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On Reproduction and Development o/ the Macrodasyoidea (Gastrotricha) 
Abstract. Comparative investigations of the reproduction and development of the 

Maerodasyoidea are made on the species Turbanella cornuta, Macrodasys caudatus, 
Cephalodasys maximus, Dactylopodalia baltica and some others. 

The Macrodasyoidea have a direct development. The divisions of the best studied 
species, Turbanella cornuta, is total, equal and bilateral. The cell-lineage produces 
a 30-cell stage in which gastrulation by invagination of two entoderm cells followed 
by mesodermal cells occurs. Two compact mesodermal strands segregate the germ 
cells and give rise to the muscular system and the y-organ. Agreements in the 
embryology of the gastrotrichs and the nematodes support the postulation of a 
close relationship between them. 
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A. Einleitung 
Die Gast rot r icheu,  Ro ta to r i en  und  57ematoden gel ten heute  al lgemein 

als zentrale  Klassen  des S tammes  der  Nemathe lmin thes .  Ih re  Verwandt -  
schaf tsbeziehungen zueinander  wie auch das  Verhi~ltnis zu wei teren Sti£m- 
men  niederer  P ro tos tomie r  - -  vor  a11em den P la the lmin thes  - -  sind aber  
noch immer  ums t r i t t en  (Bn~LEMISC~EW, 1958 ; R ~ M A ~ ,  1958 ; 1963 ; 
ST~I~B6C~ 1958). 

Neue F a k t e n  zu r  K1/~rung phylogenet i scher  Prob leme sind bier vor  
a11em yon  ontogenet ischen Unte r suchungen  zu erwarten.  Das gil t  inner-  
ha lb  der  Nema the lmin then  insbesondere  ffir die Gast rot r ichen.  Zwar  is t  
der  Fu rchungsmodus  der l imnischen Chaetonoto idea  einigermaBen analy-  
s iert  (B~AuCnAM~, 1930; SACKS, 1955); fiber die formenreiche und  mor- 
phologisch ursprt ingl ichere Ordnung der  mar inen  Macrodasyoidea  l iegt 
bisher  aber  uur  eine kurze  Not iz  vor  (SwEDMAnX, 1955). E in  mi t t le res  
K e i m b l a t t  is t  zudem in der  Klasse  der  Gas t ro t r ichen  embryologisch 
f iberhaupt  noch n icht  nachgewiesen.  

D a m i t  war  die Aufgabe  dieser Arbe i t  vorgezeichnet .  Eine vollst / indige 
Bearbe i tung  der  Furchung,  Keimbl£ t te rbf ldung ,  0rganogenese  und  post-  
embryona len  En twick lung  gelang an der  Ar t  TurbaneIla cornuta Remane  
aus der Kie ler  Bucht .  Als wesentl iches Resu l t a t  ergeben sich enge Be- 
z iehungen zur Ontogenese der  Nematoden .  

Die Studien  an  Turbanella und  einigen weiteren Ver t re te rn  der  
Macrodasyoidea  s tanden  daneben  im l%ahmen aktuel ler  Prob leme zur  
Biologie der  in ters t i t ie l len  Sandmikro fauna  (Ax,  1966). Mit Beobach-  
tungen  fiber die geschlechtl iehe Aktivit/~t,  den Mechanismus der Sperma-  
t iber t ragung und  den Modus der  E iab lage  mar iner  Gas t ro t r icheu  werden 
neue Beitrfige zum For tp f l anzungsve rha l t en  des Mesopsammons  geliefert.  

Die Anregungen zu diesen Untersuchungen erhielt ich yon meinem verehrten 
Lehrer, I-Ierrn Professor Dr. P~T~.~ Ax. Ich spreche ihm meinen ganz herzliehen 
Dank aus fiir seine stere Anteilnahme und Unterstiitzung bei der Durchfiihrung 
der Arbeit. 
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Herrn Professor Dr. Dr. A. I~EMANE and Iterrn und Frau Dr. W. I~OODT danke 
ich f~ir die Aufnahme und Unterstiitzung am Zoologischen Insti tut  Kiel. Fiir die 
Gew~hrung yon Arbeitsm5glichkeiten an der Litora]station List/Sy]t danke ich 
t terrn Professor Dr. O. K I ~ E  und I~Ierrn Dr. It.  J. AvRIc~. t terrn tt]~uNSRT und 
Fr~iulein MILTHALEI~ vom Insti tut  fiir den wissenschaftlichen Film in GSttingen 
danke ich fiir die Filmaufnahmen. 

Die Untersuchungen wurden mit  Unterstiitzung durch die Deutsche Forsehungs- 
gemeinschaft durchgefiihrt. 

B. Material und Methodik 
Im Zentrum der Arbeit steht Turbanella cornuta t~emane 1926a (Abb. 31); sie 

kommt sehr h~ufig in der Ostsee bei Kiel vor (Strander Bueht, diatomeenreicher 
Feinsand, 4--12 m seew~rts, normale Wasserbedeckung 1--1,5 m, Salzgehalt durch 
sehnittlich 14--18°/~). An diesem Material wurden in den Jahren 1964--1966 ganz 
iiberwiegend die entwicklungsgeschichtliehen Untersuchungen gemacht. 

Die Arten Macrodasy8 caudatus Remane 1927c (Abb. 1 B), Urodasys mirabilis 
Remane 1926a (Abb. 1 D), Dactylopodalia battica Remane 1926a (Abb. 1C), Acan- 
thodasys aculeatus l~emane 1927 c (Abb. 1 A), Cephalodasys maximus Remane 1926 a, 
Mesodasys laticaudatus Remane 1951 und Turnbanella hyalina Sehultze 1853 
wurden zu weiteren Beobachtungen aus der Nordsee auf Sylt gewonnen (Sand- 
watt  des 0ststrandes unterhalb der Litoralstation in List, detritusreieher Fein- 
sand, 0--50 m seew~rts des Strandknicks). 

Zur Materialentnahme wurden die obersten Sedimentschichten mit einem Stech- 
rohr oder einem Kescher abgehoben, in Weckgl~isern eingetragen und mit Wasser 
tiberschichtet. Info]ge zunehmender Sauerstoffarmut kommen die Tiere oft schon 
innerhalb yon 24 Std an die Sandoberfl~che, yon wo sie in wenig Sediment abge- 
hoben und zur weiteren Beobaehtung und Aussortierung unter dem Binokular in 
flaehe Petrischalen fiberfiihrt wurden. Die beunruhigten Gastrotrichen sammeln 
sich gewShnlich an einer yon SandkSrnern befreiten Stelle in grol]er Zahl an. Tiere 
mit reifem Ei wurden in kleine Blocksehalen mit filtriertem Seewasser und mit  
einer einsehiehtigen Lage gereinigter Sandk6rner aussortiert. 

Die I-Ialtung der marinen Gastrotrichen in Blockscha]en gelang bis zu 10--  
14 Tagen bei t~glich zweimaligem Wasserwechsel. Die Eiablage erfolgt in den fort- 
pflanzungsaktiven Zeiten artweise verschieden. Turbanella begann schon nach 
24 Std zuverl~ssig abzulegen. Cephalodasys und Macrodasys legten oft erst nach 
3- -4  Tagen. Dactylopodalia lieB sich nur in grSl~eren Schalen mit doppelter Sedi- 
mentschicht halten und zur Eiablage bringen; die sehr kleinen Eier sind dann abet 
kaum noch aufzufinden. Arten der Gattung Mesodasys und Acanthodasys gingen 
naeh 1--2 Tagen ohne Eiablage zugrunde. 

Bei der Temperatur yon 17--18°C dauerb die Embryonalentwicklung bis zum 
Schliipfen bei Turbanella cornuta 4 Tage, bei Macrodasys caudatus 9--10 Tage und 
bei Cephalodasys maximus und Dactylopodalia baltica 7--8 Tage. Bei 20--22°C 
betr~gt die Entwicklungszeit ffir Turbanella nur etwa 3 Tage, bei 12--14°C dagegen 
9--10 Tage. 

Es wurden mehrere Methoden zur Untersuchung der Embryonalentwicklung 
verwandt. 

1. Durch Lebendbeobachtung und Filmanalyse konnten an den dotterreichen 
Eiern nur die ersten Teilungsschritte erkannt sowie die Beziehungen der Eipole zu 
den KSrperachsen gekl~rt werden. Die Eier yon Turbanella, Macrodasys und Cepha- 
lodasys entwickeln sieh in einer luftdicht abgeschlossenen Kammer. TurbaneIla 
setzt ihr Ei auf einem Objekttr~iger ab, den ich in einer grSl3eren Wasserschale mit 
wenigen SandkSrnern belegte. Um ein Ei wurde eine Photokammer gebaut, indem 
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ein aufge]egtes Deckglas mit einem Gemisch von Paraffin-Vaseline umrandet wurde. 
Das Ei bleibt bis zum Schlfipfen des Tieres in seiner Lage fixiert. 

2. Nit  Hilfe der Totalf~rbung und an Hand von Sehnittserien (4--6 ~m Dicke) 
wurden weitere Teilungsstadien, die Gastrulation die ~uBere KSrpergestaltung und 
die Organogenese analysiert. Zur histologischen Auswertung mufiten die Entwick- 
lungsstadien unsortiert fixiert und weiterverarbeitet werden, da unter dem Binokular 
der Entwieklungszustand nieht zu bestimmen ist. 

Als Fixierungsmittel wurde vorwiegend warme Bouin-Flfissigkeit verwende~, 
ferner Dubosq-Brasil (RoMEIS 308). Daneben ergab auch das Osmiums~uregemisch 
yon BENDA (P~oMEIS 970) gute Resultate. Die Einbettung erfolgte in Paraffin 
(Schmelzpunkt 58--60°C) fiber )!Iethylbenzoat. Die Orientierung der Eier war bei 
der Einbettung nicht mSglich, meist wurden 8--10 Eier in einer Reihe zusamr~mn- 
gelegt und gleichzeitig geschnitten. 

Zar Fgrbung der Schnitte haben sieh Hgmalaun mit Eosingegenf~rbung am 
besten bew~hrt. Ffir die Osmiumsgure fixierten Prgparate wurde die Nuklearfgr- 
bung yon Feulgen mit Liehtgrfingegenf~rbung verwandt. Die Totalpri~parate wurden 
mit Haemalaun gefiirbt und ansehlieBend mit Kernechtrot (bis zu 1 Std) nach- 
tingiert. Die Aufhellung der Objekte erfolgte aus dem 96%igen Alkohol heraus 
mit NelkenS1. 

C. Bei~unde 

I. Fortp/lanzung 

1. Geschlechtsverh~l tnisse  und  For tp f l anzungszyk len  

Die Aussagen dieses Kap i t e l s  b i lden Nebenergebnisse  der  embryo-  
logischen Unte r suchungen  w~hrend zahlreicher  Arbe i t saufen tha l t e  an  der  
Nord-  und  Ostsee yon  1964--1966. 

Die Macrodasyoidea  sind Zwi t t e r  (I~EMANE, 1926, 1936). Bei  Macro- 
dasys buddenbroclci R e m a n e  und  Thaumastoderma heideri R e m a n e  geht  
die En twick lung  der  m£nnl ichen Geni ta lorgane  den weibl ichen Gonaden  
voraus.  Beide Geschlechtsorgane k o m m e n  dann  aber  in e inem I n d i v i d u u m  
gleichzeit ig zur Funk t ion .  Es l iegt  also P ro te randr i e  mi t  sp~terem Uber-  
gang zur  S imul tangeschlecht l ichkei t  vor  (REMANE, 1926). Dieser  Ablauf  
der  Gonadenre i fung t r i f f t  nach  meinen Beobach tungen  auch ffir Macro. 
dasys caudatus, Urodasys mirabilis, Mesodasys laticaudatus, Acanthodasys 
aculeatus und  Cephalodasys maximus zu. 

Auch Dactylopodalia baltica, Turbanella hyalina und  Turbanella cor- 
nuta sind pro terandr isch .  Bei  diesen Ar t en  l iegt  aber  - -  wie ]~EMA~E 
1936 sehon ffir Dactylopodalia a n n a h m  - -  P ro te randr i e  mi t  mehr fachem 
Phasenwechsel  vor. Dabe i  b le ib t  bei  Dactylopodalia die miinnliche und  die 
weibliche Phase  in einem I n d i v i d u u m  meis t  zei t lebens get rennt .  Die 
weibl ichen Geni ta lorgane  entwickeln  sich immer  erst  dann,  wenn die 
I t o d e n  yon  Spermien  ent leer t  s ind;  umgekehr t  k o m m e n  die t t o d e n  erst  

Abb. 1 A--D. Marine Gastrotrichen aus dem Sandwatt von Sylt (Nordsee) ; Lebend- 
aufnahmen. A Acanthodasy~ aculeatus (650 ~m lang). B Macrodasys caudatu8 (600 ~m 
]ang). C Dactylopodalia baltica (300 ~m lang). D Urodasys mirabilis (K6rper etwa 

450 ~m lang). C, D Phasenkontrastaufnahmen 



Abb. 1 A - - D  
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nach der Eiablage wieder zur Entwieklung. Bei Turbanella ist die Tren- 
nung der Geschleehtsphasen dagegen nicht so streng. Die Entwicklung 
der weibliehen Genitalorgane setzt sehon vor dem Absehlul] der Sperma- 
reifung ein; es kommt aber hie zu einer vollst~ndigen Gleichschaltung 
der beiden Geschleehtszust~nde. R~MA~ glaubte 1926 fiir Turbanella 
auf Grund der Beobaehtung yon Tieren mit reifen Eiern und sehwaeh 
entwiekelten Itoden Proterandrie aussehlie{~en zu miissen, t t ier handelte 
es sieh aber um Tiere, die im Begriff waren, in eine zweite oder eventuell 
sp£tere m~nnliehe Phase einzutreten und die vorherige weibliehe Phase 
noch nicht abgesehlossen hatten. 

Die Aussage eines mehrfaehen Phasenwechsels stiitzt sieh auf die 
Beobachtung, da~ die genannten Arten bei ganz untersehiedlichen GrSl~en 
geschlechtsreif werden. Turbanella ist mit dem Eintrit t  in die erste m£nn. 
liehe Phase ungef~hr 400 ~m lang; mit etwa 500 ~m setzt zum ersten 
Mal der ReifungsprozeB der Ooeyten ein. Das Tier, das in die zweite 
oder sp~tere m£nnliehe Phase eintritt, kann schon eine L~nge yon 
600--650 ~m erreieht haben. Die maximale L~nge geschlechtsreifer 
Tiere betr~gt 700--750 ~m. 

Bei Turbanella und Dactyiopodalia kommen w£hrend der weibliehen 
Geschleehtsphase mehrere Ooeyten naeheinander zur Reifung und Ab- 
lage. So konnte eine Turbanella, welehe naeh dem ersten Tag des Ein- 
setzens in eine Kultursehale ein Ei zur Ablage brachte, einige Tage sparer 
noch ein weiteres bis dahin nachgerefftes Ei ablegen. MSglicherweise 
bleibt Turbaneila im natiirlichen Milieu noeh 1/~nger in e~ner weibliehen 
Phase. 

Die Macrodasyoidea zeigen im Jahresablauf eine diskontinuierliehe 
Fortpflanzungsaktivit~t. Bei al]en studierten Arten konzentriert sieh die 
Reproduktion auf den Zeitraum yon M~rz bis Oktober. In den Monaten 
November bis Februar befinden sie sich in einer gesehlechtliehen l~uhe- 
phase. Generell dominieren im Friihjahr erwaehsene Tiere, im Sp~therbst 
Jungtiere. In  den Wintermonaten waren fibereinstimmend in der Nord- 
und Ostsee nur ganz vereinzelt Gastrotriehen mit reifem Ei zu linden. 

Es bestehen zwei Gruppen yon Gastrotriehen mit unterschied]ichem 
Verhalten in der Reproduktionszeit. 

Zur ersten Gruppe gehSren Mesodasys laticaudatus, Macrodasys cau- 
datus, Dactylopodalia baltica und Acanthodasys aculeatus. Diese Arten 
haben w~hrend der w~trmeren Jahresh~lfte eine kontinuierliche Repro- 
duktionsleistung mit einem einm~ligen sehr starken Anstieg yon Anfang 
September bis Anfang Oktober. Im Friihjahr setzt etwa ab M~rz der 
l~ei~ungsprozeB ein; die Tiere legen best~ndig Eier ab und bilden Sper- 
mien. Dactylopodalia wurde w~thrend des ganzen Sommerh~lbjahres mit 
Spermatophoren gefunden (s. S. 351). Das Maximum der Produktions- 
leistung in den Herbstmon~ten kommt vor ~llem in einer erhShten Ei- 
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bildung zum Ausdruek. W&hrend Macrodasys im Frfihsommer h6ehstens 
2 reife Eier in einer Periode der Reifephase zur Ablage braehte, konnte 
er im Herbst  7- -8  Eier zu einem Zeitpunkt ablegen. 

Die zweite Gruppe mit  Turbanella cornuta, Turbanella hyalina und 
Cephalodasys maximus hat  dagegen zwei t Iauptperioden ihrer Fortpflan- 
zungsproduktivit&t. Die erste liegt yon Mitre Mai bis Ende Juni, die 
zweite f/~llt im Herbst  mit  dem Maximum der vorherigen Arten zusam- 
men. Von Mitre Juli  bis Ende August ist die Keimzellbildung eingestellt. 
Zu dieser Zeit waren - -  wie in den Wintermonaten - -  nur ab und zu 
gesehlechtsreife Tiere zu linden, w/~hrend sehr viele Jungtiere heran- 
wuehsen. Zur zweiten Fortpflanzungsperiode im I terbst  gingen aueh die 
herangewaehsenen Jungtiere zur Fortpflanzung fiber. 

W~hrend einer Fortpflanzungsperiode verhielten sieh Turbanella cor- 
nuta und Dactylopodalia baltica innerhMb einer Population auffMlend 
synehron. So wurde im MM und Juni 1965 an t/tglieh friseh eingetrage- 
nero Material verfo]gt, dab bei Dactylopodalia w/~hrend einer Woehe 
relativ viele Tiere mit  Spermatophore auftraten und 10 Tage sp/iter fast 
ausschlieNich Tiere mit  ablegereifen Eiern oder Tiere mit  sehwaeh ent- 
wiekelten Hoden vorhanden waren. Wieder 6--8  Tage sp/iter t raten sehr 
viele Kleintiere auf, welehe vorher fehlten. Ebenso trugen bei ~I'urbane-tla 
z.B. in den Monaten Juni /Jul i  1966 alle gesehlechtsreifen Tiere ihre 
Eier in etwa gleicher Reifephase und legten sie innerhalb yon 1 4 Ta- 
gen gleiehzeitig ab ; anschlieBend waren dann kaum noeh ablegereife Tiere 
zu linden. Erst  naeh 1 oder 2 Wochen setzte eine erneute Reifephase 
bei vielen Tieren ein. 

2. Samenfibertragung 

Bei den Maerodasyoidea wurden zwei Meehanismen der Samenfiber- 
tragung beobaehtet. Eine direkte Samenfibertragung dureh Kopulation 
finder bei Turbanella hyalina und ~'urbanella cornuta start. Spermato- 
phoren werden bei Dactylopodalia baltica gebildet. 

a) Kopulation (Abb. 2A--D)  
Die Kopulation habe ieh w/thrend der beiden Hauptperioden der 

Fortpflanzung im Frfihsommer und Herbst  (1965, 1966) mehrfaeh stu- 
chert. Die Samenfibertragung erfolgt yon einem Tier in m/~nnlieher Phase 
auf einen Partner  in weiblieher Phase. 

Bei frisch eingetragenem Material befinden sieh in den gesehilderten 
Ansammlungen (S. 345) gew6hnlieh mehrere kopulationsbereite Tiere. Ein 
solehes Tier klappt  sein Hinterende nach dorsal um und ffihrt pendelnde 
Tastbewegungen aus (A). In  den beobaehteten F/illen waren es m&nn- 
liehe Tiere, die diese Stellung einnahmen. Bleiben die Versuehe zur Kon- 
taktaufnahme erfolglos, so wird das Hinterende gesenkt; das Tier geht 
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Abb. 2A~D. Kopulation bei Turbanella cornuta. A M~nnliches Tier vor der Kopula. 
B Erste Phase der Kopula. C Zweite Phase. D Tier nach der Begattung mit noch 
eingekriimmtem Hinterende fortschwimmend, ei Ei; m m/£nnliche, w weibliche 

GeschlechtsSffnung; miinnliehes Tier punktiert, weibliches Tier gestriehelt 

bald erneut  in  vorherige Stellung fiber, bis ein vorbeischwimmender  
Gesehlechtspartner die Tastbewegungen beantworte t .  I rn n/ichsten Mo- 
men t  umsehl ingen sieh die beiden Pa r tne r  mi t  den I-Iinterenden u n d  bil- 
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den einen lockeren Knoten (B). Nach wenigen Sekunden wird dieser fest 
zugezogen (C), indem jedes Tier - -  mit seinen vorderen HaftrShrchen an 
die Unterlage geheftet - -  in entgegengesetzte Richtung zieht. Dabei sind 
die Hinterenden in zwei bis drei Umwindungen miteinander versehlun- 
gen, die Vorderfii~ehen stehen seitlich gespreizt ab, der Rumpf isC sehr 
gestreekt. Gegen Ende der Kopula ziehen die Tiere noch starker in ent- 
gegengesetzten l~ichtungen, ]Ssen die Umsehlingung und sehwimmen 
mit noeh eingesehlagenem ginterende fort (D). Dieses ist naeh 2--3 rain 
wieder zu normaler L~nge gestreekt; es passiert aber nicht selten, dal~ 
ein Tier yon seinem Partner eine Strecke hinterhergeschleppt wird. 

Die Art des Sameniibertritts w~thrend der Kopula wird aus dem 
Lageverh~tltnis yon m~tnnlicher und weiblicher GeschleehtsSffnung nicht 
ohne weiteres verst~tndlich. Turbanella besitzt kein Kopulationsorgan; 
die Vasa deferentia mtinden in einem gemeinsamen ventromedianen Porus 
(m) nach aul3en, der kurz hinter der Ubergangsstelle des Pharynx in don 
Darm liegt. Die weibliche 0ffnung (w) liege im HinterkSrper fast auf 
HShe des Alters. Die 0ffnungen kommen wghrend der Umschlingung 
nicht in Kommunikation, nm einen direkten UberCritt des Samens zu 
ermSgliehen. Es bleiben zwei DenkmSglichkeiten. Entweder erlangen die 
GeschlechtsSffnungen in der 1. Phase f~r einen Moment miteinander ICon- 
takt,  der zur Sameniibertragung ausreieht. Oder das Sperma wird in der 
2. Phase auf der Ventralflgche des m~nnliehen Tieres entlang naeh hinten 
in den Knoten und in die weibliehe 0ffnung des Partners hineingezogen; 
die Tiere bleiben ja eine beachtlich lange Zeit (40--70 sec) in dieser Hal- 
tung der festen Verknotung. 

Der Reifezustand der Ooeyten in dem weiblichen Tier war verschie- 
den. Bei den meisten Tieren befand sich eine Ooeyte kurz vor dem T3ber- 
t r i t t  in das dorsale Eilager. Daneben kopulierten aber auch weibliehe 
Tiere mit ablegereifem Ei. 

Zahlreiehe Tiere wurden unmittelbar nach der Kopula im Quetsch- 
pr~tparat studiert. In den weiblichen Tieren liegen die Spermien zu einem 
sehleifenfSrmigen Kn~uel aufgewunden im Receptaculum seminis. Im 
Ovidukt wnrden niemals Spermaf~den gefunden. Die mannlichen Tiere 
geben bei einer Kopulationshandlung nicht alles Sperma ab; die I{oden 
kSnnen noch teilweise mit reifen Samen angef/illt sein, und in den 
vordersten Abschnitten der Vasa deferentia kSnnen aufgewnmdene 
Spermaknauel liegen. Es ist anzunehmen, da~ diese Tiere kurz darauf 
erneut eine Kopulation eingehen. 

b) Spermatophorenbildung (Abb. 3, ~) 
Uber Spermatophoren liegt nur eine kurze Notiz yon SW~D~IARX 

(1959a) vor. 
Wit beobaehteten Spermatophoren bei Dactylopodalia baltica erst- 

malig im 0ktober  1964 in Material aus dem S~ndwatt unterhalb der 
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Litoralstation List/Sylt. I m  Jahr  1965 wurden sie von Februar  bis No- 
vember in regelm~iBigen Abst£nden wiedergefunden. I m  M/~rz und April 
t raten Spermatophoren sehr zahlreich auf; yon 100 Tieren trugen 10--  
15 Tiere ein Samenpaket.  

Die komplizierte Spermatophore weist eine konstante GrSBe und Ge- 
stalt auf (Abb. 3A). Sie besteht aus einem bauchig verdickten Sperma- 
sack (s), der in einen kurzen Endzipfel (ez) ausl£uft. An der Basis sitzt 

A k s 

• ez  

Abb. 3A u, B. Spermatophore bei Dactylopodalia baltica. A Leere Spermatophoren- 
hiille. B Miinnlieh gesehleehtsreifes Tier mit ausgestoBener und zur HElfte mit 
Samen angefiillter Spermatophore; Phasenkontrastaufn~hme. b Basaler Absehnitt 
der Spermatophore; ez Endzipfel; h Hoden; k K6rperwand; s Spermasaek 

die Spermatophore bei einem weiblieh reifen Tier der K6rperwand un- 
mittelbar an, bei einem m/~nnlieh reifen Tier wird sie dagegen yon einem 
breiten, vom K6rper ausgreifenden Basalabsehnitt  (b) umfagt,  weleher 
die beim Ausstogen der Spermatophore mit  aufgewSlbte Kutikula 
darstellt. Die Spermatophore ist 26--30 ~m lang. Aueh im entleerten 
Zustand beh/ilt sie ihre eharakteristisehe Form bei. Sic steht dann steift 
vom K6rper ab. 

Die Spermatophoren sind konstant  an einem bestimmten Oft ange- 
heftet, und zwar sowohl bei weiblieh wie m£nnlieh gesehlechtsreifen 
Tieren. Sic sitzen immer als Einzelgebilde reehts am ~bergang yon Mit- 
tel- zu Enddarm der dorsolateralen K6rperwand an (Abb. 3 B) ; sie liegen 
damit  dem Bursalorgan entgegengesetzt und um einiges oberhalb yon 
diesem. Die bei Ax (1966a, p. 48) abgebildete Dactylopodalia mit Sper- 
matophore stellt demnaeh eine Ventralaufsieht dar. 
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Der Mechanismus der Spermatophoreniibertragung ist bisher nieht 
studiert. In mehreren Fallen befand sich ehl Tier mit gefitl]ter Sper- 
matophore unter Geschlechtspartnern in einem kleinen Kultursch'~lehen 
und wurde fiber 3--5 Std kontinuierlich unter dem BinokuIar verfolgt. 
Abet es gelang niemals, eine Kontaktaufnahme zu beobaehten. 

Dutch die Untersuehung zahlreieher Tiere mit Spermatophoren in 
versehiedenen Entwicklungsstadien k5nnen jedoeh die folgenden Vor- 
stellungen entwiekelt werden. Die Ubertragung der Spermatophore fin- 
det yon einem Tier in m£nnlicher Phase auf einen Partner in weiblicher 
Phase statt. Die Spermatophore wh~d dem weibliehen Partner an eben 
der gleiehen KSrperstelle angeheftet, an weleher sie an dem m~nnliehen 
Tier heraustritt. 

An I tand einiger Schemata (Abb. 4 A - - J ) s o i l  diese Interpretation 
n/~her dargelegt werden. In  der oberen Reihe sind die Tiere in fortsehrei- 
tend mannlieher Gesehlechtsentwieklung, in der unteren Reihe in fort- 
schreitend weiblieher Reife gezeiehnet. Die Tiere A und E befinden 
sich in einer frfihen m~nn]ichen bzw. weibliehen Gesehleehtsphase. Die 
Tiere B, C und F, G sind in der Phase mit Spermatophore, und die 
Tiere D, H sind in der Phase nach Abgabe der Spermatophore. Die 
volle Entwicklungsreihe A - - J  kann als Abfolge der Gonadenausbildung 
eines einzigen Individuums angesehen werden. Die Zeit, die ein Tier 
braucht, um yon einem Zustand der m/~nnlichen Reife in den Zustand 
der weibliehen Reife zu gelangen (yon B naeh F) seh~tze ieh in den 
Monaten Mgrz/April auf etwa 20--25 Tage. Dieser lange Zeitintervall 
spricht gegen den mSgliehen Einwand, es kSnnte sieh in den Phasen B, 
C und F, G um ein und dieselbe Spermatophore handeln. 

Tiere mit Spermatophoren befinden sich in einem ganz bestimmten 
Zustand ihrer Geschleehtsreife. Im mgnnliehen Tier (B, C) sind die Ho- 
den beiderseits prall mit Sperma gefiillt, oder die Spermien befinden sieh 
schon in der ttfille; die Ovarien erseheinen in ihrer Anlage glasig durch- 
siehtig. Im weiblichen Tier (F, G) ist die oberste Ooeyte sehon stark 
herangewaehsen und mit Dottersubstanzen angereiehert, die Hoden sind 
zu schmalen oder nicht mehr erkennbaren Sehl~uchen zusammenge- 
sehrumpft. 

Neben diesen Gesehlechtsunterschieden weist auch der Spermato- 
phorenbau darauf hin, dal~ es sieh einmal um eine eigene das andere 
Mal um eine fremde Spermatophore handelt. Die Spermatophore des 
m/~nn]iehen Tieres besitzt den breiten Basalteil; nur die eigentliehe zwei- 
teilige Spermatophore wird auf den weibliehen Partner fibertragen. 

Die aus dem m~nnliehen Tier vortretende Spermatophore steht zu- 
n~chst als ]eere Hfille steif ab; erst naehtr/~glieh treten die Spermien 
fiber. In zwei F~llen waren die leeren Hiillen erst 40 rain nach Beobaeh- 
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tungsbeginn mit Spermien wall  angeffillt. Naeh Abgabe der Spermato- 
phore bMbt  an dem Tier eine gr6gere K6perwunde zuriiek (D). 

Im weibliehen Tier durchdringen die Spermien die KSrperwand und 
ffillen die hintere KSrperh/~lfte in einem oder mehreren Spermahaufen 
an (G) ; etwas spater liegen die Spermien verstreut zwisehen den heran- 
reifenden Ooeyten (I-I). In  vier Fallen war 20~40  rain naeh Beginn des 
Spermadurehbruehs die Itfille vollstandig entleert. Die Tiere sehwammen 
mit der leeren ttiille noeh langere Zeit umher; in einem Fall wurde sie 
dann naeh 2 Std an einem Sandkorn abgestreift. Die Ansatzflaehe bleibt 
als oft l~'eisrundes Loeh zuriiek. 

Den Ort der Spermatophorenbildung kSnnen wir in der Region ihrer 
Ausstiilpung vermuten. M6glicherweise ist ein Sekretk6rper (s) beteiligt, 
der regelmagig in Tieren der mannliehen Entwieklungsphase A ober- 
halb der Spermatophorenansatzflaehe aufzufinden war. Dieser K6rper 
kann lappenartig verbreitert sein; er war niemals an Tieren anderer Ge- 
schleehtsperioden naehweisbar. 

Die anatomischen VerMiltnisse yon Daetylopodalia maehen es ver~ 
standlich, weshalb sich der gesamte Prozeg der Spermatophorenbildung 
und Anheftung auf die gMehe KSrperstelle konzentriert. Das Eilager ist 
bci den Macrodasyoidea fiblicherweise zentral gelegen. Bei Dactylopodalia 
baltica ist es aber gemeinsam mit dem rechtsseitigen Ovar auf die linke 
K6rperseite verlagert. Auf diese anatomische Besonderheit macht I~[A~]~ 
(1936) schon aufmerksam. Zudem beschreibt der Darm in adulten Tie- 
ren eine deutliche Krfimmung zur linken Seite hin. Durch diese Organ- 
verlagerungen wird in der rechten K6rperregion ein freier l~aum geschaL 
fen. ][ch m6chte in diesen Verhaltnissen eine Beziehung zu dem speziali- 
sierten Samenfibertragungsmodus sehen. Daneben bestehen charakteristi- 
sche augere Merkmale. Die Spermatophore sitzt gleichermagen in einer 
Einbuchtung der K6rperwand, welche auch bei sonst geradlinig gestreck- 
ten Tieren ohne Spermatophore erhalten bleibt. Diese Bucht entsteht 
wahrscheinlich dutch einen Spermatophorendurchbruch und wirkt bei 
einer weiblichen Dactylopodalia (E) geradezu als pradestinierte An- 
heftungsstelle. 

Zweifelhaft bleibt dagegen die Funktion der bei Dactylopodalia bal- 
tica immer deutlieh ausgebildeten Bursa, welche al]gemein bei den 
Maerodasyoidea als Samenspeicherorgan angesprochen wird. Ich habe aber 
bei zahlreiehen Exemplaren niemals Spermien in der Bursa gefunden. 

Die vorliegenden Beobaehtungen lassen prinzipiell zwei Denkm6glieh- 
keiten der Spermatophoreniibertragung zu. Das m~nnliehe Tier k6nnte die 
geffillte Spermatophore an einem Sandkorn abstreifen, yon wo sie ein 
weibliehes Tier mit der rechten KSrperflanke aufnehmen mfiBte. Der 
zweite Weg einer direkten Ubertragung ware reMisiert, wenn das mann- 
liche Tier fiber den weiblichen Partner hinwegkrieeht und dabei die 
Spermatophore an dessen K6rperseite abstreift. 
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Diskussion. Mit der Analyse yon Turbanella und Dactylopodalia wer- 
den zwei versehiedene Mechanismen der Samenfibertragung bei marinen 
Gastrotrichen bekannt. Ich m6chte eine direkte Samenfibertragung dureh 
Kopulation als den iibliehen Besamungsmodus fiir die Maerodasyoidea 
annehmen. Mehrere Gattungen besitzen gut entwickelte Kopulations- 
organe ( Macrodasys, Mesodasys, Acanthodasys) ; Turbanella hat allerdings 
kein Kopulationsorgan. Hier wird die Kopulationshandlung dureh das 
Umschlingen der Partner kompliziert. Ffir Cephalodasys - -  ebenfa]ls ohne 
Kopulationsorgan - -  vermute ich einen ghnliehen Modus. Ieh habe mehr- 
reals Tiere mit ventralwgrts eingeschlagenem Hinterende gesehen, die da- 
mit in der gleichen Haltung waren, wie Turbanella nach der Kopulation. 
Diese Tiere hatten auch Sperma im Receptaculum seminis, 

Die Sameniibertragung mittels Spermatophoren bei Dactylopodalia 
baltica ist zweifellos eine Spezialisation innerhalb der Gastrotrichen. Sie 
ist stammesgeschichtlich als eine sekundgre Abwandiung zu interpretie- 
ren. Die unsymmetrische Lage des weiblichen Genita]apparates mul3 aus 
den paarigen Ovaranlagen der Macrodasyoidea abgeleitet werden. 

3. Eibesohaffenheit und Eiablage (Abb. 5--7) 

Die Eiablage der marinen Gastrotriehen ist bisher unbekannt, t ~ -  
~ A ~  (1936) diskutiert die MSglichkeiten der Ablage dutch weibliehe 
Gonodukte ; diese Vorstellungen mu6ten aber fragwfirdig bleiben, da die 
Bauverh~ltnisse teilweise vollstgndig ungeeignet sind, eine Ausleitung 
der Eier zu gewghrleisten. 

Die Eiablage erfolgt grundsgtzlich durch Ruptur  der KSrperwand. 
Diese Beobaehtung wurde fibereinstimmend bei Macrodasys caudatus, 
Urodasys mirabilis, Dactylopodalia baltica, Cephalodasys maximus, Meso- 
dasys laticaudatus, Turbanella hyalina und Turbanella cornuta gemacht. 
Die Tiere befanden sich zur Ablage in Kulturschalen mit genfigend Sedi- 
merit nnd zeigten keine Abweiohungen vom Normalverhalten. Die Eier 
werden einzdn abgelegt und mittels einer bei der Ablage gebildeten Se- 
krethfille zwisehen den Sandk6rnern festgeheftet. 

Die Eier der genannten Arten besitzen in Form und Gr51~e charakte- 
ristische Untersohiede. Turbanella und Cephalodasys haben ein ovales Ei 
(Durchmesser 40 × 60 t~m). Die gleiehe Eiform hat Mesodasys ; mit einer 
Lgnge yon 120 ~m ist es abet das grSBte bisher bekannte Gastrotriehenei. 
Das kleinste Ei mit 35 ~m besitzt Dactylopodalia; es ist in Ubereinstim- 
mung mit dem Ei yon Macrodasys (Durehmesser 70 ~m) rund. Alle Eier 
besitzen eine zarte durchsichtige Eihfille; ein ~einer Nadelstich kann sie 
sofort zerst5ren. 

Die Eier werden artversehieden einzeln oder zu mehreren abgelegt. 
~1acrodasys tibertrifft mit 7--8 Eiern, die sie zu einem Zeitpunkt 
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Abb. 5A--C. Eiablage bei TurbaneUa cornuta durch Ruptur der K6rperwand; 
Lebendaufnahmen; A, B Phasenkontrast 

ablegen kann, bei weitem die anderen Arten. Cephalodasys und Mesodasys 
kOnnen nie mehr als ein reifes Ei ablegen. Bei Turbanella, Dactylopodalia 
und Urodasys kommt  gewOhnlieh auch nur ein Ei zur Ablage; gelegent- 
lieh k6nnen es bei diesen Arten aueh zwei Eier sein. 

~be r  den Ablagemechanismus liegen folgende Beobaehtungen vet. 
Bei Turbanella cornuta und Turbanella hyalina ist ein ablegereifes Ei 
folgendermal~en zu erkennen. Es liegt im dorsomedianen Eilager, hat  sieh 
yon einer flaehen Ooeyte in die typisehe ovale Form umgebildet und be- 
sitzt durch die reichliehe Einlagerung yon Dottermaterial  eine hellbraune 
glasige Farbe. 

Zur Ablage wendet sieh das Tier mit  der Dorsalfl~che dem Boden zu. 
Mit einem einmaligen Druck gegen die Unterlage bringt es die sehr donne 
KOrperdeeke zum Platzen, das Ei flieBt heraus und klebt einen Moment 
zwisehen Kontaktfl~ehe und KOrper. I m  n~chsten Moment zieht sieh das 
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Abb. 6 A ~ D .  Eiablage mariner Gastrotrichen durch Ruptur  der K6rperwand 
(Pfeile) ; Lebendaufnahmen. A, B Dactylopodalia baltica. C, D Macrodasys caudatus; 

dasselbe Tier gestreekg und kontrahiert beim Versuch, 
die Eier herauszudriieken 

24 Z. Morph. Tiere, t~d. 63 
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Abb. 7A--D. Eiablage mariner Gastrotrichen; Lebendaufnahmen. A Mesodasys 
laticaudatus, gumpfteil mit KSrperSffnung (Pfeil) naeh der Ablage. B Urodasys 
mirabilis im Moment der Ablage. C Ei yon Turbanella cornuta mit einer 20 ~m 

starken Sekrethfille s; Phasenkontrastaufnahme. D Gelege yon 
Macrodasys caudatus an ein Sandkorn geheftet 

Tier  m i t  Hilfe seiner vorderen  I-Iaftffil3chen for t  (Abb. 5 A - - C ) .  Dabe i  
f~llt  es Turbanella oft schwer, sich yon  dem staI  k k lebenden  Sekret  zu be- 
freien, welches sich sofort  als Mante l  u m  das  Ei  gebi ldet  hat .  Die Sekret-  
hal le  is t  20 ~m s ta rk  (Abb. 7C). Die Ausbruchste l le  des Eies b le ib t  als 
offene W u n d e  bis zu zwei Tagen erhal ten.  Bei  Mesodasys laticaudatus sind 
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die randlichen Epidermisbezirke nach dem Eiaustri t t  als starke Auf- 
wulstungen sogar fiber mehrere Tage sichtbar (Abb. 7 A). 

Das Ei yon TurbaneUa ist bei seinem Austrit t  sehr leicht verform- 
bar. In  2 min n immt es aber seine endgfiltige feste Beschaffenheit und 
konstante Gestalt an. Infolge der anf/~ngliehen Elastizitgt kann es sieh in 
jede Lfieke zwisehen den Sandk6rnern einpassen, in welche es vom mfitter- 
lichen Organismus gepregt wird. 

Bei Dactylopodalia baltica erfolgt der Ablegeakt blitzartig ; er war nur 
sehr selten zu beobaehten. Das Ei hebt sich im Eilager rund-kugelf6rmig 
ab, wodureh das Tier eine starke AuswSlbung der linken K6rperwand er- 
f~hrt. 

Dactylopodalia zeigt ihre Ablegeberei~sehaft dureh eine erh6hte Akti- 
vit/~t an. W/~hrend des sehr raschen, ruekartigen Kriechens fiber die Sand- 
k6rner hglt sie plStzlich inne, ffihrt mit  abgespreizten Itinterffigchen ei- 
nen yon hinten nach vorn geriehteten Drnek aus, der eine g u p t u r  der 
K6rperwand unmittelbar vor dem Eilager und den Austrit t  des Eies zur 
Folge hat  (Abb. 6A, B). I m  selben Moment sueht Daetylopodalia das Ei, 
welches mit  gleichzeitig vorbandenem Sekret an der K6rperwand haften 
bleibt, an der Unterlage oder einem seitlieh gelegenen Sandkorn abzu- 
streifen. Gelingt es ihr nicht, so kann sie mit  dem Ei fiber ]/ingere Zeit 
nmhersehwimmen. 

Die reifen Eier yon Macrodasys caudatus liegen seitlieh des Darmes 
hintereinander im O v a l  Sie sind l~nglieh und wirken im durehfallenden 
Lieht milehig weiB. Bei der langsamen Macrodasys beansprucht der Ab- 
legeakt bis zu 5 rain. Das Tier s temmt sieh mit  den vorderen Haft-  
ffiBchen gegen das Snbstrat  und ffihrt angestrengte Kontraktions- und 
Streekbewegungen durch (Abb. 6 C, D), bis es naeh mehreren Versuchen 
die K6rperwand lateral des vordersten Eies zum Platzen bringt (Pfeil). Die 
Eier werden dann einzeln naeh und naeh aus der Wunde gedrfiekt. Je- 
des ausfliel3ende Ei klebt sofort an dem vorherigen lest und gewinnt 
gleiehzeitig Kon tak t  mit  dem Substrat. Die Eier formen sieh wie bei 
Turbanella raseh ab und passen sich - -  zn mehreren dureh die Sekret- 
hfille vereint - - zwi schen  die Sandk6rner ein (Abb. 7D). 

Urodasys mirabilis verh/tlt sieh bei der Ablage genauso wie Macro- 
dasys (Abb. 7B). 

Dis/cussion. Die Eier der Macrodasyoidea werden bei ihrem Austrit t  
sofort mittels einer Sekrethtille am Substrat  verankert.  Das Klebsekret 
s tammt  m6glicherweise yon Drfisenzellen der Epidermis oder yon Zellen 
des Ovars, die es im Moment der Eiablage absondern. I m  Gegensatz zu 
anderen Sandlfiekenformen nimmt die Klebf/thigkeit der Sekrethfille mit  
fortschreitendem Alter des Eies ab. Eine Eih/ille mit  sehltipfreifem 
Embryo  ist fast ganz ohne Klebkraft  ; durch den Saugstrom einer Pipette 
li~gt sie sich hin und her bewegen. 

24* 
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Die Eiablage dureh Ruptur  der K6rperwand kann als der iibliehe 
Ablagemodus der Macrodasyoidea angesehen werden. WILKE (1954) be- 
obachtete die lebendgeb/~rende Art Urodasys viviparus Wilke beim 
Sehliipfakt. Es war nieht festzuste]len, ob sich an der Austrittstelle eine 
GesehlechtsSffnung befindet. WILXE halt es aber auch bei dieser Art fiir 
mSglich, dab das Tier dureh Ruptur  der Wand aus dem miitterliehen 
KSrper befreit wird. 

Die gesehilderten Arten besitzen iibereinstimmend eine sehr zarte 
Kutikula ohne besondere Differenzierung. Die Verletzung der Wand 
durch den Eidurchbruch verheilt in relativ kurzer Zeit; nur bei den 
Arten Turbanella cornuta, Turbanella hyalina und Mesodasys laticaudatus 
braucht es bis zu mehren Tagen. 

Marine Gastrotrichen aus der Famflie der Thaumastodermatidae, so- 
wie Vertreter der Lepidodasyidae (Acanthodasys aculeatus) besitzen eine 
sehr derbe Kutikula mit Sehuppen und Staeheln. Leider konnte kein 
Vertreter dieser Formen bei der Ablage beobaehtet werden. Es ist immer- 
hin mSglieh, dab bei ihnen eine Ausleitung dureh die weibliehe Ge- 
sehlechtsSffnung erfolgt. 

II.  Friihe Embryonalentwic~lung 
Die folgenden Daten grtinden sich vorzugsweise auf die Art Turba~ 

nella cornuta. Vergleichende Betrachtungen an Macrodasys caudatus, 
Cephalodasys maximus und Dactylopodalia baltica werden jeweils aus- 
driieklieh vermerkt. 

Fiir die Furchungen wird folgende Abbildungsmethode gewghlt. In den 
friihen Stadien von Turbanella (Abb. 8, 9) und in allen Furehungen yon 
Macrodasys (Abb. 15, 16) ist jede Figur tin neues Entwicklungsstadium 
bei identischer Lage der Keime (animaler Pol oben, vegetativer Pol un- 
ten). Ab Abb. 10 ist fiir Turbanella in einer waagereehten Reihe eine 
einzige Entwicklungsphase dargeste]lt (links von dorsal, Mittel yon ven- 
tral, reehts yon lateral). Die Lateralansiehten sind Ansiehten auf die 
linke Keimh/~lfte; die Ventralseite zeigt hierbei wie in spgteren Sagittal- 
sehnitten stets nach links. In Polaufsiehten und Quersehnittserien/~lterer 
Keime weist die Ventralseite naeh unten. Eine Quersehnittserie ist immer 
dureh einen einzigen Keim geffihrt und beginnt in 1 mit dem oralen 
Schnitt. 

Im Turbanellakeim sind die Blastomeren versehiedener prospektiver 
Bedeutung unterschied]ich ausgewiesen. Prim/~res Ektoderm ist mittel- 
grob punktiert, sekund~res Ektoderm bleibt weiB, Meso-Ektoderm ist 
rein und Entoderm grob punktiert. Ab dem Stadium der Keimbl~tter- 
entfaltung wird die Strukturierung insofern ge£ndert als Stomadeum- 
und Ektodermzellen einheitlich mittelgrob punktiert und Mesoderm fein 
punktiert  werden. 
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Eine polare Differenzierung des EiinhMtes yon Turbanella ist nicht 
zu erkennen. Die Termini animal und vegetativ stfitzen sieh lediglich auf 
die Lage eines Riehtungsk6rpers und die Ausbfldung der Stomodaeum- 
bucht am animalen Pol und auf die Differenzierung des Urdarms aus 
dem vegetativen Pol. MSglicherweise liegen animaler und vegetativer Pol 
aber zur Ei!/~ngsachse verschoben. 

Der Furchungsverlauf und die Polarit~tsverh~ltnisse wnrden riick- 
l~ufig aus glteren Entwicklungsstadien erschlossen. 

Fiir Turbanella cornuta wicd in Abb. 19 ein Furchungsschema gegeben. 
Die angewandte Nomenklatur der Blastomeren stfitzt sich im wesent- 
lichen auf das System yon KOFmD (1894), das yon SACKS (1955) in et- 
was abge~nderter Form ffir die Chaetonotoidea fibernommen wurde. Der 
Teilungsschritt wird dutch die den Buchstaben angeh~ngte erste arabi- 
sche Ziffer angezeigt. Die zweite Ziffer gibt die Lage der Toehterzellen 
in der Weise an, dan die niedrigere Ziffer der Zelle angehSrt, welche 
n~her dem oralen Pol, mehr ventral oder niiher zur rechten Keimseite 
hin liegt. 

1. Abgabe der Richtungsk6rper (Abb. 8 A ~ F )  

Das oval geformte Ei yon Turbanella cornuta besitz~ einen spitzen 
und einen stumpfen Pol. Nach der Ablage liegt der Eikern (Durchmesser 
14 ~tm) ira graubraun granulierten Plasma meist zu dem stumpfen Eipol 
hin verschoben. Die Bildung der Richtungsk6rper erfolgt nicht - -  wie 
fiblich - -  gleichzeitig mit den Reifeteilungen; die Meiose hat wahrschein- 
lich schon vor der Eiablage stattgefunden, aber die Reifeteilungsk6rper 
werden noch im Plasma der Eizelle einbeha]ten. 

Ein rhomboider K6rper (rk) liegt in unmittelbarer ~T~he des Eikerns ; 
er ist weniger scharf abgegrenzt als der Eikern. Etwa 30~40  min nach 
der Eiablage setzt sich der Kern yon diesem K6rper ab und entfernt 
sich in Richtung auf den anderen Pol. Gleichzeitig tri t t  der rhomboide 
K6rper an die Zellmembran. Unter einsetzenden Quellungen und Blasen- 
bfldungen des gesamten Cytoplasmas wird ein Richtungsk6rper abge- 
schnfirt. Unter anhaltenden Oberfl/~chenquellungen wird er polar ver- 
schoben. Der ganze Vorgang dauert 4--5 rain an. AnschlieBend gewinnt 
das Ei seine glatte Oberflfichenbeschaffenheit zurfick. Der Eikern hat  
w/~hrenddessen den entgegengesetzten Pol erreicht. Im Ooplasma bleib~ 
an der Austrittstelle ein Rest des rhomboiden KSrpers zuriick; er wird 
15--20 rain sp~ter unter Wiederholung der Blasenbildung ausgeschieden. 

Ich vermute, dab der rhomboide K6rper den ersten und zweiten 
Richtungsk6rper enth~lt, welche nun nacheinander ausgeschieden wer- 
den. Die Richtungsk6rper gehen bald nach ihrem Austritt der weiteren 
Beobachtung verloren. 
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Abb. 8A--F. Turbanella cornuta (Eidurchmesser 40 × 60 ~m). Abgabe der Riehtungs- 
kSrper in zwei Phasen. Lage der Eier stets die gleiehe; der orale Polo liegt in allen 
Abbildungsfiguren oben, der aborale Pol abo unten. C, E Cytoplasmatisehe Blasen- 
bildungen w~hrend des Austritts der RiehtungskSrper r; ek Eikern (Durchmesser 

14 ~m); rk rhomboider K6J]~er im Ooplasma 

Auf diesem Stadium kann das Ei in die Achsenebenen des Tieres 
orientiert werden. Die L~ngsachse des Eies f~llt mit  der L~ngsachse des 
Tieres zusammen. Der stumpfe Eipo], an den der erste RichtungskSrper 
zu liegen kommt,  entspricht dem animalen Pol und wird zum Vorder- 
ende des Tieres. Der Pol, an welchen der Eikern wandert, entspricht 
dem vegetativen Pol und wird zum Hinterende. Die Lage des Richtungs- 
kSrpers am ora]en Po] best~tigte sich in 8 exakt beobachteten F~llen. 
Bei 2 weiteren Eiern kam der RichtungskSrper dagegen an den aboralen 
Pol zu liegen. Bei zahlreichen weiteren Eiern war mb' die Herstellung der 
Lagebeziehungen nicht mSglich. 

Bei Macrodasys caudatus treten vergleichbare Blasenbildungen der Ei- 
oberfl~che auf, und zwar 1/e Std. nach der Eiablage ebenfalls zweimal 
im Abstand von 10 rain. 

2. Furchung 

Erste Tei lung--  2-Zellstadium ( Abb. 9 A - - C ) .  Der Kern wandert nach 
Abschniirung des zweiten Richtungsk5rpers zentralw~rts. 2 Std nach der 
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Ablage verliert er seine kompakte glasige Beschaffenheit. Die Kernmem- 
bran wird aufgel6st, ein intensiv strahlender zentraler Hof wird ffir 
2--3 min sichtbar. Dann nimmt das Ei einen gleichmit6ig dunklen Ton 
an, und die Spindelfasern haben sich in Aehsenl~ngsriehtung einge- 
stellt. Naeh 8--10 min ist das 2-Zellstadium hergestelR. 

Die erste Furchung ist total adaequal und liegt aequatorial. Es ent- 
steht eine animale Blastomere AB und eine vegetative Blastomere CD. 
Die Furchungszellen sind zunachst gegeneinander stark abgeflaeht; nur 
lateral der Einschniirung hebt sieh die iiugere Eihiille erstmalig deutlich 
ab. Erst im hlteren 2-Zellstadium haben sich die beiden Zellen starker 
abgerundet. 

Im Ei yon Macrodasys caudatus setzt die erste Teilung 6--7 Std, bei 
Cephalodasys maximus 4 Std nach der Ablage ein. Die Eier furchen sich 
auch bei diesen Arten total adaequal. Die Teilungsebene liegt bei dem 
elipsoiden Ei yon Cephalodasys maximus ebenfalls quer zur Efl~ngsachse. 
Bei Macrodasys caudatus ist infolge des runden Eies eine Orientierung 
der Furchungszellen noch nicht mSglich (Abb. 15A). 

Zweite Teilun~ - -  4-Zellstadium (Abb. 9D--G). 70--90 rain nach der 
1. Furchung beginnt bei Turbanella cornuta die 2. Teilung. Die Eier yon 
Macrodasys caudatus und Cephalodasys maximus entwickeln sich auch 
weiterhin sehr viel langsamer. Macrodasys teilte sich 2--3 Std nach 
der Bildung des 2-Zellstadiums, und bei Cephalodasys war das 4-Zell- 
stadium erst nach 3 ~  Std erreich~. 

Ffir alle drei Arten liegen die Furchungsebenen gleich. Die Spindeln 
der beiden Blastomeren stehen kurz vor ihrer Durchschnfirung senkrecht 
zueinander und senkrecht zur 1. Furchungsebene. Damit kommen die 
Zellen mit ihrer Teilung genau auf Lficke zu liegen. 

Im 2-Zellstadium yon Turbanella cornuta sind die Anaphasespindeln 
bei senkrechter Aufsicht auf eine der Zellen als zentraler Hof zu erkennen 
(Abb. 17AJ. Die andere Zelle erscheint im Zentrum dunkel, da sich ihre 
Spindelfasern in der Bildebene eingestellt haben. Die animale Zelle 
AB teilt sich als erste meridional, etwas sparer teilt sich auch die vege- 
tative Zelle CD meridional, aber senkrecht zu vorheriger. 

Bei Macrodasys caudatus treten die Teilungsspindeln bei senkrechter 
Einstelinng wegen des sehr dunklen Eidotters als stechend helle Kreise 
hervor (Abb. 15C). Die Spindelfasern liegen im friihen Anaphasesta- 
dium noch parallel zueinander. In sp~ter Anaphase tr i t t  eine Verdrehung 
der Spindeln in einer der Blastomeren um 90 ° ein. Es ist nunmehr nur 
noeh in einer Zelle der helle Hof zu sehen (Abb. 15D). Kurz danach 
setz~ die Plasmadurchschnfirung ein. 

Auch an den Eiern yon Cephalodasys maximus konnte eine solche 
Verdrehung der Spindelfasern vor der 2. Teilung beobachtet werden 
(Abb. 18C). 



366 G. TEVC~ERT: 

Es erhebt sich die Frage, ob die Spindelverdrehung immer in der 
gleichen Zelle stattfindet. Die 2. Teilung 1/~uft auch bei den beiden letzte- 
ten Arten nicht in beidcn Zellen gleiehzeitig ab, sondern ist in einer Zelle 
regelm/iBig um 4- -6  rain verz6gert. In  zwei beobachteten Furchungs- 
stadien von Macrodcvsys war es die Zelle mit  Spindelverdrehung, welehe 
sich zuerst weiterteilte (Abb. 15E, F). I m  Vergleich mit  den Vorg/~ngen 
bei Turbanella k6nnte sie der animalen Zelle entspreehen. Auch der 
Vergleich sp/iterer Entwieklungsstadien weist darauf hin, dab diese Zelle 
der animalen Eih/ilfte entspricht. Ieh habe sie darum bei Macrodasys 
- -  analog zu Turbanella - -  mit AB, die sieh sp£ter durehsehniirende 
Zelle mit  CD benannt.  

Das frfihe 4-Zellstadinm yon Macrodasys caudatus, Turbanella cornuta 
and Cephalodasys maximus l~gt mit  Ausnahme der Polansicht den Ein- 
druck eines 3-Zellstadiums entstehen. Es lggt sich zu diesem Zeitpunkt 
noch nicht festlegen, welche der animalen Zellen mit  A oder B und welehe 
der vegetativen Zellen mit Coder  D zu benennen sind. I m  ~lteren 4-Zell- 
stadium des Turbanellakeimes lassen die Zellen durch starke Abrundung 
einen kleinen Spaltraum zwischen sich entstehen. 

Bei Dactylopodalia baltica bietet das 4-Zellstadinm gleiehfalls eine 
3-zellige Ansicht. 

Naeh einer l£ngeren Ruhephase kommt  es bei Turbanella cornuta und 
Macrodasys caudatus zu einer Verschiebung einer vegetativen Blastomere 
in I~ichtung auf den oralen Pol (Abb. 10A--C, 15H, I). Bei Turbanella 
setzt sie 40--50 rain, bei Macrodasys 2- -3  Std nach der 2. Teilung ein. 
Die wandernde Zelle wird mit  C benannt. In  den meisten F~llen bleibt 
C zentral liegen, zu gMchen Teilen die drei anderen Zellen bedeckend. 
Zuweilen schiebt sie sich aber bis zu dem anderen Keimpol vor und 
sogar fiber diesen hinaus, indem die beiden dort liegenden Polzellen etwas 
auseinanderweichen. Das entstehende 4-Zellstadium kann als rhomboid 
bezeichnet werden (Abb. 17 D). Nach 15--20 rain ist in den Eiern beider 
Arten die Ausgangsposition zur ni~chsten Teilung erreicht. 

Durch das Sonderverhalten yon C ist ffir Turbanella erstmalig ein 
sicherer Anhaltspunkt zur Orientierung in die KSrperrregionen des Em- 
bryos gegeben. Die caudal verbleibende Schwesterzelle yon C ist die 
Zelle D. Die Seite, yon welcher sich C den animalen Zellen aufschiebt, 
entspricht der sp/iteren Dorsalseite des Tieres. Die rechte animale Zelle 
ist mit  A, die linke mit B benannt. 

Fiir den Keim yon Macrodasys m6chte ieh die entspreehende Inter-  
pretation vornehmen. 

Je tz t  gew/~hrt die Ventral-, die Lateral- und die Polaufsicht eine 
3-zellige Ansieht und die Dorsalaufsieht eine symmetrisehe 4-Zellansieht; 
die Qnadranten C und D sind genau in der Medianebene gelegen. 
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Ffir Turbanella cornuta kSnnen nach der neuen Gruppierung erste 
Aussagen fiber die Beziehung verschiedener Blastomeren zu den Keim. 
bliittern getroffen werden. Die Zelle C liefert ausschliel~lich Ektoderm. Die 
fibrigen Zellen enthalten noch die Anlagen ffir mehrere Keimbl/itter. Da 
sp/iter noch yon anderen Zellen Ektoderm nachgeliefert wird, ist C als 
der ,, prim/ire Ektoblast" bezeichnet. Aus der Sehwesterzelle D geht das 
gesamte Entoderm hervor, gleichzeitig enth/il~ sie aber noch meso- und 
ektodermale Elemente. Die Ze]len A und B sind ffir die Bildung yon 
Ektoderm (,,sekund/irem Ektoderm") und yon Mesoderm verantwortlich. 

Dem prim/iren Ektoblasten kommt zweifaehe Bedeutung zu. Dureh 
seine Verschiebung lassen sich einmal die Achsenrichtungen des Em- 
bryos festlegen, und zum anderen kSnnen die vier Quadranten in Bezug 
auf ihr sp/iteres Sehicksal angesprochen werden. Es bleibt often, ob die 
wandernde Zelle schon von vornherein als Ektoblast determiniert ist, oder 
ob es dem Zufall fiberlassen ist, welche der vegetativen Zellen wandert; 
dann wfirde die prospektive Bedeutung der Zellen nachtr/iglich festgelegt. 
Die Beobaehtung allein gibt darfiber keinerlei Aufschlul~. Wenigstens 
sind keine Gr613enuntersehiede oder siehtbare Iolasmatisehe Zellunter- 
schiede vorhanden. 

Dritte Teilung - -  8-Zellstadium (Abb. 11A, B) .  Sobald die neue Grup- 
pierung des 4-Zellstadiums erreicht ist, gehen die Zellen zur n/~ehsten 
Teilung fiber. Jetzt  verhalten sieh die Keime der untersuehten Arten 
etwas verschieden. 

Bei Turbanella verlaufen die Furehungen nieht mehr synchron. Die 
beiden animalen Zellen teilen sich meist frfiher als die vegetativen Zel- 
len. A und B stimmen aber in der Teilungszeit auffallend fiberein. Ffir 
4- -6  rain entsteht ein 6-Zellstadium (A). Das 8-Zellstadium (B) wird 
dahingegen nieht dureh gleiehzeitige Teilung von den Quadranten C und 
D erreicht. Es ist unterschiedlieh, ob sieh zuerst Coder  D furcht. 

Die Teilungen liegen in zwei Ebenen. Die Quadranten A und B fur- 
ehen sich quer. Das 6-Zellstadium zeigt in der oralen Keimh/ilfte die 
Zellen a3.1 und a3.2 (aus der Zelle A) und spiegelbildlieh dazu b3.1 und 
b 3.2 (aus der Zel]e B) fibereinanderliegend. Der prim/ire Ektoblast sehnfirt 
sieh gleiehfalls quer in eine vordere dorsomediane Zelle e3.1 und eine 
hintere Schwesterzelle c 3.2. Der eaudale D-Quadrant furcht sich frontal 
in den dorsomedianen Naehkommen d3.2 und die ventromediane Zelle 
d3.1. 

Die prospektive Bedeutung der Keimbezirke wird sehrittweise fest- 
gelegt. Im 8-Zellstadium ist die Zelle d 3.1 als ,, [Jrentodermzelle" isoliert 
worden; sic wird E genannt. Ich folge damit dem von B o v ~ I  (1899) 
ffir die Urentodermzelle des Nematodenkeims Parascaris equorum und 
seinen Abk6mmlingen eingeffihrten System. Die dorsale Schwesterzelle 
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Abb. 9A--H. Turbanella cornuta. Erste und zweite Teilung. A Eikern zentral. 
B Adaequ~les 2-Zells~adium. C KernmembranauflSsung vor der zweiten Teilung. 
D Sagittale Durchschniirung yon der Zelle AB. E Frontale Teilung der Zelle CD. 
G, H Aufsichten auf den animalen Pol eines frfihen und eines sp~ten 4-Zellstadiums; 
bei Pol~ufsichten zeigt in allen Abbildungsfiguren die Ventralseite v nach unten, 

die Dorsalseite d nach oben 

von E enth~l t  n u n  noch ektodermale und  mesodermale Elemente.  Eben-  
so haben  auch die weil~ gehal tenen ~qachkommen yon A und  B noch 
keine weitere Sonderung der Materialien effahren. 

I m  Ei yon Macrodasys  caudatus (Abb. 16A--C)  wird die dri t te  Tei- 
lung in drei Ebenen  ausgeffihrt. I m  5-Zellstadinm ha t  sich die Zelle D 
- -  im Unterschied zu dem TurbaneUaei - -  durch sagittale Teflung in  
eine rechte Zelle d3.1 und  eine linke Schwesterzelle d3.2 zerlegt. I ra  
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Abb. 10A--C. Turbanella cornuta. Versehiebung der Zelle C auf dem 4-Zellstadium. 
Die Anordnung ffir diese wie dis weiteren Furehungstafeln yon Turbanella ist fol- 
gende; j ede waag erechte Reihe stellt ein Entwicklungsstadium dar • links yon dorsal, 
Mitre yon ventral, rechts yon lateral (Ansieht auf die linke Keimh/~lfte, Ventral- 
seite v weist nach links, Dorsalseite d naeh rechts). Die Zellen versehiedener 
prospektiver Bedeutung werden ab jetzt dureh unterschiedliehe Strukturierung 

hervorgehoben; dis Zelle C (mittelgrob punktiert) ist der prim/ire Ektoblast 

6-Zellstadium ha t  sich C quer in zwei hintereinandergelegene Dorsome- 
dianzellen geteilt, I m  8-Zellstadium sind A und  B frontal  durehgeschniir t  
worden. Bei einigen Eiern yon Macrodasys t ra ten  nur  zwei Teilungs- 
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Abb. ] 1 A~C.  Turbanella cornuta. Dritte Teilung. A 6-Zellst~dium. B 8-Zellst~dium; 
E Urentodermzelle (dunkel punktiert). C Verschiebung yon E nach ventral zentra]. 
bl Blastocoel; vs ventr~ler Spaltraum zwischen Blastomeren und Eihiille durcb Ab- 

fl~chung der Furchungszellen entst~nden 

ebenen auf, indem sich der  C-Quadran t  in derselben Ebene  wie D f ronta l  
durchschnfir te .  

Die 3. Teflung ist  fiir alle Zellen innerha lb  yon 5 - - 8  rain abgeschlos- 
sen. Sie l£uft  n ich t  generell  in dieser zei t l ichen Folge ab und  ist  oft  m i t  
leichten Zel lverschiebungen verbunden.  
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Abb. 12 A--C. •urbanella cornuta. Vergnderung des 8-Zellstadiums. Die Urentoderm- 
zelle sehiebt sieh keilfSrmig in das Blastocoel vor. A La~eralansicht; B, C Optisehe 

Aufsiehten auf den animalen Pol. vs Ven~raler Spaltraum 

Bei Cephalodasys maximus finder im spgten 4-Zellstadium keine Zell- 
versehiebung start;  somit ist kein Anhaltspunkt zur Orientierung dieses 
Keimes gegeben. Die Furchungen lieBen sich nieht mehr exakt verfolgen. 
Es war abet festzustellen, dab die Ebenen teilweise anders liegen als bei 
Turbanella und Macrodasys. 

I m  Keim yon Turbanella cornuta findet aueh jetzt wieder die Ver- 
lagerung einer Zelle start, die ftir den weiteren Entwicklungsablauf yon 
Bedeutung ist (Abb. l l C). Die Urentodermzelle hebt sich im Moment 
ihrer Entstehung yon der dorsalen Sehwesterzelle ab und verschiebt sieh 
nach ventral zentral. 

Von diesem Stadium an kSnnen wir yon einer eehten Coeloblastula 
sprechen; dutch Abrundung aller Blastomeren erweitert sich der innere 
Furchungsspalt  betrgchtlieh. 

Auf fortsehreitendem 8-Zellstadium setzen tVormveriinderungen ein, 
welche erste Ansgtze der spgteren Gastrulation darstellen (Abb. 12A--C). 
Die Urentodermzelle schiebt sieh keilartig in das B]astocoe] vor; ihr Kern 
bleibt noeh im peripheren Verband der anderen Blastomerenkerne liegen. 
Diese Zelle kann damit  jetzt sehon als prim~re Invaginationsblastomere 
erkannt  werden. Durch schwaehe Abflachung aller Ventralzellen entsteht 
ein Spalt (vs) zwisehen den B]astomeren nnd der Eihfille; die dorsalen 
Blastomeren liegen dagegen der Eihiille eng an. Dadureh wird die Ven- 
tralseite gekennzeiehnet, yon welcher aus sp~ter der gesamte ProzeB der 
Invagination erfolgt. 
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Abb. 13 A C. Turbanella cornuta. Vierte Teilung. A 12-Zellstadium; durch fronta]e 
Teflung der animalen Zellen ist oral ein ventrales Quarte~t aus Meso-Ektoderm- 
zellen (rein punktiert) en~standen und ein dorsales Quartett aus sekund~tren Ekto- 
dermzellen (weil~). B 15-Zellstadium. C 16-Zellstadium. bl Blastocoel; EI  vordere, 

EI1 hintere Urentodermzelle 

Der Vergleich der Keime yon  Macrodasys caudatus und  Turbanella 
cornuta zeigt trotz unterschiedlicher Tei lungsebenen gewisse f]berein- 
s t immungen.  Beide Keime sind bi lateral-symmetrisch gebaut.  Die Zellen 
a3.1, a3.2 liegen symmetrisch zu b3.1, b3.2. Bei beiden kSnnen  c3.1, 
c3.2 - -  aus ident ischen Tei lungsebenen hervorgegangen - -  in  der Me- 
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Abb. 14A--C. Turbanella cornuta. F/infte Teilung. A 20-Zellstadium. B 26-Zell- 
stadium. C 30-Zellstadium. Der 10-zellige Dorsalkranz (well3) ist sekund~res Ekto- 

derm; der 10-zellige Ventralkranz (rein punktiert) ist Meso-Ektoderm 

dianebene liegen. Zellverschiebungen im Macrodasyskeim k6nnen die 
Symmetrie stSren, w/~hrend sie im Turbanellakeim streng gewahrt bleibt. 
Eine der Urentodermzelle yon Turbanella vergleichbare Zellverlagerung 
wurde bei Macrodct.sys nicht beobachtet. Ebenso konnte keine Zellver- 
formung bei Macrodasys festgestellt werden. Das 8-Zellstadium yon Tur- 
banella ist eine Coeloblastula; bei Macrodasys existiert zu diesem Zeit- 
punkt  dagegen noch kein Blastocoel. 
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Abb. 15A-L Furchung yon Macrodasys caudatu8 (Eidurchmesser 70 ~m). Erste und 
zweite Teilung bei gleicher Lage der Eier in allen Stadien. A Ad~equ~les 2-Zell- 
stadium. B- -F  Uberg~ng zum 4-Zellstudium; die hellen Kreise (Pfeile) im Zentrum 
der Zellen bedeuten die senkrechte Einstellung der An~phusespindeln. G 4-Zell- 
stadium; Zelle D ist hinter C gelegen. H, I Verschiebung des C-Qu~dr~nten in 

Richtung ~uf den ~nderen Keimpol 

Vierte Teilung --16-Zellstadium (Abb. 13 A--C).  Bei Lebendbeobach-  
tung und mi t  Hilfe  der  F i lm~na lye  wurden  bei  Turbanella cornuta weiter-  
hin  die Tei lungszei ten einzelner Zellen erfal~t sowie die Lagebeziehungen 
des Keimes  zu den KSrperachsen  des E m b r y o s  verfolgt .  Die Furchungs-  
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Abb. 16A--D. Macrodasys caudatus. A 5-Zellstadium. B 6-Zellsfadium. 
C 8-Zellstadium. D 12-Zellstadium. Lage der Keime wie in Abb. 15 

ebenen sind aus totalgef£rbten Objekten und aus Sehnittserien rekon- 
struiert. 

Das 15-Zellstadium ist 9--10 Std naeh der Eiablage gebildet. Die 
Teilungen der einzelnen Zellen laufen in zeitlieh getrennter Folge ab. 
Das 12-Zellstadium (A) ist durch Teilung der animalen Quadilanten 
entstanden. I m  15-Zellstadium (B) haben sieh wenige FIinuten sp/iter 
alle tibrigen Zellen mit Ansnahme der Urentodermzelle durehgesehnfirt. 
Die Teilung der Zelle E bleibt noeh bis zum Ubergang anderer Zellen 
in die 5. Periode aus. Damit  besteht ein 16-Zellstadinm (C) nut  ffir 
einen Moment. 

Die 4. Teilung ist dureh drei versehiedene Ebenen gekennzeiehnet. 
Die Zellen des animalen Quartetts teilen sieh frontal. Aus b 3.1 entstehen 
die ventrale Zelle b¢ . l  nnd die dorsale Zelle b4.2. Aus b3.2 gehen ent- 
spreehend die Zellen b4.3 und b4.4 hervor. Die spiegelbildliehen Qua- 
dranten aus A verhalten sieh entspreehend. Die Medianzellen e3.1, e 3.2 
und d 3.4 teilen sieh sagittal. In  der reehten Reihe entstehen hinterein- 
ander die Zellen e4.1, e4.3, d4.3 und in der linken Reihe die Zellen e4.2, 
e4.4 nnd d4.4 (d4.3, d4.4 sind etwas naeh ventral versetzt). Die Urento- 
dermzelle sehn/irt sieh quer dureh in eine vordere Zelle E I  und eine hintere 

• 25  Z .  M o r p h .  T i e r e ,  ]3d.  63 
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Zelle E II. Dabei teilt sich auch die innere Plasmazunge. Es resultieren 
meist zwei gleich groBe eng zusammenliegende Zellen yon gleieher keil- 
f6rmiger Gestalt wie ihre Mutterzelle. Unter totalgefgrbten 16-zelligen 
Blastulae land ieh daneben einige, bei denen aus der Urentodermzelle 
durch inaequale Teilung zwei ungleich groge Nachkommen entstanden 
waren. Ffir alle anderen Zellen ist immer eine aequale Teflung charakte- 
ristisch. 

Mit der 4. Teilung ist eine weitere Sonderung der Keimmaterialien 
vollzogen worden. Die ventralen Nachkommen der animalen Quadran- 
ten (a4.1, a4.3, b4.1 und b4.3) bilden einen etwas nach ventral ver- 
setzten oralen Halbkranz aus ,,Meso-Ektodermzellen"; der ektodermale 
Anteil ist in den oralen Zellen a4.1, b4.1 zu einem groBen Tell Stomo- 
daeummateria].  

Die beiden caudalen Zellen d4.3, d4.4 haben noch keine weitere Tren- 
nung der Materialien erfahren. Der prim~re Ektoblast  bildet jetzt eine 
4-zellige Dorsalplatte. 

Bei Macrodasys caudatus l~uft die 4. Teilung ebenfalls nicht in allen 
Zellen gleichzeitig ab. In  zwei F~llen entstand zuniichst ein 12-zelliges 
Stadium durch Querteilung der animalen Quadranten (Abb. 16D). Aus 
a3.2 und b3.2 waren die dorsalen Zellen a4.3, a4.4 und b4.3, b4.4 her- 
vorgegangen. Die entspreehenden Nachkommen aus a 3.1 und b 3.1 lagen 
ventral. Kurz darauf teilten sich weitere Zellen. 

Der Vergleich der Keime yon Turbanella cornuta und Macrodasys 
caudatus zeigt, dab bis zum 12-zelligen Stadium die Unterschiede in 
der oralen Keimh~lfte wieder kompensiert werden. Bei beiden ist die 
Anordnung der animalen Zellen jetzt identisch. Wie im 3. Teilungsschritt 
verhalten sich auch jetzt wieder bei Turbanella und Macrodasys die ani- 
malen Zellen in ihren Teilungsebenen und Teilungszeiten synchron. Auch 
die 16-Zellenblastula yon Macrodasys ist vollkommen symmetrisch ge- 
staltet;  sie besitzt ebenfalls einen Furchungshohlraum. 

FiinJte Teilung--30-Zellstadium (Abb. 14A--C). Kurz naehdem sieh 
die Urentodermzelle gefureht hat, setzt die 5. Teflungsperiode ein. Analog 
zum 3. Teilungssehritt furehen sieh alle Zellen quer, die aus den Stamm- 
zellen A, B u n d  C hervorgegangen sind; die eaudalen Naehkommen aus 
der Stammzelle D teilen sieh frontal. 

Stgrker als zuvor unterscheiden sich jetzt die Teilungszeiten. Dabei 
handelt es sich nicht mehr um eine polare Phasendifferenz, sondern um 
eine Differenz zwisehen den Elementen versehiedener prospektiver Be- 
deutung. 

Zun/~ehst teilt sieh das Zellquartett des prim/iren Ektoblasten und 
bildet eine Dorsalplatte aus zwei admedianen Reihen mit je vier Zellen 
(A). In  der reehten I~eihe sind aus den Zellen c4.1 die Zellen e5.1, e5.2 
und aus e4.3 die Zellen e5.5, e5.6 entstanden. In  der linken t~eihe hat 
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Abb. 17A--D. Turbanella cornuta. Lebendaufnahmen. A, B Zweite Teilung; senk- 
rechte Spindeleinstelhmg in der Blastomere AB (Pfeil). C 4-Zellstadium; die Zellen 

A und B liegen hintereinander: D Rhomboides 4-Zellstadium 

c4.2 die Zellen c5.3, 05.4 ergeben und c4.4 die Zellen 05.7, c5.8. Diese 
20-Zellenblastula lgBt sich aus gefgrbten Keimen noch rekonstruieren, 
da nur die kleineren DorsalzelIen das relativ fibersicht]iche 16-Zellsta- 
dium vergndert haben. 

Das folgende 26-Zellstadium (B) ist durch Teilung der Zellen des se- 
kund/iren Ektoderms und der caudalen Zellen des D-Quadranten her- 
vorgegangen. Vom vorderen Pol aus entstehen aus a4.2 die Zellen a5.3, 
a5.4, aus a4.4 die Nachkommen a5.7, a5.8. Entsprechendes gilt ftir die 

25* 
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Abb. 18A D. Uberg~ng zum 4-Zel]stadium bei Macrodasys caudatus A, B und 
Cephalodasy8 maximus C, D; Lebendaufn~hmen. A 2-Zellstadium kurz vor dem 
Uberg~ng zum 3-Zellstadium. C 2-Zellstadium mit senkrechter Spindelfasereim 

stellung in beiden Blastomeren (Pfeil) 

b- Quadr~nten  der  anderen  Seite. Die Zellen d4,3 und  d4.4  b i lden c~udul 
ein Qua r t e t t  aus den dorsalen N a c h k o m m e n  d5.6,  d5.8  und  den vent ra -  
len N a c h k o m m e n  d5.5,  d5.7.  Die beiden le tz teren  reihen sich in den 
ven t ra len  Ring der  Meso-Ektodermzel lcn  ein. 
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Abb. 19. Furehungsschema von Turbctnella cornuta 

Als 0rientierungsmarke der immer nntibersichtlicher werdenden Bla- 
stula dienen jetzt im totalgef&rbten 0bjek t  die zwei gro6en Urentoderm- 
zellen nnd die diese in der oralen tI/ilfte umsehliel3enden vier grogen 
Meso-Ektodermzellen. In  dem folgenden 30-Zellstadium (C) haben sich 
die Ventralzellen entspreehend den dorsalen Zellen quer gefureht. Die 
vordere Blastomere a4.1 hat die Sehwesterzellen a5.1, a5.2 und spiegel- 
bildlieh dazu hat  b4.1 die Zellen b5.1, b5.2 ergeben. Die Blastomeren 
a4.3 und b4.3 sind in die hintereinandergelegenen Zellen a5.5, a5.6 und 
b 5.5, b 5.6 tibergegangen. Die vier Stammzellen teilen sieh offenbar nieht 
gleiehzeitig; es waren Stadien zu linden, in denen sieh erst eine oder 
zwei yon ihnen durehgeschn/irt batten. 

Die 30-Zellenblastula ist 11 - -12  Std nach der Eiablage hergestellt. 
Die Teilung der beiden Urentodermzellen bleibt noeh bJs zu dem Uber- 
gang anderer Elemente in die seehste und die siebente Generation aus. 
Dutch die gleiehe GrSge Mler anderen Zellen und ihre bilaCerale Anord- 
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nung ist diese Blastula ohne Anhaltspunkt zur Ermit t lung yon vorn und 
hinten. 

In  der mittleren Ebene sind um das weitlumige Blastocoei zwei Kr/~n- 
ze aus je 10 Zellen angeordnet; der ventrale Ring ist im ganzen etwas 
naeh innen versetzt. Die Anordnung der Zellen ist aber normalerweise 
niGht so streng symmetriseh, wie es in den sehematisierten Furehungs- 
figuren dargestellt ist; auGh im Turbanellaei setzen w/~hrend der 5. Tei- 
lungsperiode leiGhte Zellversehiebungen ein. Bei einigen Eiern konnten 
nur acht gleich groSe Zellen in dem ventralen Zellring gez/~hlt werden; 
das Schieksal der anderen Zellen lieB sich night ermitteln. 

Prospektive Bedeutung. Der ventrale Zellring liefert das gesamte Ma- 
terial fiir den Mesoblasten. Dieser ist aber noch night vol]st/~ndig isoliert, 
sondern ihm ist noeh ektodermales Material beigemiseht. Er  wird daher 
insgesamt als der Meso-Ektoblast bezeiehnet. In  den beiden oralen Zet- 
l ena  5.1, b 5.1 enth/~lt er Stomodaeummaterial  ; mSglicherweise sind diese 
Zellen aueh aussehlieBlieh Lieferanten ffir den Stomatoblasten. Die an- 
schlieSenden Zellen a 5.2, a 5.5 und b 5.2, b 5.5 werden neben Stomodaeum- 
material noch Ektoderm ffir die ventrale KSrperepidermis enthalten. Die 
caudalen Zellen a5.6, d5.5 und b5.6, d5.7 besitzen neben Ektoderm ein 
Mesoderm, welchem das Material fiir die Urkeimzellen beigemischt ist. 
Es wurde keine frfihzeitige Keimbahnbildung erkannt. Die Keimzellen 
werden wahrscheinlieh erst auf einem sp/£teren Entwicklungsstadium 
yon dem Mesoblasten in der Darmregion abgetrennt. Die vollst/indige 
Isolierung des Mesoblasten gesGhieht durch den 6. und mSglicherweise 
noch durch den 7. Teilungssehritt der Ventralzellen. 

Der dorsale Zellring stellt jetzt insgesamt den sekund/~ren Ektoblasten 
dar. Aus ihm wird ganz ausschheBlieh Ektoderm gebildet. 

Der prim/~re Ektob]ast  bildet eine 8-zellige Dorsalplatte. Da sich das 
ektodermale Zellmaterial in Zukunft vermiseht, wird jetzt nicht mehr 
zwisehen dem prim/iren und sekund/~ren Ektoderm untersehieden. 

Die prospektive Bedeutung wird im Keim yon Turbanella cornuta 
durGh drei Phaenomene siGhtbar gemacht. 

1. Zellverschiebung. Auf dem sp/~ten 4-Zellstadium wandert  der C- 
Quadrant zentralw~rts nach oben und wird zu dem prim/£ren Ekto- 
blasten. Auf dem friihen 8-Zellstadium versehiebt sich die Zelle d3.1 im 
Moment ihrer Entstehung naGh ventral  zentral und ~%rd zur Urentoderm- 
zelle E. 

2. Zellverformung. Auf dem 8-zelligen Coeloblastulastadium wird die 
Urentodermzelle keilfSrmig und ragt tier in das Blastoeoel hinein. 

3. Phasendifferenz in den Teilungszeiten. Mit dem 4. Teilungsschritt 
wird eine bis dahin vorherrsehende polare Phasendifferenz yon einer 
Differenz der Zellen versehiedener prospektiver Bedeutung abgel6st. Die 
Urentodermzelle teilt sich in der vierten Periode erst kurz vor dem Uber- 



Fortpflanzung und Entwicklung der Macrodasyoidea (Gastrotricha) 381 

gang anderer Zellen in die ftinfte Periode. Sie wird damit dureh drei 
Sonderungsmerkmale gegeniiber den anderen Blastomeren herausgestellt. 
Fiir sie trifft das erstmalig yon ZIEGL~ (1895) an dem Nematodenei 
erkannte und als ,,Gesetz der differenten Teilungszeiten" beschriebene 
Phaenomen zu. Nach diesem kommt ,,die w/~hrend der Furchung ent- 
standene Differenziation der Zellen in ganz gesetzm~13iger Weise aueh in 
den Teilungszeiten zum Ausdruck" (1.e.p. 405). 

W~hrend der 5. Teilungsperiode dehnt sieh der Phasenunterschied 
auch auf die Meso-Ektodermzellen aus. Die Teilungen beginnen in den 
dorsalen Zellen des prim/~ren Ektoblasten und pflanzen sich zu den Ven- 
tralzellen hin fort, welche sieh zuletzt furehen. Die Teilung der Urento- 
dermzellen bleibt w/ihrend der fiinften Phase sogar vollst/~ndig aus; sie 
wird erst naehgeholt, wenn andere Keimelemente sich sehon in der seeh- 
sten und der siebenten Generation befinden. In den Urentodermzellen 
wird damit die Teilungsverz6gerung naeh dem ,,Gesetz der zunehmen- 
den Phasendifferenz" (HXcKER, 1897, p. 43) immer gr61~er. 

Die Zuordnung der versehiedenen Keimbezirke zu den Keimbl/~ttern 
w/~re trotz der drei aufgezeigten Sonderungsmerkmale kaum mSglieh, 
wenn nicht schon sehr frtihzeitig die Gastrulation einsetzen wiirde. 

3. Keimbliitterbildung 

Die Bi]dung der Keimbl~tter beginnt auf dem 30-Zellstadium. Zeit- 
lich getrennt werden zuerst das Entoderm und anschliel~end das Meso- 
derm invaginiert. Ferner bestehen Unterschiede im Modus der Invagina- 
tion dieser beiden Keimbl/~tter. Die Invagination erfolgt auf der Ventral- 
seite. 

a) Bildung des Entoderms (Abb. 20A--E) 
Die Urentodermzellen E I und E I I  gelangen ohne Ver/inderung ihrer 

zentralen Lage durch Einsenkung etwa gleichzeitig in das Blastoeoel. Zu- 
ngehst werden die keilfSrmigen Zellen gleiehfSrmig breit und dann um- 
gekehrt keilfSrmig. Mit der Einstfilpung ist zun~chst noeh keine Versehie- 
bung der Zellkerne verbunden; diese bleiben mit den anderen Kernen des 
~ul3eren Verbandes auf gleicher HShe. Die invaginierten Zellen kSnnen 
an das Dach der Gastrula anstol3en und somit das Blastoeoel bis auf 
einen kleinen oralen und caudalen Rest verdr/~ngen. Eine UrdarmhShle 
kann sieh in dem kleinen Keim nicht ausbilden. Der Blastoporus (bp) 
liegt genau zentral und wird yon dem ventralen Zellring umgrenzt. 

Mit dem Gastru]ationsbeginn gehen weitere Formver/£nderungen 
einher. Durch st/~rkere Abflaehung der Ventralfl~che nimmt der Keim eine 
nahezu halbmondf6rmige Gestalt an. Jetzt  werden auch die Ventralzellen 
keilfSrlnig; mit breiter Aul3enfl~che den Zentralzellen angefiigt, mfinden 
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Abb. 20A F. Turbanella cornuta. Invagination der Urentodermzelle EI, EII  auf 
dem 30-Zellstadium. A, B Lateralansichten w~thrend und nach der Einsenkung der 
Darmzellen. C VentrM~ufsicht auI Stadium B. D--F Optische Aufsichten auf den 
animMen Pol vor und nach der Inwgination; F Gastrula nach weiteren Zelltei- 
lungen des Ektoderms (weig). bl Blastocoe]; bp Blastoporus; ek Ektoderm; m 5Ieso- 
Ektoderm; pe prim~res Ektoderm; se sekund~res Ektoderm; vs ventraler SpMtr~um 

zwischen Eihfille und Furchungszellen 

sie sehmal zulaufend in das Blastoeoel ein. Auf diese Weise bilden 
sic mit den Entoderrnzellen eine nahezu gesehlossene Ventralflgehe. Im 
Gegensatz hierzu flaehen sieh die dorsalen und dorsolateralen Zellen 
innen st/irker ab und tragen so zu einer Erweiterung des Blastocoels bei. 

b) Weitere Zellteilungen (Abb. 2OF, 21A, B)  

Die 30-Zellengastru]a geht sehr rasch zu neuen Tei]ungen fiber. Die 
zeit]ichen Differenzen im Tei]ungsablauf der verschiedenen Keimmate- 
rialien pr~gen sich noch starker ~us. 

Der Keim wird durch rasche Furchungen im dorsMen Bereieh klein- 
zelliger. W~hrend d~s Ektoderm die 6. und teilweise schon die 7. Teilung 
vollzieht, stehen die Zel]en des ventralen Zellringes noeh in der 5. und 
die beiden Urentodermzellen sog~r noeh in der 4. Periode (Abb. 20F). 

Im n£ehsten Entwieklungsstadium (Abb. 21) sind aueh die meso- 
ektodermalen Ventra]zellen kleiner geworden. Hier liegen sieh keine 
Spindeleinstellungen mehr ausmachen. Ieh nehme an, dag sieh mindestens 
einige dieser Zellen sagittal furehen. Alle inneren den Blastoporusrand 
s~umenden Naehkommen sind jetzt reine Mesodermzellen (me). 
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Abb. 21A--C. Turbanella cornuta. Weitere Zellteilungen und epibolische Um- 
waehsung des Mesoderms. A~, A 2 Optische SagittMschnitte eines Keimes. B Gleieh- 
Mtriger Keim im optischen Querschnitt. C~-C6 Querschnittserie durch einen Keim 
yon oral (Sehnitt 1) bis caudal (Schnitt 6). bl Blas~oeoel; eI, e I I  Entodermzellen 
der rechten sI,  e I I  der linken Seite; e/c Ektoderm; en Entoderm; me Mesoderm; 

st Stomodaeum; vr ventrMe Rinne; vz VentrolaterMzellen 

Zudem haben sich in diesem Stadium dig beiden Entodermzellen 
meridionM gefureht;  sie bilden zwei Zellreihen. Die Naehkommen yon 
E I sind m i t e  I (reehts) und e I (links), die yon E / / m i t  e I I  und s I I  

benannt .  Die Teilungen laufen nieht gleiehzeitig ab, und die vier Ento-  
dermzellen k6nnen untersehiedlieh grog sein. Die Anordnnng der Ento-  
dermzellen in zwei admedianen Zellreihen bleibt bis zum Beginn der 
Organogenese erhMten. Dutch  die ngehste Teilung werden in jeder l~eihe 
vier Entodermzellen gebildet. 

Bis zur Gastrula aus etwa 80--90 Zellen gleiehen sigh die Gr6gen- 
untersehiede zwisehen den dorsMen und den ventrMen Zellen annghernd 
aus. Dann  sehreiten die Teilungen im dorsMen Keimbereieh wieder sehnel- 
ler fort  und leiten damit  die Phase der Mesodermbildung ein. 
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c) Bildung des Mesoderms (Abb. 21C) 
Das Mesoderm wurde durch Zellteilungen im Anschlul~ an die erste 

Gastrulationsphase isoliert. Entsprechend den Ver~nderungen des Kei- 
rues wird es dureh einen Prozel~, der als Einkrfimmung oder epibolische 
Umwachsung beschrieben werden kann, in den Keim verlagert. 

Der zentrale Blastoporus wird durch tiefere Versenkung der Ento- 
dermzellen und dureh die starken Zellwueherungen des ~uBeren Keim- 
b]attes zu einer medianen ventralen Rinne (vr) ausgedehnt (s. aueh Abb. 
23D). L~ngs dieser Rinne werden die Mesodermzellen auf beiden Seiten 
zwischen das Ekto- und Entoderm eingeschoben. Sie erhalten dabei einen 
engen Ansehlul~ an die gro6en Medianzellen. 

Es erhebt sich die Frage, welcher Antei] des Meso-Ektoderms der 
30-zelligen Gastrula das definitive Mesoderm liefert. Ieh nehme an, dal~ 
in der Gastrula der Abb. 21B nieht nur die inneren an die Entodermzellen 
direkt angrenzenden Zellen (me) sondern aueh die aul~en anschlieI~enden 
Ventrolateralzellen (vz) invaginiert werden; denn naeh Absehlu6 der 
Keimb]i~tterbildung sind die Lateralr~ume beiderseits des Darmes yon 
vorne bis hinten vollst~ndig mit  Mesodermzellen angeffillt (Abb. 22 Aa, 
B2). Die Zellen me und vz wurden sehr wahrscheinlieh durch die 6. und 
7. Teilungsperiode als innere Naehkommen der Meso-Ektodermzellen 
isoliert. 

d) Bildung des Stomodaeums (Abb. 22, 23A--C) 
Starke Zellwucherungen des ~uBeren Keimblattes in der dorsolate- 

ralen und der caudalen Keimregion ffihren zu einer ersten Kri immung 
des Keimes und zum Verschlul~ der ventralen Rinne bis auf die Stomo- 
daeumbucht.  Je tz t  ist der Keim 40--50 Std alt. 

In  der halbmondf5rmigen Invaginationsgastrula waren Vorder- und 
tt interpol nicht mehr zu unterscheiden; erst jetzt k5nnen sie durch die 
caudale Verlagerung yon einer oder zwei Entodermzellen (Abb. 22A~, 
Pfeil) wieder identifiziert werden. 

Das Hinterende krfimmt sich ventral ein, das Dorsaldach der Ga- 
strula wird sehr stark ausgewSlbt und das Entoderm konkav gekrfimmt 
(Abb. 22 B1). Drei his vier ventroeaudale Zellen fallen dm.ch flare Gr5•e 
gegenfiber den anderen Ektodermzellen auf. Sie werden als ,,Schwanz- 
zellen" (sch) nach GOETTE (1882) bezeichnet, der sie an gleiehaltrigen 
Nematodenkeimen auffand. 

Die ventrale Rinne wird durch Ektodermzellen, die sich yon lateral 
und caudal nach ventral verschieben, verschlossen; der VerschlnB schrei- 
tet  yon hinten nach vorne hin fort (Abb. 23A). 

In  der vorderen Keimhiilfte geht der Rest  des Blastoporus in die 
Bildung des Stomodaeums fiber. Die ersten Stomodaeumzellen (st) wur- 
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Abb. 22 A u. B. Turbanella cornuta. Caudale Krfimmung, Begirm der Keimblattent- 
faltung. AI, A 20ptische Sagittalschnitte, A a optischer lq'rontalschnitt desselben 
Keimes. B~ Etwas glterer Keim im optischen Sagittalschnitt, B 2 im optischen 
Frontalschni$t. bl Blastocoe]; c caudales Blastocoel; ek Ektoderm; en Entoderm, 
einzelne Zellen nach caudal verlagert (Pfeil in A2) ; me Mesoderm; sch Schwanz- 

zellen; st Stomodaeumzellen; vr ventrale Rinne 

den sehon bei der Umwaehsung des Mesoderms in der oralen Keim- 
region mit in das Innere verlagert (Abb. 21C1, 22A). Ieh entnehme 
daraus, dab sie ebenfMls aus dem ventralen Zellring der 30-zelligen Ga- 
strula abstammen und wahrseheinlieh auf die Zellen a 5.1, b 5.1 zurfiek- 
gehen. 

Die Bildung der Stomodaeumbucht (sb) setzt dann mit der Versehie- 
bung von Entodermzellen naeh caudal ein. Dabei gewinnen die Stomo- 
daeumzellen einen direkten Ansehlug an die Entodermzellen und bilden 
wie jene zwei admediane Zellreihen. Es l~Bt sieh an diesen Keimen keine 
Grenze zwisehen den Zellen des Entoderms nnd des Stomodaeums zie- 
hen, da sieh beide Zelltypen dieses Alters im histologisehen Sehnitt gleieh 
sehleeht anf/~rben; sie ist bier daher willk/irlieh gelegt. 

Wghrend der Einsttilpung des Stomodaeums werden die Zellen raseh 
kleiner, das Lumen der Stomodaeumbueht erweitert sieh. Bei Ventral- 
aufsieht auf einen Totalkeim ist jetzt eine tiefe v-f6rmige Einsenkung 
zu erkennen, deren Augenrand noeh yon grSfleren stomodaealen Zellen 
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ges~umt wird. Sparer wird diese Bucht bis auf eine ventrale runde 
Mund6ffnung versehlossen. 

Das Sehieksal des Blastoporus entsprieht yon der Keimbl/itterbildung 
ab genau der Urmundbildung wie sie bei Anneliden fiblieh ist (Polygor- 
dius). Bei ihnen geht der vordere Rest der ventralen Rinne ebenfalls 
in die Mund6ffnung fiber, und der hintere I~est wird zu der Aftereinsen- 
kung. Bei Turbanella cornuta wurde der Zeitpunkt der Proctodaeum- 
bildung nieht erkannt. Es entsteht der Eindruek, dab die ventrale Rinne 
auch im hinteren Tell ganz versehlossen wird und der After sp/~ter dutch 
Auseinanderweiehen von Ektodermzellen gebfldet wird. 

e) Ent]altung der Keimbliitter (Abb. 22--24) 
Mit AbsehluB der Keimbl~tterbildung besteht das Elctoderm aus einer 

einsehiehtigen Zellage. Die Ze]len sind mit Ausnahme der Schwanzzellen 
einheitlich grog und isoprismatisch; die Kerne ]iegen peripher, die Ze]l- 
grenzen sind scharf ausgepr~gt. Noeh unter Beibehaltung der Einsehich- 
tigkeit des Keimblattes bildet es sieh lateral um den Mundpol zu einem 
prismatisehen Epithel um (Abb. 24D1) ; in der dorsalen Keimregion brei- 
tet  sieh demgegenfiber ein Plattenepithel aus (Abb. 24D~, E3). Von dem 
prismatisehen Epithel gehen frfihzeitig regionale Zellvermehrungen aus, 
die zu einer Zweischichtigkeit des Keimblattes in Sehlundh6he ffihren 
(El). Die naeh innen abgesonderte Sehieht bildet wahrscheinlieh die 
Anlage des Gehirns. 

Der Darmtraktus aus Stomodaeum- and Entodermzellen hat seine 
definitive Lage und Gliederung in Pharynx und Mitteldarm erfahren. 
Er verl/~uft mit konkaver Krfimmung zentral dureh den K6rper. Der 
Darm hat sieh dutch Zellteilungen aus den beiden entodermalen Keim- 
blatth~lften entwiekelt. Pharynx und Darm gehen vorerst noeh ohne 
Einsehniirung ineinander fiber. Erst mit einsetzendem Waehstum des 
Embryos werden in H6he einer/~ugeren Querfurehnng (qu) aueh Pha- 
rynx und Darm voneinander abgegrenzt (Abb. 24 C). 

Die Zellen des Mesoderms ffillen naeh ihrer Verlagerung in den Keim 
die Lateralr~ume fast lfiekenlos an; damit wird das Blastoeoel auf kleine 
randliehe Reste (r) reduziert. GrSgere I-Iohlr/iume sind der dutch die 
erste Krfimmung entstandene caudale t~aum (c), in welehen Entoderm 
und Mesoderm noeh nieht vorgedrungen sind und ein vor der Stomo- 
daeumbueht erhaltener oraler Raum (o) (Abb. 22A, B, 23B1). 

Im Verlauf der weiteren Teilungen werden die Mesodermzellen be- 
st/~ndig kleiner und ffillen die Lateralrgume massiv auf. Sie bilden 1/~ngs- 
verlaufende Zellreihen aus, die sieh in zwei Zellagen zwisehen dem Ekto- 
derm und dem Entoderm anordnen. Aueh in diesen Mesodermbgndern 
sehliegen alle Zellen ohne Hohlraumbildung eng aneinander. Die Spalt- 
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Abb. 23A~D.  T u r b a n e l l a  cornuta.  VerschluB der ventr~len Rinne, Bildung des 
Stomodaeums. AI~A 3 Querschnittserie durch die vordere (1), mittlere (2) und 
hintere (3) Keimregion. B1--B 6 Querschnittserie dureh einen iilteren Keim yon oral 
(1) bis caudal (6). C Ventralaufsieht auf einen gleichaltrigen Keim mit v-f6rmiger 
Stomodaeumeinsenkung. D Lateralaufsicht auf ein Totalobjekt mit durchgehend 
ausgebildeter ventraler P~inne. e/c Ektoderm; en Entoderm; me Mesoderm; o orMes 
Blastocoel; r Rest des Blastoeoels; sb Stomodaeumbucht; st Stomodaeumzellen; 

vr ventrale l~inne (in A 3 bereits verschlossen, Pfeil) 

rgume,  die in Abb.  24 C, D zwischen dem E k t o d e r m  und  dem Mesoderm 
auf t re ten,  geh6ren n icht  zum Blastoeoel ,  sondern sind durch  Quellnngen 
bei der  F ix ie rung  en t s t anden ;  sie kamen  mir  bei  der  Analyse  der  Keim-  
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Abb. 24A E. Turbanella cornuta. Erste Waehstumsphase, Bildung yon Mesoderm- 
b~ndern, A Sagittalschnitt. B ~lterer Keim im Sagittalschnitt. C Frontalschnitt 
des Stadiums B. D1--D a Quersehnittserie durch einen Keim des Stadiums B. E 1 -  
E 3 Querschnittserie durch einen iilteren Keim; beide Serien gehen dutch die vordere 
(1), mittlere (2) Pharynxregion und die mittlere (3) Darmregion. d Darm; de dfinne 

dorsale Epidermis; g Gehirnanlage; l Pharynxlumen; me Mesoderm; 
o Mund6ffnung; p Pharynx; qu Querfurehe; s Schwanz 

bl~tterverh/iltnisse sehr gelegen, da sie das aul3ere und das mittlere Keim- 
blatt  deutlicher voneinander abgrenzen. Die Mesodermzellen nmgreifen 
niemals das Darmrohr ;  Pha rynx  nnd D a r m  grenzen dorsal wie ventral  
immer mit  relativ breiter Fl~che an das i~uBere Keimbla t t  an. 

4. Definitive K6rpergestal tung und Sehliipfakt 
(Abb. 24, 25) 

Die Gastrotriehen haben eine direkte Entwieklung. Der ersten Em- 
bryokr t immung folgen Waehstumsprozesse,  die zur definitiven K6rper-  
gestalt innerhalb der Eihiille fiihren. 

Eine erste Wachs tumsphase  (Abb. 24B) wird dureh ein st~rkeres 
Wachs tum des Hinterendes naeh ventral  eingeleitet. Dieses bedeutet  im 
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Abb. 25A--E. Turbanella cornuta. Lebendaufnahmen yon Embryonen. A, B Aus 
der Eihfille pr~loarierte Tiere; Tier in A ist noeh nieht in der Lage, sich zu strecken 
(100 ~m lung), in B Tier gestreekt (120 ~m lang) ; Phasenkontrastaufnahmen. C Ven- 
tral gekriimmterEmbryo in der Eihalle. D, E Streekungsakte des gl. Tieres vor dem 

Sehltipfen. d Darm; hi Itaftr6hrchen; ]c Kopf; p Pharynx; s Sehwanz 

Wachs tumsprozeB eine s ta rke  Ausdehnung  der  dorsalen K6rper reg ion  nnd  
eine ve rminder te  En t fa l tnngsm6gl iehke i t  der  Ventralsei te .  An  der  Knick-  
region greif t  eine Furehe  (qu) um den Keim.  Der  E m b r y o  zeigt j e t z t  in 
F laehaufs ich t  eine le icht  hante l f6rmige  Gestal t .  Die Furehe  m a r k i e r t  die 
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Obergangstelle zwischen Pharynx und Darm. Aus der vorderen Keim- 
h~tlfte entwickelt sich der Kopf, aus der hinteren der Rumpf und Sehwanz. 
Kopf und Schwanz werden gleiehzeitig dureh Zellwueherungen des Ekto- 
derms gebildet. 

In einer zweiten Wachstumsphase (Abb. 25) w£chst das ventral einge- 
schlagene Hinterende zum Vorderpol hin aus. Mit dieser Phase Setzt 
gleichzeitig die morphologische Differenzierung und 0rganbildung ein; 
der Embryo ist 50--55 Std air. Er ffihrt bald erste schwache Kontrak- 
tionsbewegungen aus. Ein aus der Eihfille auspr~pariertes Tier (A) i~t in 
diesem Alter noch in gekrfimmter Lage fixiert. Die erste Streckung des 
Rumples und Lagever~nderung in der Eihiille erfolgt bei einer Li~nge yon 
120 #m (B). Der Embryo hat dann schon ~hnliehkeit mit einer erwaehse- 
nen Turbanella. Die MundSffnung ist terminalwi~rts an das Vorderertde 
verschoben; HaftrShrehen und Wimpern sind in geringer Zahl vorh~n- 
den. Als spezifisehe Merkmale der adulten Turbanella cornuta fehlen 
aber die SeitenhSrnchen am Kopf, der caudale Mitte]zapfen und die 
seitliehen Schwanzlappen. Der Embryo hat einen kegel~Srmigen I-Iabi~us. 
Der Kopf geht als breitester KSrperabsehnitt kontinuierlich in den sehma- 
ler werdenden l%umpf- und Sehwanzabsehnitt fiber. 

Das Jungtier schltipft naeh 4 Tagen, es ist 140--150 #m lang (Abb. 
31 A). Der Kopf und der banc[fSrmige KSrper sind zuni~ehst gleieh breit. 
Der Kopf setzt sieh ansehliel~end dureh eine seitliehe Einsehnfirung yore 
KSrper ab. Der eaudale Mittelzapfen und die seitlichen Sehwanzlappen 
sind andeutungsweise vorhanden. 

Beim Schli~p/alct vo]lffihrt das Tier sehr heftige Streckungen und 
Kriimmungen (D, E). Dazu biegt es sieh aus der ventralen Kriimmung 
s-f5rmig naeh dorsal um und stemmt sich gegen die Unterlage. Die dfinne 
Eihaut wird an einer beliebigen Stelle aufgerissen, das Tier zwiingt sieh - -  
je naeh Lage zuerst mit dem Vorder- oder dem H i n t e r e n d e -  dureh 
die 0ffnung naeh aul~en und sehwimmt sofort nach Art adulter Tiere 
umher. 

I I I .  Organogenese his zum Schli~p/en 

1. Ausbildung der Epidermis (Abb. 26A--C) 

Die Epidermis der Macrodasyoidea ist regional verschieden gestaltet 
(REMA~E, 1936). Verdickungszonen befinden sich in der Kopfregion und 
am Hinterende sowie lateral als ,Seitenwulstepidermis". Eine ,dfinne 
Epidermis" bedeekt die dorsale und ventromediane KSrperfl£ehe. 

Vom Zeitpunkt der ektodermalen Sehiehtenbildungen an versehwin- 
den lichtoptisch in der ganzen Epidermis die bis dahin sehr deutlichen 
Zellgrenzen. In der vorderen Keimh/~lfte bfldet sich eine Verdiekungs- 
zone in der ItShe der Gehirnlage. Im WachstumsprozeG setzen n~ch 
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innen gerichtete Zellvermehrungen ein und bilden zwei seitliche Kop/- 
wi~lste (low) aus. Ebenfalls setzen Zellvermehrungen auf der Ventral- 
seite dicht hinter den Kopfwfilsten ein. Hier werden die paarigen Epi. 
dermispolster der Vorder/i~/3chen (/) angelegt, auf welchen die Haftr6hr- 
chen auswachsen (Abb. 27 C). Zellvermehrungen am tIinterende ffihren 
zur Ausbildung des Schwanze8 (s). Dieser liegt als zungenf6rmiger Aus- 
wuehs dem Kopf ventral an; sp&ter wird er zu einer zweikantigen Platte. 

Die Ausdifferenzierung der di~nnen dorsalen Epidermis (de) und der 
Seitenwulstepidermis (sw) lassen sich schon an dem einschichtigen Keim 
im ersten Krfimmungsstadium erkennen. Das dorsale Plattenepithel geht 
durch weitere Abflachung in die dfinne Epidermis fiber, und die prisma- 
tischen Zellen der Rumpfseiten ffihren durch Zellwucherungen zu den 
lateralen Verdickungszonen; dabei geht die Abflachung und Ausdehnung 
dorsal der Zellvermehrung lateral voraus. Die frfihzeitige dorsale Ver- 
dfinnung geht eindeutig auf die zunehmende Ausdehnung des gekrfimm- 
ten Rumpfes zurfick. Noch w~hrend die K6rperseiten einschichtig sind, 
hat sich die dorsale Epidermis an der Stelle der st&rksten Krfimmung 
des Embryos sehr verdiinnt (Abb. 24B). Von dort aus sehreitet die Aus- 
dehnung fort und erstreckt sich bald vonde r  Schwanzplatte bis zu den 
Kopfwfilsten (Abb. 26 C). In dieser 2--3 #m dfinnen Haut  ist nut  noch 
vereinzelt ein Zellkern zu linden. Demgegenfiber liegen die Zellkerne in 
der ventralen Epidermis dicht zusammen; eine dfinne Epidermis kommt 
bier erst sehr viel sp~tter zur Ausbildnng. 

Zur Bfldung der Seitenwulstepidermis (sw) verteflen sich die bisher 
einreihig angeordneten Zellkerne unter intensiver Vermehrung in verschie- 
denen t t6hen der dicker werdenden Zonen. 

Bald nach der Dffferenzierung der Epidermis bedeckt eine zarte kon- 
tinuierliche Kutilcula den K6rper. 

2. Gehirn (Abb. 26A, B) 

Die Anlage des zweilappigen Gehirns (g) mSchte ich auf die Zellen 
zurfickffihren, die w&hrend der ersten Wachstumsphase in der Schlund- 
region nach innen abgegeben werden (s. S. 386). Die Zellvermehrungen 
halten in dieser Region an und bilden auf gleicher ItShe die Kopfwfilste 
aus. Die Kerne der Neuroblasten (n) sind gleich grol~ und intensiv ge- 
f/irbt wie die Kerne der Epidermis. Es l/~l~t sich daher keine Grenze 
zwischen der Gehirnanlage und der Epidermis ziehen; ich habe die mut- 
mal~liche Zone des Gehirns durch eine st&rkere Punktierung hervorge- 
hoben. 

Die Gehirnanlage konzentriert sich auf die vordere Pharynxregion; 
in der mittleren Pharynxregion (Schnitt 3) setzt schon die dfinne dorsale 
Epidermis an. Oralw~rts erstreckt sich der Anlagekomplex fast bis auf 
MundhShe bin; in diese Region ist mesodermales Material noch nicht 

26 Z. lV[orph. Tiere, Bd. 64 
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Abb. 26A--C. Turbanella eornuta. Gehirnanlage. At--A ~ Quersehnittserie dureh 
einen ventral gekriimmten Embryo. Bt--B a Quersehnittserie dureh einen etwas 
iilteren Embryo; in beiden Serien gehen die Sehnitte dureh die Sehlundregion (1), 
vordere (2), mittlere (3), hin~re (4) Pharynxregion, in 3, 4 ist gleiehzeitig die Darm- 
region getroffen. C Optiseher Sagittalsehnitt eines Tieres in diesem Alter. d Darm; 
de diinne dorsale Epidermis; g Gehirnanlage (starker punktiert); h Faserring des 
Gehirns; h/ HaftrShrehen; kw Kopfwulst; l Pharynxlumen; me Mesoderm das 
Pharynxrohr dorsal weitgehend umfassend (Pfeil) ; n I~ euroblastenkerne; p Pharynx; 

s Sehwanz; sw Seitenwulstepidermis 

vorgedrungen. Eine dichte Reihe yon Neuroblastenkernen liegt in einem 
dorsalen Halbring um den Pharynx.  t i ler  differenziert sich frfihzeitig der 
dorsale Faserring (h) als Verbindung zwischen den seitlichen Gehirn- 
komplexen aus. Schon vor Bildung yon Muskulatur erscheint er als schma- 
ler Halbring. Er  liegt dem Pharynxdach eng auf. Die Fasermasse er- 
reicht bald einen grS•eren Umfang (Abb. 27 D~). 

3. Wimpern (Abb. 28B--D)  

Grundelemente der Bewimperung sind die Cilien des Kopfes und der 
Ventralfliiche; letztere sind bei den Turbanellidae in zwei spezifischen 
Wimperli~ngsb/~ndern angeordnet, t t inzu kommen lange Tastwimpern, 
die den lateralen HaftrShrchen mittels eines Plasmafortsatzes ansitzen. 

Wenige bewegliche V e n t r a l w i m p e r n  sind schon vorhanden, wenn der 
Embryo noch in gekrfimmter Lage fixiert ist. Die Ventralwimpern 
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Abb. 27 A--D. TurbaneUa cornuta. Keimzellen und Anlage der ersten mesodermalen 
L~ngsmuskelzfige. A Sagittalschnitt. B Frontalschnitt durch die Pharynx- und 
Darmregion. C Sagitta]schnitt, schematisiert. D~--D 3 Querschnittserie; Pharynx- 
und Darmregion gleichzeitig getroffen, d Darm; dm Dorsalmuskeln; / Vorder- 
ffiBchen; h Faserring des Gehirns; hi Haftr5hrchen; ]c Kopf; kz Keimze]len; 
me Mesoderm; ml Ventrolateralmuskeln; p Pharynx; pp Pars ph~ryngis des 
Ventrolateralmuskels; s Schwanz; 8w Seitenwulstepidermis; vm Ventralmuskeln 

werden yon vornherein in Wimperbfiseheln ~ngelegt. Im Embryo von 
120/tin L/inge sind 10--12 hintereinandergelcgener Wimperbfischel (wb) 

jederseits vorhanden. Ein Bfischel bcsteht hier aus 4--6 Cilien ( ~ 8  #m 
lang). Demgegeniiber setzt sich ein Wimperbfisehel der ~dulten T u r b a -  

nel la aus 10--14 Wimpern (25--30 #m ]~ng) zus~mmen. 
Bei einem gesehlfipften Jungtier ist jcdes einzelne Wimperbfischel in 

der Pharynxregion durch ein zweites erg/~nzt, welches auf gleicher t{She 
inseriert. In der Darmregion bleibt noch eine einzige Reihe bestehen; 
~ueh bei dem adulten Tier sind die Ventr~lwimpern in der Pharynxregion 
sehr viel zahlreicher als in der Darmregion. Insgesamt sind bei dem 
sehlfipfenden Tier dann etwa 22 Wimperbfischel auf einer KSrperseite 
entstanden. Sic nehmen postembryonal weiter stark zu. Bei einem Tier 
yon 600/~m L/inge wurden in einem L£ngsband 160 Bfischel gez~hlt. 

Etwa gleiehzeitig erseheinen auf dem Kopf und um den Mundpol 
verstreut einzelne Wimpern. Die beiden dorsalen Wimperquerreihen 

26* 
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Abb. 28A D. Turbanella cornuta. L~tngsmuskulatur, Wimpern, HaftrShrchen. 
A adultes Tier nach Rn~A~ (1926), in A 1 yon ventral, in A S yon dorsal. B, C Em- 
bryonen (120 ~m lang) ; B, C1 yon ventral, C2 yon dorsal. D1--D 3 HaftrShrchenwachs- 
turn. p] Plasmalortsatz; pl Pars lateralis, pv Pars ventrolateralis des Ventrolateral- 
muskels; tw laterale Tastwimpern (1--5); wb ventrale Wimperbiischel; weitere 

Abkiirzungen wie in Abb. 27 

werden yon wenigen in weitem Abstand zueinander stehenden Cilien 
gebildet. 

Schon vor der Bildung yon tIaftrShrchen wachsen die ersten Tast. 
wimpern (tw) in der lateralen und der caudalen Rumpiregion aus. Sie 
werden entsprechend den tIaftrShrchen primer in konstanter Zahl ange- 
]egt. Diese besteht aus ]e vier lateralen und je einer caudalen Tastborste, 
die sich in regelm£1~igen Abst£nden auf die KSrperwand verteilen. Zu 
]eder Tastwimper gehSrt ein Plasmafortsatz (p/), welcher aber erst 
postembryonal an dem heranwachsenden tIaftrShrchen als epidermale 
Verdickung gebildet wird. Der Plasmafortsatz sitzt dem HaftrShrchen 
immer yon hinten an. Er schiebt sich im Laui des postembryonalen 
Wachstums yon Turbanella bis zu der Spitze des HaftrShrchens vor 
(Abb. 28D1--D3). 

4. HaitrShrchen (Abb. 28C, D) 

Die Ha~tr5hrchen verteflen sich bei Turbanella auf die ventralen 
VorderfiiBchen, auf die Rumpfseiten in einer dorsolateralen und in vier 
lateralen Liingsfeldern und ~uf die Schwanzlappen. 
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Die prim/~re Garnitur besteht aus zwei vorderen, vier lateralen und 
zwei hinteren R6hrehen beiderseits. Eine kleine Vorw61bung der Epi- 
dermis unmittelbar vor einer Tastborste markiert die Stelle, an weleher 
kurz darauf ein stummelf6rmiges t taftr6hrehen durehbrieht. Einer eau- 
dalen Tastwimper sind immer zwei Haftrbhrehen zugeordnet, zwisehen 
denen sie liegt. Die beiden vorderen Itaftr6hrehen breehen auf dem sehon 
vorgebildeten Epidermissoekel dutch. 

Mit dieser prim~ren Ausstattnng und einer I-Iaftr6hrehenlgnge yon 
6 # m  sehlfipft das Jungtier (Abb. 31A). Alle weiteren tIaftr6hrehen 
entstehen postembryonal. 

5. Protonephridien (Abb. 30) 

Protonephridien wurden bei den Maerodasyoidea zuerst von WILK~ 
(1954) gefunden. Bei Turbanella cornuta sind vier Paar yon Geil3elkolben 
in serialer Anordnung im KSrper ausgebildet (Abb. 30E); ein Paar be- 
steht aus 2--4 (5) getrennten GeiBelkolben yon 16--18 #m L~nge (TEI;- 
CITER% 1967). 

Bei einem Embryo yon 120/~m L~nge lggt sieh erst ein einziger 
Geigelkolben (6--8 #m) in der Pharynxregion naehweisen (Abb. 30A); 
es ist der hintere Kolben der ersten Protonephridiengruppe. Der Kolben 
beginnt an der Pharynxwand und miindet in der Epidermis. Er wird 
dureh eine sehwaehe Vibration der zarten GeiBel sichtbar. Bis zum 
Sehl/ipfen wird dieser Kolben dureh einen yon oral kommenden zweiten 
Oeigelkolben zur Gruppe P1 vervollstgndigt. Die GeiBeln ondulieren 
jetzt  kr~ftig. 

6. Pharynx 

Der Pharynx wird aus zwei Zellreihen gebildet, die einen grogen zen- 
tralen Raum in der vorderen Keimh~Ifte einnehmen (Abb. 23A~, B1_4). 
Die Zellen sind hoeh prismatiseh, einheitlieh grog; ihre relativ grofien 
intensiv anfgrbbaren Kerne (Durehmesser 4/~m) liegen auf einer tI6he. 

Im Stadium der ersten Waehstnmsphase ordnen sieh die beiden Zell- 
reihen epithelial zu einem zylindrisehen I~ohr mit rundliehem Lumen an 
(Abb. 24D, E). Zu diesem Zeitpunkt besteht der Pharynx aus 10 bis 
12 L/ingsreihen yon jeweils 7--8 Zellen. Bis zum Sehltipfen vermehren 
sieh die Zellen auf etwa 18--20; die Zunahme der L~ngsreihen auf 
14--15 ist geringer. 

Eine starke Erweiterung der hinteren Pattie des Pharynxlumens 
(Abb. 26A4) ist vermutlieh fiir die Bildung der Pharyngealpori yon Be- 
deutung. Ieh konnte allerdings keine Poren an Embryonen auffinden. 
Die Pharyngealanh/~nge zeiehnen sieh erst bei dem gesehliipften Jung- 
tier ab. Im AnsehluB an diese Erweiterung geht das Lumen insgesamt 
in die ffir die Macrodasyoidea typisehe dreikantige Form fiber; die 
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Kanten sind zun£chst noch stumpf. Nur in der Mundregion bleibt ein sehr 
kleines rundes Lumen erhalten; eine BukkalhShle bildet sich noeh nicht 
aus (Abb. 27 D). Etwa gleiehzeitig setzt die histologisehe Differenzierung 
der radi~ren Muskeln in den Pharynxepithelzellen ein. Die bisher sehr 
deutlichen Zellgrenzen lassen sich liehtoptisch nur noeh sehr schwach 
erkennen. 

7. Darm 

Der Darm besteht sehr lange aus 4 L~ngsreihen yon je 5--6 Zellen, 
die ohne t tohlraum aneinandersehlieBen (Abb. 24). Die Darmzellen sind 
auch jetzt  noeh die grSl]ten Zellen des Keimes; Kerne (Durchmesser 
6 #m) und grobkSrniges Plasma lassen sich ~u~erst sehlecht anf£rben. 
Im Laufe der Embryogenese maeht der Darm yon allen Organen wohl 
die geringste Zellvermehrung dureh. Beim Sehlfipfen existieren 5 bis 
6 Reihen aus 9--10 Zellen. Ein sehr kleines rundes Darmlumen erseheint, 
wenn sich vorne das dreikantige Pharynxlumen ausbildet. 

8. Keimzellen (Abb. 27A, B) 

Die Keimzellen werden vom Mesoderm in der Darmregion abgesondert. 
Vielleicht isolieren sie sich sehon im Stadium der Stomodaeumbfldung, 
denn die Zellen in der hinteren Keimh~tlfte (Abb. 23B5, 6) sind sehr viel 
grSl~er als die in der vorderen. Da im Verlauf der Bildung der Mesoderm- 
b~nder aber alle Ze]len wieder ann~hernd gleieh gro~ werden und in der 
F~rbbarkeit der Kerne und des Plasmas keinerlei Unterschiede vorhan- 
den sind, werden die Keimzellen mSglicherweise erst sp£ter von den 
somatisehen Zellen abgetrennt. 

W~hrend der allgemeinen Organdifferenzierung treten dann in der 
Darmregion jederseits 4--5 gro~e runde Keimzellen (kz) auf (Abb. 27A, 
B). Sie werden dorsal und ventral yon kleinen Somazellen umgeben, 
yon denen sie sich dureh sehw£chere Anf~rbbarkeit ihres Plasmas ab- 
grenzen. 

9. Musku]atur (Abb. 27, 28) 

Die Bildung der mesodermalen L~ngsmuskulatur gehSrt zu den ffiih- 
zeitigen histologischen Differenzierungsprozessen. Bei der adulten Turba- 
nella durehzieht die L~ngsmuskulatur die verschiedenen KSrperregionen; 
sie besteht aus einem sehr komplizierten System yon Einzelziigen (RE- 
MA¢*~, 1926, 1936). Meine Untersuchungen beriicksiehtigen den Ventro- 
]ateralmuskel, die Dorsalmuskeln und die Ventralmuskeln. 

Die Mesodermzellen (Abb. 27 B), welehe in der Darmregion den iso- 
lierten Keimzellen anliegen und in der Pharynxregion in zwei Schichten 
den Lateralraum anfiillen, kSnnen zu einem Tefl ffir die Bildung der 
Langsmuskulatur verantwortlich gemacht werden. Zur Zeit der Keim- 
blgtterentfaltung grenzt das Darmrohr dorsal und ventral noch in wei- 
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tern Umfang direkt an das Ektoderm an (s. S. 388). Einige mesodermale 
Zellreihen legen sieh dann sehr weir um das Darmrohr herum, so dal~ 
sieh Zellen yon reehts und links beinahe in der Medianlinie berfihren; 
sie umgreifen besonders weir das Pharynxrohr (Abb. 26A~, Be, P%il). 
Aus diesen Zellen entwiekelt sieh wahrscheinlich dorsale und ventrale 
Muskulatur. 

Der Ventrolateralmuskel (ml) (Museulus prineipalis) ist auch im frfi- 
hen Embryonalstadium sehon yon allen Muskeln am kr/~ftigsten ent- 
wiekelt. In seiner ersten Ausbildung ist er aber noch erheblich ein- 
faeher gestaltet als bei einem erwaehsenen Tier (vgl. Abb. 28A, C). Es 
treten zuerst 4 Einzelmuskeln auf, die in geringem Abstand zueinander 
parallel verlaufen; oft erseheinen sie wie ein einziges breites Muskel- 
band. Ira Querschnitt wird deutlieh, dal~ die 4 Muskeln in der Darm- 
region den Keimzellen flaeh aufliegen und in der Pharynxregion klein- 
zelliges undifferenziertes Material begrenzen (2/bb. 27D1,2). Demgegen- 
fiber besitzt das erwachsene Tier eine grol]e Anzahl horizontal fiberein- 
andergeschichteter Muskelb/~nder (Abb. 29A); diese sind dann in der 
Darmregion in zwei Zfige gegliedert (Pars lateralis, Pars ventrolateralis). 
Eine Aufgliederung hat  im embryonalen Stadium noch nieht stattge- 
funden. Abet in seinem vorderen und hinteren Verlauf gabelt sieh der 
Ventrolateralmuskel frfihzeitig. Von der mittleren Pharynyregion aus zieht 
ein innerer Zug (pp) (Pars pharyngis) aus zwei Einzelmuskeln zum Ge- 
him vor; er verlagert sieh nach dorsolateral. Ein ~ul3erer Zug aus den 
zwei anderen Einzelmuskeln erstreckt sich zu den HaftrShrchen der 
VorderffiBchen hin. Die hintere Gabelung erfolgt in der HShe des Alters. 
Ein Muskelzug ffihrt zu den hinteren tIaftrShrchen hin; er besteht wiede- 
rum aus zwei Einzelmuskeln. Der andere Muskelzug 1/~l~t sich nieht 
weiter verfolgen. Er  bildet wahrscheinlich den ersten Ansatzmuskel fiir 
die Uberkreuzungo Auffsllend ist die Ubereinstimmung in der Zahl der 
ersten HaftrShrehen und Einzelmuskeln. Die 4 Zfige des Ventrolateral- 
muskels vermehren sich bis zum SehlCipfen des Tieres noch auf 5 bis 
6 Einzelzfige. 

Die erste Bildung yon rund 10 sehmalen Dorsalmusl~eln (din) (Museuli 
dorsales) erfolgt in der ttShe des Gehirns (Abb. 27De). Vermutlieh 
haben sich die den Pharynx umgreifenden Mesodermzellen zur Bildung 
dieser Muskeln bis unter den Faserring des Gehirns vorgesehoben. Nach 
vorne nnd hinten reiehen sie noeh nicht weir fiber die Gehirnregion hin- 
aus, w/~hrend sieh im erwachsenen Tier einzelne Zfige fiber den After 
hinaus erstreeken (vgl. Abb. 28A, C). Einzelne Dorsalmuskeln konnte ich 
in der Darmregion erst an dem geschlfipften Jungtier linden. Sie liegen 
dem Darm dann in ganzer L~nge unmittelbar auf. Die starke Entwiek- 
lung der Dorsalmuskeln in der Pharynxregion und die sehw/~ehere Aus- 
bfldung in der Darmregion ist also schon embryonal festgelegt. 
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Drei bis vier Ventralmuskeln (vm) (Museuli ventrales) erseheinen 
gleichzeitig mit den ersten Dorsalmuskeln in der mittleren Darm- 
region als sehr diinne Ztige. Sie liegen dem Darmrohr ebenfalls dieht 
an (Abb. 27Ds). 

10. Y-Organ (Abb. 29A~C) 

,,Ein hSehst eigenartiges Organ yon unbekannter Funktion besitzt 
die Gattung TurbaneIla, das sog. Y-Organ" (REMANE, 1936, p. I l l ) .  Es 
durehzieht den KSrper in Form eines lateralen einreihigen Zellstranges. 
Naeh histologisehen Befunden yon REMANE sind die Zellen unregelm/tBig 
abgegrenzt und durch eine helle Substanz verbunden. Im Quersehnitt 
umfassen die Y-Zellen als dreieekige Gebilde yon dorsal die Hoden and 
Ovarien ; ihre Eeken sind zipfelartig ansgezogen (Abb. 29 A, ]inke H/~lfte). 

Das Y-Organ differenziert sich auf sehr sp/ttem Embryonalstadium 
aus dem Mesoderm. Naeh der Bildung der ventrolateralen L/~ngsmusku- 
latur (Abb. 27D2) bleibt in der Pharynxregion ein aufgeloekertes Zell- 
material erkennbar; ebenso ]iegen in der Darmregion dorsal der Urge- 
sehleehtszellen noch einige Zellen mit sehr kleinen stark anfgrbbaren Ker- 
nen (D1). Diese Zellen setzen sieh gemeinsam mit den Keimzellen oft 
dutch einen Spalt vom Ektoderm ab; der Spalt ist zwar unnat/irlieh 
(Sehrumpfungen bei der Fixierung), abet er maeht die ZngehSrigkeit 
der kleinen Zellen zu den Lateralstreifen dentlieh. Aus einem Teil dieser 
Zellen geht vermutlich das Y-Organ hervor. Erst kurz vor dem Sehliipfen 
durehzieht das Y-Organ ans 6--8 Zellen den Lateralraum. W/~hrend im 
erwachsenen Tier die Y-Zellen zu den grSBten Zellen gehSren, ]assen 
sie sich im Embryo wegen ihrer Kleinheit nur schwer auffinden. 

Mit Phasenkontrast konnte der Bau des Y-Organs genauer analysiert 
werden. Das dreieekige Gebilde erwies sieh als kleiner Plasmaleib (pl) in 
einer grSBeren Vakuole (zv). Das Plasma liegt etwa zentral in der Va- 
kuole and ist mit der vorderen and hinteren Zellmembran sowie mit den 
seitlichen Grenzmembranen durch diinne Plasmaforts/~tze verbunden, 
welehe sich nahe ihrer Endstellen b~umchenartig aufzweigen (Abb. 29A, 
rechte H~lfte, 29B). 

Ein analoges Strukturprinzip ist in dem einreihigen Tentakelento- 
derm der Hydromeduse Halammohydra schulzei REMANE (1927b) ver- 
wirklicht (Abb. 29D). Die stark vakuolisierten Zellstr£nge yon Turba- 
nella und Halammohydra kSnnen als elastisches Endoskelett gedeutet 
werden. Damit wird ein neues Beispiel ffir ein ehordoides Gewebe meso- 
dermaler Herkunft  bei Sandliickenbewohnern (Ax, 1966) bekannt. 

11. LeibeshShle 

Die Macrodasyoidea haben drei organerffillte Bezirke, einen Zentral- 
raum und zwei Lateralr/~ume. Diese sind z.T. yon einer Membran um- 
schlossen, yon Muskelstritngen and speziell bei der Gattung Turbanella 
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Abb. 29A--D. Chordoides Gewebe bei Turbanella cornuta und Halammohydra 
schulzei. A Querschnitt dutch eine ~dulte Turbanella; linke H~lfte nach R E ~ ¢ ~  
(1926), rechbe Hilfte erg/~nzt (schematisiert). B, C Turbanella cornuta, Y-Organ. 
D Halammohydra schulzei, Tentakelentoderm; Phasenkontr~staufnahmen. d D~rm; 

dm dorsMe Muskeln; h Hoden; ml Ventrol~terMmuskeln; ov Ovidukt; 
pl 1)l~smMeib einer Y-Ze]le; y Y-Organ; zv Zellvakuole einer Y-ZeHe 
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von den Zellen des Y-Organs. Bis heute ist ungeklgrt, ob diese l~gume 
als primgre oder als sekundgre LeibeshShle aufzufassen sind (R~AN~, 
1936). 

Im Verlauf der Keimbliitterbfldung wird der Embryo massiv mit 
Zellmaterial aufgeffillt; die letzten Reste des Blastocoels verschwinden. 
Sp£ter auftretende R~ume kSnnen daher nicht mehr als primi~re Leibes- 
hShle gedeutet werden. 

In den lateralen Mesodermstreifen treten niemals Coelomr~ume auf 
(s. S. 386). Im Verlauf der Organogenese loekern sieh die kompakten 
Zellstreifen zur Bildung yon Muskulatur und Y-Organzellen auf. So ent- 
steht ontogenetiseh aus dem Bereieh der Mesodermstreifen ein Sehizo- 
zoe], wie es sehon yon anderen Vertretern der Asehelminthes bekannt ist. 

W~hrend die Lateralr£ume unm~ttelbar auf die Mesodermstreifen 
zuriickgehen, entsteht der Zentralraum durch Verschiebungen lateraler 
Zellen im Zusammenhang mit der Bildung von dorsa]en und ventralen 
Muskeln. Die ausdifferenzierten Muskeln ]iegen dem Darm dicht auf. 
Eine Bfldung von Grenzmembranen ffir den Zentra]raum liel~ sieh an 
den winzigen Embryonen nicht erkennen. Im adulten Tier beherbergt 
der Zentralraum auBer dem Darm noch das Eilager und den Ovidukt. 
Man muB sieh vorstellen, dab das Zellmaterial zur Bildung des Ovi- 
duktes yon lateral in den Zentralraum eingeschoben wird, iihnlich etwa 
wie eine Ooeyte, welche in die letzte l~eifungsphase eintritt und naeh 
zentral verlagert wird. 

Nach I ~ A ~ E  (1963) kSnnen diese R~ume bei den Macrodasyoidea 
durehaus reduzierte Coelomr~ume darstellen, da sie durch Muskulatur 
und Y-Organ begrenzt sind und die Gonaden beherbergen. 

IV. Postembryogenese (Abb. 30, 31) 
Turbanella cornuta w•ehst postembryonal yon 150 auf 600--750 #m 

an. Mit diesem starken Wachstum ist die Ausgestaltung der K6rper- 
form, die Anderung der relativen Lgnge yon Pharynx zu Darm und 
eine stete Vermehrung yon ItaftrShrchen, Wimpern und Protonephridien 
verbunden. An zahlreichen lebenden Tieren verschiedener Wachstums- 
stadien durchgeffihrte Beobachtungen und Messungen haben zu einem 
einheitlichen Bfld geffihrt. 

Turbanella kann in drei Jugendstadien (Abb. 30B--D)  eingeteflt 
werden. Mit einer Li~nge yon etwa 400 #m (E) t r i t t  sie in die erste 
Geschlechtsphase ein. 

Das postembryona]e Wachstum des Tieres umfaBt allein den Rumpf ; 
Kopf und Schwanz haben bereits beim Schltipfen nahezu ihre endgfiltige 
Gr6Be erreicht; es differenzieren sich nur noch die Kopfh6rnchen (kh), 
der caudale Mittelzapfen (mz) und die seitlich ausgezogenen HinterftiB- 
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Abb. 30 A--E. Turbanella cornuta. Wachstum und Vermehrung yon Protonephridien 
und HaftrShrchen. Schema nach Beobachtungen lebender Tiere. A Aus der Eihfille 
pr~parierter Embryo (120 ~m lang). B Erste Jugendphase (240 ~m lang). C Zweite 
Jugendphase (290 ~m lang). D Dritte Jugendphase (330 ~m lang). E ~bergang in 
die Geschlechtsphase (400 ~m fang). Prim~re HaftrShrchengarnitur: 1--4 lateral, 
1,2 vorne und hinten. Sekund~re Garnitur- l a - - 3  a lateral, 3 vorne und hinten. 
Terti~re Garnitur. l b - - 3 b  lateral, 4 vorne und hinten, d Darm; ] VorderfiiBchen; 
/s HinterfiiBchen; kh Kopfh6rnchen; mz Mittelzapfen; p Pharynx; P~--P4 Proto- 

nephridiengruppen 

then  (/s). Bei einem E m b r y o  yon  120 # m  L~nge (A) entspricht  die Pha-  
rynxl~nge der Darml/~nge. Das Verh~ltnis 1 : 1 ist auch noch beim Jugend-  
s tad ium (B) (240 # m  L~nge) erhalten. Dann  bleibt der Pha rynx  jedoch 
hinter  einem rapiden W a c h s t u m  des Darmes zurfick. Bei 400 # m  KSrper- 
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Abb. 31A--E. Turbanella cornuta. Postembryogenese (Phasenkontrastaufnahmen). 
A Soeben geschlfipftes Kleintier (150 ~m ]ang). B, C entsprechen den Stadien B, C 
der Abb. 30. D Gesehleehtsreife Turbanella (etwa 650 ~m lang). E Hinterende eines 

erwachsenen Tieres./oh KopfhSrnchen; mz Mittelzapfen 

l£nge hat der Darm fast die doppelte Pharynxl~nge erreieht. Dieses Ver- 
h£1tnis 1 : 2 erhalt sieh aueh bei 700 #m langen Tieren aufreeht. 

Mit dem Wachstum des Rumples ist eine st~ndige Vermehrung yon 
Haf t r5hrchen  korreliert. Die Zahl yon 16 HaftrShrchen bei einem ge- 
seh]iipften Jungtier w~ehst auf rund 210 HaftrShrehen bei einem 700 #m 
langen Tier an. Fiir die Stadien B - - E  konnte eine streng konstante Zahl 
nnd Stellung der HaftrShrchen und eine gesetzm~13ige Zunahme naeh 
einem ganz bestimmten Muster naehgewiesen werden. 

Die prim£re Garnitur von 4 lateralen, 2 hinteren und 2 vorderen 
RShrehen hat sieh zum Stadium B noeh nicht ver~ndert. Erst bei An- 
waehsen zum Stadium C wird eine zweite Garnitur gebildet. Es han- 
delt sieh um 3 Paar laterale HaftrShrehen (la, 2a, 3a), die genau auf 
halber Streeke zwisehen zwei prim~ren l~Shrchen entstehen, sowie aus je 
einem Paar neuer R6hrchen (3) an Hinter- und VorderfiiBchen; letztere 
werden innen angefiigt. Die neuen HaftrShrchen sind in diesem Jugend- 
stadium gerade erst dureh die K6rperdecke durehgebroehen, im Stadium D 
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dann aber vollst/tndig ausgewaehsen (12 #m lang). Nur das hintere t~Shr- 
chen bleibt in der L~nge zuriiek. Erst im Stadium E hat sieh eine 3. Gar- 
nitur ausgebfldet. Wieder werden lateral jewefls drei Haftr6hrehenreihen 
(1 b, 2 b, 3 b) neu angelegt. Ein hinteres t~6hrchen (4) wird innen addiert; 
das 4. g6hrchen der Vorderf/iBehen wird alternierend zu dem 3. auf der 
Aul3enseite angelegt. Sobald diese R6hrehen die normale Lgnge erreieht 
haben, setzen Neubildungen ein, die nieht weiter verfolgt werden 
konnten. 

Aus der gesetzm~13igen Vermehrung der tIaftrShrehen bei Turbanella 
cornuta sind als wichtige Punkte eine streng symmetrische Anordnung 
auf beiden KSrperseiten und die koordinierte Vermehrung yon lateralen, 
vorderen und hinteren HaftrShrchen festzuhalten. Ferner erfolgt die Neu- 
bildung stets erst dann, wenn die zuvor angelegten g6hrchen vollst/~ndig 
ausgewachsen sind. 

Bei dieser Darstellung wurden die dorsolateralen Haftr6hrchen nicht 
berficksichtigt, da sie sich an gequetsehten Tieren sehr schleeht und 
nur unvollst/~ndig auffinden lassen. 

Von den 4 Protonephridiengruppen der geschleehtsreifen Turbanella 
cornuta t r i t t  im Embryo nur die erste Gruppe in der Pharynxregion 
in Erseheinung (s. S. 395). Die 3 Gruppen der Darmregion (P~--Pa) ent- 
stehen erst sukzessiv w/~hrend des Waehstums. 

Im Stadium B 1/~gt sich die Gruppe P~ in der vorderen Darmregion 
zun/~ehst mit zwei GeiBelkolben nachweisen. Im Stadium C wird sic 
dutch den dritten Geigelkolben vervollst~ndigt. Im Stadium D ist die 
dritte Gruppe yon Protonephridien mit zwei GeiBelkolben entstanden. 
Im Stadium E sind alle vier Protonephridiengruppen mit der vollst/~n- 
digen Zahl der Geigelkolben in Funktion. 

D. Vergleichend embryologische Betrachtungen 
(Abb. 32--34) 

I. Macrodasyoidea und Chaetonotoidea 
Eine vergleiehende Bewertung der vorgelegten embryologischen Da- 

ten mug mit einer Gegeniiberstellung der beiden Gastrotrichen-Ord- 
nungen Maerodasyoidea und Chaetonotoidea beginnen. F/Jr letztere lie- 
gen Befunde an Neogossea antennigera Gosse (BWAuC~IAMP, 1930, vgl. 
REMANE, 1936) und an Lepidoclermella squammata Dujardin (SACKS, 
1955) vor; zwischen diesen beiden S/il3wasserarten bestehen keine wesent- 
lichen Untersehiede. 

Die 1. Teilung ist total adgqual; sic liegt bei den Chaetonotoidea 
und den Maerodasyoidea quer zur Eil/ingsaehse, welehe bei beiden zur 
L~ngsaehse des Tieres wird. Wit konnten bei Turbanella die orale Blasto- 
mere AB als animal, die eaudale Blastomere CD als vegetativ ausweisen. 
In der gleiehen Weise interpretiert SACKS den Keim yon Lepiclodermella. 
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Da bei diesem aber sp/~ter aus den oralen Zellen das Entoderm sowie der 
Blastoporus entstehen - -  bei Turbanella dagegen aus den caudalen Zell- 
len - -  kann sie m.E. nicht als animal bezeichnet werden. Die Stelle der 
Abschniirung eines RichtungskSrpers muB nicht unbedingt dem animalen 
Pol entsprechen (ZUR STRASS~, 1959). Diese Diskrepanz sowie Unter- 
schiede, welche zwischen den Chaetonotoidea und Macrodasysoidea 
in den Furchungen auftreten, kSnnen beigelegt werden, wenn der Keim 
von Lepidodermella um 180 ° gedreht wird. Neben die Darstellung nach 
SACKS (Abb. 32, 33) stelle ich darum in Abb. 34 eine zweite Interpre- 
tation, in welcher der Lepidodermellakeim gedreht und mit der Nomen- 
klatur yon Turbanella versehen wurde. 

In der 2. Teilung ergibt sieh folgender Unterschied. Bei den Macro- 
dasyoidea schniiren sich die zwei Quadranten mit senkrechter Einstellung 
der Anaphasespindeln, bei den SfiBwasserarten dagegen mit paralleler 
Spindelorientierung. Sparer sind aber bei beiden Ordnungen die orale 
und die caudale Keimh~lfte um 90 ° versetzt. Bei den Chaetonotoidea 
wird dieses durch eine nachtr~gliche Drehung yon Blastomeren erreicht, 
bei den Macrodasyoidea durch die frfihzeitige Versetzung der Spindel- 
fasern vor der 2. Teilung (Macrodasys, Cephalodasys). Innerhalb der 
Chaetono~oidea l~I3t sich weiterhin eine Tendenz zur VerzSgerung der 
Drehung verfolgen; bei Lepidodermella wird sie auf dem 4-Zellstadium 
vollzogen, bei Neogossea ist sie erst auf dem 16-Zellstadium abgeschlossen. 

Bei beiden Ordnungen sind auf dem 4-Zellstadium die KSrperachsen 
schon festgelegt. Bei Lepidodermella ist nach SAcKs die orale gegen die 
caudale Keimhi~lfte versetzt (C entspricht der rechten, D der linken 
caudalen KSrperseite), w~hrend es bei Turbanella gerade umgekehrt ist 
(A entspricht der rechten, B der linken oralen KSrperseite). Beide 
stimmen aber bei Drehung des Lepidodermellakeimes fiberein (vgl. Abb. 
32 und 34A1, As). 

Die 3. Teflung ist total adaequal bei den Macrodasyoidea, nicht ganz 
adaequal bei den Chaetonotoidea. Bei letzteren resultieren etwas grS~ere 
ventrale Zellen und k]einere dorsale Zellen. Die Teilungsebenen liegen 
unterschiedlich. Das 8-Zellstadium ist bei beiden Ordnungen aber voll- 
kommen bflateralsymmetrisch gestaltet (Abb. 32 C1, C2). 

Auch in den ni~chsten Furcbungsschritten liegen die Ebenen teil- 
weise verschieden. Aber die bei Chaetonotoidea wie Maorodasyoidea vor- 
handene Ventromedianzelle des 8-Zellkeimes verhi~It sich identisch. Sie 
schniirt sich quer dutch (Abb. 33 A1, A2). Bei Turbanella liefert sie die 
zwei Urentodermzellen. Auch bei Lepidodermella ist eine dieser Zellen 
(a4.2) eine yon BEAVCHAM~ mit ,e" benannte Entodermzelle; die pro- 
spektive Bedeutung ihrer Schwesterzelle ist unbekannt. Bei dem Ver- 
gleich mit Turbanella erscheint es mSglich, dal~ sie sich an der Darm- 
bildung beteiligt. Im gedrehten Keim yon Lepidodermella (Abb. 34B1) 
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leiten sich die beiden Ventromedianzellen wie bei Turbanella aus einer 
caudalen Stammb]astomere ab. 

Nach der 5. Teilung hat  sich bei beiden Gruppen um die Urentoderm- 
ze]len (Abb. 33B1, B2) eine Zellage yon spiegelbildlich angeordneten 
Ventralzellen gebildet, welche alle - -  wenn auch auf unterschiedliche 
Weise - -  an der Invagination teilnehmen. Bei Turbanella bflden sie das 
Meso-Ektoderm, welches neben Mesoderm noch Ektoderm-, Stomo- 
daeum- und Keimzellmaterial enth~lt. Bei Lepidodermella ist in den Ven- 
tralzellen ebenfalls Stomodaeum- und Keimzellmaterial vorhanden. Ein 
mittleres Keimblat t  ist ffir die Chaetonotoidea bisher nicht nachgewiesen; 
es liegen aber auch noeh keine histologischen Untersuehungen vor. Wahr- 
scheinlich cnthalten die Ventralzellen der Chaetonotoidea auch mesoder- 
male Zellen zur Bildung yon Muskulatur. 

Chaetonotoidea wie Macrodasyoidea besitzen nach der 5. Teilung ein 
umfangreiehes Blastoeoel. Bei beiden setzt jetzt  die Keimbl~tterbfldung 
durch Invagination yon zwei Urentodermzellen ein. Bei Turbanella stare- 
men diese Zellen aus dem 4., bei den Chastonotoidea dagegen aus dem 
5. Teilungssehritt; sie sind bei letzteren infolgedessen kleiner (Abb. 33 B). 

Trotz /~hnlicher Vorbedingungen 1/~uft die Invagination sehr unter- 
schiedlieh ab. Bei den Chaetonotoidea handelt es sieh um eine Invagina- 
tionsgastrulation ,,die so typisch ist, als sie es bei der Beteiligung yon 
zwei Zellen nur sein kann"  (RwMA~E, 1936, p. 141). Der Blastoporus 
bleibt auf die Oralregion besehr~nkt und geht direkt in die Bildung des 
Stomodaeums fiber. Die ventroeaudalen Zellen bilden unabh~ngig veto 
Blastoporus eine v-fSrmige Einsenkung am ttinterende. Demgegenfiber 
dehnt sich der Blastoporus im TurbaneUakeim zu einer ventralen Rinne 
aus, die bis auf die Stomodaeumbueh~ verschlossen wird. 

Beide Gastrotrichenordnungen haben eine direkte Entwicklung; 
Lepidodermella benStigt 22--31 Std, Turbanella etwa 100 Std bis zum 
Schl~pfen. D~s embryonale Wachstum ist bei beiden Ordnungen in der 
Pharynxregion st/~rker als in der Darmregion. Ebenso besteht in der 
st/~rkeren postembryonalen Streckung des Rumpfes gute •bereinstim- 
mung. Bei den Macrodasyoidea sind einige Organe durch h6here Zell- 
zahlen ausgezeiehnet. So besteht z. B., der Darm bei erwachsenen Macro- 
dasyoidea aus 10--20 L/~ngsreihen, bei allen Chastonotoidea dagegen 
konstant  nur aus 4 alternierenden Zellreihen wie im Embryo von Tur- 
banella. Bei den SfiBwassergastrotrichen ist also die Zellzahl des Darmes 
zeitlebens auf dem embryonalen Zustand der marinen Gastrotriehen er- 
halten. 

Ergebnis. Bedeutende Unterschiede in tier Frfihentwicklung der 
Chaetonotoidea und der Maerodasyoidea k6nnen beigelegt werden, wenn 
der Keim der Chaetonotoidea um 180 ° gedreht wird. Dann sind ferner 
auch die in der Darste]lung yon SACKs auftretenden Unstimmigkeiten in 
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bezug auf die Entstehung des Entoderms und des Blastoporus am ani- 
malen Pol aufgehoben. Als Differenzen bleiben aber die vorzeitige Ver- 
drehung der ersten beiden Furchungszellen bei den Macrodasyoidea, die 
Art der Keimbl~tterbfldung sowie das Schicksal des Blastoporus. Mit 
der Ausdehnung des Blastoporus zu einer ventralen Rinne zeigen die 
Maerodasyoidea Ubereinstimmung zu anderen Gruppen (Anneliden, 
Nematoden). Damit erscheinen die Macrodasyoidea im Modus der In- 
vagination ursprfinglicher. Bei den Chaetonotoidea mu[3 die Ausbildung 
einer oralen und einer analen Einsenkung als eine sekundgre Abwand- 
lung angesehen werden. SACKS und BEAVC~AMP (1956) vergleiehen die 
Versetzung von Blastomeren in der frfihen Blastula der Chaetonotoidea 
mit der Spiralfurchung. Auf Grund des Furchungsmodus und der Zellen- 
genealogie bei den Macrodasyoidea ist jedoch mit Sicherheit keine engere 
Beziehung zu den Spiraliern gegeben. 

II .  Gastrotricha und Rotatoria 

l%otatorien, Nematoden und Gastr~trichen bilden die Kerngruppen 
des Stammes der Nemathelminthes. Ein Vergleich der Ontogenese yon 
l%otatorien und Gastrotrichen bleibt negativ. Es existieren keine l~ber- 
einstimmungen zu den Befunden an einigen Asplanchna-Arten ( J~N~Gs  ; 
1896; NACgTWEY, 1925; L~CH~R, 1966) und Ploesoma hudsoni (BEAu- 
CHAMP, 1956). 

Die Furchung ist bei den Rotatorien yon vornherein stark inaequal. 
Die ersten beiden Ebenen liegen im Unterschied zu den Gastrotrichen 
meridional. Die ni~chsten Teilungen liefern zwei Micromerenquartette. 
Es entsteht kein Blastoeoel; die Entwicklung fiihrt vielmehr fiber eine 
Sterroblastula zur Gastrulation durch Epibolic. In der 1. Phase der Ge- 
staltungsbewegungen wird eine groBe am vegetativen Pol gelegene Ur- 
geschlechtszelle in den Keim verlagert, und erst in einer 2. Phase werden 
die Darmze]len in den Keim eingeschoben. 

Auch die prospektive Bedeutung bestimmter Blastomeren ist bei 
Rotatorien und Gastrotrichen verschieden. Aus der Stammzelle D leitet 
sich bei den Rotatorien die Keimbahn ab; die Darmzellen gehen nicht 
wie bei Turbanella aus einem einzigen Entob]asten hervor, sondern aus 
den drei Quadranten A, B und C. Die Rotatorien besitzen damit in ihrer 
Entwicklung (Jbereinstimmungen zu den Spira]iern (BEAUCHAM~, 1956). 

I I I .  Gastrotricha und Nematodes 

Bei der Deutung der Verwandtsehaftsbeziehungen der Gastrotrichen 
wurden nur selten die Nematoden herangezogen (ZIEGL~, 1898). Erst 
t~]~MA~ (1926, 1936) ffihrt die morphologisehen ()bereinstimmungen 
zwischen diesen Gruppen n~her aus und bezeiehnet die Gastrotrichen als 
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die nematodeniihnliehsten Organismen. Naeh REMANE miil3te ein Ver- 
gleieh der Ontogenese zwisehen Gastrotriehen und Nematoden einen 
vorz/igliehen Prfifstein fiir die morphologiseh ersehlossene Verwandt- 
sehaft abgeben. 

Diese Prtifung k6nnen wit jetzt zwischen der Entwieklung yon Par- 
ascaris equorum (megalocephala) Goeze (zu~ STRASS~, 1896 ; BOVERI, 1899) 
und Turbanella cornuta durchfiihren. Die l)bereinstimmungen sind sehr 
grog. Beide Arten haben den bilateralen Furehungstyp. Dutch die ersten 
Teilungen werden die K6rperregionen des Tieres und die Beziehungen 
zu den Primitivanlagen festgelegt. Ferner bestehen Identiti~ten in der 
Art der Keimbl~tterbildung. 

Die 1. Teilung liegt bei Nematoden und Gastrotriehen aequatorial. 
Damit weiehen sie gemeinsam yon dem verbreiteteren Furehungstyp ab, 
bei welehem zwei meridionale Teilungen der 3. Furehung in aequatorialer 
Ebene vorangehen. Allerdings trennt die 1. Furehe bei Turbanella eine 
vordere animale von einer hinteren vegetativen Zelle, wogegen bei Par- 
ascaris eine dorsale animale und eine ventrale vegetative Blastomere 
entstehen. Die Teilung ist aequal bei Turbanella, meist etwas inaequal 
bei Parascaris. I-Iier resultiert demgem£B eine etwas grSgere Stamm- 
zelle AB (prim/~rer Ek~oblast) und eine kleinere Urpropagationszelle 
(P1)- Diese fr/ihzeitige Trennung von somatisehem und generativem 
Material bei Parascaris wird dureh die bekannte Chromatindiminu- 
tion in den Somazellen dokumentiert. Bei Turbanella lieg sieh bisher 
keine friihe Keimbahn naehweisen. 

Aueh in der 2. Teilung zeigen sieh gewisse l~bereinstimmungen. Bei 
Gastrotriehen und Nematoden werden in den Furehungszellen zwei zu- 
einander senkreehte Teilungsebenen ausgebildet. Bei Turbanella liegen 
sie beide meridional und senkrecht zur ersten Ebene. Bei Parascaris 
ist dagegen nut  die Ebene von AB meridional, Pt fureht sieh parallel 
zur ersten Teilungsebene (Abb. 32A2, A3). Das 4-Zellstadium zeigt in 
beiden Gruppen die Versehiebung einer Zelle auf, ohne dab hierbei 
Gemeinsamkeiten naehweisbar sin& Bei Ascaris wird dutch Bewegung 
der Urstammzelle P2 an das sp/itere t t interende das T-Stadium zum 
Rhombus, oder seltener zum Tetraeder. Bei Turbanella wird dureh Be- 
wegung des primi~ren Ektoblasten auf die spgtere Dorsalseite ein rhom- 
boides Stadium gebildet. 

Das in der 3. Teilung znn/~ehst gebildete 6-Zellstadium sieht dureh 
die bilaterale Anordnung der zuerst geteilten animalen Zellen und die 
mediane Lage der vegetativen Zellen bei Parascaris" und furbanella 
sehr /~hnlieh aus (Abb. 32Bs, B3). Es ist aber dureh untersehiedliehe 
Teilungsebenen entstanden. Wghrend bei Turbanella die bilaterale Sym- 
metrie noeh streng gewahrt bleibt, setzen bei Parascaris sehon w/ihrend 

27 a Z. 5[orph. Tiere, /34. 63 
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der 3. Teilung leichte Zellverschiebungen ein, welche sp~ter die Sym- 
metrieverh~ltnisse erheblich ver~ndern. 

Bei beiden Keimen wird durch die 3. Teilung eine ventrale, zentrale 
Urentodermzelle E gebildet (Abb. 32C2, C~). Bei Parascaris liegt die 
Schwesterze]le Mst, welche Mesoderm und Stomodaeummaterial  enth~lt, 
frontal. Dagegen schlie~t bei Turbanella die Schwesterzelle von E caudal 
an und enth~lt Mesoderm und Ektoderm. Gemeinsam ist die genau me- 
diane Lage dieser Ze]len. I m  8-Zellstadium beider Keime ist eine Fur- 
chungshShle entstanden. 

Durch die 4. Teilung erlangen die Entwicklungsprozesse ~n der Ven- 
tralseite der Embryonen immer grS•ere Xhnlichkeiten. Bei Turbanella 
und Parascaris ist diese SeRe leicht abgeflacht. Die Urentodermzelle 
teflt sich nach ZuR ST~ASSE~ auch im Parascariskeim mit einer Pha- 
sendifferenz. Sie zerlegt sich bei Nematoden und Gastrotrichen in eine 
vordere mediane Zelle E I u n d  eine hintere E I I  (Abb. 33 A 2, As). E I 
wird jetzt vorne yon zwei Zellen begrenzt, die noch Mesoderm- und Sto- 
modaeummaterial  enthalten; das sind bei Parascaris die aus Mst her- 
vorgegangenen Zellen rest und ~aT bei TurbaneIla die Zellen a4.1, b4.1. 
Sie liegen bei Turbanella und im sp~teren Stadium auch bei Par- 
ascaris (B3) spiegelbfldiich. Bei Turbanella ums~umen aul~erdem zwei wei- 
tere Lieferanten fiir Mesoderm die Urentodermzellen (a4.3, b4.3). Nach 
Bovv~I  so]len im Ascariskeim dagegen die in der 5. Periode aus rest und 
#(~T isolierten Zellen m und # die einzigen Mesodermblastomeren sein. 
Nach 1V[13LLER (1903) wird aber auch bei Parascaris noch yon AbkSmm- 
]ingen der Zellen C und D sekund£res und terti£res Mesoderm nachgeliefert. 

Die Keimbl~tterbildung setzt fast gleichzeitig ein, bei Parascaris 
auf dem 24-, bei Turbanella auf dem 30-Zel]stadinm. Sie beginnt fiber- 
einstimmend mit der Versenkung der medianen Urentodermzel]en ,,unter 
eigener keflfSrmiger Gestaltveranderung" (zu~ ST~ASS~¢~, p. 68). Der 
Blastoporusrand wird jetzt im Parascariskeim ringfSrmig von dem 
Stomatoblasten (vorne), dem Mesoblasten (Mitre) und den Urkeimzellen 
(hinten) gebfldet. In  der Gastrula von Turbanella wird er yon dem ven- 
tr~len Zellring gebildet, we]cher zu diesen Elementen noch Ektoderm 
enth/~lt; Stomod~eum- und Mesodermmaterial werden wahrscheinlich 
dutch die 6. und 7. Teilung isoliert. Die Teilnngsebenen sind in den 
versenkten Darmze]len identisch; durch transversal gerichtete Mitosen 
liefern E I u n d  E I I  ein symmetrisches Qu~rtett. Anschliel~end wird 
in beiden Gastrulae das Mesoderm in die FurchungshShle hineingedrgngt; 
aber bei Parascaris folgen erst sp£ter die Urkeimzellen. Der ganze 
Vorgang der Gastrulation ist bei Parascaris nach KO~SCHSLT und 
HEID]~t~ weder eine echte Invagination (zvR ST~ASS~N) noch eine Epi- 
bolie (BovERI) sondern eine ,,abge~nderte Invaginationsgastrulu". Das 
trifft fiir Turbanella ebenso zu. 
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Abb. 32 A--C. Vergleieh der Friihentwieklung zwisehen Gastrotrieha und Nematodes 
(1) Lepigodet'mella squammata (naeh S~cKs, 1955), (2) Turbanella eornuta, (3) Paras- 
caris equorum (naeh BOVE~I, 1899). A 4-Zellstadium, Dorsalansieht. B 6-Zell- 
stadium, Dorsalansieht. C 8-Zellstadium, Ventralansieht. abo Aboraler Pol (s~ets 

unten) ; E Urentoclermzelle (dunkel lounktiert) ; o oraler Pol (stets oben) 

Das Schicksal des Blastoporus entspricht im Parascariskeim g~nz 
dem, was wit bei Turbanella aufgezeigt haben. ,,Die Bauchseite des Em- 
bryos zeigt eine tiefe Rinne, die hinten allm£hlich beginnt, im vorderen 
Drittel des KSrpers sehr tier wird und vorne mit steilem Rand endigt" 
(Bov]~i, p. 413, Abb. 33C~, Cs). Der vordere Teil senkt sich auch bei 
Parascaris als Stomodaeumbucht ein. Nicht zuletzt bieten die Anlage 
des Entoderms, des Mesoderms und damit die LeibeshShlenverh~ltnisse 
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Abb. 33A--C. Vergleich der Frfihentwicklung zwischen G~strotrich~ und Nemato- 
des. Figurenunordnung wie in Abb. 32; alle Keime in Ventralansich~. A 16-Zell- 
stadium. B 20- bis 32-Zellstadien. C Invaginationsgastrula. C~ nach Mt~LLE~ (1903). 
a Anale Einstfilpung; EI,  E l i  Darmzellen; oe orale Einstfilpung; vr ventrale Rinne 

groBe J~hnlichkeiten. Bei Gastrotrichen und Nematoden  wird das Ento-  
derm in zwei admedianen Zellreihen angelegt. Jederseits legen sich dem 
Darm zwei Mesodermstreifen an, durch welche das Blastocoel vollst/~ndig 
verdr/~ngt wird. Zwischen den Mesodermzellen entstehen keine Coelom- 
r~ume; es bildet sich vielmehr ein Schizocoel. Aus dem Mesoderm diffe- 
renziert sich iibereinstimmend die kr~ftig entwickelte KSrperl~ngsmusku- 
]atur. Allerdings ist die spezielle Anordnung der Mesodermzellen vor der 
Organdifferenzierung unterschiedlich. Bei Turbanel la  liegen Mesoderm- 
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Abb. 34A--C. Vergleich der Friihentwicklung yon Lepidodermella squammata (1) 
und Turbanella cornuta (2) ;der Keim von Lepidodermella wurde um 180 ° gegeniiber 
der Darstellung von SACKS (Abb. 32, 33) gedreht. A 4-Zellstadium. B 8-Zel]stadium; 

Ventralansichten 

streifen kompakt zusammen, w£hrend sie sich bei den Nematodcn in 
zwei dorsale und zwei vcntrale Streifen trennen (MArTIni, 1908). Diese 
friihe Differenz ist Ursache dcr unterschiedlichen Muskelanordnungen 
bei Gastrotrichen und Nematoden. 

Die friihen Embryonen sind durch ventrales Umschlagen des tIinter- 
endes, starke Verbreiterung der Kopfregion und Ausw~chsen des Schwan- 
zes in Richtung ~uf den Vorderpol t~uschend i~hnlich. 

Ergebnis. Es bestehen grol~e Ubereinstimmungen zwischen Gastro- 
trichen und Nematodcn. Beide Gruppen haben die totale bflaterale Fur- 

27 c Z. 5[orph. Tiere, ]3d. 63 
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chung. Durch die ersten Teilungen werden die Beziehungen zu den Keim- 
blKttern festgelegt; bei Nematoden und Gastrotrichen ist auf dem 8- 
Zellstadium eine ventrale Urentodermzelle isoliert. Allerdings konnte bei 
Gastrotrichen b]sher keine frfihe Keimbahn nachgewiesen werden. Nema- 
toden und Gastrotrichen entsprechen sich weiterhin in der Art der Keim- 
blKtterbildung, der Entstehung yon zwei Mesodermb~ndern und damit 
in den LeibeshShlenverh~ltnissen. Durch die Ontogenie wird die aus der 
Morphologie postuherte Verwandtschaft wesentlich gesttitzt. Gastrotri- 
chen und Nematoden (einschlieBlich ~ematomorpha) erweisen sich damit 
innerhalb der Nemathelminthes als n~chstverwandte Schwestergruppen. 
Die Entwicklungsgeschichte der Nematomorpha ist allerdings zu wenig 
bekannt, als dub sich ein embryologischer Vergleich anschlieSen liege. 

Zusammenfassung 

1. Untersuchungen zur Fortpflanzung und Entwicklung der Macro- 
dasyoidea wurden an den Arten Turbanella cornuta, Turbanella hyalina, 
Dactylopodalia baltica, Macrodasys caudatus, Urodasys mirabilis, Meso- 
dasys laticaudatus, Cephalodasys maximus, Acanthodasys aculeatus aus 
dem Mesopsammon der Nord- und Ostsee durchgefiihrt. Im Mittelpunkt 
der embryologischen Untersuchungen steht Turbanella cornuta. 

2. Die FortpflanzungsprodulctivitSt konzentriert sich auf den Zeit- 
raum M~rz bis Oktober. Einzelne Arten haben dabei eine kontinuierliche 
Vermehrungsrate (Macrodasy8 caudatus, Dactylopodalia baltica, Meso- 
dasys laticaudatus, Acanthodasys aculeatus), andere Arten besitzen im 
Frfihsommer und im Herbst je ein Maximum ihrer Reproduktionsleistung 
( Turbanella cornuta, Cephalodasys maximus). 

3. Turbanella cornuta hut eine direkte Sameni~bertragung durch Kopu- 
lation. Bei Dactylopodalia baltica treten komplizierte Spermatophoren auf. 
Sie sitzen als Einzelgebilde dem m~nnlich wie weiblich geschlechtsrei~en 
Tier konstant an gleicher KSrperstelle an, und zwar im hinteren KSrper- 
dritte] auf der rechten Seite. Die Spermatophore wird nach unseren Vor- 
stellungen aus dem m~nnlichen TierkSrper ausgestol~en und auf ein weib- 
liches Tier iibertragen. 

4. Die Eiablage der marinen Gastrotrichen erfolgt grundsi~tzlich durch 
Ruptur  der dorsalen dfinnen K5rperwand. 

5. Die cell-lineage yon Turbanella cornuta wird bis zum Beginn der 
Keimbl~tterbildung verfolgt. Die Art hut eine Bilateralfurchung; die 
Eipolarit/~tsachse wird zur L/~ngsachse des Tieres. 

6. In den ersten Stadien der Furchung stimmen auch Macrodasys 
caudatus und Cephalodasys maximus mit Turbanella cornuta weitgehend 
iiberein. Fiir alle drei Arten ist eine totale und aequale Furchung 
charakteristisch. 
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7. Die 1. Teilung ist aequatorial ; es entsteht eine orale animale Blasto- 
mere AB und eine eaudale vegetative Blastomere CD. 

8. In  der 2. Teilung furehen sieh die beiden Blastomeren senkreeht 
zueinander und senkreeht zur 1. Teilungsfl/tehe. Vor der n/~ehsten Fur- 
ehung versehiebt sieh im Turbanella- und Macrodasyskeim der C-Qua- 
drant  dorsal in der Medianebene oralw/~rts; er ist bei Turbanella der 
prim/~re Ektoblast .  

9. Der 3. Teilung8schritt ist dureh zwei versehiedene Teilungsebenen 
und eine polare Phasendifferenz ausgezeiehnet. I m  bilateralsymmetrisehen 
8-Zellstadium sehiebt sieh die ventral zentral entstandene Urentoderm- 
zelle keilartig in das sehon vorhandene Blastoeoel ein. 

10. In  der 4. Teilung treten zur polaren Phasendifferenz untersehied- 
liehe Teilungszeiten zwisehen den Zellen versehiedener prospektiver Be- 
deutung hinzu. Die Urentodermzelle teilt sieh erst kurz vor dem ~Jber- 
gang der anderen Zellen in die 5. Furehung quer in die zwei Ventrome- 
dianzellen E I und E II.  

11. In  der 5. Teilungsperiode differieren die Zellen noeh starker in 
ihren Teilungszeiten ; es entsteht ein 30-Zellstadium, in welehem sieh nur 
die Urentodermzellen nieht mitgeteilt haben. In  der mittleren Ebene des 
symmetrisehen Keimes ist ein doppelter 10-zelliger Ring um das weit- 
lumige Blastoeoel entstanden. 

12. In  der prospektiven Bedeutung repr/~sentiert der ventrale 10-zellige 
t~ing das Meso-Ektoderm; er enth/~lt das gesamte l~fesoderm sowie ekto- 
dermales Material einsehlieBiieh dem Stomatoblasten. Das Mesoderm geht 
daraus wahrseheinlieh dutch die 6. und 7. Teilung isoliert hervor. Der 
dorsale ZelMng liefert aussehlie61ieh Ektoderm (sekund~res Ektoderm). 

13. Die Keimbl~itterbildung beginnt auf dem 30-Zellstadinm dureh Ein- 
senkung der beiden Urentodermzellen. Ansehliel3end wird das Mesoderm 
dureh epibolisehe Umwaehsung in das Innere verlagert; dabei wird der 
Blastoporus zu einer ventralen medianen Rinne ausgedehnt. 

14. Die ventrale Rinne wird bis auf die Stomodaeumbueht  versehlossen ; 
der Keim erf/thrt eine erste ventrale Kriimmung des Hinterendes. 

15. Das Elctoderm ist primer einsehichtig aus gleiehm~gig prismati- 
sehen Zellen mit  deutlichen Zellgrenzen; nach innen geriehtete ZeHtei- 
lungen in SehlundhShe bilden wahrseheinlieh die Gehirnanlage. Ento- 
derm und Stomodaeum sind prim/~r in zwei admedianen Zellreihen ange- 
legt; sie bilden das Pharynx- und Darmrohr  aus. Das Mesoderm ftillt 
beiderseits des Darmes die Lateralr/~ume mit  gro6en Zellen an; durch 
intensive Zellteilungen entstehen kompakte,  1/~ngsverlaufende Mesoderm- 
bgnder. Das Bla8tocoel wird vollst~ndig verdr~ngt; eine sp~tere Auf- 
loekerung der Mesodermzellen ffihrt zur Bildung eines Sehizoeoels. In  
der Darmregion werden vom Mesoderm die Keimzellen abgesondert. 
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16. Turbanella cornuta hat eine direkte Entwicklung. Das Tier schlfipft 
mit einer L~nge yon 140--150 #m. Ha/teinrichtungen sind in der kon- 
stanten Zahl yon 4 lateralen, 2 vorderen und 2 hinteren l~Shrehen vor- 
handen. 

17. Die Organdi//erenzierung setzt im ersten Wachstumsstadium des 
Embryos ein. Die meisten Organe sind bei einem Embryo yon 120 #m 
L~nge funktionsbereit. 

18. Die Epidermis entsteht in Form regionaler Verdickungszonen an 
Kopf nnd Schwanz und einer diinnen Haut  in der dorsalen Keimregion; 
gleichzeitig verschwinden die Zellgrenzen lichtoptiseh. Im ektodermalen 
An]agenkomplex des Gehirns wird frtihzeitig der dorsale Faserhalbring 
sichtbar. 

19. Der Mitteldarm besteht prim£r aus 4 Zellreihen; die Darmzellen 
bleiben w~hrend der Organogenese die grS•ten Zellen des Embryos. 

20. Die Liingsmuskulatur und das Y-Organ entstehen aus den Meso- 
dermb~ndern. Der Ventrolateralmuskel bildet primi~r 4 parallel verlau- 
fende flache Liingsb~nder; 10 schmale Dorsalmuskeln erscheinen zuerst 
zwischen dem Faserring des Gehirns und dem Pharynxdach. Es wurde ein 
stark vakuolisierter Bau des Y-Organs erkannt, der auf eine Stfitzfunk- 
tion schliei~en l i~t;  damit wird ein neues Beispie] ffir ein ehordoides Ge- 
webe mesodermaler Herkunft  bei S~ndlfickentieren bekannt. 

21. In der Postembryonalentwicklung wi~ehst Turbanella auf 700-- 
750 #m heran. Die GrSBenzunahme, die Anlage yon Protonephridien- 
gruppen und eine gesetzm~t~ige Vermehrung yon HaftrShrchen konzen- 
trieren sich vornehmlich auf die Darmregion. 

22. Die Ontogenese der Gastrotriehenordnungen Macrodasyoidea und 
Chaetonotoidea zeigt eine Zahl prinzipieller l~bereinstimmungen. Von den 
Unterschieden sind die friihere Verdrehung yon Blastomeren bei den 
Macrodasyoidea und ihre Bildung der Urentodermzelle schon auf dem 
8-Zellstadium hervorzuheben. Ebenso unterseheiden sich beide Ordnun- 
gen in der Art der Invagination und dem Schicksal des Blastoporus. 

23. Zur Ontogense der Rotatorien bestehen keine n~heren Be- 
ziehungen. 

24. Dagegen ergibt der Vergleich zwischen den Gastrotriehen und Nema- 
toden (Pa~uscaris equorum) grol~e ~bereinstimmungen. Beide Gruppen 
haben einen bflateralen Farchungsmodus. Die erste Teilungsebene liegt 
iibereinstimmend aequatorial, womit sie sich gemeinsam yon dem ver- 
breiteteren Furchungsmodus mit meridionaler Teilung unterseheiden. 
Auf dem 8-Zellstadium ist bei beiden eine ventrale mediane Urentoderm- 
zelle und ein Blastoeoel entstanden. Ebenso entsprechen sieh der frfih- 
zeitige Beginn und die Art der Keimbl£tterbildung, die Bildung von zwei 
l~teralen Mesodermstreffen und das Schicksal des Blastoporus. 
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Die weitreichenden ~bereinst immungen in der Ontogenie sind eine 
wesentliehe Sttitze fiir das Postulat  einer engen Verwandtsehaft der 
beiden Gruppen. Die Gastrotrichen sind innerhalb des Stammes Nema- 
thelminthes als Sehwestergruppe der Nematoden (einsehlieglich Nemato- 
morpha) zu betrachten. 

Summary 
1. The reproduction and development of the order Macrodasyoidea 

are investigated using the species Turbanella cornuta, Turbanella hyalina, 
Dactylopodalia baltica, Macrodasys caudatus, Urodasys mirabilis, Meso- 
dasys laticaudatus, Cephalodasys maximus, Acanthodasys aculeatus from 
the mesopsammon of the northsea and the baltic sea. The investigations 
are centered around Turbanella cornuta. 

2. The chief spawning period is from March to October. Some species 
have a continual reproduction rate (Macrodasys caudatus, Dactylopodalia 
baltica, Mesodasys laticaudatus, Acanthodasys aculeatus); others have a 
maximum in spring and autumn (Turbanella cornuta, Cephalodasys maxi- 
7fb~8 ). 

3. Turbanella cornuta propagates directly by copulation. Dactylopoda- 
lia baltica produces complicated spermatophores; they are fixed either 
on the female or on the male, always at  the same point of the body wall 
(on the right side of the posterior half of the body). I t  is our opinion tha t  
the spermatophore is thrust  out by the male and is transfered to the 
female. 

4. Oviposition takes place principally by rupture ol the body wall. 
5. The cell-lineage of Turbanella cornuta is followed up to the begin- 

ning of the germ layer formation. This species has a bilateral cleavage; 
the polarity axis of the egg becomes the longitudinal axis of the animal. 

6. The first divisions of Turbanella cornuta nearly agrees with those 
of the two other species, Macrodasys caudatus und Cephalodasys maximus. 
A total and adequal cleavage is eharacteristieal for all species. 

7. The first division is perpendicular to the egg axis and produces 
two cells of about  equal size, an oral blastomere AB and a caudal blasto- 
mere CD. 

8. In  the second division the two blastomeres divide vertically to one 
another and vertically to the first division. In  Turbanella and Macro- 
dasys the blastomere C moves dorsally to the anterior end of the embryo ; 
this cell is the "primary ectoblast"  in Turbanella. 

9. The third division has two different planes of cleavage and a polar 
phase difference. In  the bilateral 8-cell stage, an entoderm cell results 
ventrally and centrally; it gives rise to the entire entoderm. The ento- 
derm cell is displaced wedge-shaped into the existing blastoeoel. 

10. In  the fourth division the time difference of cleavage is even 
greater. The entoderm cell divides transvers into the two ventromedian 
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cells E I and E I I  just before the transition of the other cells into the 
fifth cleavage. 

11. In  the fifth division the cells differ much more in their duration 
of cleavage; a 30-cell stage results in which the entoderm does not divide. 
In  the middle plane of the symmetrical germ, two rings each consisting 
of ten cells, encircle the large blastocoel. 

12. The ventral  cells are the mesodermal-ectodermal cells in their 
prospective signification; they contain the entire mesoderm as well as 
the ectodermal material including the stomodaeum cells. The mesoderm 
is probably isolated by the sixth or the seventh division. The dorsal ring 
of cells produce ectoderm (secondary ectoderm) exclusively. 

13. The germ layer formation begins at the 30-cell stage by invagina- 
tion of both entodermal cells, after which the mesoderm is displaced into 
the germ by cpibolic circumvallation; this stretches the blastopore to 
a ventral median groove. 

14. The ventral groove closes over the stomodaeal opening; the pre- 
viously flattened embryo curves from the posterior pole. 

15. The ectoderm is primarily epithelial consisting of equal prismatic 
cells with distinct cell membranes. Cell division in the region of the 
stomodaeum probably produces the brain anlage. The entoderm and 
stomodaeum consist primarily of two admedian chains of cells ; they give 
rise to the pharynx and the digestive tract. The large mesoderm cells 
fill up the lateral spaces of the embryo on either side of the digestive 
tract. They produce two solid strands of mesodcrm by intensive divisions. 
The blastocoel disappears completely. The softening up of the mesodcrmal 
strands later leads to a chizoeoel. In  the region of the digestive tract  the 
germ cells arc segregated by the mesoderm. 

16. Turbanella cornuta has a direct development. Hatching occurs 
about 100 hours after oviposition at a length of 140 to 150 #. Such young 
animals have the constant number of 4 lateral, 2 anterior and 2 posterior 
adhesive tubes. 

17. The differentiation of the organs begins in the first stages of the 
growing embryo. Most of the organs are differentiated when the embryo 
has reached a length of 120 #. 

18. The epidermis forms regional thiekenings at the head and the tail 
and a thin skin in the dorsal region of the embryo; at  the same time 
the cell membranes disappear in light microscopy. The dorsal brain com- 
missure appears very early in the ectodermal brain anlage. 

19. The digestive t ract  consists primarily of 4 chains of cells; these 
cells remain the largest cells of the embryo during the organogenesis. 

20. The mesoderm gives rise to the longitudinal body musculature and 
the y-organ. The ventrolateral muscle forms primarily 4 parallel flat liga- 
ments. About 10 small dorsal muscles at  first appear between the dorsal 
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brain commissure and the dorsal pharynx.  The y-organ is known to be 
strongly vacuohzcd;  this might  be interpreted as an organ having a 
supporting function. Thus we meet  a new example of chordoide tissue 
derived from mesoderm in animals f rom the interstitial fauna. 

21. I n  the post embryonic  development  Turbanella grows to a length 
of 700 to 750 #. The growth, the ar rangement  of the protonephridia and 
the regular increase of adhesive tubes occur mainly in the region of the 
digestive tract .  

22. The embryology of both orders of gastrotrichs, Macrodasyoidea 
and Chaetonotoidea, agree generally. The Macrodasyoidca differ in the 
earlier rota t ion of blastomeres and the formation of the entoderm cell 
a t  the 8-cell stage. Besides both orders differ in mode of invagination 
and in the fate of the blastopore. 

23. There are no close connections to the embryology of the Rotifers. 
24. On the other hand  the development  of the Gastrotr icha and the 

Nematoda  (Parascaris equorum) have m a n y  points in common:  both 
groups have a bilateral division. The first division is equatorial  in both ;  
because of this they  differ f rom the general mode of division which 
is meridional. At  the 8-cell stage in both embryos a ventral  median ento- 
derm cell and a blastocoel is isolated. They  also agree in their early be- 
ginning and in the way  of the format ion of germ layers, in their forma- 
t ion of two lateral mesodermal ligaments and in the fate of their blasto- 
pore. The agreements in their embryology support  the postulation tha t  
there is a close relationship between nematodes and gastrotrichs, the 
l~tter group being the sister group of the nematodes within the 
Nemathelminthes.  
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