreize oder diferieren anders in ihrer Funktion.
Die Funktion der gut ausgebildeten Cilien, welche von den Rezeptorzellen ausgehen, 
bleibt unklar. Sie liegen nicht in der optischen Höhle und sind zudem sehr lang. Die 

Unterschiede zwischen den Cilien der pelagischen Larve und denen des juvenilen 
Tieren sind jedoch aufällig. Während bei der pelagischen Larve das innere Cilium 
ein vollständiges şxŘ+Ř Muster der Mikrotubuli aufweist, fehlen bei beiden Cilien des 
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juvenilen “uges die zentralen Mikrotubuli. Weiterhin fehlen den Cilien in der juve-

nilen Larve die lateralen Mikrovilli-ähnlichen Membranausläufer. Insgesamt deuten 

die Ergebnisse auf eine sekundäre Reduktion der eventuell zunächst motilen Cilien in 
späteren Stadien hin. Möglicherweise ist das ein Hinweis auf eine Funktionsänderung 

der Augen, welche mit der Änderung der Lebensweise nach der Metamorphose ein-

hergeht.

Die pelagischen Larven zeigen keinerlei phototaktisches Verhalten. Daher kann den 

“ugen in dem larvalen Stadium keine ofensichtliche Funktion zugeordnet werden. Da 
es auch keine Übereinstimmungen mit den larvalen Augen anderer Polychaetentaxa 

gibt, könnte es sich also tatsächlich um sehr früh angelegte Adultaugen han-

deln, welche jedoch für C. tentaculata bisher nicht nachgewiesen sind ǻGeorge & 
Hartmann-Schröder ŗşŞśǲ Purschke ŗşşŖǲ Hartmann-Schröder ŗşşŜǼ.

Merkmalsbewertung AugenŚ.Ř.ŝ  

Da es in mehreren Larven unterschiedlichen Alters von C. tentaculata keinerlei 

Hinweise auf das Vorhandensein von larvalen Ocelli gibt, wie sie typisch f(r viele 
Polychaetenlarven sind, ist davon auszugehen, dass diese innerhalb dieser Art redu-

ziert wurden. Bei D. concharum hingegen sind solche larvalen Ocelli eindeutig vorhan-

den.

Aufgrund der Gemeinsamkeiten der Augen von C. tentaculata, den Adultaugen von 

F. cf. adriatica und denen von Flabelligeridae, ist die Annahme möglich, dass diese auf 

einen gemeinsamen Vorfahren zur(ckgehen. Die anderen Vertreter der Cirratuliformia 
wurden bisher nicht auf das Vorhandensein von larvalen oder adulten Augen unter-

sucht, daher kann keine sichere “ussage getrofen werden, ob die Lichtsinnesorgane, 
welche bei C. tentaculata gefunden wurden, in das Grundmuster der Cirratuliformia 
gehören oder ob sich durch dieses Merkmal eine Gruppe bestehend aus Fauveliopsidae, 

Flabelligeridae und Cirratulidae begr(ndet. In beiden Fällen ist davon auszugehen, 
dass diese Form des Lichtsinnesorgans bei D. concharum reduziert wäre. 

Die Homologie der Augen von C. tentaculata, F. cf. adriatica und denen von 

Flabelligeridae könnte jedoch auch auf eine Paraphylie der Cirratulidae hindeuten. In 
diesem Fall wären Fauveliopsidae und Flabelligeridae in die Gruppe der Cirratulidae 
integriert und w(rden mit den multitentakulären Cirratulidae ein Monophylum bil-
den. Das spezielle Lichtsinnesorgan häte sich in der Stammlinie von Fauveliopsidae, 
Flabelligeridae und den multitentakulären Cirratulidae entwickelt. Eine solche Hypo-
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these kann allerdings nur aufrecht erhalten werden, solange nicht bei anderen Taxa 

der Cirratuliformia ähnliche “ugen gefunden werden.

Borsten4.3 

Borsten der CirratulidaeŚ.ř.ŗ  

Die untersuchten “rten der Cirratulidae weisen am gesamten Körper in den beiden 
Rami der Parapodien Borsten auf, welche in einfachen oder alternierenden Transver-

salreihen angeordnet sind. Die ”ildungszonen beinden sich im Notopodium ventral 
und im Neuropodium dorsal. Diese Anordnung mit der entsprechenden Lage der 

Bildungszonen ist innerhalb der sedentären Polychaeta weit verbreitet und für Ver-

treter der Oweniidae, Maldanidae, Spionidae, Capitellidae und Terebellida beschrie-

ben ǻ”artolomaeus ŗşşśǲ Meyer & ”artolomaeus ŗşşŜǲ Schweigkoler et al. ŗşşŞǲ Hau-

sen & ”artolomaeus ŗşşŞǲ Hausen ŘŖŖŗǲ Hausen ŘŖŖśaǲ Hausen & ”leidorn ŘŖŖŜǼ. 
Bei C. tentaculata sind vereinzelt ”ildungsstadien einer Kapillarborste zu inden, wel-
che in den Neuropodien nicht direkt am dorsalen Reihenende in die Borstenreihe 

sondern zwischen der ersten und zweiten dornförmigen Borste integriert werden. 

Solch ein vereinzeltes Eintreten der Bildungsstadien an nicht terminaler Position 

wurde auch bei Scoloplos amiger beschrieben ǻHofmann & Hausen ŘŖŖŝǼ. Dies f(hrt 
zu einer kleinen Unsicherheit bez(glich der deinitiven Lage der ”ildungsstadien und 
dem generellen Modus der Bildung an einer Seite der Borstenreihe mit dem Abbau an 

der gegenüberliegenden Seite. Es könnte daher möglich sein, dass es keine distinkte 

Borstenbildungszone gibt, sondern Borsten an jeder Reihenposition nachgebildet wer-

den ǻHofmann & Hausen ŘŖŖŝǼ. Da solche nicht terminal stehenden ”ildungsstadien 
nur vereinzelt und auch nur zwischen der ersten und zweiten Borste auftreten, ist 

diese “nnahme nicht wahrscheinlich. Grund f(r eine solche Eintritsposition in die 
Borstenreihe könnte eine asynchrone Bildung der dornförmigen Borsten und der 

Kapillarborsten sein. Borstenreihen mit Bildungsstadien in allen Positionen der Reihe 

gibt es bei Telepsavus costarum, einem Vertreter der Chaetopteridae, und bei Magelona 

alleni. Es handelt sich hier jedoch um abgeleitete Zustände, da die jeweils anderen 

Vertreter der Chaetopteridae und Magelonidae und weitere nahe verwandte Taxa 
eine distinkte ”ildungszone terminal in den ”orstenreihen aufweisen ǻHausen ŘŖŖŗǲ 
Bartolomaeus et al. ŘŖŖśǲ Hausen ŘŖŖśaǼ.
Innerhalb der Polychaeta ist die Bildung von alternierenden Doppelreihen weit ver-

breitet. In den Reihen können Borsten des gleichen Typs laterocaudal gegeneinander 
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verschoben sein. Dies ist in der vorliegenden Untersuchung bei C. tentaculata deutlich 

zu erkennen und so auch bei A. marioni zu inden ǻHausen ŘŖŖŗǼ. In einer ”orsten-

reihe können aber auch verschiedene ”orstentypen alternieren. Häuig beinden sich 
einfach lang ausgezogene Kapillarborsten zwischen anderen Borstentypen, z.B. Kapu-

zenhakenborsten bei Spionidae ǻRadashevsky & Fauchald ŘŖŖŖǼ. In solchen Fällen 
werden die einfachen Kapillarborsten häuig als ”egleitborsten klassiiziert. “uch f(r 
einige Vertreter von Chaetozone sind solche alternierenden Reihen aus dornförmigen 

„Spinesȃ und lang ausgezogenen Kapillarborsten beschrieben ǻDoner & ”lake ŘŖŖŜǲ 
Blake 2006). Die hier untersuchte Art Chaetozone setosa hat in den Reihen ausschließ-

lich eine Art von Borsten. 

F(r die ”eschreibung der ”orsten bei Cirratulidae wird von den ”egrifen „hooksȃ oder 
„hooked chaetaeȃ häuiger Gebrauch gemacht ǻ”lake ŗşŝśǲ Doner & ”lake ŘŖŖŜǼ. Dabei 
wird eine Form hakenförmiger oder dornenförmiger Borsten beschrieben. Diese Haken 

sind nicht mit den Hakenborsten zu vergleichen, welche bei Spionidae, Magelonidae, 

Poecilochaetidae, Trochochaetidae, Chaetopteridae, Capitellidae, Maldanidae, 
“renicolidae, Psammodrilidae, Terebelliformia und Sabellida zu inden sind. Die 
Hakenborsten dieser Gruppe weisen einen speziellen Bildungsmodus und Gemein-

samkeiten in Substrukturen auf, so dass davon auszugehen ist, dass diese Hakenbor-

sten in der Stammlinie der oben genannten Taxa evolvierte (Bartolomaeus et al. 2005). 

Die Hakenborsten der Cirratulidae sind einfacher gebaut und haben mehr Gemein-

samkeiten mit den dornförmigen, sogenannten „Spinesȃ anderer Polychaetentaxa 
ǻFauchald & Rouse ŗşşŝǼ. “ndere Hakenborsten, welche einen ebenso speziellen ”il-
dungsmodus haben, sind bisher weder bei den Cirratulidae noch bei einem anderen 
Vertreter der Cirratuliformia beschrieben.

Borsten von Ś.ř.Ř  Diplocirrus glaucus 

Die Anordnung der Borsten von D. glaucus entspricht ebenfalls dem innerhalb der 

Polychaeten weit verbreiteten Muster. Die Borsten sind in Transversalreihen ange-

ordnet mit Bildungszonen dorsal im Neuropodium und ventral im Notopodium. 

Neben den geringelten Kapillarborsten treten dünne Begleitborsten auf, welche die 

Epidermis meist gar nicht oder nur wenig durchdringen. Auch für andere Arten der 

Flabelligeridae sind solche Begleitborsten, welche hauptsächlich innerhalb des Gewebes 

terminieren, beschrieben ǻSalazar-Vallejo & Zhadan ŘŖŖŝǲ Salazar-Vallejo et al. 2008). 

Auch bei den Fauveliopsidae kommen solche kurzen eher internen Begleitborsten vor 

ǻZhadan & “troshchenko ŘŖŗŘǼ. Im Notopodium alternieren die geringelten Kapil-
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larborsten und die Begleitborsten miteinander von der Epidermis bis zur Basis der 

Borsten. Im Neuropodium sind die beiden Borstentypen in deutlich voneinander 

getrennten Reihen angeordnet, welche parallel verlaufen und zur Basis hin auseinan-

der weichen. 

Merkmalsbewertung BorstenŚ.ř.ř  

Sowohl Cirratulidae als auch Flabelligeridae weisen eine generelle “nordnung der 
Borsten aus Transversalreihen und eine Lage der Borstenbildungszone auf, welche 

als plesiomorph einzustufen ist und innerhalb der sedentären Polychaeten mehr-

fach beschrieben ist. ”isher sind auch f(r die anderen “rten der Cirratuliformia 
keine diferierenden “nordnungen bekannt ǻSalazar-Vallejo et al. ŘŖŖŞǲ 
Zhadan & “troshchenko ŘŖŗŘǼ. “uch der ”orstentyp einfacher Kapillarborsten ist 
innerhalb der Polychaeta weit verbreitet.

Die Rotation der Borstenreihen, in welchen die einzelnen Borsten angeordnet sind, 

von ”orstenspize zu ”asis ist in den “bbildungen anderer Untersuchungen von ”or-

stenanordnungen zu erkennen ǻHausen & ”leidorn ŘŖŖŜǲ Hofmann & Hausen ŘŖŖŝǲ 
Kieselbach & Hausen ŘŖŖŞǼ, wobei es nur bei Kieselbach & Hausen ǻŘŖŖŞǼ explizit 
erwähnt wird.

Da die meisten Merkmale der ”orsten bei den Cirratulidae und Flabelligeridae als 
plesiomorph einzustufen sind, können sie nicht dafür herangezogen werden, Ver-

wandtschaftsverhältnisse dieser Gruppen zu begründen. Die Borstenmerkmale wider-

sprechen jedoch nicht der Hypothese, dass Cirratulidae und Flabelligeridae näher 
miteinander verwandt sind.

Die kurzen Begleitborsten, wie sie bei den Flabelligeridae vorhanden sind 

und auch für die Fauveliopsidae beschrieben sind (Salazar-Vallejo et al. ŘŖŖŞǲ 
Zhadan & “troshchenko ŘŖŗŘǼ, unterst(zen eine nähere Verwandtschaft dieser bei-
den Taxa.

Hakenborsten mit speziellem Bildungsmodus oder eine zweite Borstenbildungszone, 

welche longitudinale Reihen generiert, sind bei den Cirratulidae und auch bei anderen 
Cirratuliformia nicht beschrieben. Diese Merkmale begr(nden innerhalb der sedentären 
Polychaeten geschlossene Abstammungsgemeinschaften (Bartolomaeus et al. ŘŖŖśǲ 
Hofmann & Hausen ŘŖŖŝǼ, in welche die Cirratulidae oder Flabelligeridae nur unter 
der Annahme der Reduktion der entsprechenden Merkmale integriert werden kön-

nen.
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Tentakel4.4 

Genereller AubauŚ.Ś.ŗ  

Die Cirratulidae lassen sich aufgrund der “nzahl der Tentakel in zwei Gruppen unter-

teilen. D. concharum ist ein Vertreter der bitentakulären Cirratulidae und C. tentaculata 

ein Vertreter der multitentakulären Cirratulidae. Die Tentakel bzw. Tentakelilamente 
inserieren bei den Cirratulidae deutlich weiter posterior als die peristomialen Palpen 
der anderen sedentären Polychaeten. ”ei den Cirratulidae ist das Peristomium mit 
bis zu drei borstenlosen Segmenten verschmolzen und bildet so eine längere, bor-

stenlose Region vor den ersten borstentragenden Setigern (Glasby 2000). Meist 

liegt die Insertionsstelle der Tentakel bzw. Tentakelilamente am posterioren Rand 
dieser borstenlosen Region wie bei D. concharum. Bei C. tentaculata inserieren die 

Tentakelilamente jedoch erst am sechsten borstentragenden Segment.
”isher wird angenommen, dass die Tentakel und Tentakelilamente der Cirratulidae 
aufgrund des allgemeinen “ubaus und der Innervierung homolog zu den 
peristomialen Palpen anderer sedentärer Polychaeten sind, welche umfassend als 

homolog erachtet werden ǻ”inard & Jeener ŗşŘŞǲ George ŗşŜřǲ Orrhage ŗşŜŜǲ Day ŗşŝŜǲ 
Rouse & Fauchald ŗşşŝǲ Rouse & Pleijel ŘŖŖŗ, Orrhage & M(ller ŘŖŖś u.a.Ǽ. Diese Hypo-

these st(zt sich hauptsächlich auf “ussagen von ”inard und Jeener ǻŗşŘŞǼ, die nach 
umfangreicher Untersuchung der Palpen und Kopfanhänge vieler Polychaetenarten 

zu dem Schluss kommen, dass es weitreichende Übereinstimmungen in ihrem Auf-

bau und ihrer Innervierung gibt. Diese Untersuchung schließt die Tentakel und 
Tentakelilamente der Cirratulidae ein. Orrhage ǻŗşŜŜǼ kommt nach eigenen Untersu-

chungen zu derselben Schlussfolgerung.

Die drei ausschlaggebenden Merkmale für die Homologiehypothese zwischen 

den peristomialen Palpen der sedentären Polychaeten und den Tentakeln bzw. den 

Tentakelilamenten der Cirratulidae sindǱ ǻŗǼ Weitreichende Übereinstimmungen der 
Morphologie beider “nhänge ǻ”inard & Jeener ŗşŘŞǼ. ǻŘǼ Die gleichartige Innervierung 
aus dem mitleren oder hinteren Gehirnbereichen ǻ”inard & Jeener ŗşŘŞǲ Orrhage ŗşŜŜǼ. 
Und ǻřǼ der spezielle Verlauf der Coelomräume der Palpen ǻ”inard & Jeener ŗşŘŞǲ 
Orrhage ŗşŜŜǼ. Diese ziehen bei den sedentären Polychaeten aus den peristomialen 
Palpen gemeinsam mit dem Palpennerv zwischen den beiden Wurzeln des 

Circumoesophagealkonnektivs hindurch und gehen dann in das Coelom des Peristo-

miums (ber ǻ”inard & Jeener ŗşŘŞǼ.
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Die grundsäzlichen Übereinstimmungen der Morphologie können durch die Ergeb-

nisse dieser “rbeit bestätigt werden. Die Tentakelilamente von C. tentaculata und 

D. concharum sind gefurcht und die Rinne ist mit Cilien ausgef(llt. “uch die innere 
Struktur der Tentakelilamente von C. tentaculata weisen den gleichen “ubau auf, 
wie f(r die peristomialen Palpen beschrieben ist. Mitig zwischen zwei longitudinalen 
Coelomräumen verläuft ein einzelnes, blind endendes ”lutgefäß ǻOrrhage ŗşŜŜǼ.
Weiterhin wird durch die vorliegende Untersuchung die Innervierung aus dem 

posterioren Teil des Gehirns bestätigt. Jedoch werden auch Unterschiede in der 
Struktur der Nerven der sedentären Polychaeten und denen der Cirratulidae deut-
lich. Sowohl bei D. concharum als auch bei C. tentaculata ziehen die paarigen Nerven 

vom  posterioren Gehirn in die Tentakel bzw. Tentakelilamente. ”ei C. tentaculata 

verlaufen die beiden Nerven dorsolateral in der Epidermis. An den Basen der beiden 

Tentakelgruppen spalten sie sich auf, innervieren jedes Tentakelilament und enden 
in dessen Spize. In unregelmäßigen “bständen zwischen Gehirn und den ”asen der 
Tentakelilamente gibt es Verbindungen zwischen diesen Nerven und der Längsmusku-

latur. Dabei wird die Ringmuskulatur durchbrochen. Der Nerv der Tentakelilamente 
könnte also neben der Innervierung der Tentakelilamente eine zusäzliche Funktion 
zu haben. Solche Anbindungen der Nerven an die Längsmuskulatur wurden in den 

bisherigen Untersuchungen der Tentakelilamente von C. tentaculata nicht beschrieben 

ǻ”inard & Jeener ŗşŘŞǲ Orrhage ŗşŜŜǼ. “ufgrund der Lage sind vergleichbare Verbin-

dungen bei den Nerven der peristomialen Palpen anderer sedentärer Polychaeten ver-

mutlich nicht vorhanden und bisher so auch nicht beschrieben.

Das drite Merkmal, welches laut ”inard und Jeener ǻŗşŘŞǼ alle peristomialen Palpen 
der sedentären Polychaeten gemeinsam aufweisen und daher die Homologiehypothese 

st(zt, konnte f(r C. tentaculata in dieser Arbeit jedoch nicht nachgewiesen werden: der 

spezielle Verlauf der Coelomräume der Palpen, dem Orrhage in seinen Untersuchun-

gen der Kopfanhänge ebenfalls großen Wert beimisst ǻOrrhage ŗşŜŜǲ Orrhage ŗşŞŖǼ. 
Jedoch werden sowohl in den Untersuchungen von Orrhage ǻŗşŜŜǼ als auch in denen 
von ”inard und Jeener ǻŗşŘŞǼ keine eindeutigen “ngaben zum weiteren Verlauf der 
Coelomräume der Tentakelilamente von C. tentaculata gemacht, nachdem diese in das 

sechste Setiger übergegangen sind.

In der vorliegenden “rbeit wurde der Verlauf der Coelomräume der Tentakelilamente 
von C. tentaculata verfolgt. ”eide in einem Tentakel vorhandenen Coelomräume gehen 
kontinuierlich in das Coelom des sechsten Setigers (ber, was ein Hinweis auf einen 
segmentalen Ursprung der Tentakelilamente ist. Die Nerven ziehen intraepithelial 
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zum Gehirn. Coelomräume, welche diese Nerven nach frontal begleiten, treten nicht 
auf. 

Zusammenfassend läßt sich feststellen, dass die drei Merkmale, welche die Homologie 
zwischen den peristomialen Palpen der sedentären Polychaeten und den Tentakeln bzw. 

Tentakelilamente der Cirratulidae st(zen, auf die Tentakelilamente nicht vollständig 
zutrefen. Der Nerv weist bei C. tentaculata deutliche strukturelle Unterschiede im Ver-

gleich mit den Palpennerven auf und die Coelomräume der Tentakelilamente weisen 
eindeutig auf einen segmentalen Ursprung dieser hin. Die beiden Arten der Anhänge 

- die Palpen der sedentären Polychaeten und die Tentakel bzw. Tentakelilamente der 
Cirratulidae - inserieren an zwei unterschiedlichen Körperregionen, welche in der 
Entwicklung bereits früh voneinander getrennt sind.

Damit ist nicht nur die Hypothese einer Homologie zwischen den peristomialen 

Palpen der sedentären Polychaeten und den Tentakeln bzw. Tentakelilamenten 
der Cirratulidae stark geschwächt. Es fehlt ebenso die morphologische Grundlage 
zu der “nnahme, die Tentakelilamente der Cirratulidae als peristomiale Struk-

turen zu werten, wie es als Merkmal von vielen Autoren zu Grunde gelegt wird 

ǻRouse & Fauchald ŗşşŝǲ Rouse & Pleijel ŘŖŖŗǼ. 

EntwicklungŚ.Ś.Ř  

“uch die Entwicklung der Tentakelilamente während der Ontogenese von 
C. tentaculata lässt Zweifel an dem peristomialen Ursprung aukommen. ”ei Spionidae 
beispielsweise haben dreißig Tage alte Larven mit zwölf Setigern zwei gut ausgebil-
dete peristomiale Palpen, deren Ursprung eindeutig dem Peristomium zugeordnet 

werden kann ǻ”lake & Kudenov ŗşŞŗǼ. F(r D. concharum ist beschrieben, dass die Tiere 

ab einer Größe von ŗŜ Setigern einen gut ausgebildeten Tentakel lateral am vorderen 
Körper aufweisen ǻMesnil & Caullery ŗŞşŞǼ. Die genaue Position geben die “utoren 
nicht an.

In Larven und juvenilen Entwicklungsstadien von C. tentaculata treten zu keiner Zeit 

am Peristomium Tentakelilamente oder andere “nhänge auf ǻWilson ŗşřŜǲ ”lake ŗşŝśǲ 
eigene Beobachtungen). In den Untersuchungen von Wilson (1936) zur Entwicklung 

von C. tentaculata gibt es bei einem drei Monate alten juvenilen Wurm mit 14 Setigern 

gerade eine Knospe, welche vermutlich die eines Tentakelilaments ist. Diese Knospe 
beindet sich posterior des Peristomiums und auch posterior der borstenlosen Region, 
welche aus zwei bis drei borstenlosen Segmenten entstanden ist, zwischen dem ersten 

und zweiten borstentragenden Setiger (Wilson 1936). Bei einem neun Monate alten 



Diskussion 79

Wurm sind es zwei kurze Tentakelilamente, welche sich an der Grenze zwischen dem 
zweiten und driten Segment beinden und eher dem driten Setiger zugeordnet wer-

den sollten (Wilson 1936). Bei Adulti von C. tentaculata inserieren die Tentakelilamente 
ausnahmslos am sechsten borstentragenden Segment. Während der Ontogenese 
muß es also zu einer posterioren Verschiebung der Tentakelilamente bis zum sech-

sten Setiger kommen. Es konnte bisher nicht geklärt werden auf welche Weise die 

posteriore Verschiebung der Tentakelilamente in der Ontogenese von C. tentaculata 

erfolgt. Es gibt zwei Möglichkeiten. ǻŗǼ Die Tentakelilamente werden jedes Mal abge-

baut und entstehen an weiter hinten liegender Stelle neu (Wilson 1936). Hierfür gibt 

es bisher jedoch weder bei Cirratulidae noch bei anderen Polychaetenarten ”elege 
oder Beobachtungen. Zwischenformen mit parallel an zwei Setigern auftretenden 

Tentakelilamenten oder gänzlich ohne Tentakelilamente sind bisher nicht bekannt. 
ǻŘǼ Die ersten Tentakelilamente, welche am ersten oder zweiten Setiger entstanden 
sind, wachsen nach posterior oder werden verschoben. Gegen diese Hypothese spricht 

jedoch der eindeutige Übergang der Tentakelcoelome in den Coelomraum des sech-

sten Setigers, so dass davon auszugehen ist, dass diese Tentakelilamente auch am 
sechsten Setiger entstanden sind.

In beiden Fällen sollte es aber Stadien von C. tentaculata geben, welche die 

Tentakelilamente an Setigern tragen, welche anterior des sechsten liegen und daher 
eventuell nicht der Art C. tentaculata  zugeordnet, sondern als eigene Art beschrieben 

wurden. Tatsächlich gibt es hierfür Hinweise. So gleicht die Art Cirratulus norvegicus 

C. tentaculata weitgehend. Einziges Unterscheidungsmerkmal zwischen Adulti von 

C. tentaculata und der Art C. norvegicus ist die Insertionsstelle der Tentakelilamente, 
welche bei C. norvegicus am driten Setiger liegt ǻGeorge ŗşŜřǼ. Die von Wilson ǻŗşřŜǼ 
beschriebene neun Monate alte, juvenile Form trägt die Tentakelilamente ebenfalls 
am driten Setiger. Die Vermutung, es handle sich bei C. norvegicus um eine juvenile 

Form von C. tentaculata liegt nahe ǻWilson, ŗşřŜǲ George ŗşŜřǼ. ”lake ǻŗşŝśǼ diskutiert 
eine ähnliche erschwerte Zuordnung der juvenilen Formen zu der dazugehörigen 

Adultform bei Cirriformia spirabrancha aufgrund untypischer Entwicklungsstadien und 

weist auf mögliche, falsche “rtneubeschreibungen hin. ”ei dieser “rt trit in den juve-

nilen Formen eine Merkmalskombination aus frontal liegenden ”ranchialilamenten 
und zweizähnigen Borsten auf, welche weder in den Adulti dieser Art noch in Adulti 

anderer Cirratulidenarten zu inden ist ǻ”lake ŗşŝśǼ.
Genauso ofen wie die Frage nach der “rt der posterioren Verschiebung der 
Tentakelilamente bleibt die Frage, wann und auf welche Weise es zur Multiplikation 
der Tentakelilamente kommt. Zur Klärung dieser Fragen m(sste die Entwicklung der 
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Tentakelilamente von C. tentaculata regelmäßig und (ber einen längeren Zeitraum 
beobachtet werden.

Day ǻŗşŜŝǼ geht davon aus, dass die Tentakelilamente der Cirratulidae ausnahmslos 
vom posterioren Rand des Peristomiums ausgehen. In histologischen Schniten häte 
er erkennen können, dass sich in Vertretern von Cirriformia und Cirratulus der hintere 

Rand des Peristomiums dorsal bis über die borstentragenden Segmente ausdehnt und 

die Tentakelilamente an entsprechender Stelle diesem peristomialen Lappen ent-
sprängen (Day 1967). Die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit widersprechen dieser 

Darstellung. Ein peristomialer Lappen w(rde sich in Querschniten der anterioren 
Segmente zumindest durch eine doppellagige Epidermis darstellen. Konsequenter-

weise sollten auch die ”lutgefäße und Coelomräume der Tentakelilamente innerhalb 
eines solchen Lappens verlaufen. In den Schniten, welche im Rahmen dieser “rbeit 
angefertigt wurden, sind sowohl die Epidermis als auch die Ringmuskulatur anterior 

der Tentakelilamente vollständig geschlossen. Die ”lutgefäße und Coelome der 
Tentakelilamente gehen in entsprechende Strukturen des Segments (ber. Zusäzliche 
epidermale Schichten oder nach frontal ins Peristomium verlaufende Coelomräume 
sind nicht vorhanden.

FunktionŚ.Ś.ř  

Es wird allgemein anerkannt, dass die peristomialen Palpen der sedentären Polychaeten 

eine Funktion im Zusammenhang mit der Nahrungssuche bzw. Nahrungsaufnahme 

haben. Die Palpen dienen mit der bewimperten Rinne als Hilfsmitel, um Detritus 
abzugrasen oder werden als Fanginstrument genuzt ǻFauchald & Jumars ŗşŝşǼ. 
Nahrungspartikel werden dabei durch die Cilienrinne zur Mundöfnung transpor-

tiert. “uch die Tentakel und Tentakelilamente der Cirratulidae sind gefurcht und 

die Furche ist von Cilien ausgef(llt. “ufgrund dieser charakteristischen “usprägung 
wird meist davon ausgegangen, dass die Tentakelilamente der Cirratulidae ebenso 
der Nahrungsaufnahme bzw. der Selektion von Nahrung dienen. Die Cirratulidae 
gelten häuig als Detritusfresser, welche ihre Tentakelilamente zur Nahrungssuche 
nuzen ǻFauchald & Jumars ŗşŝşǼ. Flately ǻŗşŗŜǼ dagegen schließt eine ”eteiligung der 
Tentakelilamente bei der Nahrungssuche aus und gibt an, dass die Cirratulidae zum 
Fressen ausschließlich den Pharynx nuzen. ”eobachtungen des Fressvorgangs von 
Dodecaceria imbriata und D. concharum geben eindeutige Hinweise auf die Beteiligung 

der Tentakel am Fressvorgang. In der Cilienrinne der Tentakel wird eine Mucusschicht 
aufgebaut, in welcher die Nahrungspartikel gebunden werden. Dieser Mucus wird 
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dann von den Palpen in an der Mundöfnung abgestreift und durch Kontraktionen 
des Buccalorgans in den Mund befördert (Gibson 1992).

In Verhaltensstudien an Cirriformia iligera, einem Vertreter der multitentakulären 

Cirratulidae, wurde beobachtet, wie in einem “quarium gehaltene Tiere, welche 
im Sediment vergraben waren, mit den Tentakelilamenten die Sedimentoberlä-

che abtasten. Partikel wurden in der Cilienrinne bis unter die Sedimentoberlä-

che transportiert. Die Autoren folgern aus diesen Beobachtungen, dass die Partikel 

unterhalb der Sedimentoberläche bis zur Mundöfnung weitertransportiert werden 
ǻPardo & “maral ŘŖŖŚǼ. Ofen bleibt in den ”eschreibungen, in welcher Form der 
Weitertransport der Partikel statinden könnte. Dabei sollte beachtet werden, (ber 
welche Distanz die Partikel transportiert werden m(ssen. Die Tentakelilamente bein-

den sich bei Cirriformia iligera zwischen dem vierten und sechsten borstentragenden 
Segment. Davor beindet sich außerdem eine borstenfreie Region, welche vermutlich 
aus bis zu drei verschmolzenen Segmenten besteht. In allen im Rahmen dieser Arbeit 

untersuchten “rten der Cirratulidae gibt es anterior der Tentakelilamente keine Ver-

längerung der Cilienrinne. “uch in den Schnitpräparaten gibt es keinerlei Hinweise 
auf andere Strukturen, welche einen kontinuierlichen Transport von Partikeln bis zur 

Mundöfnung gewährleisten können. Ein Transport von Nahrungspartikeln, welcher 
ausschließlich (ber die Epidermis statindet, ist unter ”er(cksichtigung der Distanz 
zwischen Insertionsstelle der Tentakelilamente und Mundöfnung sehr unwahr-

scheinlich.

Pardo und Amaral (2004) haben bei Cirriformia iligera vereinzelt beobachtet, 

dass die Tentakelilamente in das Sediment zur(ckgezogen wurden und ohne 
Partikelanhaftungen wieder herausgestreckt wurden. Sie vermuten, dass die 

Tentakelilamente mit einem ähnlichen Vorgang an der Mundöfnung abgestreift 
wurden, wie von Gibson (1992) für Dodecaceria-Arten beschrieben. Da ein solches Ver-

halten nur vereinzelt beobachtet wurde, ist nicht davon auszugehen, dass dies die 

grundsäzliche “rt der Nuzung der Tentakelilamente ist.
Eine ”eteiligung der Tentakelilamente beim Futererwerb bei C. tentaculata erscheint 

durch die Vergrößerung des Radius, aus dem Partikel aufgenommen werden kön-

nen, sinnvoll, jedoch als alleinige “rt des Futererwerbs zu wenig eizient. Durch die 
Distanz von Tentakelilament und Mundöfnung steht nicht die gesamte Länge des 
Tentakelilaments zur Verf(gung. “uch fehlt bei C. tentaculata eine wie für D. concharum 

beschriebene Mucusschicht, in der die Nahrungspartikel gebunden werden können.

Wie groß der “nteil der Nuzung der Tentakelilamente f(r die Nahrungsaufnahme 
im Vergleich mit dem Fressvorgang durch den Pharynx ist, bleibt ofen. Da die 
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Tentakelilamente spät in der Ontogenese gebildet werden ǻWilson ŗşřŜǲ ”lake ŗşŝśǼ, 
muss bis zum Erreichen einer f(r die Nuzung eizienten Länge die Ernährung auf 
andere “rt erfolgen, beispielsweise durch die Nuzung des Pharynx. ”lakes ǻŗşŝśǼ 
Beobachtungen sprechen für diese Form der Ernährung. Er beobachtet dass die juve-

nilen Tiere mit der Nahrungsaufnahme beginnen, sobald der Proboscis vollständig 

ausgebildet ist, was mit der Metamorphose im Alter von sieben Tagen einhergeht 

(Blake 1975). In dieser Untersuchung konnte Blake die Entwicklung bis zu einem Alter 

von Ŝŗ Tagen beobachten, bis zu diesem Zeitpunkt traten noch keine Tentakelilamente 
auf.

Die möglicherweise sensorische Funktion der Tentakel oder Tentakelilamente 
der Cirratulidae wurde bisher wenig beachtet. In den Palpen von Spionidae sind 
Ciliengruppen nachgewiesen, welche nicht direkt am Partikeltransport beteiligt sind 
und f(r die eine chemosensitive Funktion angenommen wird ǻForest & Lindsay ŘŖŖŞǼ. 
Die Möglichkeit, ”edingungen an der Oberläche evaluieren zu können, wäre sinnvoll 
für ein hemisessiles Tier, welches hauptsächlich im Gezeitenbereich im Sediment ver-

graben ist. Dafür kämen chemosensitive, omsosensitive oder mechanorezeptive Reize 

in Frage. Hinweise auf photorezeptive Strukturen wie sie für die Tentakelkrone von 

einigen Sabellidae und Serpulidae beschrieben ist, gibt es f(r die Cirratulidae nicht.

Merkmalsbewertung TentakelilamenteŚ.Ś.Ś  

Kopfanhänge sind innerhalb der Polychaeten weit verbreitet. Orrhage homologisiert 
die peristomialen Palpen vieler sedentärer und auch die prostomialen Palpen der 

erranten Polychaeten aufgrund der Übereinstimmungen der Innervierung mitein-

ander, so dass innerhalb der Polychaeten die Palpen als plesiomorphes Merkmal 

vorliegen ǻOrrhage ŗşŜŜǲ Orrhage ŗşŞŖǲ Orrhage ŗşşřǲ Orrhage ŗşşśǲ Orrhage & M(l-
ler 2005). Zur Klärung verwandtschaftlicher Verhältnisse sollten daher weitreichende 

zusäzliche Übereinstimmungen vorliegen. Die Insertionsstelle am Peristomium 
innerhalb der sedentären Polychaeten stellt möglicherweise einen abgeleiteten 

Zustand dar, welcher als Apomorphie für die sedentären Polychaeten gewertet wird 

(siehe Bartolomaeus et al. 2005 zur Merkmalsbewertung der Palpen). Derzeit wird 

angenommen, dass bereits im Grundmuster der sedentären Polychaeten ein paar 

peristomialer Kopfanhänge vorhanden sind ǻPurschke ŘŖŖŘǲ Struck et al. 2011).Die 

Tentakel bzw. Tentakelilamente der Cirratulidae werden weitgehend als homolog 
zu diesen peristomialen Palpen angesehen und aufgrund dessen wird auch ihnen 

ein peristomialer Ursprung zugeschrieben ǻ”inard & Jeener ŗşŘŞǲ George ŗşŜřǲ 
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Orrhage ŗşŜŜǲ Day ŗşŝŜǲ Rouse & Fauchald ŗşşŝǲ Rouse & Pleijel ŘŖŖŗ, Orrhage & M(l-
ler ŘŖŖś u.a.Ǽ. Im Rahmen dieser “rbeit kann nicht abschließend festgestellt werden, ob 
es sich bei den Tentakeln bzw. Tentakelilamenten der Cirratulidae um evolutive Neu-

bildungen oder um sehr stark modiizierte Kopfanhänge handelt. Die vorliegenden 
Ergebnisse bestätigen die grundsäzlichen anatomischen Übereinstimmungen und 
auch die gleichartige Innervierung aus dem posterioren Gehirn. Im Gegenzug jedoch 

treten auch deutlich Merkmale hervor, welche gegen eine solche Homologiehypothese 

sprechen. Beispielsweise weisen die vorliegenden Ergebnisse klar auf einen segmen-

talen Ursprung der Tentakelilamente f(r C. tentaculata hin, wie bereits von Wilson 

(1936) beschrieben. Gesicherte Erkenntnisse über den Ursprung der Tentakel der 

bitentakulären Cirratulidae durch ontogenetische ”eobachtungen liegen derzeit nicht 
vor. Da es aber innerhalb der Cirratulidae keinen Vertreter gibt, welcher die Tenta-

kel bzw. Tentakelilamente am Peristomium trägt, sollte der peristomiale Ursprung 
der Tentakel bzw. Tentakelilamente von Cirratuliden zur(ck gewiesen werden. Die 
peristomialen Palpen der sedentären Polychaeten und die segmentalen Tentakel bzw. 

Tentakelilamente der Cirratulidae inserieren also an verschiedenen Körperregionen, 
welche in der Ontogenese bereits fr(h separiert sind. Dies steht in klarem Gegen-

saz zu der “nnahme des homologen peristomialen Ursprungs der Tentakel und 
Tentakelilamente der Cirratulidae und der peristomialen Palpen anderer sedentärer 
Polychaeten.

Innerhalb der Polychaeten gibt es keine weiteren Arten, welche segmentale Anhänge 

wie die Cirratulidae besizen. Neben der Insertion an unterschiedlichen Körperregio-

nen sprechen auch andere Merkmale gegen diese Homologisierung. Dazu zählt das 

deutlich spätere “uftreten der ersten Tentakelilamente während der Ontogenese bei 
den Cirratulidae und auch die damit verbundenen Einschränkungen die Funktion der 
“nhänge betrefend. Während die Nuzung zur Nahrungsaufnahme bei den meisten 
sedentären Polychaeten gesichert nachgewiesen ist, bleibt die Funktion im Rahmen 

der Nahrungsaufnahme f(r die Tentakelilamente ungesichert. Zulezt treten eben-

falls zwei Merkmale im Rahmen der Innervierung hervor, welche gegen eine mögli-

che Homologisierung von peristomialen Palpen und den “nhängen der Cirratulidae 
sprechen. Zum einen ist das das Fehlen der den intraepithelialen Nerv begleitenden 

Coelomräume, wie sie bei den anderen sedentären Polychaeten beschrieben sind. 
Zum anderen sind das die bisher einzig bei C. tentaculata bekannten Verbindungen 

des Tentakelnervs zur Längsmuskulatur.

Innerhalb der Gruppe der Cirratuliformia, welche zu den sedentären Polychaeten zäh-

len, gibt es nach Berücksichtigung der Ergebnisse dieser Arbeit keine Hinweise mehr 
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auf das Vorhandensein von peristomialen Palpen. “crocirridae, Ctenodrilidae und 
Fauveliopsidae weisen keinerlei Kopfanhänge auf und für eine Sternaspis-Art existiert 

eine einzige Beschreibung von langen Palpen (Sternaspis spinosa, Sluiter 1882), welche 

jedoch bisher nicht weiter validiert wurde ǻsiehe Sendall & Salazar-Vallejo ŘŖŗř, Erläu-

terungen zu S. spinosaǼ. Die Palpen der Flabelligeridae haben nach Spieß ǻŗşŝśǼ und 
Salazar-Vallejo et al. (2008) einen prostomialen Ursprung. 

Innerhalb der Cirratulidae gibt es f(r die Tentakel zwei MerkmalszuständeǱ ǻŗǼ Das Vor-

liegen von genau einem Paar Tentakel bei den bitentakulären Cirratulidae und ǻŘǼ die 
Multiplikation in zwei Gruppen von Tentakelilamenten bei den multitentakulären 
Cirratulidae. Grundsäzlich können diese beiden Formen auf eine homologe gene-

tische Information, “nhänge mit diesem “ubau an einem Segment auszubilden, 
zurückgehen.

Phylogenetische Bewertung4.5 

Monophylie der CirratulidaeŚ.ś.ŗ  

Derzeit wird von vielen “utoren angezweifelt, dass die Cirratulidae sensu strictu 
als monophyletische Gruppe angesehen werden können ǻsiehe Rouse & Pleijel ŘŖŖŗǲ 
Rouse & Pleijel ŘŖŖřǲ Rousset et al. 2007). Traditionell wurden morphologisch sehr 

unterschiedliche Taxa in die Cirratulidae eingeordnet. Grundlage daf(r waren meist 
Übereinstimmungen einzelner Merkmale ǻRouse & Pleijel ŘŖŖŗǲ Rouse & Pleijel ŘŖŖřǲ 
Osborn & Rouse ŘŖŗŗǼ. In den lezten Jahrzehnten wurden “crocirridae, Ctenodrilidae, 
Cossuridae, Pseudocirratulus kingstonensis, Raricirrus und Heterospio aus den Cirratulidae 
ausgeschlossen, so dass die meisten Autoren derzeit davon ausgehen, dass die 

Cirratulidae zumindest paraphyletisch sind ǻRouse & Pleijel ŘŖŖŗǼ. ”isher sind keine 
eindeutigen “pomorphien f(r die Cirratulidae bekannt. Rouse & Fauchald ǻŗşşŝǼ f(h-

ren als einzige “pomorphie „spinesȃ an, welche aber auch bei anderen Taxa vorhan-

den sind.

”ereits historisch wurden die Cirratulidae aufgrund der “usprägung von Tentakel  
und Tentakelilamenten unterschieden ǻMesnil & Caullery ŗŞşŞǼ.
Es gibt bisher keine molekularen “nsäze, welche speziell auf die Untersuchung zur 
Phylogenie der Cirratulidae ausgerichtet sind. In den meisten Untersuchungen zur 
Phylogenie der “nnelida waren nur Vertreter einer Cirratulidengruppe eingeschlos-

sen, so dass diese Untersuchungen keinerlei Hinweise bezüglich der Monophylie der 

Cirratulidae geben ǻz. ” ”leidorn et al. ŘŖŖřaǲ McHugh et al. ŘŖŖśǲ Capa et al. ŘŖŗŗǲ 
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Struck et al. ŘŖŖŗŗǲ Capa et al. ŘŖŗŘǲ Kvist & Siddall ŘŖŗřǼ. In den molekularen Untersu-

chungen von Rousset et al. ǻŘŖŖŚǼ sind die Cirratulidae insgesamt monophyletisch, wobei 
die multitentakulären Cirratulidae paraphyletisch und die bitentakulären Cirratulidae 
monophyletisch sind. Hall et al. (2004) präsentieren ebenfalls einen Stammbaum, in 

welchem die Cirratulidae monophyletisch sind. Die “utoren haben allerdings nur 
einen Vertreter der multitentakulären Cirratulidae eingeschlossen. Die bitentakulären 
Cirratulidae sind in dieser Untersuchung paraphyletisch ǻHall et al. 2004).

Sowohl bei den bitentakulären Cirratulidae als auch bei den multitentakulären 
Cirratulidae ist die Kutikula (ber dem Nuchalorgan deutlich dicker als (ber der Epi-
dermis und nicht zusäzlich durch weitere Strukturen, wie beispielsweise das „paving- 
stone- like coverȃ bei den Sabellidae, ergänzt. Dies ist nach heutigem Erkenntnisstand 
in dieser Form einzigartig innerhalb der Polychaeta und könnte als Apomorphie 

gewertet werden, welche die Cirratulidae als monophyletisch begr(ndet. ”is dato sind 
jedoch nicht alle Vertreter der Cirratuliformia untersucht. ”ei den Fauveliopsidae ist 
die Kutikula über dem Nuchalorgan dünner als über der Epidermiszellen und eben-

falls nicht durch andere Strukturen überdeckt (Purschke 1997). 

Die Tentakel bzw. Tentakelilamente mit segmentalem Ursprung können bei “nnahme 
der Monophylie der Cirratulidae ebenfalls gut integriert werden. “uch wenn man an 
der Homologie der “nhänge von Cirratulidae mit den peristomialen Palpen ande-

rer sedentärer Polychaeten festhielte, die Insertionsstelle an einem Segment bzw. am 

hinteren Rand der borstenlosen, aus bis zu drei Segmenten bestehenden Region ist 

für diese Strukturen bisher bei keiner weiteren sedentären Polychaetenart beschrieben 

und kann als apomorph gewertet werden.

Position der Cirratulidae innerhalb der sedentären PolychaetenŚ.ś.Ř  

Bisher gibt es keine gut begründeten Hypothesen zu den Verwandtschaftsverhältnissen 

der Cirratulidae. Die Cirratulidae wurden zum einen häuig in die Nähe der Spionidae 
zum anderen auch nahe der Terebellidae eingeordnet ǻsiehe Fauchald & Rouse ŗşşŝǼ. 
Wie viele weitere “rten der sedentären Polychaeten besizen sowohl die Spionidae 
als auch die Terebellidae Hakenborsten, welche in ihrer Struktur und in der Art 

ihrer ”ildung weitgehend (bereinstimmen. Die große Gruppe der Hakenborsten 
tragenden, sedentären Polychaeten besteht aus den Spionidae, Poecilochaetidae, 

Trochochaetidae, Magelonidae, Protodrilidae, Orbiniidae, Paraonidae, Capitellidae, 
Maldanidae, “renicolidae, Psammodrilidae, Sabellariidae, Chaetopteridae, Sabellida 
sensu Rouse & Fauchald ǻŗşşŝǼ, Terebellida sensu Dales ǻŗşŜŘǼ und Pogonophora 
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(Siboglinidae) (Bartolomaeus et al. ŘŖŖśǼ. Die Cirratulidae weisen am gesamten Körper 
in beiden Rami ausschließlich Kapillarborsten auf. In die Gruppe der Hakenborsten 
tragenden, sedentären Polychaeten ließen sich die Cirratulidae daher nur unter der 
Annahme der Reduktion dieser Hakenborsten integrieren. Es sind weitere Merkmale 

in verschiedenen Subgruppen um die Spionidae und Terebellidae zu inden, welche 
bei den Cirratulidae nicht vorhanden sind.
Innerhalb der Hakenborsten tragenden, sedentären Polychaeten weisen einige Arten 

ein identisches „paving- stone- like coverȃ (ber der Kutikula des Nuchalorgans auf, 
welches von den Mikrovilli der St(zzellen gebildet wird. Eine derartige Modiika-

tion der St(zzellmikrovilli ist bei Spionidae, Trochochaetidae, Poecilochaetidae, 
Sabellidae, Protodrilidae, Capitellidae, Paraonidae und Orbiniidae nachgewiesen 
ǻSchlözer- Schrehardt ŗşŞŜǲ Schlözer- Schrehardt ŗşŞŝǲ Purschke ŗşşŖǲ Rhode ŗşşŖǲ 
Purschke ŗşşŝǲ Hausen ŘŖŖŗǲ Jelsing ŘŖŖŘǲ Jelsing ŘŖŖřǲ Purschke ŘŖŖśǲ Koch ŘŖŖśǲ 
Jelsing & Eibye-Jacobsen ŘŖŗŖǲ Kieselbach ŘŖŗŘǼ. “ufgrund von eindeutigen Über-

einstimmungen eines larvalen ciliären Sinnesorgans, welches bei Spionidae, 

Trochochaetidae und Poecilochaetidae beschrieben ist, lassen sich die Magelonidae 

und die Sabellariidae ebenfalls in diese Gruppe integrieren, deren Nuchalorgane dann 

reduziert sein m(ssen ǻHausen ŘŖŖŝǲ Kieselbach ŘŖŗŘǼ. Weiterhin weisen die Spionidae 
und andere der oben genannten Taxa eine zweite caudale Borstenbildungszone auf, 

welche zusäzliche longitudinale ”orstenreihen generiert ǻ”artolomaeus et al. ŘŖŖśǲ 
Hausen ŘŖŖśaǲ Hofmann & Hausen ŘŖŖŝǼ. Die Cirratulidae besizen keines dieser 
Merkmale, welche Verwandtschaftsverhältnisse um die Spionidae schlüssig begrün-

den. Weiterhin fehlt den einfachen ”orsten der Cirratulidae eine Struktur, welche als 
„Kapuzeȃ beschrieben wird und bei Spionidae und einigen anderen der oben genann-

ten Taxa vorhanden ist (Bartolomaeus et al. 2005). 

Die Terebellida weisen gemeinsam mit einigen anderen Arten der Hakenborsten 

tragenden, sedentären Polychaeten ein anteriores ventrales Drüsenfeld auf, welches 

der Röhrenbildung dient (Bartolomaeus et al. 2005). Eine solche Struktur ist bei den 

Cirratulidae nicht vorhanden. Im Gegensaz zu den Cirratulidae treten in der nahen 
Verwandtschaft der Terebellidae die notopodialen Borsten in Bündeln auf und die 

Kapillarborsten sind in den Neuropodien reduziert (Bartolomaeus et al. ŘŖŖśǲ Hau-

sen 2005a).

Die Cirratulidae ließen sich nur unter der “nnahme von massiven Veränderungen 
in die Gruppe der Hakenborsten tragenden, sedentären Polychaeten integrieren. 

Keines der oben genannten Merkmale, welche charakteristisch für eine Gruppe um 

die Spionidae bzw. f(r eine Gruppe um die Terebellida sind, ist bei den Cirratulidae 
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zu inden. Es m(sste f(r jedes Merkmal eine Reduktion innerhalb der Cirratulidae 
angenommen werden. Da es ebenfalls kein gemeinsames Merkmal gibt, welches die 

nähere Verwandtschaft zu den Spionidae bzw. den Terebellida begründet, ist diese 

Hypothese abzulehnen. Es ist sparsamer anzunehmen, dass die Cirratulidae inner-

halb der sedentären Polychaeten außerhalb der Gruppe der Hakenborsten tragenden, 
sedentären Polychaeten einzuordnen sind und eine basale Stellung innerhalb der 

sedentären Polychaeten einnehmen.

Position der Cirratulidae innerhalb der CirratuliformiaŚ.ś.ř  

Die Gruppe der Cirratuliformia sensu Rouse & Pleijel ǻŘŖŖŗǼ umfasst die Cirratulidae, 
“crocirridae, Flabelligeridae, Fauveliopsidae, Poeobiidae, Ctenodrilidae, Flotidae 
und Sternaspis. Die Unterst(zung f(r diese Gruppe ist anhand bisher bekannter mor-

phologischer Merkmale jedoch nur schwach. Salazar-Vallejo et al. (2008) begründen 

diese Gruppe durch ein synapomorphes Fehlen von einfachen neuropodialen Borsten 

und Analcirri. Dieses Fehlen ist jedoch innerhalb der sedentären Polychaeten auch 

bei anderen Taxa zu inden. Rouse & Pleijel ǻŘŖŖřǼ f(hren ein anteriores Segmental-
organ als “pomorphie der Cirratuliformia an. Ähnliche Modiikation der anterioren 
Nephridien mit Reduktion der anderen Paare gibt es auch bei anderen Arten der 

sedentären Polychaeten, beispielsweise bei Sabellariidae und Sabellidae (Dales 1952). 

In den meisten molekularen “nalysen indet die Gruppe der Cirratuliformia eben-

falls nur schwache oder keine Unterst(zung ǻRousset et al. ŘŖŖŚǲ Colgan et al. ŘŖŖŜǲ 
Rousset et al. ŘŖŖŝǲ Struck et al. ŘŖŖŞǲ Kvist & Siddall ŘŖŗřǼ.
Jedoch gibt es innerhalb der Cirratuliformia schl(ssig begr(ndete Verwandt-
schaftsverhältnisse. In aktuellen Untersuchungen werden die Flotidae und 

Poeobius in die Flabelligeridae integriert ǻRouse & Pleijel ŘŖŖřǲ ”urnete et al. ŘŖŖśǲ 
Salazar-Vallejo et al. 2008). Die anterioren Bereiche der Flabelligeridae, Acrocirridae, 

Fauveliopsidae und Sternaspis können retrahiert werden, was diese Gruppe als 

monophyletisch innerhalb der Cirratuliformia begr(nden könnte ǻRouse & Pleijel ŘŖŖřǼ. 
Die “crocirridae weisen mit den Flabelligeridae speziische Übereinstimmungen im 
Integument und der ”orstenart auf ǻMesnil ŗŞşşǲ Rouse ŘŖŖŖǲ Salazar-Vallejo et al. 2008). 

Die gesamte Epidermis ist von komplex aufgebauten Papillae bedeckt. Auch die 

Fauveliopsidae weisen interramale Papillae auf, welche in ihrer Struktur mit denen 

von Flabelligeridae und Acrocirridae übereinstimmen, so dass die Homologie dieser 

Papillae wahrscheinlich ist ǻFauchald ŗşŝŘǲ Fauchald & Rouse ŗşşŝǼ.
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Traditionell wurden die Ctenodrilidae, welche weder Kopfanhänge noch Tentakel 
besizen, häuig aufgrund der fadenförmigen Kiemen, welche dorsal am gesamten 
Körper entspringen, innerhalb der Cirratulidae eingeordnet ǻCaullery & Mesnil ŗŞşŝǲ 
Fauvel 1927). Da die Kiemen jedoch innerhalb der Polychaeten mehrfach segmental 

angelegt sind, kann dieses Merkmal nicht zur Begründung einer monophyletischen 

Gruppe bestehend aus Cirratulidae und Ctenodrilidae herangezogen werden. Sowohl 
morphologische Untersuchungen ǻGelder & Palmer ŗşŝŜǲ Rouse & Pleijel ŘŖŖřǼ 
als auch molekulare Analysen (Bleidorn et al. ŘŖŖřbǲ Struck & Purschke ŘŖŖśǲ 
Rousset et al. ŘŖŖŝǼ bekräftigen aber die Hypothese, dass die Ctenodrilidae innerhalb 
der Cirratulidae einzuordnen sind. In anderen Untersuchungen sind die Ctenodrilidae 
eine eigenständige Gruppe innerhalb der Cirratuliformia ǻSalazar-Vallejo et al. 2008). 

In molekularen “nalysen wird eine “inität der Ctenodrilidae mit Dodecaceria deut-

lich (Bleidorn et al. ŘŖŖřbǼ. F(r die Ctenodrilidae fehlen Ergebnisse ultrastruktureller 
Untersuchungen, so dass ihre Position innerhalb der Cirratuliformia hier nicht zufrie-

denstellend bestimmt werden kann.

Die Übereinstimmungen der “ugen von Cirratulidae, Flabelligeridae und Fauveliop-
sidae unterst(zen die Hypothese, dass diese drei Taxa innerhalb der Cirratuliformia 
näher miteinander verwandt sind. Die Lage der Perikaryen der sensorischen Zellen 

sowie der speziische Verlauf der sensorischen Dendriten stimmen in allen unter-

suchten Vertretern der drei Taxa überein und ist bisher in dieser Form bei keinem 

weiteren Taxon der Polychaeten bekannt. Zusäzlich ist den “ugen bei Cirratulidae 
und Fauveliopsidae gemeinsam, dass die optische Höhle apikal von der Kutikula 

bedeckt wird und es in der näheren Umgebung der Augen weitere monociliäre, sen-

sorische Zellen gibt. ”ei den Flabelligeridae ist die optische Höhle komplet von sen-

sorischen Dendriten und Pigmenzellen umgeben. Purschke ǻŘŖŗŗǼ kommt dennoch 
zu dem Schluss, dass die Ocelli der Fauveliopsidae eine reduzierte Form der “ugen 
der Flabelligeridae sein können, welche von Spieß ǻŗşŝśǼ beschrieben wurden. Dies 
könnte auch auf die Cirratulidae (bertragen werden. Die Übereinstimmungen der 
“ugen lassen die Hypothese zu, dass auch die “ugen der Cirratulidae eine reduzierte 
Form der Flabelligeridenaugen sind. Denkbar wäre auch der Umkehrschluß, dass die 
“ugen der Flabelligeridae eine weiterentwickelte Form der “ugen von Cirratulidae 
bzw. Flabelligeridae sind. Durch die Annahme der Homologie der Augen in den drei 

Taxa, kann eine Gruppe begr(ndet werden, welche die Cirratulidae, die Flabelligeridae 
und die Fauveliopsidae enthält. Auch in aktuellen molekularen Untersuchungen gibt 

es Hinweise auf eine nähere Verwandtschaft von Cirratulidae und Flabelligeridae 
ǻKvist & Siddall ŘŖŗřǼ.
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Aus den Ergebnissen dieser Arbeit und den aus der Literatur bekannten, schlüssigen 

Merkmalen lassen sich zwei Hypothesen zur Position der Cirratulidae innerhalb der 
Cirratuliformia ableitenǱ

Hypothese aǱ Die Cirratulidae sind monophyletisch ǻ“bb. Řś “Ǽ. “pomorphien der 
Cirratulidae sind dann die (ber dem Nuchalorgan verdickte Kutikula sowie die Ten-

takel mit segmentalem Ursprung als Apomorphie zu werten. Bisher fehlt jedoch der 

endg(ltige ”eweis, dass es sich bei den Tentakeln der bitentakulären Cirratulidae um 
segmentale Strukturen handelt. Innerhalb der Cirratulidae sind die multitentakulären 
Cirratulidae aufgrund der Vervielfachung der Tentakel in zwei Gruppen von 
Tentakelilamenten wiederum als Monophylum begr(ndet. F(r die bitentakulären 
Cirratulidae gibt es derzeit keine begr(ndende “pomorphie, so dass diese Gruppe 
auch paraphyletisch sein könnte. 

Innerhalb der Cirratuliformia w(rde ein Taxon bestehend aus Flabelligeridae ǻinklu-

sive Poeobiidae und Flotidae), Acrocirridae, Fauveliopsidae und Sternaspis mit 

retrahierbarem anterioren ”ereich und zusäzlich durch die komplex aufgebauten 
Papillae der Epidermis begründet. Dieses Taxon würde die Schwestergruppe der 

Cirratulidae bzw. eines Taxons bestehend aus Cirratulidae und Ctenodrilidae darstel-
len (Abb. 25 A). 

Die bei den Cirratulidae und den Fauveliopsidae und Flabelligeridae auftretenden 
Ocelli mit dem speziellen Verlauf der sensorischen Dendriten wären dann in diesem 
Szenario im Grundmuster der Cirratuliformia einzusezen. Zumindest innerhalb 
der Flabelligeridae wäre es in den Ocelli zu einer Vervielfältigung der Zellen und zu 
einem Verschluss der optischen Höhle durch die sensorischen Dendriten gekommen. 

Bei D. concharum, welche im adulten Zustand keine “ugen besizen, wäre diese Form 
der Ocelli reduziert. Es m(sste jedoch gepr(ft werden, welche ultrastrukturellen 
Merkmale die Augen der epitoken Stadien aufweisen. Zumindest C. tentaculata häten 
innerhalb der multitentakulären Cirratulidae die typischen larvalen, rhabdomerischen 
Ocelli reduziert. “ndere Cirratulidenlarven sind bisher nicht ultrastrukturell unter-

sucht. 

Hypothese bǱ Die Cirratulidae sind paraphyletisch ǻ“bb. Řś ”Ǽ. Dabei können 
die multitentakulären Cirratulidae aufgrund der Multiplikation der Tentakel als 
monophyletisch gewertet werden. Die bitentakulären Cirratulidae zweigen basal 
innerhalb der Cirratuliformia ab. F(r die bitentakulären Cirratulidae gäbe es in die-

sem Szenario ebenfalls keine begründende Apomorphie, so dass diese Gruppe auch 
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Abb. Řś: Zwei Hypothesen zu den verwandtschaftlichen Verhältnissen innerhalb der Cirratuliformia unter “ngabe 
begr(ndender Synapomorphien. F(r die bitentakulären Cirratulidae gibt es keine begr(ndende “pomorphie. Die 
Position von den Ctenodrilidae und Sternaspis kann anhand der bisher bekannten Ergebnisse nicht zufriedenstel-
lend bestimmt werden. 
A: Die Cirratulidae sind monophyletisch. B: Die Cirratulidae sind paraphyletisch
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hier paraphyletisch sein könnte. Die multitentakulären Cirratulidae und der Zweig 
der Cirratuliformia mit epidermalen Papillae und retraktilem Kopf, welcher aus 
Flabelligeridae (inklusive Poeobiidae und Flotidae), Acrocirridae, Fauveliopsidae und 

Sternaspis besteht, bilden ein Taxon ǻ“bb. Řś ”Ǽ. Die Ocelli mit dem speziellen Verlauf 
der Dendriten sind Apomorphie dieses Taxons. Die über dem Nuchalorgan verdickte 

Kutikula müsste in der Stammlinie aller hier erwähnten Arten evolviert sein, da die 

“usprägung in den bitentakulären und multitentakulären Cirratuliden deutlich (ber-

einstimmt. Innerhalb der Fauveliopsidae müsste demnach die über dem Nuchalorgan 

verdickte Kutikula reduziert sein. Die besonders ausgeprägten Mikrovilli der St(z-

zellen sind als “utapomorphie der Fauveliopsidae zu bewerten ǻPurschke ŗşşŝǲ 
Purschke 2011).

In beiden Fällen lassen sich die Cirratuliformia als Monophylum begr(nden. In 
der ersten Hypothese stellen die Ocelli mit dem speziellen Verlauf der sensori-
schen Dendriten die Synapomorphie. In der zweiten Hypothese rahmen die beiden 

Cirratulidengruppen die (brigen Vertreter der Cirratuliformia ein. Da bei diesen bei-
den Gruppen die Kutikula in ähnlicher Weise modiiziert ist, muss in Hypothese ” 
diese Modiikation f(r das Grundmuster der Cirratuliformia angenommen werden. 
Sollte der ”eweis erbracht werden, dass die Tentakel der bitentakulären Cirratulidae 
ebenfalls einen segmentalen Ursprung haben, sind diese als homolog zu den 

Tentakelilamenten der multitentakulären Cirratulidae anzusehen. Damit wäre auch 
die Monophylie der Cirratulidae und somit die erste Hypothese vorzuziehen.
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Zusammenfassung5. 

Die phylogenetische Position der Cirratulidae innerhalb der sedentären Polychaeten ist bisher 
nicht zufriedenstellend aufgeklärt. Historisch wurden die Cirratulidae nahe zu den Spionidae 
bzw. zu den Terebellida gezählt. Beide Taxa weisen paarige peristomiale Palpen auf. Die 
Cirratulidae jedoch weisen keinerlei Kopfanhänge auf. Dorsal an einem anterioren Segment 
entspringen paarige, ilamentöse Tentakel. ”isher wird davon ausgegangen, dass diese Tenta-
kel peristomialen Ursprungs sind und sich während der Ontogenese posterior verschieben. 
Die “ussagen zur Insertion der Tentakel bzw. Tentakelilamente st(zen sich auf Unter-
suchungen vom “nfang des lezten Jahrhunderts. Die entsprechenden Illustrationen und 
Beschreibungen sind jedoch lückenhaft und die Theorien, wie es zur posterioren Verschie-
bung kommt, sind nicht vollständig nachvollziehbar. Die Ergebnisse dieser Arbeit weisen auf 
einen segmentalen Ursprung der Tentakel hin. Die Coelomräume und ”lutgefäße der Tentakel 
gehen bei Cirriformia tentaculata direkt in die entsprechenden Strukturen des Segmentes über. 
Die Struktur des die Tentakelilamente innervierenden Nervs unterscheidet sich von den Ner-
ven der peristomialen Palpen. Zum einen gibt es bei C. tentaculata Verbindungen des Nervs 
zur Längsmuskulatur, welche bei den peristomialen Palpen fehlen. Zum anderen fehlen bei 
den Cirratulidae, den Nerv begleitende Coelomräume. Durch diese Unterschiede folgt die 
“blehnung der Homologie der peristomialen Palpen und der Tentakel bzw. Tentakelilamente 
der Cirratulidae. Damit gäbe es keinerlei Unterst(zung mehr f(r eine nahe Verwandtschaft 
zwischen Cirratulidae und Spionidae bzw. Cirratulidae und Terebellida.
Um andere Hinweise auf mögliche verwandtschaftliche Verhältnisse zu erhalten, wurden 
weitere morphologische Merkmale an verschiedenen Cirratulidenarten untersucht, welche 
sich in den lezten Jahren als wertvoll f(r phylogenetische Untersuchungen erwiesen haben. 
Die Nuchalorgane der Cirratulidae weisen einen ”auplan auf, welcher sich aus apomorphen 
und plesiomorphen Merkmalen zusammensezt. Die Organe sind aus multiciliären St(zzel-
len und monociliären Sinneszellen aufgebaut. Eine über dem Nuchalorgan deutlich verdickte 
Kutikula ist bisher einzigartig innerhalb der Polychaeta und könnte eine Apomorphie der 
Cirratulidae darstellen. 
Die Ultrastruktur eines vermutlich lichtsensitiven Organs, welches bei Larven und juvenilen 
Tieren von C. tentaculata auftrit, weist einige Übereinstimmungen mit den “dultaugen von 
Fauveliopsis cf. adriatica auf. Die sensorischen Dendriten umlaufen ventral einen Pigment-
becher und entsenden sensorische Mikrovilli in eine optische Höhle, welche apikal direkt 
von der Kutikula bedeckt wird. Weitere Übereinstimmungen gibt es mit der Beschreibung 
der Adultaugen von Flabelligeriden, nach welcher die sensorischen Dendriten ebenfalls 
ventral um den von zahlreichen Pigmenzellen gebildeten Pigmentbecher ziehen. Die Über-
einstimmungen unterst(zen die Einordnung der Flabelligeridae und Fauveliopsidae in 
die Cirratuliformia. ”isher sind die Cirratuliformia nur durch Merkmale begr(ndet, wel-
che konvergent auch in anderen Taxa auftreten. In vielen aktuellen morphologischen und 
molekularen Untersuchen gibt es wenig oder gar keine Unterst(zung f(r dieses Taxon. 
“lle Taxa der Cirratuliformia weisen einfache Kapillarborsten in Transversalreihen auf, was 
als plesiomorph gewertet wird. Sie stehen einer großen Gruppe innerhalb der sedentären 
Polychaeten gegenüber, welche Hakenborsten mit einem speziellen Bildungsmodus tragen. 
Da es keinerlei weitere Merkmale gibt, welche unter der Annahme der Reduktion der Haken-
borsten eine Integration der Cirratuliformia in diese Gruppe begr(ndet, ist von einer basalen 
Stellung der Cirratuliformia innerhalb der sedentären Polychaeten auszugehen.
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Summary6. 

The systematic position of the Cirratulidae within the “nnelida is still uncertain. Historically a 
closer relationship to Spionidae or Terebellidae was assumed. Both taxa possess a pair of peri-
stomial palpes. Cirratulidae, however, do not exhibit any head appendages. Their tentacular 
ilaments emanate dorsal at one anterior segment. Until now the cirratulidȁs tentacular ila-
ments are supposed to be of peristomial origin and to shift backwards during ontogenesis. All 
assumptions on the origin of the tentacles of Cirratulidae are based on studies conducted in 
the beginning of the last century. Illustrations and descriptions are incomplete and theories on 
the posterior shift of the tentacular ilaments are not completely comprehensible. The results of 
the present study hint towards a segmental origin of the tentacular ilaments in Cirratulidae. 
Coelomic cavities and blood vessels of the tentacular ilaments of Cirriformia tentaculata direc-
tely merge into respective structures of the sixth segment. The innervating nerve difers from 
the nerve innervating the peristomial palpes in two points. (1) In C. tentaculata this nerve regu-
larly connects to the longitudinal musculature. The nerve of the peristomial palps of other 
sedentary polychaetes lacks such connections. (2) In C. tentaculata there are no coelomic cavi-
ties which accompany the nerve and track through the dorsal and ventral root of the circume-
sophageal connective as can be found in other sedentary polychaetes. Therefore the homology 
of the peristomial palpes of sedentary polychaetes and the cirratulidȁs tentacular ilaments is 
not supported and a close relationship between Cirratulidae and Spionidae is unlikely.
Other morphological characters were investigated on diferent cirratulid taxa to gather more 
hints on possible relationships. 
The nuchal organs possess a plesiomorphic buildup of multiciliated supportive cells and 
monociliated sensory cells. “ considerably thicker cuticle above the sensory areas is unique 
within all known nuchal organs and could provide an apomorphy of the Cirratulidae.
The ultrastructure of a presumably light sensitive organ of larvae and juvenile specimen of 
C. tentaculata is comparable to eyes found in adults of Fauveliopsis cf. adriatica. The two sen-
sory dendrites pass around the pigmented supporting cell ventrally and give rise to numerous 
microvilli and one cilium each. The microvilli extend into the optic cavity whereas the cilia 
run parallel to the cuticle. The optical cavity is open towards the cuticle and covered by cuti-
cular material. The eye of C. tentaculata shows further similarities with the discription of an 
Flabelligerid eye.
These similarities support the position of Fauveliopsidae and Flabelligeridae within 
Cirratuliformia. Furthermore the taxon Cirratuliformia itself gets bigger support, due to more 
feasible relationships between single taxa within Cirratuliformia. To date the Cirratuliformia 
are only supported by characters which are convergently found in other taxa aswell. In recent 
molecular studies the Cirratuliformia get weak or no support at all. 
“ll taxa of the Cirratuliformia show simple capillary chaetae in transversal rows - a charac-
ter, which represents the ancestral condition. All other taxa of sedentary polychaetes exhibit 
hooked chaetae with a distinct mode of formation. As the homology of the head appendages 
is doubtful, considering the present results, there are no other characters left which support 
an integration of the Cirratuliformia within the Polychaetes with hooked chaetae. Therefore a 
basal position of the Cirratuliformia within the sedentary polychaetes is very likely.
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