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Die Untersuchung der Entwicklungsprozesse am Vorderende des
Oligochétenembryos, deren Ergebnisse den Hauptteil dieser Abhandlung
bilden, wurde von mir im Zusammenhang mit den allgemeinen SchluB-
folgerungen hinsichtlich der Natur einiger vorderen Korpersegmente der
Anneliden unternommen, zu denen ich auf Grund von Untersuchungen
iiber Regeneration und Metamorphose bei Polychéiten gelangt war, und
woriiber ich im Jahre 1916 in der russischen Zeitschrift ,,Journal Russe
de Zoologie® berichtet habe. Da diese Zeitschrift im Auslande wenig
verbreitet ist, hat die dort gemachte Mitteilung keine allgemeine Ver-
breitung finden kdnnen; da aber ohne ihre Kenntnis einige Eigentiim-
lichkeiten der Oligochitenentwicklung nicht gentigend klar sein diirften,
sei es mir gestattet, bevor ich zur Beschreibung der Oligochitenentwick-
lung iibergehe, noch einmal die Ergebnisse meiner Untersuchungen iiber
die Segmentbildung bei Polychéten bei normaler Entwicklung darzu-
legen.

I. Polychiiten.

Wenn wir in der einschligigen Literatur die zahlreichen Angaben
iiber die Entstehung des Mesoderms in den ersten Entwicklungsstadien
bei verschiedenen Vertretern der Polychiten und sein Entstehen beim
normalen Wachstumsproze und wihrend der Regeneration bei den-
selben Arten miteinander vergleichen, so stoflen wir auf einen bedeuten-
den und schwer zu erklirenden Widerspruch.

Die typische und konstante Art der Entstehung der allerersten An-
lage des Mesoderms bei den Anneliden ist: 1. die Bildung eines provi-
sorischen Mesoderms der Trochophora aus Zellen des dritten Furchungs-
quartetts, welche auch das Ektoderm bilden, weswegen dieses Mesoderm
auch die Bezeichnung Ektomesoderm erhalten hat, und 2. die Bildung
des colomatischen, definitiven Mesoderms aus einer Zelle des vierten
Furchungsquartetts (4d), wobei diese Zelle ihrem Ursprung nach mit den
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Zellen des zukiinftigen Entoderms eng verbunden ist; dieses Mesoderm
hat die Bezeichnung Entomesoderm erhalten. Das Ektomesoderm,
dessen Derivate fast ausschlieBlich provisorische Organe liefern (Proto-
nephridien der Trochophora und deren provisorische Muskulatur), hat
fiir die Klarung der Frage iiber den Ursprung des definitiven Mesoderms
auf fritheren und spiteren Entwicklungsstadien und bei der Metamor-
phose kein Interesse und wir werden weiterhin nur vom Entomesoderm,
d. h. c6lomatischen Mesoderm, sprechen.

Ebenso ist fiir alle diejenigen Polychiten, fiir welche Untersuchungen
vorliegen, festgestellt, daB bei normalem Wachstum des Hinterendes des
jungen Wurmes (E. MrveEr 1897, Hickrr 1895, KLEINENBERG 1836,
P. Iwaxorr 1909 und 1906) und bei der Regeneration des Hinter-
endes des erwachsenen (MicmEL 1899, E. ScEurz 1899, P. IwaNorr
1906, NussBaumM 1907) das colomatische Mesoderm aus dem Ektoderm
entsteht. Die Angaben tiber das Wachstum des hinteren Regenerats
haben denselben Wert, wie die Beobachtungen iiber das normale Wachs-
tum des Hinterendes des jungen Wurmes, da diese beiden Prozesse voll-
stindig identisch sind : in beiden Fallen gibt es im Ektoderm, wie ich mich
gelegentlich meiner Untersuchungen iiber die Regeneration bei Nerine
und Spirographis davon iiberzeugen konnte, neben der Aftertffnung
eine Wachstumszone, die genau in derselben Weise auch mesodermale
Segmente proliferiert. Nur bei der wachsenden Larve von Arenicola be-
schreibt LirLiz (1906) die Entstehung des Mesoderms wihrend der gan-
zen Wachstumsperiode aus denselben polaren Mesoblasten, d.h. dem
Derivate von 4d, oder dem Entomesoderm; dasselbe beschreibt auch
WoLterECK bei Polygordius (1902). Diese zwei Fille wollen wir am
Schlusse dieser Abhandlung betrachten, zunsichst aber unsere Aufmerk-
samkeit dem ektodermalen Ursprung des Mesoderms im wachsenden
Hinterende der Polychiten widmen.

1. Serpulidae.

Vor allen Dingen tritt vor uns die Frage, wie der Widerspruch und
der Unterschied in der Mesodermbildung bei der Trochophora und beim
wachsenden Wurm in Einklang zu bringen ist. Dieser Frage waren meine
Untersuchungen iiber die Metamorphose bei Eupomatus (Hydroides)
uncinatus und den Spioniden gewidmet.

Die Metamorphose von Eupomatus und die ihr vorhergehenden Ver-
dnderungen an der Larve kann man als eine Reihe aufeinander folgender
Phasen darstellen, die sich ziemlich deutlich voneinander abgrenzen
lassen.

1. Phase. Sie ist mit erschopfender Vollstindigkeit von SHEARER .
(1911) beschrieben und in unserer Textabb. 1 abgebildet; es ist dies eine
eben aus dem Ei gekrochene Trochophora. Der vor dem Prototroch



64 P. P. Iwanoff:

liegende Korperteil ist stark erweitert und aufgeblasen, der subtrochale

dagegen verjiingt sich kegelférmig gegen die Afteréffnung zu. Kin be-

deutender Teil des Hohlraumes des protrochalen Abschnittes ist von der

Ba— Erweiterung des Darmkanals (des

o, 5 ~ ,-Magens®) ausgefiillt. Im Ektoderm

. des #uBersten Hinterendes, unter der

. dorsal liegenden Afterdffnung, befin-

s . det sich dag Analblischen. In der

k B Lcibeshohle liegen auBer den verstreu-

- : Q ten kleinen Zellen des Ektomesoderms

L # zwei grofle, dem Analblischen anlie-
@ imo® . gende Zellen des Entomesoderms.

P o 2. Im Verlauf der folgenden 24

Za ¥ Stunden veréindert die Larve allmih-

N lich ihren inneren Bau, ohne ihre
Abb. 1, Sagittalschnitt durch die unsegmen- duBere Form merklich zu veréndern.
tierte Trochophora von Bupomafus im Sta- Ein Paar aus einigen Zellen des Ekto-
dinm I. Umez erste Z(ielwl:n Sdes Trochophoral- mesnderms entstehende Protonephri-

mesedems: dien werden vollstindig ausgebildet.
Der subtrochale Abgschnitt der Larve wichst langsam in die Linge,
wobei das Wachstum in allen Teilen des Larvenkorpers gleichmafiig vor
sich geht, wie man es aus dem Charakter der Kerne und der Verteilung
der Mitosen im Ektoderm, aus den gleichen GréBenverhéltnissen der
Kerne und ihrer gleichméBigen Verteilung im Kérper schlieBen kann.

3. Im Laufe der ndchsten 24 Stunden dauert dieses langsame Aus-
wachsen des subtrochalen Abschnitts fort. Im vorhergehenden Stadium
beginnt .schon die Vermehrung der Urmesodermzellen, welche zu der
Bildung zweier kompakten Mesodermstreifén fithrt, die sich zu beiden
Seiten des Korpers, niher der Bauchseite zu, und die ganze Liinge des
subtrochalen Abschnittes entlang, ziehen.

4. T Verlauf der folgenden 24 Stunden (dieses Stadium fehlt schon
bei SEEARER) bilden sich drei Paar Zellpolster, welche im Ektoder:n durch
intensivere lokale Zellteilung entstehen, den Mesodermstreifen parallel
aufeinanderfolgen und die Anlagen von drei Paar Borstensicken dar-
stellen. Die Zellen der Bauchwand des Ektoderms vermehren sich eben-
falls in verstirktem MaBe und bilden ein Paar leistenférmiger Verdickun-
gen — die Anlagen des Bauchmarks. Zu dieser Zeit werden die Meso-
dermstreifen etwas lockerer und gleichzeitig sieht man eine Gruppierung
ihrer Zellen in drei metamere Bezirke, deren Anordnung den Anlagen der
drei Paar Borstensicke entspricht (Textabb. 2 und 3). Das duflere Aus-
sehen der Larve verindert sich bedeutend. Der pritrochale Abschnitt
wiichst etwas in die Hohe und es lassen sich in ihm die paarweise ange-
ordneten Verdickungen schon gut unterscheiden—die Anlagen der oberen
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Schlundganglien mit einem Paar provisorischer Angen. Das Analblis-
chen erreicht seine maximale Entwicklung. Die mesodermalen Somiten,

Abb. 2. Larve von Bupomatus (Totalpriparat) im Stadium des Beginng der Segmentation des
Trochophoralmesoderms. 1, 2, 8 die drei trochophoralen Mesodermsegmente. -— Abb. 3. Frontal-
schuitt durch das in Abb. 2 abgebildete Stadium.
die in diesem Stadium zuerst auftreten, werden als drei Paar Zellan-
hanfungen gleichzeitig, und nicht ein Paar auf das andere folgend, sicht-
bar. Dasselbe hat anch Sarensky (1882)
fir die Larve von Nereis beschrieben. Die
Somitenhshlen entstehen durch ebenfalls
gleichzeitige direkte Spaltung der Elemente

der Mesodermstreifen an drei Stellen.

5. Im Verlauf der nichsten Phase
(Textabb. 4) verschwinden die Wimpern
des Prototrochs vollstindig und die Larve
fallt zu Boden. Der breite Giirtel des Pro-
totrochs wird schmiler, der pritrochale
Abschnitt im Volumen kleiner. Im subtro-
chalen Abschnitt wird das Lingen- und
Dickenwachstum fortgesetzt, jedoch derart,
dall im 1. Segment das Wachstum stark
behindert, im 2. nur schwach und im 3. Seg-
ment wie frither fortgesetzt wird. Demzu-- . o
folge verindert der subtrochale Abschnitt iﬁ'ﬁtfer»fe“ﬁf;ﬁﬁﬁ%:ﬁﬁ?L’iiiiii
seine urspriingliche Kegelform in eine zylin- ~ ¥2ar (£, 2 u. 8) Parapodien.
drische. Alledrei Paar Borstensiicke (1,2, 3) bilden vollstandig entwickelte
Borstenbiindel (Tori setigeri), die sich schriig riickwirts richten, wihrend

%. . Morphol. . Okol. d. Tiere Bd, 10. 5
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die Borstensicke selbst, indem sie weiter auswachsen, tief in die Leibes-
héble eindringen. Infolgedessen findet die innere Metamerie der Larve
hauptséchlich in der Anordnung der Borstendriisen ihren Ausdruck, da
sich die mesodermalen Somiten mit dem Wachstum des Larvenkdrpers
so ausziehen, und ihre Zellen derart verstreut werden, daB sie keinen be-
merkenswerten Anteil an der Metamerisation des Korpers nehmen. Die
Zellen desMesoderms lagern sich hauptséchlich an den Kérperwandungen
und auf den Borstenfollikeln ab und das Darmfaserblatt ist sehr schwach
angedeutet, die Dissepimente verschwinden vollstéandig oder sind kaum
angedeutet; das diinne somatische Blatt der Somiten differenziert sich
stellenweise in einzelne Fasern der Lingsmuskulatur. Die Larve fillt
zu Boden oder schwimmt nicht hoch vom Boden des Gefifles. Etwas
spater bildet das ektodermale Epithel eine ringférmige, unmittelbar
hinter dem verschwundenen Prototroch gelegene Verdickung; diese Ver-
dickung wichst auf der rechten Seite des Kérpers bald in eine grofle,
nach hinten wmgebogene Falte aus; bald darauf bildet sich eine solche
Falte auf der linken Seite der Larve. Aunf diese Weise wird der Kragen
des Wurms angelegt.

Mit der Entstehung der Kragenanlage ist noch eine andere Ver-
anderung in der Larve verbunden, welche darin besteht, dafl das erste
Paar der dem Kragen am nichsten gelegenen Borstensicke eine Drehung
in der Horizontalebene um 180° vollfiihrt, so daf jetzt die freien Borsten-
enden nicht schrig nach hinten, sondern nach vorn und innen gerichtet
sind. Die iibrigen Parapodien behalten ihre urspriingliche Lage.

Die Mehrzahl der Larven erreichten mit Leichtigkeit dieses Stadium.
Weiter ging die Entwicklung nicht und die Larven gingen, falls im
Wasser keine Nahrung vorhanden war, alle zugrunde. Bei Einfilhrung
von Diatomeen wurde die Entwicklung fortgesetzt, doch blieb immer-
hin dieses Stadium ¢in kritisches, da der groB3te Prozentsatz der Larven
gerade in dieser Periode zugrunde geht.

6. Wihrend des nichsten Stadiums (Textabb. 5 und 6) liegt die
Larve am Boden und ist fast bewegungslos. Zu beiden Seiten des pré-
oralen Abschnitts, dorsal vom Munde, wachsen nach vorn die Anlagen
der Kopfkiemen, welche das Aussehen von dreilappigen Kopfanhiingen
annehmen. Der priiorale Abschnitt selbst wird zwischen die beiden
Kragenlappen hineingezogen und ragt jetzt nur ganz wenig nach vorn
hervor. Der Larvenkérper ist fast zylindrisch geworden. Das Korper-
ende wird stumpfer, da das Analblischen bedeutend reduziert wird. Der
Kragen nimmt die Form eines nach hinten umgebogenen Schiirzchens
an und seine Wandungen werden diinner als im vorhergehenden Stadium.
Der hinter dem dritten Chitopodienpaar gelegene Korperteil wichst
etwas nach hinten aus und erzeugt zu beiden Seiten ein Paar unbedeu-
tender Verdickungen des Ektoderms, welche die Anlage des vierten
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Borstenfollikelpaares darstellen. Das vordere Paar Borstenfollikel,
welches mit den Borstenenden nach vorn gerichtet ist, vertieft sich weit
in die Leibeshohle; ihr zellularer Teil liegt jetzt fast am hinteren Ende
des vorderen Segments, wihrend die stark ausgewachsenen Borsten
mit ihren freien Fnden bis an den Vorderrand des Kragens und bis zur
Koptkiemenanlage heranreichen. An den Chétopodien des 2. und 3. Seg-
ments erscheinen jetzt die ersten Hikchen der ventralen Tori uncini-
geri. Die Schiundrohre nimmt jetzt den groBten Teil des 1. Segments
ein, der eiférmige Magen liegt im Bereich des 2. und 3. Segments, und
weiter nach hinten erstreckt sich die gekriimmte Darmrshre.

Abb. 5. Abb. 6.

Abb. 5 und 6. Zwei Frontalschnitte durch eine Bupomatus-Larve vor Beginn der Bildung der
Postlarvalsegmente. Die beiden Schnitte aus derselben Serie.

Die Entwicklung der Mesodermstreifenderivate ist merklich vor-
geschritten. Es sind schon gut sichtbare Lingsmuskelstringe der Kor-
perwand vorhanden; ihrve Zellen, sowie auch die Peritonealzellen der
Somiten, werden immer kleiner. Es muf hervorgehoben werden, daB
alle Mesodermzellen auf diesem Stadium einen einheitlichen Bau und
im ganzen Larvenkérper ungefahr dieselben GréBenmaBe aufweisen. Die
am hinteren Darmende gelagerten Mesodermzellen unterscheiden sich in
nichts von den ibrigen Mesodermzellen des Larvenkorpers. Hier sind
keine groBen Zellen zu sehen, auch die Polzellen des Mesoderms sind
verschwunden und zur Bildung der Mesodermstreifen verbraucht, —
alle Mesodermzellen haben ihren embryonalen Charakter verloren. Weder
an Léngs- noch an Querschnitten ist es mir gelungen, gréBere embryonale
Zellen in der Aftergegend zu finden, die irgendwie an die Urmesoderm-

5%
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zellen erinnert hétten. Ebensowenig finden wir sie auf den Abbildungen
des entsprechenden von E. MEYER beschriebenen Stadiums des Psygmo-
branchus (1888, Taf. 23, Fig. 9), wihrend auf den vorhergehenden Sta-
dien dieses Wurmes die mesodermalen Polzellen gut bemerkbar sind.

Das ektodermale Epithel der Korperoberfliche dieses Larvensta-
diums ist nicht in allen Teilen gleichmaBig entwickelt. Auf den Kopf-
kiemen und an den Kragenlappen bildet es eine recht dicke Schicht mit
zahlreichen Kernen, ebenso wie das Epithel des 1. Segments. Weiter
nach hinten, in der Gegend des 2. und 3. Segments, wird das Epithel
viel feiner und einschichtig und sieht wie eine diinne Membran mit ver-
einzelten flachen Kernen aus. In der Aftergegend verdichtet sich wiedet
das ektodermale Fyithel, die Kerne sind hier zahlreicher und gréfBer als
in den fiibrigen Korperteilen, zeigen aber auch keinen embryonalen
Charakter. Auf diesem Stadium tritt eine Entwicklungspause ein, deren
Dauer ich nicht mit Bestimmtheit feststellen konnte; jedenfalls ist sie
nicht kiirzer als 48 Stunden.

7. Die Gestaltverinderungen, die nach dieser Entwicklungspause ein-
treten, sind zundchst wenig bemerkbar. Sie finden darin ihren Aus-
druck, da3 der hinter dem 3. Segment gelegene Abschnitt des Larven-
korpers zu wachsen und sich zu verldngern beginnt. In der Mitte dieses
Abschnitts befinden sich die Anlagen des vierten Borstenfollikelpaares,
in welchem sich die ersten Hakenborsten (Tori uncinigeri) und diinnen
SpieBborsten (Tori setigeri) differenzieren. Am hinteren Ende, zu beiden
Seiten der Afterdffnung, erscheinen zwei polsterformige Verdickungen
des Ektoderms, jede versehen mit einer diinnen Borste; diese Polster
sind die Anlagen des fiinften Chéitopodienpaares. Danach wichst die
Hiltfe des 4. Segments, die sich vor dem vierten Chétopodienpaar be-
findet, so stark an, daB diese Chitopodien im hinteren Teil des Segments
zu liegen kommen, wihrend das Segment selbst jetzt die Lénge aller
drei vorderen Segmente zusammengenommen erreicht. Hin kleiner Be-
zirk des ektodermalen Epithels, welcher das fiinfte Follikelpaar von der
Afterdfinung absondert, wird jetzt bedeutend dicker. Das 5. Segment
wichst und seine Borstenfollikel entfernen sich vom terminalen Bezirk
des verdickten Epithels, an dessen Vorderrande sich das sechste Follikel-
paar differenziert. Darauf entsteht auf dieselbe Art und Weise das
siebente, achte usw. Follikelpaar und das ihnen entsprechende ektoder-
male Epithel der neuen Segmente (Textabb. 7). Demnach wird dieses
in der Gegend der Aftersffnung aufgetretene verdickte ektodermale
Epithel zur Wachstumszone firr das Ektoderm aller Kérpersegmente,
angefangen vom vierten, so daB diese Zone ihre Tatigkeit wihrend des
ganzen weiteren Wachstums des Wurmes beibehilt. Nur das dullere
Epithel der ersten drei Segmente und des Kopfes stellt das Ektoderm
des Tarvenkérpers dar. Diese drei Segmente entstehen durch gleich-
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miBiges Wachstum des Larvenkérpers, wihrend alle iibrigen Korper-
segimente sich durch terminales Wachstum bilden.

Wihrend das Vorderende der ektodermalen Wachstumszone swh in
duleres Epithel, Parapodien und Nervensystem der neuen Segmente
differenziert, vergrofert sich die Menge der Zellen im {ibrigen Teil der
Wachstumszone durch Vermehrung, und auBerdem vergréfern sich diese
Zellen stark im Umfange, die Zellkerne werden hier hell, blischenférmig
und erhalten je einen scharf um-
grenzten runden Nukleolus.

Infolge der Vermehrung der Zellen
und der Zunahme ihres Umfanges ver-
gréfert sich auch die Wachstumszone,
welche jetzt in Form von zwei gut be-
merkbaren runden Polstern zu beiden
Seiten der Afterdffnung hervortritt.
Allein nicht alle Zellen dieser Polster
werden zu groBen und aktiven Zellen;
die der Aftersffnung am nichsten ge-
legenen Polsterteile, d. h. die, welche
das terminale Korperende einnehmen,
bestehen aus kleineren Zellen, welche
sich nachher in Schleimzellen der
Analhécker verwandeln. Auf diese Art
erweist sich die aktive Wachstums-
zone nicht genau terminal gelegen,
sondern etwas vom hinteren Ende
nach vorn verschoben.

Aus der angefithrten Beschreibung
der Entstehung neuer Segmente ist zu
ersehen, daB der Ubergang vom letz-
ten, dreisegmentigen Larvenstadium
zum jungen, wachsenden Wurm im
Ektoderm des hinteren Larvenendes dadurch seinen Ausdruck bekommt,
daB sich die ganz kleinen Zellen desselben, welche sich von den iibrigen
Ektodermzellen des Larvenkérpers in nichts unterscheiden, vergréBern
und ihrem Kernbau nach einen embryonalen Charakter erhalten; es
geht eine Verjiingung oder Dedifferenzierung der Epithelzellen vor, bevor
sich hieraus das Ektoderm der neuen Kérpersegmente zu bilden beginnt.

Wir sehen ferner, dafB sich auch die mesodermalen Elemente des
letzten, dreisegmentigen Larvenstadiums vollstindig differenzieren und
zur Bildung der inneren Larvengewebe verbraucht werden. Vom em-
bryonalen Mesoderm bleiben in diesem Stadium weder Pol- noch irgend-
welche andere groBeren und undifferenzierten Zellen zuriick, die sich

Abb. 7. Junger Bupoinatus mit deutlich ab-
gesonderten Larval- und Postlarvalsegmenten.
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in die Mesodermstreifen der postlarvalen Segmente héitten differenzieren
kénnen, so wie sich die polaren Mesodermzellen (4d) in die Mesoderm-
streifen der drei Larvalsegmente differenzieren. Jedoch finden wir
wieder auf den folgenden finf- bis sechssegmentigen Stadien in der
Leibeshohle, in der Gegend der After6ffnung, nicht eine, sondern mehrere
groBe Zellen von jeder Seite, die ihrer (réBe nach die mesodermalen
Polzellen der Larve um das Zwei- und Dreifache iibertreffen. Uber den
Ursprung dieser Zellen beim jungen Wurm kann ich folgendes aussagen.

An Frontalschnitten durch das Hinterende des aus fiinf bis acht Seg-
menten bestehenden jungen Wurms 148t sich erkennen (Textabb.8 u.9),
daB aus dem Epithel der Wachstumszone, das aus groBen Zellen mit
blischenférmigen Kernen und dunklem, rundem Nukleolus besteht,

Abb. 8. Abb. 9.

Abb. 8. Frontalschnitt durch das Hinterende des Postlarvalabschnitts von Eupomatus.
Mitm Zellen des Colommesoderms im Moment des Wanderns aus dem #uBeren Epithel.
Abb. 9. Ein gleicher Schnitt, einer anderen Serie entnommen.

einige dieser groBen Zellen tief in die Leibeshchle hineinragen, wihrend
die anderen, ihnen dicht anliegend und durch nichts im Bau von ihnen
unterschieden, in der Leibeshohle selbst liegen. An Querschnitten durch
die Wachstumszone (Textabb. 10, 11, 12 u. 13) sehen wir dieselbe Lage
der grofien Zellen wie an den Frontalschnitten ; dabei ist erkennbar, daB
die Zellen, die aus dem Epithel in die Leibeshohle hineinragen, aus-
schlieBlich im dorsalen Teil der Wachstumszone anzutreffen sind. Die
aus diesen Abbildungen naturgemaf zu zichende SchluBfolgerung ist die,
daB die neuen Mesodermzellen, die den mesodermalen Somiten der post-
larvalen Segmente den Ursprung geben, in die Leibeshohle aus dem
Ektoderm der Wachstumszone — des Orts ihrer Entstehung — hinein-
wandern. Thr Zusammenhang mit dem Ektoderm dieses Bezirks ist auf
Priparaten so deutlich zu sehen (bei 1—3 1z dicken Schnitten), dafl die
Voraussetzung einer jeglichen anderen theoretisch méglichen Ent-
stehungsweise derselben ausgeschlossen ist, nidmlich die durch Dediffe-
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renzierung und VergréBerung der frither differenzierten kleinen Meso-
dermzellen des Hinterendes des Larvenkorpers.

Auf diese Weise zerfillt die Entwicklungsgeschichte der Korper-
segmente von Eupomatus in zwei Perioden. In der ersten Periode ent-

stehen nur die drei vorderen Seg- -

mente des Wurms, die die Kérper-
Abb. 10. Abb. 11.

Abb: 10 und 11. Zwei Querschnitte durch das Analgebiet des jungen Eupomatus. Mtm Zellen des

Colommesoderms.

segmente der segmentierten Trochophora oder die Larvalsegmente dar-
stellen; in der zweiten Periode entstehen alle tibrigen Segmente durch
gleichzeitige Absonderung von der Wachstumszone, welche sich vor dem
Erscheinen des 4.—5. Segments im Bezirk der Afteréffnung bilden: das
sind die Postlarvalsegmente. Die Gegeniiberstellung der larvalen Seg-
mente den postlarvalen griindet sich erstens auf die verschiedene Art

Abb. 12. Abb. 13.
Abb. 12. Querschnitt durch das Hinterende des Postlarvalabschnitts von Bupoimabus, etwas vor
der Analofinung. — Abb. 13, Ein gleicher Schnitt wie in Abb. 12, aber mit FruMmias Gemisch
fixiert.

ihres Wachstums: das Wachstum der segmentierten Trochophora geht
- auf der ganzen Korperlinge vor sich, wihrend das Auswachsen der
Postlarvalsegmente von der an der Aftersffnung liegenden Wachstums-
zone ausgeht. Zweitens griindet es sich darauf, dal nach Bildung der
Larvalsegmente alle Zellen des Larvenksrpers ihren embryonalen Cha-
rakter verlieren, und auch das Cslommesoderm der Larve aus Kkleinen
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und differenzierten Zellen besteht, die nicht fihig sind, Somiten zu bil-
den. Aber der Hauptgrund fiir eine solche Gegeniiberstellung der lar-
valen und postlarvalen Segmente ist doch der verschiedene Charakter
der Segmentierung ihrer Colommesoderme und der verschiedene Utr-
sprung (das gilt nur fiir Polychiten) des Clommesoderms. Das Colom-
mesoderm der Larvalsegmente, welches wir trochophorales Mesoderm
(d. h. das Mesoderm der segmentierten Trochophora) nennen wollen,
entsteht aus Urmesodermzellen, d. h. Derivaten des Blastomers 4d,
und bildet zunichst kompakte Mesodermstreifen; danach entstehen
durch gleichzeitiges Aunseinanderweichen der Zellen an drei Stellen der
Mesodermstreifen drei Célomhéhlen der trochophoralen Somiten. Da
die Derivate der Blastomere 4d zur Bildung des trochophoralen Meso-
derms verbraucht werden, so entsteht das Célommesoderm der Post-
larvalsegmente durch Auswanderung der differenzierten Zellen aus dem
ektodermalen Epithel der Wachstumszone, und die metatrochophoralen
Somiten entstehen in regelmifiger Reihenfolge einer nach dem anderen,
wobei jeder.von ihnen sich unabhingig vom nachfolgenden aus dem
hinteren mesodermalen Zellhdufchen in Form einer selbstandigen Zell-
gruppe absondert. Das Stadium der dreisegmentigen Trochophora ist
augenscheinlich allen anderen Vertretern der Familie der Serpuliden
eigen. Hinweise auf die Gliederung der Larve in drei Segmente finden
wir tiir: Psygmobranchus (SALENSKY 1882 und E. MeYER 1887), Pomato-
ceros triqueter (v. DRascHE 1884), Pileolaria militaris (CLAPAREDE und
METSCHNTROFF 1869 und SALENSKY 1883), Spirorbis borealis (SCHIVELY
1897), Dasychone lucullana (CLAPAREDE und MeTSCHNIKOFF 1869), Ser-
pule (SOULIER 1902), Protule (Maraguin 1803) und andere.

Die Existenz einer Gruppe besonderer Larvalsegmente im Korper
der Serpuliden zeigt sich klar wihrend der Ontogenese, besonders der
Larvenmetamorphose, und ebenso deutlich bei der Regeneration. Bei
der Regeneration eines Vertreters der Serpulidenfamilie — Spirographis
spallanzanii (P. IwaNorF 1908) — wird eine préanale Wachstumszone
fiir neue Segmente, aus denen das hintere Regenerat bestehen wird,
wiederhergestellt, sowie ein kleiner terminaler Bezirk, der aus Schleim-
driisenzellen besteht. Die Wachstumszone besteht aus grofien Zellen
des duBeren Epithels, welche zum Teil, sich an Ort und Stelle vermehrend,
nach vorn ektodermalen Gebilden nacheinander sich absondernder neuer
Segmente den Ursprung geben, zum Teil aber — hauptséchlich an der
Dorsalseite — in die Leibeshéhle des Regenerats hiniiberwandern und
hier eine Zellanh#ufung bilden, aus der sich die aufeinanderfolgenden
mesoderr-alen Somiten der neuen Segmente diffenrenzieren. Vom Mo-
ment der Entstehung der Wachstumszone unterscheidet sich das hintere
Regenerat durch nichts in der Art und Weise der Bildung neuer Seg-
mente vom normal wachsenden Hinterende des Wurmes nach seiner
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Metamorphose. In beiden Fillen findet eine Differenzierung des ekto-
dermalen Ektoderms zu groBen Zellen der Wachstumszone statt; in
beiden Fillen geht die Bildung der Somiten und der Segmente selbst
mit regelmaBiger Aufeinanderfolge vor sich, und in beiden Fallen ver-
1uft die darauf eintretende Organogenese identisch. Mit anderen Wor-
ten — am Hinterende wird eine echte und normale Wachstumszone
regeneriert, welche normale Postlarvalsegmente produziert.

Die drei Vorderthorakalsegmente, die hei der Regeneration von
Spirographis an dem Vorderende des Korperstiicks entstehen, sind die-
gelben drei ersten Segmente, welche den postoralen Abschnitt der seg-
mentierten Larve der Serpuliden darstellen. Da auBler ihnen sich an
dem Vorderende noch das Prostomium wiederherstellt, so kann man den
SchluB ziehen, dafl an dem Vorderende des Korperstiicks nur diejenigen
Teile wiederhergestellt werden, die dem Larvenkorper entsprechen, d. h.
nur die Larvalsegmente.

Bei normaler Entwicklung entspringen aus dem Hinterende des
Larvenkorpers die Postlarvalsegmente, bei der Regeneration dagegen
umgekehrt, — aus dem Vorderende der abdominalen (postlarvalen) Seg-
mente entstehen die larvalen (vorderen thorakalen). Infolgedessen ist
die Bildung der drei Vordersegmente auf dem Vorderende des Wurm-
stiicks schon nicht mehr eine Wiederherstellung der normalen Ent-
wicklung und des normalen Wachstums, sondern eine tatséchliche Re-
generation. Das macht auch den Unterschied versténdlich, dafl man nur
im vorderen Regenerat die hypotypischen und atavistischen Abweichun-
gen von der normalen Entwicklung beobachten kann, die von mir schon
frither (1908) anléBlich der Beschreibung der Regeneration des Vorder-
endes von Spirographis hervorgehoben worden sind.

Es sind hier auch Abweichungen von anderem Charakter zu. ver-
zeichnen, welche nur durch die neue Lage der Teile des Regenerats in be-
zug auf die hinten liegenden alten Segmente des Regenerats hervorgerufen
sind ; 8o z. B. die frithere Entwicklung des hintersten der drei regenerieren-
den Segmente. In dieser Besonderheit ist aber auch eine Ahnlichkeit mit
der Ontogenese zu konstatieren: das vordere Larvalsegment wichst lang-
samer als das hintere, deshalb bleibt auch das vordere Segment bei der
Regeneration im Wachstum von den hinteren zuriick.

- Ungeachtet des Wachstumsunterschiedes der Ektoderme des 1. und
3. Segments im vorderen Regenerat, findet das Wachstum doch auf
der ganzen Oberfliche des Regenerats statt, und es ist hier eine Wachs-
tumsZzone ebensowenig wie auch wihrend der Entwicklung der Larval-
segmente der Trochophora vorhanden.

 In der Bildung des Mesoderms der Larvalsegmente kénnen wir natiir-
lich auch keine vollsténdige Ahnlichkeit bei der Regeneration und Onto-
genese erwarten, da die Zelle 4d bei der Regeneration nicht von neuem
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erscheinen kann. Deshalb entsteht auch das Trochophoralmesoderm bei
der Regeneration anders, ndmlich aus den von der ganzen Oberfliche
des Regenerats in seine Leibeshohle hineinwandernden kleinen Ekto-
dermzellen. Etwas unerwartet erscheint eine solche aktive Titigkeit des
Ektoderms bei der Bildung eines véllig anderen Keimblatts. Wahr-
scheinlich ergibt das Ektoderm mesodermale Zellen nicht als bestimmtes
Keimblatt, sondern als das einzige dedifferenzierte Epithel des Re-
generats.

Bei der Weiterentwicklung des Trochophoralmesoderms withrend der
Regeneration taucht von neuem eine Ahnlichkeit mit seiner Entwick-
lung bei der Larve auf, da in beiden Fillen die Bildung der drei Somiten
gleichzeitig auf der ganzen Strecke der Mesodermmagse durch Ausein-
anderweichen ihrer Elemente und Entstehung in dieser Masse der drei
Paar regelméfBiger Célomhéshlen vor sich geht.

2. Spionidae.

Die Regenerationsprozesse bei den Vertretern der Familie der Spio-
niden (P. IwaNorr 1907) weisen diselben Unterschiede zwischen den
vorderen und hinteren Segmenten des Regenerats auf, wie bei Spiro-
graphis. Am Hinterende des Wurmstiicks wird die Wachstumszone fiir
eine sebr groBe Anzahl von Segmenten wiederhergestellt, am Vorder-
ende bildet sich aber nur eine mehr oder weniger bestimmte Zahl von
Segmenten, bestimmt fiir jede Gattung dieser Familie: bei Spio 12, bei
Nerine 9—13, bei Polydora 6.

Nach Art und Weise der Absonderung der mesodermalen Somiten
voneinander und nach den Besonderheiten ihres definitiven Baues sind
die Segmente des hinteren Regenerats mit den Postlarvalsegmenten
der Serpuliden, und die Segmente des vorderen Regenerats mit den Lar-
valsegmenten, ganz identisch. Im hinteren Regenerat der Spioniden
nimmt das Mesoderm seinen Ursprung ebenfalls aus groflen Zellen des
ektodermalen Epithels der Wachstumszone, im vorderen Regenerat da-
gegen entsteht es aus verschiedenen Quellen: zum Teil aus dem Ekto-
derm, wie im vorderen Regenerat des Spirographis, zum Teil aus de-
differenzierten alten Mesodermzellen.

Als neuer Unterschied der Postlarvalsegmente von den larvalen,
den man bei den Serpuliden nicht beobachtet, ist bei der Regeneration
der Spioniden das Eimwandern der Urgeschlechtszellen aus den Ge-
schlechtsdriisen der alten Segmente in die Postlarvalsegmente, d. h. in
das hintere Regenerat, zur Bildung neuver Geschlechtsdriisen in diesen
jungen regenerierten Segmenten; das Einwandern der Urgeschlechts-
zellen in das vordere Regenerat kommt nicht vor, und in den Larval-
segmenten sind keine Geschlechtszellen vorhanden. Aber die bei Nerine
gefundenen Verhaltnisse scheinen auf den ersten Blick gegen die Richtig-
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keit der Annahme zu sprechen, dal das Fehlen der Gonaden fiir ein
charakteristisches Merkmal der Larvensegmente zu halten ist, da bei
diesem Wurm nicht nur im 9.—13., sondern in den 35 vorderen Seg-
menten Gonaden nicht vorhanden sind; in denselben Segmenten fehlen
auch die Nephridien; etwas weiter werden wir noch darauf zuriick-
kommen milssen.

Es ist ein Hauptunterschied der Spioniden, besonders von Nerine,
daB sie eine bedeutend groflere Anzahl von Segmenten auf dem Vorder-
ende regenerieren als die Serpuliden. Doch geht auch hier bei der
Regeneration die Bildung aller 9—13 Somitenhdhlen gleichzeitig auf
der ganzen Strecke der urspriinglich lockeren Masse der Mesodermzellen

Abb. 14. Abb. 15.

Abb, 14. Sagittalschnoitt durch ein junges vorderes Reg at von Nerine:
Bildung der vollen Somitenzahl (I—IX). — Abb. 15. Ein gleicher Schnitt
in einem spiteren Stadium der Regeneration von Nerine.

durch Euntstehung der entsprechenden Anzahl von metameren Spalten
vor sich (Textabb. 14 und 15); die Scheidewénde zwischen diesen Spal-
tungshdhlen bestehen zundchst aus lockerem Gewebe und unregelmiBi-
gen Querbalken, danach werden sie flacher und kompakter und bekom-
men das Aussehen von regelmifBigen Dissepimenten. Doch die ersten
Merkmale der Metamerie erscheinen noch vor der Spaltung als eine Reihe
von metameren Erweiterungen der ventralen und dorsalen Hauptblut-
lakunen des Regenerats, wihrend die kleineren seitlichen Blutlakunen
sich zu metameren und engeren Ringen verbinden, die die Erweiterungen
der ventralen Hauptblutlakune mit den Erweiterungen der dorsalen
verbinden. Die Entstehungsursache dieser ersten Metamerie des Blut-
gefifsystems ist nicht klar; doch als Folge einer Verengung der Blut-
lakunen zu Ringgefillen bei gleichzeitiger VergréBerung des ganzen
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Regenerats im Umfang tritt die Spaltung der mesodermalen Masse ein.
Die vordersten zwei bis drei Segmente bleiben in der Entwicklung etwas
zuriick, was ausschlieflich der kegelférmigen, sich nach vorn verengen-
den Form des Regenerats zuzuschreiben ist.

Die Metamorphose der Spioniden habe ich hauptédchlich an Spio-
Larven verfolgt, welche mir in groBer Anzaht und von verschiedensten
Altersstufen zur Verfiigung standen. Wenn ich auch nicht viel Larven
von Nerine untersuchen konnte, so will ich mich doch zuerst der Meta-
morphose dieses Wurmes zuwenden.

Abb. 16, Sagittalschnitt durch eine Nerine-Larve. UGZ Urgeschlechtszellen in den Dissepimenten
des Postlarvalabschnitts.

Der Kérper der Nerine-Larve im Stadium von 17—21 Segmenten ist
deutlich in zwei Abschnitte geschieden: in einen vorderen, der ungefdhr
in gerader Linie in die Linge gezogen ist, sich aber dabei lebhaft kriimmen
kann und aus neun Segmenten besteht, in denen der grobkérnige Darm-
kanal griinlich durchschimmert; und in einen hinteren, wenig beweg-
lichen, dorsalwirts gebogenen, der alle iibrigen Kérpersegmente enthélt.
An Schnitten einer solchen Larve (Textabb.16) kann man sehen, daf -
die Wandungen des Darmkanals in-der vorderen Kérperabteilung mit
Dotterksrnchen angefiillt und stark verdickt sind, so daf3 er stark er-
weitert ist, und seine segmentalen Erweiterungen die Hohlriume der
Segmente fast vollstindig einnehmen. Mesodermzellen sind hier sehr
wenig vorhanden, die peritonealen Dissepimente sind so schwach ent-
wickelt — stellenweise fehlen sie sogar vollstindig —, dafl die Segmen-
tierung dieser Abteilung fast ausschlieBlich durch quere Muskelbiindel
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erfolgt, die in der Gegend des Darmkanals verteilt sind. Die hintere
Abteilung des Larvenkorpers besteht an Schnitten, je nach dem Alter
der Larve, aus einer verschieden groBen Anzahl von Segmenten, wobei
bei jiingeren Larven die dorsale Korperwand dieser Segmente bedeu-
tend schwicher entwickelt und kiirzer ist als die ventrale, infolgedessen
dieser ganze Teil eine starke Kriimmung zur Riickenseite hin auf-
weist. Mit zunehmender Segmentzahl beginnt die dorsale Kérperwand
die ventrale im Wachstum einzuholen und die ganze hintere Abteilung
streckt sich.

Der dullerste terminale hinter dem analen Wimperkranz gelegene
Teil des Larvenkorpers enthalt sowohl bei jungen als auch bei dlteren
Larven und erwachsenen Wiirmern Anhdufungen einzelliger Schleim-
dritsen. Die Parapodien des hinteren Abschnittes unterscheiden sich
von denen des vorderen dadurch,
daf im hinteren Abschnitt die
dorsalen Borstensicke mehr zum
Riicken verschoben sind als im
vorderen, und daf die ventralen
Borstenséckeim vorderen Larven-
abschnitt nur die gebogenen Lan-
zettborsten tragen, wihrend in
den hinteren noch Hakenborsten
hinzukommen. Auf diesen Unter-
schied bei Nerine-Larven haben
schon CrApAREDE und METscH-
NIKOFF (1869)hingewiesen; sie be-
schreiben in den ventralen Bop- Abb.17. Hin Teil des in Textabb. 16 abgebildeten

Schnittes bei stérkerer VergroBerung.
stensiicken, vom 18. Korperseg-
ment beginnend, zweierlei Borsten: Spiefborsten und Hakenborsten;
auch haben sie beobachtet, daB der,,Gallendarm®, d. h. der Dotterksrner
enthaltende Darmteil, nur bis zum 15. Segment reicht.

An Schnitten kann man noch eine Reihe anderer Eigentiimlichkeiten
des hinteren Larvenabschnitts beobachten. Die Segmente desselben,
deren Durchmesser dem der Vordersegmente gleich ist, sind bedeutend
kiirzer als die Segmente des vorderen Abschnitts. Die Darmwand ist
hier bedeutend diinner, entbehrt jeglicher Einschliisse und enthilt zahl-
reiche unregelmafig verstreute Zellkerne. Dabei ist der Darm hier nicht
aufgeblasen und fiillt bei weitem nicht die ganze Leibeshohle.

Die Wandungen der Célomhghlen in dem hinteren Larvenabschnitt
enthalten eine bedeutend groBlere Anzahl mesodermaler Elemente, die
Dissepimente sind hier wohlentwickelt und bestehen aus einer groBen
Anzahl von Peritonealzellen. Im &uBersten terminalen Kérperende,
ungefihr auf der Hohe des analen Wimperkranzes, befindet sich eine
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besonders zahlreiche Anhéufung von jungen Mesodermzellen, von denen
sich einer nach dem anderen neue Somiten absondern.

Bei aufmerksamer Durchsicht der Sehnitte von Segmenten des
hinteren Kérperabschnitts der Nerine-Larve findet man in geringer Zahl
groBe Zellen, die sich von den iibrigen Elementen durch ihren grofien
hellen Zellkern mit sehr regelméBig verstreuten kleinen Chromatinkérn-
chen scharf unterscheiden (Textabb. 16 und 17, UG Z). In allen bei mir
vorhandenen Préparaten von Sagittalschnitten liegen diese Zellen auf
der Hinterseite des 3. Dissepiments des hinteren Larvenabschnitts,
je eine rechts und links vom ventralen Blutgefif; ein Paar solcher
groBen Zellen mit den kdrnigen Kernen gibt es auch auf dem 4. Dissepi-
ment, und nur in einem Fall fand ich noch ein drittes Paar auf dem
5. Dissepiment. Ihrer Lage und ihrem Bau nach sind diese paarigen
Zellen die ersten Urgeschlechtszellen von Nerine.” Ebenso wie die Ge-

Abb. 18, Sagittalschnitt durch eine sehr junge Spéo-Larve. UGZ Urgeschlechtszellen in den
Larvalsegmenten.

schlechtsdriisen der erwachsenen Nerineund ihre einzelnen Urgeschlechts-
zellen, die in das hintere Regenerat wandern, liegen auch die Urge-
schlechtszellen der Larve nicht frei in der Leibeshéhle, sondern sind
mit einer Peritonealfalte, nimlich dem hinteren peritonealen Blatt
des Dissepiments, bedecks. _

Die jungen, aus 5—10 Segmenten bestehenden Spio-Larven zeigen
das typische Bild einer Reihe von Segmenten, die ihrem Bau nach
den Segmenten der Vorderabteilung der Nerine-Larve entsprechen, d. h.
gie haben einen stark erweiterten dickwandigen Darm, welcher sich so
sehr der Leibeswand nahert, daB die Segmenthohlen die Form sehr enger,
an mesodermalen Elementen armer Spalten annehmen, mit sehr schwach
entwickelten Dissepimenten, die an den jiingeren Stadien ganz unsicht-
bar sind. In dem aus 4—5 Segmenten bestehenden Stadium (Textabb.
18, 19 und 20) finden wir schon Urgeschlechtszellen (UG Z) in der Zahl
von 1—2; sie liegen in der Mittelebene der ventralen Hilfte der Larven-
leibeshéhle und kénnen sowohl im Vorderende als auch im Hinter-
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ende und im mittleren Korperteil der Larve vorkommen, ohne an ein
bestimmtes Segment gebunden zu sein. Im mittleren Kérperteil einer

Abb.19. Sagittalschnitt durch eine nur aus Larvalsegmenten bestehende Spio-Larve; dag Stadium
ist etwas dlter als das der Textabb. 18.

solchen Larve fallen die Urgeschlechtszellen nicht sofort auf, da sie
flach sind und zwischen der ventralen Darmwand und der Kérperwand

Abb. 20. Ein Teil des auf Textabb.19 abgebildeten Sagittalschnitts durch eine Spio-Larve bel
starkerer VergroBerung.

eingepreBt sind. Besser sind sie in dem Falle zu sehen, wenn sie im
Mund- oder folgenden Segment liegen, da hier der Darm etwas weiter
von der Kérperwand absteht und die Urgeschlechtszellen nicht zusam-
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mendriickt. In dieser Lage kann man bemerken, daB die Urgeschlechts-
zelle dem Darm dicht anliegt und von dem von ihr emporgehobenen Blatt
der Splanchnopleura bedeckt ist.

Bei Nerine besteht der vordere Abschnitt aus 9—15 Segmenten; bei
Spio-Larven beginnen die Segmente, denen die Eigentiimlichkeiten des
Vorderabschnitts eigen sind, fast immer mit dem 13. Segment, und der
Vorderabschnitt dieser Gattung besteht aus 12 Segmenten. Beim
erwachsenen Spio enthalten die ersten 12 Segmente keine Geschlechts-
zellen; sie erscheinen erst vom 13. Segment an. Wenn die Segmente des
Korpers der Spio-Larve die Zahl 16-—20 erreichen (was ungefédhr dem
oben beschriebenen Stadium der Nerine-Larve entspricht), so haufen
sich die Urgeschlechtszellen, die dann schon infolge eingetretener Ver-

“mehrung durch Teilung an Zahl zugenommen haben, im 13. und 14. Seg-

Abb. 21. Sagittalschnitt durch eine Spio-Larve zu Beginn der
Bildung der Postlarvalsegmente. UGZ Urgeschlechtszellen,
In Darmhdhle.

ment und verschwinden aus dem vorderen Larvenabschnitt (Textabb.21).
Im Verlauf des weiteren Auswachsens neuer Segmente gehen die Ur-
geschlechtszellen, die bis dahin unter der Splanchnopleura des Darmes
in der medialen Bauchlinie desselben lagen (Textabb. 22), zuerst in das
mediane lockere ventrale Mesenterium iiber, und danach, mit Umbil-
dung desselben in das definitive zweischichtige Mesenterium (Text-
abb. 23), verbleiben einige Urgeschlechtszellen zwischen den Mesen-
teriumblattern und wandern lings derselben in die hinteren Segmente,
withrend die iibrigen Urgeschlechtszellen in die Dissepimente zwischen
beiden Blittern hinaufkriechen und hier die Anlagen der beiden Ge-
schlechtsdriisen jedes Dissepiments bilden. Gleichzsitig vermehren sich
die Urgeschlechtszellen bestindig durch amitotische Teilung.

Der Migrationsprozefl der Urgeschlechtszellen aus den vorderen Seg-
menten in die hinteren 148t sich auch bei anderen Spionidenlarven beob-
achten und findet zweifellos auch bei der Nerine-Larve statt, obwohl
ich nur einige spitere Stadien derselben habe untersuchen kénnen. Doch
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in einer Hinsicht unterscheidet sich die Nerine-Larve von der der Spio.
Auf der Textabb. 16 ist zu sehen, daB bei Nerine die vorderste Urge-
schlechtszelle nicht im 1. Segment des hinteren Larvenabschnittes, d. h.

nicht im 1. Postlarval-
segment liegt, sondern
im 5., d. h. bei der ab-
gebildeten Larve, die
neun. Larvalsegmente
hat, im 14. Segment.
Daraus folgt, daf wih-
rend die Urgeschlechts-
zellen der Spio-Larve
sich in allen Postlarval-
segmenten festsetzen, sie
bei der Nerine-Larve
nicht nur die Larvalseg-
mente verlassen, sondern
jenach derBildung neuer
Postlarvalsegmente
noch weiter nach hinten

Abb. 22. Frontalschnitt durch das Ende des Postlarval-
absehnitts einer Spio-Larve.

hiniiberwandern und nicht sich in den vordersten von ihnen festsetzen.
Bei der erwachsenen Nerine treteh die Geschlechtsdriisen vom 30. bis

35. Korpersegment anf, d.h.
die Urgeschlechtszellen fan-
gen erst vom 26. Postlar-
valsegment an, sich festzu-
setzen.

Die Entwicklung der Lar-
valsegmente bei den Spio-
niden geht etwas anders als
bei den Serpuliden, vor sich.
Das Wachstum der letzte-
ren nimmt anfangs lings
des ganzen Larvenkérpers
einen gleichméfigen Ver-
lauf, verlangsamt sich da-
nach vorn, behélt aber seine
frithere Intensitéat am Hin-
terende bei und wird schlief3-
lich bis zum Moment der Bil-

Abb. 23. Querschnitt durch ein Postlaivalsegment einer
Spio-Larve.

dung einer Wachstumszone fiir die Postlarvalsegmente ganz eingestells.
Bei den Spionidenlarven geht das Wachstum der fiinf oder sechs vor-
dersten Larvalsegmente ebenso gleichméfig in allen Teilen der sechs-

Z. . Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 10,

6a
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segmentigen Larve vor sich, konzentriert sich jedoch allméhlich am
Hinterende, und die Bildung der folgenden Segmente erfolgt jetzt am
Hinterende, wo die Ektodermzellen sich zu vermehren fortfahren.
Wihrend dieser Zeit geht in jedem der frither gebildeten Segmente die
Differenzierung des ektodermalen Epithels in das definitive Deckepithel,
in die metameren Héufchen einzelliger Schleimdriisen und in die meta-
meren Wimpergiirtelzellen vor sich. Infolge der Differenzierung des 7.,
8.—12., Segments wird die Zone der sich vermehrenden Ektodermzellen
immer mehr verengt, und spéter, wenn die folgenden Segrﬁente sich zu
bilden beginnen, entsteht schlieflich eine schmale giirtelformige Wachs-
tumszone fiir alle iibrigen Korpersegmente.

Die Unéhnlichkeit in der Entstehung der Larvensegmente der Spio-
niden mit der der Serpuliden besteht demnach darin, da das Kérper-
wachstum der Spionidenlarven allméhlich zum Hinterende verlegt wird
und sich hier allmahlich in der Wachstumszone konzentriert, so da8 der
Moment der Segmentbildung, welcher der Verwandlung der Larve in
den wachsenden Wurm entsprechen wiirde, nicht genau festgestellt
werden kann, um so mehr, da die Larve bis zur Bildung einer grofien
Segmentzahl fortfihrt, eine pelagische Lebensweise zu fiithren.

Der histologische Bau des &uBersten Hinterndes des Kérpers der
Larve, die schon aus 20—25 Segmenten besteht, zeigt, dafl das Ektoderm
der Wachstumszone aus groflen Zellen mit groen Kernen und deutlich
sichtbaren Nukleolen besteht. Ebensolche grofle Zellen liegen hier auch
in der Leibeshéhle; in beiden Zellarten kommen oft zwei oder drei
Nukleolen im Kerne vor, was auf ihre Vermehrung hinweist. In einer
bestimmten Entfernung vom terminalen Kérperende, das aus Schleim-
driisen besteht, und etwas vor dem Telotroch, sehen wir auf Quer- und
Frontalschnitten deutlich (Textabb. 24 und 25, Mim) den engen Zu-
sammenhang zwischen den grofen Ektodermzellen und den Zellen, die
in der Leibeshohle liegen. Hier wandern einige Zellen der ektodermalen
Wachstumszone, hauptsichlich aus ihren dorsolateralen Teilen, in die
Leibeshohle, andere trifft man im Zustande direkter Teilung, wobei eine
Tochterzelle noch im Ektoderm liegt, wihrend die andere schon in die
Leibeshohle eingedrungen ist. Auf dieselbe Weise entsteht das Meso-
derm aus der ektodermalen Wachstumszone in allen spéteren Stadien
der Larve, und auch beim jungen wachsenden Wurme.

Bei Untersuchung von Querschnitten durch den etwas vor dem
Telotroch liegenden Korperteil bei ganz jungen, noch aus 6—8 Seg-
menten bestehenden Spio-Larven finden wir, dall das Ektoderm hier
bedeutend diinnerist als bei alten Larven, und hauptséchlich aus kleinen
Zellen besteht, deren Kerne sich von den Kernen in den anderen Teilen
des Kérpers nicht unterscheiden; nur selten kommen gréBere Kerne mit
deutlich sichtbaren Nukleolen vor. In der bei einer solchen Larve sehr
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engen Leibeshohle zu beiden Seiten des Darmes, in der Nahe der After-
offnung, legen ein paar Haufen sehr grofer Mesodermzellen, die durch
ihre GroBe und die GréBe ihrer Kerne und Nukleolen (welche auferor-
dentlich scharf numgrenzt
und von einem hellen Hof
umgeben sind) die aller-
grofiten Kktodermzellen
bedeutend iibertreffen

(Textabb. 26). Das Ein-
dringen der Ektodermzel-
len in die Leibeshghle 158t
sich nicht beobachten;
ebensowenigein Ubergang
der Ektodermzellen in Me-
sodermzellen, wie auch
iiberhaupt zwischen ihnen
jeglicher Zusammenhang
fehlt. Die Genese dieser

Abb. 24. Frontalschnitt durch das Hinterende des Postlarval-

Mesodermzellen  sowohl abschnitts bei der Spio-Larve, Mtm Zellen des Metatrocho-
aus dem Ektoderm als phoralmesoderms, aus dem duBeren Epithel auswandernd.

auch aus irgendwelchen anderen Geweben lafit sich auf diesem Larven-
stadium nicht konstatieren. Dieser Umstand, sowie auch die bekannten
Angaben iiber die frithere Entwicklung des Mesoderms, zwingen zur
SchlubBfolgerung, daB die
groBen Mesodermzellen
hier, ebenso wie bei der
dreisegmentigen Kupoma-
tus-Larve, Derivate des
Blastomers 4d sind.

Das  Colommesoderm
der reifen Spionidenlar-
ven und des jungen wach-
senden Wurms entsteht
somit auf andere Weise
als bei der jungen sechs-
segmentigen Larve. Hs
erweist sich jedoch als
recht SChWeI‘, d?n Moment Abb. 25. Querschnitt durch das Hinterende.des Postlarval-
des Wechsels in der Ur- abschnitts einer ausgewachsenén Larve etwas vor dem Telo-
sprungsweise des Meso- trochy Mim aus dem ZuBeren Epithel auswandernde Zellen.
derms festzustellen. Die Sache ist die, daf3 der Hauptunterschied dieser
zwei verschiedenen Entstehungsweisen des Mesoderms darauf beruht, da
bei dlteren Spionidenlarven in der Wachstumszone im Ektoderm grofie

6*
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Zellen vorhanden sind, die in die Korperhohle migrieren, wahrend bei
jungen Larven fast alle Ektodermzellen gleich klein sind. Allein schon
vom Stadium der neunsegmentigen Larve an tauchen unter diesen kleinen
Ektodermzellen bedeutend grofere auf, die
die MaBle und das Aussehen derer anneh-
men, die in spéteren Stadien in die Korper-
hohle einwandern; jedoch auf dem Stadium
der 9—10segmentigen Larve findet solch
eine Migration noch nicht statt und die
Bildung des Mesoderms geht von den grofien
Zellen aus, die zu beiden Seiten des Darmes
liegen und ihrem Aussehen nach sich durch
nichts von den Urmesodermzellen unter-
scheiden. Auf welchem Stadium die Ug-
mesodermzellen vollstdndig aufgebraucht

Abb. 26, Querschnitt durch das
Hinterende einer sehr jungen (5—6- . .
segmentigen) Spio-Larve. Umz Pol- werden und die groBen Ektodermzellen in

zelle des Trochophoralmesoderms.

die Korperhohle zur Bildung des Mesoderms
zu migrieren anfangen, ist schwer festzustellen. Jedenfalls liegt dieses
Stadium bei Spio zwischen dem 7- und l4segmentigen. Der oben be-
schriebene Charakter und die Zahl der mesodermalen Elemente in den
ersten 12 und in den iibrigen Segmenten der Spio-Larven weist darauf
hin, daB der Ubergang der einen Entstehungsweise des Mesoderms in die
andere genau gleichzeitig mit der Bildung des 13. Segments stattfindet.

Wir finden demnach bei Spioniden wihrend der Mesodermentwick-
lung dieselben Verhiltnisse wie bei Serpuliden. In den Larven beider
Familien entsteht das Mesoderm in den Larvalsegmenten aus den Ur-
mesodermzellen, d.h. Derivaten des Blastomers 4d, wihrend in den
Postlarvalsegmenten es aus dem Ektoderm entsteht. Doch haben alle
Serpuliden immer drei Larvalsegmente, bei Spioniden hingegen ist die
Zahl der Larvalsegmente sogar bei verschiedenen Individuen derselben
Art einigen Schwankungen unterworfen und die Gattungen der Familie
haben ihrer eine verschiedene Zahl. AuBerdem ist dag dreisegmentige
Stadium der Serpuliden von dem Entstehungsmoment der folgenden
Segmente durch eine Pause von bestimmter Zeitdauer getrennt. Im
Verlauf dieser Pause zeigt die Struktur der Ektoderm- und Mesoderm-
zellen eine gewisse histologische Vollendung, doch am Ende der Pause
dedifferenzieren sich die Ektodermzellen des Hinterendesund es entsteht
hier eine Bildungszone fiir das Mesoderm der neuen Postlarvalsegmente.
Bei den Spioniden hingegen tritt eine golche Pause nicht ein, und die
aufeinanderfolgende Entstehung der Larvalsegmente zu ebensolcher Ent-
stehung der Postlarvalsegmente allmahlich iibergeht. Dieses erklirt sich
dadurch, daB bei Spioniden zur Zeit der Entstehung der Postlaravlseg-
mente im hinteren Larvenende entweder die Ektodermdifferenzierung
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noch nicht beendet ist, oder die Dedifferenzierung der Ektodermzellen
der hinteren Larvalsegmente etwags frither anfingt, bevor das Mesoderm
der Larvalsegmente seine Entwicklung beendet hat. Infolgedessen tritt
hier der Moment der volien Differenzierung des Ektoderms der Larval-
segmente nicht ein.

Ebenso wie bei Serpuliden entstehen wihrend der Regeneration am
Hinterende bei Spioniden eine grofe Anzahl von Postlarvalsegmenten,
deren Entstehungsweise bei der Regeneration genaun dieselbe ist wie bei
dem normalen Wachstum der Larve oder des jungen Wurms. In beiden
Fillen entsteht am Hinterende nur das Aftersegment mit seinen spezi-
fischen Zellen (z. B. Schleimdriisenzellen) und die Wachstumszone fiir
die Postlarvalsegmente. Am Vorderende regenerieren auch bei Spio-
niden nur die Larvalsegmente, genau 8o viele, wieviel Larvalsegmente
dieser Spezies zukommen.

Somit kann man sagen, daB in beiden Familien am Vorder- und
Hinterende alle Teile der segmentierten Annelidentrochophora regene-
rieren.

Unter den anderen Polychiten sind die Larvalsegmente am deut-
lichsten in der Familie der Chétopteriden ausgedriickt, wo sie sich sogar
beim erwachsenen Wurm durch ihr Aussehen scharf von den iibrigen
Segmenten unterscheiden. Die Larve von Chaetopterus variopedatus ist,
laut Beschreibung von ExpErs (1909), der die Angaben BERANECKS
(1884) erganzt, nach mesotrochalem Typus gebaut. Der Larvenkorper
ist langlich, mit einem kapuzenférmigen Kopflappen und mit einem
kleinen Saugwirzchen am Hinterende. Die Larve besitzt einen Wimper-
giirtel, welcher in jungen Stadien nicht weit vom Hinterende gelegen ist,
in spiteren jedoch, infolge der Entwicklung des hinter diesem Giirtel
gelegenen Larvenabschnitts, niher zur Korpermitte hin zu liegen
kommt. Der Wimpergiirtel teilt den Kérper in zwei Hélften. Auf der
Ventralseite der grofieren, vorderen Hilfte erscheinen die Anlagen aller
neun Parapodienpaare gleichzeitig, die den Segmenten des zukiinftigen
vorderen Korperabschnitts des Wurms entsprechen; diese Segmente
sind breit, aber stark verkiirzt und sehr scharf von den folgenden Seg-
menten abgegrenzt. Zu gleicher Zeit entsteht gleich hinter dem ersten
Wimpergiirtel ein zweiter; wihrend der erste Wimpergiirtel dasjenige
Segment darstellt, welches beim erwachsenen Chaetoplerus mit groBen
seitlichen fliigelformigen Auswiichsen versehen ist und dem folgenden
mittleren Korperabschnitt angehdrt, reprisentiert der zweite Wimper-
giirtel das 2. Segment dieses mittleren Korperabschnitts und ist ebenso
gestaltet wie alle iibrigen Segmente dieses Abschnitts.

Uber die inneren Prozesse der Larvenentwicklung ist uns nichts be-
kannt. Chaetopterus variopedatus regeneriert sein Vorderende, und nach
Befunden Graviers (1909) differenzieren sich aus dem Vorderregenerat

Z.f. Morphol. u. Ukol. d. Tiere Bd. 10, 6b
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neun Segmente des Vorderabschnitts des Wurmkérpers und das Seg-
ment mit den fligelférmigen Auswiichsen, dessen erste .Anzeichen bei
jungen Larven in der Néhe des hinteren Xérperendes erscheinen. Diese
Tatsachen aus der Entwicklung und Regeneration zeigen, dafB das
,fligelférmige” Segment das hinterste aller Larvensegmente ist, deren
volle Zahl, es eingerechnet, 10 ist, aber bis zu 13 steigen kann.

Ebensolche Larven, deren Entwicklung und Segmentierung in der
Vorderhilfte anders verlduft als in der Hinterhilfte, sind auch fiir andere
Chitopteriden beschrieben, so z. B. fiir Telepsavus (Buscr 1851, CLAPA-
rEDE und METScENIRKOFY 1869) und fiir Phyllochaciopterus (CLAPAREDE
und METSCHNIKOFF 1869). Die Regenerationsprozesse bei diesen Formen
sind unbekannt, doch 148t sich voraussetzen, daB, falls sie iiberhaupt
féhig sind, das Vorderende zu regenerieren, hier dieselben Segmente, wie
auch bei Chaetopterus wiederhergestellt werden miissen.

GRAVIER teilt bei Beschreibung des vorderen Regenerats von Chaeto-
plerus mit, daB die regenerierenden Exemplare im Meer gefangen
waren und daf ihrer Regeneration Autotomie vorhergegangen sein
muBte; und da die Autotomie bei diesen Wurm nur an der Grenze
zwischen dem fliigelférmigen Segment und dem ihm folgenden statt-
findet, so beschreibt dieser Verfasser die Regeneration des Vorderendes
als Wiederherstellung aller autotomierten vorderen Segmente. Doch
aus den Versuchen tiber Regeneration bei Spirographis und Nerine ist
zu ersehen, wie gering fiir die Anzahl der Segmente des Vorderregenerats
die Bedeutung des Korpergebietes ist, in dem der Durchschnitt geschehen
ist; es ist ganz irrelevant, an welcher Stelle das Tier durchgeschnitten
wird; immer wird am Vorderende ein und dieselbe Anzahl von Seg-
menten wiederhergestellt, ndmlich nur die Larvalsegmente. Infolge-
dessen regenerieren auch bei Chaetopterus am Vorderende 10—13 Seg-
mente nicht deshalb, weil so viele Segmente abgetrennt worden sind,
sondern, weil es 13 Larvalsegmente besitzt. Die Tatsache jedoch, daf
die Autotomie nur an einer bestimmten Korperstelle stattfindet, an der
Grenze zwischen den Larval- und Postlarvalsegmenten, findet wahr-
scheinlich ihre Erklarung in Anpassungserscheinungen, die durch die
strenge Korperdifferenzierong dieses Wurms in Abschnitte bedingt ist.

Es ist im hochsten Grade wahrscheinlich, daB zu diesen drei Poly-
chitenfamilien, welche zweifellos morphologisch gesonderte Larval-
segmente besitzen, noch viele andere hinzuzufiigen wiren, wenn unsere
Kenntnis der Metamorphose und Struktur ihrer Larven detailliert genug
wire. Ausg Ermangelung einer solchen kénnen wir nur auf Grund einiger
Merkmale das Vorhandensein eines gesonderten larvalen Kdorperab-
schnitts voraussetzen. — So tritt bei Nereis gleich nach der Bildung der
drei ersten Segmente, die sich fast gleichzeitig differenzieren, eine gewisse
Pause vor der weitéren Segmentbildung ein (SALENsKY 1882, HEMPEL-
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MANN 1910). Bei der reifen Nereis beginnen die Geschlechtsdriisen mit
dem 4. Segment, wogegen die ersten drei immer ungeschlechtlich und
deshalb zweifellos den Larvalsegmenten der Serpuliden homolog sind.
Nach DrascHE (1884) tritt bei Hermione eine ebensolche Pause nach
der Bildung des 3. oder 4. Segments ein. Bei Polynoé tritt nach Hickur
(1895) die Pause nach vollendeter Bildung von sieben Segmenten ein;
eine solche Larve mit sieben Paar gut entwickelter Parapodien nennt
Hicker Nektochite. Laut H. Ersia (1898) tritt bei den Capitelliden
nach der Formierung von neun Segmenten ebenfalls eine Pause ein. —
Es igt moglich, daB in allen diesen Fillen der Entwicklungsstillstand die
Grenze zwischen Larval- und Postlarvalsegmenten bedeutet. Doch wie
wir aus der Entwicklung der Spionidenlarven wissen, braucht eine solche
Pause nicht unbedingt einzutreten, und in so einem Falle f4llt dies duBere
Kriterium zur Bestimmung der Grenze zwischen den Larval- und Post-
larvalsegmenten fort.

Bei solchen Formen wie Arenicolo entstehen, wie aus den vortreff-
lichen Untersuchungen von Litiik (1906) geschlossen werden kann, alle
Somiten auf der ganzen Korperlinge der Larve und des Wurms aus Ur-
mesodermzellen, es bleibt also die Entstehungsweise des Mesoderms in
den Larval- und Postlarvalsegmenten immer gleichartig. Dem Arenicola
ist in dieser Hinsicht auch die Aricia dhnlich (SALENSKY 1883), ebenso
wie auch alle Oligochéten, in denen bis zu den spitesten Entwicklungs-
stadien die Urmesodermzellen, die Derivate des Blastomers 4d, erhalten
bleiben.

Austihrlicher wird #iber die unterscheidenden Merkmale des Meso-
derms in den Larval- und Postlarvalsegmenten bei Oligochiiten etwas
weiter gesagt werden. Was Arenicola anbetrifft, so kénnen wir iber
seine Larvalsegmente sehr wenig aussagen, weil die unterscheidenden
Merkmale nur bei sorgfaltiger Untersuchung nachweisbar sind. Doch
die Art des Wachstums der vorderen Segmente, die ein fiir die Larval-
segmente sehr charakteristisches Merkmal ist, ist auch bei Arenicola
festgestellt, und zwar mit Hilfe der fruchtbaren Methode von Prof.
Cmmp (1917) fir die Bestimmung der Intensititsverteilung oder der
Gradienten des Metabolismus der Gewebe wihrend verschiedener Ent-
wicklungsperioden. Mit dieser Methode hat Crp bei der Arenicola-
Larve gefunden, daB die Empfindlichkeit fiir giftige Losungen, die die
Intensitatsstufe des Stoffwechsels und der Vermehrung der Zellen eines
bestimmten Larvenbezirks aufweist, sich vom Kopfende bis zum 3. oder
4. Segment deutlich vermindert, wihrend vom 4. Segment an die Emp-
findlichkeit sich dem Hinterende der segmentierten Larve entgegen
wieder erhoht, wo sich die Wachstumszone bildet. Es gibt also im
Larvenkorper zwei abgesonderte Empfindlichkeits- oder Metabolismus-
gradiente, von denen der vordere, der Art des Wachstums nach, den
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Larvalsegmenten entspricht. Wir kénnen daraus folgern, dafi der Kér-
per des Arenicola und wahrscheinlich auch der Aricia nicht weniger als
drei Larvalsegmente besitzt, vielleicht étwas mehr, da wir aus den Ver-
héltnissen bei Spioniden wissen, dafl die hinteren Larvalsegmente, bei
Arenicola das 4., 5. und 6., nach ihrer Wachstumsweise allméhliche Uber-
ginge zum terminalen Wachstum darstellen kénnen.

Bei Polygordius und den anderen Archianneliden entsteht das ganze
Colommesoderm, ebenso wie bei Arenicola, Aricia und den Oligochéten,
aus der Urmesodermzelle 4d. Alle Somiten des Polygordius-Korpers bil-
den sich dabei ganz gleichartig von der unteren Hemisphire der kugel-
férmigen Trochophora, alle Somiten und Segmente weisen einen voll-
sténdig gleichartigen definitiven Bau auf und enthalten Geschlechts-
driisen. Alle Korpersegmente des Polygordius sind demnach Pogstlarval-
segmente, welche direkt vom Afterende der sphérischen, unsegmentierten
Trochophora aus wachsen. Infolgedessen ist der larvale Abschnitt des
Polygordius-Korpers ausschlielich durch das Prostomium und das
Mundsegment dargestellt, die sich direkt aus dem kugelférmigen Trocho-
phora-Korper entwickeln ; infolgedessen mufl man voraussetzen, daf am
Vorderende des Wurmstiicks nur der Kopflappen und das Mundgebiet
regenerieren konnen. Tatsichlich geht die Neubildung des abgeschnit-
tenen Vorderteils — laut miindlicher Mitteilung von K. DawyDoFF, der
die Regeneration der Archianneliden untersucht hat — gerade so vor
gich: auf dem Vorderende von Polygordius wird nur der Kopflappen
und der Mund durch Morphallaxis des der Wunde anliegenden Segments
wiederhergestellt, und bei Protodrilus wird ebenfalls nur der Kopflappen
wiederhergestellt, doch entsteht er hier durch regelrechte Regeneration.
Das Colommesoderm von Polygordius entsteht auf der ganzen Linge
seiner Ausdehnung aus den Derivaten von 4d. Dementsprechend ent-
steht bei der Regeneration des Hinterendes, wie das die Untersuchungen
K. Dawyporrs (1905) ergeben haben, das Mesoderm des Regenerats
durch Dedifferenzierung des alten Mesoderms. Deshalb leugnet K.
DawyDo¥F rein a priori die Moglichkeit einer Entstehung des Célom-
mesoderms aus dem Ektoderm bei jeglichen Anneliden; das diirfte wohl
aber kaum geniigend begriindet sein, schon allein deswegen, weil von
allen Forschern bei den Polychéten eine derartige Entstehungsweise des
Mesoderms bei der Regeneration beschrieben wird. Polygordius nimmt
in dieser Hinsicht eine Sonderstellung ein und ist in dem normalen und
regenerativen Entwicklungsgang des Mesoderms mehr den Oligochéten
ahnlich.

II. Oligochaeta.

Die Heteronomie der Korpersegmente der Polychiten findet ihren
Ausdruck, wie aus dem oben Gesagten hervorgeht, hauptséichlich in fol-
genden Eigentiimlichkeiten, durch welche sich die Larval- und Post-
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larvalsegmente voneinander unterscheiden. 1. Das Célommesoderm der
Larvalsegmente (Trochophoralmesoderm) entsteht bei der embryonalen
Entwicklung aus 4d, das der Postlarvalsegmente (= Metatrochopheral-
mesoderm) hingegen gewthnlich aus der ektodermalen Wachstumszone;
die Metamerisierung des Mesoderms der Larvalsegmente in den Somiten
geht anders vor sich als im Metatrochophoralmesoderm, und es setzt
eine gleichzeitige Teilung der urspriinglich kompakten, spéater lockeren
mesgodermalen Masse in eine regelmifBige Reihe von Metameren ein,
die durch Entstehung anderer metameren Korperorgane hervorgerufen
wird. 2. Bei der Regeneration des Vorderendes werden hier nur die
Larvalsegmente wiederhergestellt, wobei sie ohne Wachstumszone ent-
stehen, und ihr Trochophoralmesoderm, welches anfangs das Aussehen
eines lockeren, einheitlichen Gewebes hat, teilt sich, genau ebenso wie
bei der embryonalen Entwicklung, mit einem Mal und nicht selbstindig
in Somiten, sondern in Abhéngigkeit von anderen metameren Organen.
3. In der endgiiltigen Struktur der Larvalsegmente lassen sich bestindig
verschiedene Abweichungen, hauptsichlich in Mesodermderivaten, von
der Struktur der Postlarvalsegmente beobachten ; von diesen Abweichun-
gen erscheint die Abweichung im Bau des Blutgefssystems am bestin-
digsten ; die Nephridien fehlen in den Larvalsegmenten entweder ganz,
oder haben, falls vorhanden (Serpulidae), einen aberranten Charakter
und entstehen auf andere Art und Weise als in den Postlarvalsegmenten.

Einige solcher Abweichungen, hauptsichlich in den Mesodermderi-
vaten, sind schon lange im Bau einiger Vordersegmente, der sogenannten
,»Kopfsegmente'* der Oligochiten nachgewiesen worden (RATzEL 1867,
Semprr 1876, BtLow 1883 und P. Iwaworr 1903). Zu solchen anato-
mischen Abweichungen gehoren folgende: das Fehlen des circumintesti-
nalen Blutgefafnetzes und der Chloragogenzellen in diesen Segmenten,
die besondere Lage und Verteilung der Blutgefifie, das Fehlen der Ne-
phridien und Geschlechtsdriisen. Zu diesen allgemein verbreiteten Merk-
malen konnen noch einige andere hinzugefiigt werden, die nur ganz
bestimmten Familien zukommen: so fehlen bei vielen Naididen die Dis-
sepimente in den ,,Kopfsegmenten®, und oft auch fehlen hier die Riicken-
borsten. Die Anzahl der Kopfsegmente ist fiir jede Oligochatenfamilie
bestéindig. Bei Lumbriculiden sind es sieben, bei Tubificiden fiinf, bei
Naididen, nach den erschopfenden Untersuchungen von D. Lasto-
TSCHRIN (1922) an einer groflen Zahl von Arten aller Gattungen dieser
Familie, sind es entweder fiinf (Unterfamilie Naidinae) oder sieben (Un-
terfamilie Pristininae); fiinf Kopfsegmente haben auch die Lumbriciden
die Euchytraiden sind wenig untersucht worden; sie haben allem An-
schein nach drei Kopfsegmente.

DaB die Xopfsegmente der Oligochiten nichts anderes als Larval-
segmente sind, beweist auch die Tatsache, daf nur diese Segmente bei
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der Regeneration und bei der ungeschlechtlichen Fortpflanzung an dem
Vorderende wiederhergestellt werden. So geschieht es bei Lumbriculus
und den meisten Naididen, d. h. gerade bei solchen Formen, welchen
eine duBerst groBle und vollkommene Fahigkeit der Regeneration und
ungeschlechtlichen Fortpflanzung eigen ist. Da diese Fortpflanzungsart
bei ihnen eine normale und bestdndige Art der Vermehrung geworden
ist, so mull man diese Generation am Vorderende nur der Larvalseg-
mente als einen typischen und normalen Regenerationsmodus ansehen.
Bei den Tubificiden geht die Regeneration des Vorderendes bedeutend
schwieriger vor sich und ohne Zweifel steht mit dieser Unvollkommenheit
der Regeneration auch die von ABEL (1902) beobachtete Tatsache in
Verbindung, daf bei den Tubificiden die Neublidung der Segmente am
Vorderende entweder gar nicht stattfindet, oder es regenerieren nur drei
Segmente, d. h. nicht die volle Zahl. Wir wissen aber nach C. MULLER
(1908), daB die Tubificiden am Vorderende auch fiinf Segmente wieder-
herstellen kénnen, d. h. den vollen Komplex der Larvalsegmente. Einer
Gattung der Lumbriculiden ~— dem Rhynchelmis — ist "auch eine un-
vollkommene Regeneration des Vorderendes eigen, d.h. sehr oft regene-
riert, hier Rhynchelmis nicht die volle Zahl der Larvalsegmente. JANDA
(1925) hat einige Exemplare von Rhynchelmis limosells beschrieben,
welche nach der Amputation des Vorderendes hier eine gewisse Anzahl
von Segmenten wiederherstellten, wobei sich bei erlangter Reife des
Wurms die neuen Geschlechtsdriisen in dem 3., 4. oder 5. Segment
befanden. Ich meine aber, dafl die Segmente des vorderen Regenerats
bei den Lumbriculiden infolge des Wesens ihrer Mesodermbildungen -
nicht imstande sind, in ihrem Innern Geschlechtsdriisen zu bilden; in
den von JANDA beschriebenen Fallen von Regeneration bei Rhynchelmis
bildeten sich im Innern des vorderen Regenerats ebenfalls keine Gre-
schlechtsdriisen, und es entstanden bei ihm, wie bei allen Lumbriculiden,
die Geschlechtsdriisen nicht im Regenerat, sondern in den drei vorder-
sten alten Segmenten, und die unnormale Lage der Geschlechtsdriisen
(im 3. und 4. oder im 4. und 5. Segment) kann nur dadurch erklirt wer-
den, daB bei diesen Individuen eine unvollkommene Anzahl von Larval-
segmenten regeneriert ist, d. h. zwei oder drei anstatt der tiblichen sechs.

Eine merkwiirdige Sonderstellung nimmt die vollsténdig atypische
Art der Regeneration des Vorderendes bei Criodrilus lacuwm ein, von
JANDA (1912) und Trrara (1912) beschrieben; soweit bekannt, kommt
sie nur bei diesem einen Wurm vor. Die Beschreibung dieser beiden
Forscher 148t keine Zweifel dariiber aufkommen, daB bei diesem Wurm
aus dem vorderen Regemerat nicht nur die Larvalsegmente, sondern
atypisch auch eine Reihe von Postlarvalsegmenten entstehen, darunter
auch zwei Geschlechtssegmente mit Geschlechtsorganen und Geschlechts-
zellen. Es ist nicht leicht, fiir das Auftreten eines solchen atypischen



Die Entwicklung der Larvalsegmente bei den Anneliden. 91

Regenerationsvorganges eine Erklirung zu geben. Wahrscheinlich steht
es mit irgendeiner besonders eigentiimlichen Entstehungsweise des Zell-
materials fiir das vordere Regenerat in Verbindung; die Entstehung
dieses Materials ist jedoch von Jaxpa und Tirara histologisch wenig
untersucht worden.

Aus dem frither Gesagten geht aber hervor, daf§ beim typischen und
vollkommenen Regenerationsverlauf des Vorderendes der Oligochéiten
sich, analog der Regeneration des Vorderendes der Polychaten, nur die
Larvalsegmente bilden. Mit einer wie groBen Bestindigkeit diese Regel
bei den Naididen eingehalten wird, beweisen die schon frither ange-
fiihrten Untersuchungen von D. LasrorscHrIN (1921). Die anatomisch
unterscheidbaren fiinf Larvalsegmente wurden fast bei allen von ihm
untersuchten Naididengattungen (Paranais, Ophidonais, Nais, Stylaria,
Ripistes, Slaving und Dero) unentwegt aus dem vorderen Regenerat
gebildet, das sonst keine anderen Segmente geben kann, und nur bei
der Gattung Pristing wurden anstatt der sieben anatomisch unterscheid-
baren Segmente nur fiinf wiederhergestellt. Die naturgemil sich auf-
dringende SchluBifolgerung, daf bei der Regeneration der .Pristing eine
Ritickkehr zu der fiir die Naididen typischen und verbreiteteren Zahl der
Larvalsegmente stattfindet, halt D. LasTorscERIN fiir unrichtig, da sich
bei Pristina tenfaculate hin und wieder, bei Pr. longisela dagegen be-
stindig ein sechstes Paar ventraler Borstenséicke bildet, so dafl der Fall
des fiinffach segmentierten Regenerats als unvollstédndige Regeneration
angesehen werden muf. Vielleicht wire es doch nicht ganz gerechtfer-
tigt, die Annahme eines Atavismus bei der Regeneration von fiinf Seg-
menten anstatt sieben ganz von sich zu weisen; denn die Tatsache, dafl
ein {iberzdhliges Paar Borstensicke entsteht, spricht noch nicht dafiir,
daB auch ein sechstes mesodermales Segment entstehen wird, denn die
Eigenschaften der Larvalsegmente werden eben gerade durch ihr Meso-
derm bestimmdt.

Somit sind bei den Oligochéten die zwei Hauptmerkmale der Larval-
segmente — der antomische Bau und das Verhalten bei der Regenera-
tion — vorhanden. Was das dritte Merkmal der Larvalsegmente — die
von den Postlarvalsegmenten verschiedene Art der Entstehung und
weiteren Entwicklung des Mesoderms wihrend der embryonalen Ent-
wicklung des Wurmes — anbetrifft, so sind tiber die Ontogenese der
Oligochéten in der Literatur gar keine Angaben fiir Parallelschliisse
zwischen den embryonalen Verschiedenheiten der Larvalsegmente der
Oligochéten und Polychiten zu finden. Eher im Gegenteil, von allen
Forschern, die die Entwicklung der Oligochiiten untersucht haben, ist
festgestellt worden, dafl bei diesen Anneliden 1. die Mesodermstreifen in
ihrem ganzen Verlauf aus den Derivaten des Blastomers 4d formiert
werden und 2. daf auch in der weiteren Entwicklung des Mesoderms
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der Larvalsegmente gar keine Unterschiede von der des itbrigen Meso-
derms vorhanden sind ; die embryonalen Somiten von der Mundéffnung
bis zum After stellen eine ununterbrochene Reihe vollstindig gleich-
artiger Segmente dar und zeigen von vorn nach hinten zu alle aufein--
anderfolgenden Stadien der Entwicklung und Differenzierung des Meso-.
dermgewebes. Da anderseits aber auch die anatomischen Eigentiimlich-
keiten des endgiiltigen Baus der Larvalsegmente bei Oligochiten auBer
Zweifel stehen, so hatte ich es mir zur Aufgabe gestellt, zu untersuchen,
wann und wie diese anatomischen Unterschiede entstehen. Zu diesem
Zweck habe ich die embryonale Entwicklung einiger Vertreter der Lum-
briciden (Ehynchelmis limosella und. Rhynchelmis sp.1), der Tubificiden
(Limnodrilus hoffmeister:, L. newaénsis, Psommoryctes barbatus, Ps. ude-
kenianus und Tubifex tubifex) und der Lumbriciden (Eisenelle, Helo-
drilus und Bimastus) untersucht. In der Entwicklung der Vertreter
einer jeden dieser Familien gibt es Ziige, durch welche auf einige Momente
der Entwicklung des Vorderendes des Embryos ein Licht geworfen wird.

Das Mesoderm der Larvalsegmente der Oligochiiten.

Zur Beantwortung der gestellten Fragen tiber die embryonalen Ut-
sachen des Fehlens der chloragogenen Zellen in den Larvalsegmenten, der
besonderen Lage der Blutgefifle, des Fehlens der Nephridien und der
Geschlechtszellen — ist es vor allem wichtig, zuerst den Bestand des
Mesoderms im vorderen Teile des Embryos zu bestimmen. Der Kopt
und die vorderen Segmente der Oligochéten, ebenso auch der Polychéiten,
enthalten aufler dem Colommesoderm noch das Ektomesoderm oder
Mesenchym, und das Vorhandensein dieses Mesenchyms wire natiirlich
fiir die Hauptursache aller Besonderheiten der Larvalsegmente zu halten.

Wenn aber auch das Vorhandensein eines Mesenchyms oder Ekto-
mesoderms, das als Derivat des zweiten und dritten Blastomerenquar-
tetts entsteht, bei den Polychiten, Mollusken, Nemertinen und Poly-
claden mit Bestimmtheit festgestellt ist, so ist doch bei Oligochéten das
Vorhandensein eines Ektomesoderms bis heute noch von niemandem
beschrieben worden. Bei Oligochéiten hat das Mesoderm, nach der Be-
schreibung simtlicher Forscher, nur die eine Entstehungsquelle — das
Blastomer 4d, und wenn bei diesen Formen ein Kopfmesenchym be-
schrieben wird, so ist es nichts anderes als die vordersten, am frithesten
von der Urmesodermzelle oder von den vorderen Enden der Mesoderm-
streifen sich abspaltenden kleinen Zellen. Nach Winsox (1889) trennen
sich bei Lumbricus diese von ihm ,,migratory mesoblasts* genannten

1 Es ist mir nicht gelungen, diese Spezies niher zu bestimmen; von Rh.
limosella unterscheidet sie sich durch bedeutend geringere GréBe (45—60 mm),
durch die Histologie der Embryonen und dadurch, ddB die Eiablage im Juli
stattfindet (bei limosella im Mai),
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Zellen von den Vorderenden der noch kurzen Mesodermstreifen ab und
bewegen sich aktiv in der Gestalt einer ungeordneten Zellmasse zum
Kopf. Bei Bdellodrilus (TANNREUTHER 1915) und Twbifex (PENNERS
1923) trennen sich von beiden Urmesodermzellen, vor Beginn einer Bil-
dung der Mesodermstreifen aus ibnen, kleine Zellen ab, die sich durch
ihre Dimensionen, die Richtung der Zellteilung und Anordnung von den
Zellen der eigentlichen Mesodermstreifen erheblich unterscheiden.

Nach Beobachtungen von P. SverLov (1923) liegen bei Rhymnchel-
mis die Zellen des zweiten (auBer 2d) und dritten Blastomerenquartetts
in von ihm untersuchten frithen Entwicklungsstadien auf der Oberfliche
des His als primére Mikromere und bleiben lange Zeit passiv; das ganze
Umwachsen des Entoderms durch Ektodermzellen geht auf Kosten der
Derivate von 2d vor sich, welche die Mikromere teils zur Seite verdrin-
gen, hauptsichlich aber nach vorn. SVETLOV nennt diese passiven Mikro-
mere mit Recht Rudimente des Larvenkérpers von Rhynchelmis und
stellt ihre Passivitdt in Zusammenhang mit der Reduktion der oberen
Hemisphire der Oligochétentrochophora, was natiirlich ein Resultat des
Fehlens der pelagischen Larve ist. SveTLOV hat die Zellen des zweiten
und dritten Quartetts und ihr Schicksal nicht an Schnitten beobachtet,
denn seine Aufgabe war ja die Untersuchung der frithen Entwicklungs-
stadien, weist aber darauf hin, daB sie sich der Struktur und dem Ver-
halten zu Farben nach von den Derivaten von 2d unterscheiden.

Aus den angefiibrten Beobachtungen SveTLovs und auch a priori
miissen wir den Schluf ziehen, dafl wir bei Oligochéten eine sehr schwache
Entwicklung auch des Mesenchyms zu erwarten haben, welches bei
Polychiten aus dem dritten Quartett entsteht und provisorische Muskeln
und Nephridien der Trochophora bildet. Wenn man sich jedoch erinnert,
daB auch bei der Trochophora der Polychiten das Ektomeosderm durch
eine geringe Anzahl von zerstreuten Zellen vertreten ist, so wird es
augenscheinlich, da8 die recht zahlreichen zerstreuten Zellen, welche sich
im Kopfe des Oligochdtenembryos befinden und Mesenchym genannt
werden, entweder gar nicht oder nur in einem sehr unbedeutenden Teil
dem Ektomesoderm entsprechen, wihrend der groBere Teil von ihnen
als Derivat der Mesodermstreifen entsteht.

Bei der Untersuchung frither Stadien von Rhynchelmis-Embryonen
an Schnitten konnte ich im Kopfmesoderm das Vorhandensein zweier
Arten von Zellen feststellen. Die einen hatten ein sich dunkel firbendes
Plasma und enthielten keinen Dotter; die anderen unterschieden sich
durch heileres, lockereres Plasma, sowie dadurch, daB-viele von ihnen,.
insbesondere in frithen Stadien, verstreut feine Dotterkérnchen ent-
hielten (pe). Wenn sich beim Embryo schon die Lage des Stomodéaums
andeutete, lagen die helleren Zellen des Mesoderms dorsal von ihm, die
sich dunkel firbenden — ventral. In fritheren Stadien finden wir am
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Vorderende des Embryos nur ein Héufchen von hellen Mesodermzellen,
etwas unterhalb und lateral von ihm liegen die Vorderenden der Meso-
dermstreifen; diese bestehen aus etwas gelockerten und unregelmiBig
angeordneten Zellen mit homogenem, stark tingierbarem Protoplasma,
wie eben solche Zellen fiir die Mesodermstreifen typisch sind.

In noch fritheren Stadien, an HEiern, bei denen die entodermalen
Blastomere nur in geringer Ausdehnung von den Zellen der ersten Quar-
tette und der 2d-Derivate bedeckt sind und die Mesodermstreifen nicht
mehr als ein Fiinftel der ganzen Eiperipherie umfassen, sehen wir an
Sagittalschnitten folgendes Bild (Taf. I, Abb.1 und 2). Der groBere
Teil der diese kleine Entodermpartie bedeckenden Zellen sind Derivate
der ektodermalen Teloblasten, d.h. 2d, die durch ihr dunkles Proto-
plasma (fe) mit spérlichen Dotterkérnchen in ihren tiefliegenden Teilen,
sowie durch ihre regelmiBige, fast wiirfelférmige Gestalt kenntlich sind.
Unter ihnen verlduft eine regelméfige Reihe von ebenfalls fast wiirfel-
formigen Zellen des Mesodermstreifens (M S); das Protoplasma dieser
Zellen ist ebenfalls stark farbbar und die Zellen selbst unterscheiden sich
von den ektodermalen Teloblasten durch den eigenartigen strémungs-
artigen Bau ihrer tiefliegenden Teile, — einen Bau, welcher auch fiir
das Plasma des Mesodermteloblasts 4d selbst (Umz) charakteristisch
ist. Obgleich dieser in seinem peripheren Teil auch viel Dotter enthilt,
gelangt in die Zellen des Mesodermstreifens bei ihrer Ablosung der Dotter
doch nur zufalliz und nur in Gestalt von wenigen einzelnen Koérnchen,
da der dotterhaltige Teil des Mesoteloblasts nach hinten gerichtet ist,
hingegen I6sen sich die Zellen der Mesodermstreifen auf seiner Vorder-
und teilweise Seitenfliche ab. Die ektodermale und auch die mesoder-
male Zellenreihe stoBen mit ihren Vorderenden an eine Gruppe groBer
unregelmiflig angeordneter Zellen, von denen ein Teil also auf der Ober-
flache des Kies liegt, der andere dagegen unter sie versenkt (p.e.) und teil-
weise vom Vorderende der teloblastischen Ektodermreihe iiberdeckt ist.
Im Bau unterscheiden sich diese Zellen scharf sowohl von den Derivaten
der ektodermalen Teloblasten, als auch von den Zellen des Mesoderm-
streifens dadurch, dafl ihr Protoplasma heller und locker ist und ver-
streut feine Dotterkérnchen enthalt.

Die Nebeneinanderstellung der eben angefithrten Bilder des vorderen
Embryoendes in verschiedenen Entwicklungsstadien berechtigt uns zur
SchluBfolgerung, dafi*die dorsal vom Stomodéum liegenden Mesenchym-
zellen mit hellem Protoplasma und eingeschlossenen feinen Dotterkérn-
chen Derivate jener hellen, feine Dotterkdrnchen enthaltenden Blasto-
mere am Vorderende des Mesodermstreifens sind, Doch von den Tat-
sachen ausgehend, welche Untersuchungen P. Sverrovs iiber die
Wechselbezichungen der Blastomere der ersten Entwicklungsstadien er-
geben haben, sind wir gezwungen, folgenden SchluB zu ziehen. Da das
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oben beschriebene fritheste Bildungsstadium der Mesodermstreifen und
der teloblastischen Reihen demjenigen Stadium sehr nahekommt, mit
welchem SvETLOV seine Untersuchung der Furchung abschlieft, so sind
die hellen, teilweise auf der Oberfliche liegenden, teilweise beim Vorder-
rande des teloblastischen Ektoderms in die Tiefe versenkten Mikromere
nichts anderes als die Zellen des ersten, zweiten und dritten Quartetts,
die nach der Beschreibung dieses Verfassers, durch die Wucherung der
Derivate 2d nach vorn und seitwirts, auseinandergeschoben werden.,

‘Wir widmen jetzt unsere Aufmerksamkeit den Derivaten der hellen
Mesenchymzellen, die sich aus den hellen Blastomeren bilden. Bei
Rhynchelmis 188t sich die Bildung zweier larvalen Protonephridien suk-
zessiv verfolgen, von denen sich jedes am Anfang seiner Engwicklung
aus drei oder vier Zellen, d. h. aus einem Solenocyt und zwei oder drei
Zellen mit intracellularem Kanal, zusammensetzt. Die Protonephridien
— VEIDOVSKY hat sie bei Ehynchelmis nicht beobachtet — liegen beim
Embryo dieses Wurms zunichst an den Seiten derjenigen Partie, wo
sich spater das Stomodium bildet, und stellen fast gerade Kanile dar,
die von der dorsalen Seite der Kopthohle ausgehen und auf der Ventral-
seite des Kopfes mit einem Kanal nach auBen miinden, der schrig durch
die ventrale Leibeswand geht. In fritheren Entwicklungsstadien besteht
ein Protonephridium aus ziemlich grofen Zellen mit einem grofien Kern,
einem mit Hosin farbbaren Kernkorperchen und mit hellem, lockerem
Protoplasma, in dem kleine Dotterkérnchen erhalten bleiben (Text-
abb. 33). In spiteren Stadien wird das Protoplasma kompakter und
dunkler, und der Dotter verschwindet; der ganze Kanal des Protonephri-
diums beginnt zu wachsen und bildet eine Schleife, deren hinteres Knie
bis in die Gegend des dritten und vierten Mesodermsomiten reicht. Auf
diese provisorischen Protonephridien von Rhynchelmis werden wir weiter
unten noch zuriickkommen miissen.

Aus derselben Gruppe von hellen Blastomeren, und zwar gerade aus
denen, die auf der Oberfliche des Eis liegen, bildet sich ohne Zweifel
das Stomoddum und der anliegende Teil des Kopfektoderms, da ihre
Zellen ebenfalls helles Protoplasma haben und recht lange Zeit kleine
Dotterkiérnchen enthalten (Taf. V, Abb. 25, 27 si).

Somit entstehen aus der Zellgruppe der ersten drei Furchungsquar-
tette: 1. die Protonephridien und die hellen Mesenchymzellen, die sich
bei den Polychiten aus dem dritten Quartett bilden und das larvale
Mesenchym oder Ektomesoderm darstellen, und 2. das Stomodium, das
bei den Polychéten aus dem zweiten Quartet seinen Ursprung nimmt,
und ein Teil des Ektoderms des Kopflappens, das bei diesen Wiirmern
aus einem Teil des ersten Quartetts entsteht. Es ist mir nicht gelungen,
die Entstehung des Schlundganglions aus ebendenselben Zellen nachzu-
weisen ; es scheint mir aber wahrscheinlicher als seine von TANNREUTHER
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(1915) beschriebene Bildung aus den Derivaten von 2d. Es ist wohl
moglich, dafi das Strukturgeprige des Protoplasmas der teloblastischen
und priméiren Ektodermzellen bei Rhynchelmis besser hervortritt, bei
Bdellodrilus dagegen die Strukturunterschiede dieser beiden Ektoderme
nicht so auffallend sind und man das primére Ektoderm fiir den vorderen
Teil des teloblastischen Ektoderms halten kann.

Fiir das Weitere ist von Bedeutung, daB bei Rhychelmis ein Teil der
Mesenchymzellen des Kopfes dem Ektomesoderm gehért und dem lar-
valen Mesenchym der Polychéten homolog ist, und daf diese Ektomeso-
dermzellen sowohl in ihrer Verbreitung -— sie kommen im Dorsalteil des
Kopfes vor — als auch in der Zahl beschrénkt sind, da sie ja nur in
geringer Anzahl als Zellen der Protonephridien und sehr spirlich als
Mesenchymelemente vorhanden sind. Alle iibrigen Mesenchymzellen
des Kopfes und des vorderen Kdorperendes stehen in ihrer Genese mit
den Mesodermstreifen in Verbindung.

Bei Rhynchelmis begrenzen die Mesodermstreifen, geradeso wie auch
bei den anderen Oligochéten, im Anfange ihrer Bildung aus den Zellen 4d
die Seitenréinder der den anymalen Pol des Eies bedeckenden Mikromeren-
kappe. Zu dieser Zeit besteht, wie aus Taf. I, Abb. 3 ersichtlick, jeder
Streifen aus einer gebogenen Reihe sehr grofler ei- oder pyramidenfdr-
miger Zellen; und jede dieser Zellen entspricht — im Verein mit einer
ebensolchen Zelle des anderen Streifens — einem kiinftigen Somit (wie
es auch PENNERrs fir Twbifex beschrieben hat). In etwas spiteren
Stadien, wenn die ganze obere Hemisphére vom sekundéren Ektoderm
umwachsen ist, weichen die Mesodermstreifen mit ihren mittleren Teilen
weit nach den Seiten auseinander und lagern sich am Aquator des Eis,
da die Lange der Streifen ebenfalls zunimmt, was durch das Abschniiren
neuer Zellen, der Anlagen neuer Somiten, von den mesodermalen Telo-
blasten vor sich geht. In diesen Entwicklungsstadien beginnen in den
vorderen, frither entstandenen Teilen der Streifen die Zellen sich zu
differenzieren, und zwar jede zu einem bestimmten Sortiment von Aus-
sehen verschiedener Zellen (Taf. 1L, Abb. 3 M#m). Jede so entstandene
regelmiflige metamere Zellgruppe besteht in jhrem Vorderrande aus
senkrecht zur Kdrperoberfliche ausgezogenen schmalen Zellen, wihrend
die iibrigen Zellen der Somitenanlage von Gestalt rundlich oder kegel-
formig sind und sich, was die GréBe betrifft, sehr voneinander unter-
scheiden; wenn sie in diesen Stadien auch scheinbar ohne jegliche Ord-
nung gelagert sind; sind doch die Umrisse der ganzen Gruppe voll-
kommen deutlich: sie hat im allgemeinen die Gestalt eines Vierecks, das
von den benachbarten Segmenten durch eine schmale gerade Spalte
abgegrenzt ist.

In den Vorderenden der Mesodermstreifen ist diese regelmiBige
metamere Gruppierung der Zellen in erheblichem MaBe gestort; die
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Zellen sind hier ungefahr gleich groB und liegen in unregelméBigen Héuf-
chen, wobei einige von ihnen isoliert vor den Streifen liegen. Diese Be-
ziehungen sind aus der Taf. I, Abb. 3, 7'M, zu ersehen; es ist ein Horizon-
talschnitt, lings dem Aquator des Bis, so dafl das Vorderende des
Streifens zur Medianlinie hin gebogen ist, zu jener Stelle, wo sich die
Zellen der ersten Quartette befinden und wo sich spéter die Kopfanlage
und die Mundéffnung bildet. Aus diesem Grunde verliuft der vorderste
Teil des Streifens, der aus unregelmifig gelagerten gleich grofen Zellen
besteht, in der Querrichtung und tritt von den Seiten zur Anlage der
Mundétfnung heran, wahrend die metameren Partien der Streifen Lings-
richtung haben.

Das fernere Umwachsen des Eis durch das Ektoderm fiihrt zur Ver-
lagerung der Mesodermstreifen auf der Unterseite des His, wo sich die
Streifen einander nihern; diese Aneinandernsherung beginnt an ihrem
Vorderende. Die ersten Phasen dieses Prozesses sind in der Abhandlung
von VEsDovsKY dargestellt (Entwicklungsgeschichtliche Untersuchungen,
Abb. 9 und 10, Taf. XI). Es nshern und lagern sich parallel zueinander
die langsgerichteten, segmentierten Partien der Streifen, die quergerich-
teten, lockeren Vorderenden der Streifen dagegen — VEIDOVSKY bildet
sie etwas schematisch ab und bezeichnet sie mit dem Buchstaben K —
legen sich dabei etwas an die Seiten und etwas nach hinten von der Mund-
Sffnung. An Serien von Sagittalschnitten dieses Stadiums finden wir,
daB die lateralen Schnitte durch die Vorderenden der segmentierten
Streifen gehen, dagegen enthalten Schnitte, die sich mehr der Median-
. ebene mnahern, keine Streifen, sondern einen unordentlichen Haufen
Mesodermzellen, der nichts anderes als ein Querschnitt durch die quer
verlaufenden Vorderenden der Streifen ist, auf Medianschnitten schlieB-
lich ist nur die Anlage der Mundéffnung zu sehen und die zwischen den
Dotterzellen sich im Differenzieren begriffene Anlage des entodermalen
Schlundes und der Speisershre.

Ein von der Medianebene etwas lateral gehender Sagittalschnitt eines
etwas spiteren Stadiums ist auf Taf. I, Abb. 4 abgebildet; es ist der
vordere Teil des segmentierten Streifens zu sehen und vor ihm ein lockerer
Haufen recht groBer Zellen (7'M), der den Schlund teilweise von den
Seiten umfaft und sich in den dorsalen Teil des Kopfes vorschiebt, dessen
auBere Epithelzellen auf diesem Stadium Dotterkérnchen enthalten.

Ohne Zweifel ist dieser durch Verschiebung der vordersten Enden der
Mesodermstreifen entstandene lockere Zellhaufen das von WirLsox (1889)
beim Embryo von Lumbricus beschriebene ,,migratory mesoblast*; seine
von WILsoN beschriebene Entstehung aus den Vorderenden der Meso-
dermstreifen wird durch meine Untersuchungen voll bestitigt. Im
weiteren werde ich diese Zellgruppe vorliufig Kopfeslenchym nennen —
eine Bezeichnung, die ihre Entstehungsart besser zum Ausdruck bringt.

2. £. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 10, 7
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Auf Taf. I, Abb. 4 fallt eine wesentliche Eigentiimlichkeit des Kopf-
colenchyms in die Augen: wihrend die Zellen der hinter ihm liegen-
den segmentierten Partien der Mesodermstreifen sich rasch in relativ
nicht groBe Zellen der Wandungen der Somiten differenzieren, deren
Hohlungen schon deutlich hervortreten, differenzieren sich die Zellen
des Kopfeolenchyms nicht, bleiben wenig verdndert und nehmen nur
an Zahl zu; ihr Volumen wird bei den Teilungen etwas kleiner, sie be-
halten aber das dunkel tingierbare Protoplasma, wie in den frithen
Stadien der Mesodermstreifen, und einen groBien Kern von embryonalem
Charakter mit Kernkérperchen, und unterscheiden sich im Aussehen
und GroBe scharf von den Elementen der Mesodermstreifen.

Mit der Vermehrung seiner Zellen beginnt das Kopfetlenchym in
der Richtung nach hinten auszuwachsen und legt sich zwischen die
Darmwand und die schon ausgebildete Splanchnopleura des vorderen
Somiten, wobei es anfangs seitlich von der Median-Ventrallinie des
Darmes liegt (Taf. I, Abb.5 T M, Querschnitt), spéter aber, nach
vollendeter Aneinanderniherung der Vorderenden der Mesodermstreifen,
verschmilzt ihre paarige Anlage zu einem Zellhaufen, der mit Perito-
neum bedeckt unter dem Stomoddum und dem Schlunde liegt (Taf. I,
Abb. 6 TM).

Tn dieser Gestalt finden wir das Kopfeélenchym auch auf bedeutend
spiateren Stadien, wenn der Embryo schon die charakteristische Kriim-
mung nach der Riickenseite hin erhdlt. Und erst in einem noch spiiteren
Stadium beginnt die weitere Veranderung dieser Anlage. Sie besteht
darin, daf} die Zellen des Kopfetlenchyms — stets ihren embryonalen
Charakter wahrend — sich lings der Ventralseite des Darms zu ver-
breiten beginnen, zwischen dessen Wand und der Splanchnopleura,
immer weiter nach hinten (Taf. I, Abb. 7 T M), was teils infolge einer
Ausziehung und Abflachung der anfénglich dicken und kurzen Anlage,
tiels durch Vermehrung der Zellen geschieht. Der Anfang dieses Prozesses
steht offenbar mit dem Verschwinden des Dotters in den an die Anlage
angrenzenden Darmrzellen in Verbindung, und die verinderten Ernih-
rungsbedingungen geben wohl den Anstofl zu einer neuen Anordnung
und zum Beginn einer Differenzierung ihrer Zellen. Die Ausziehung des
Kopfeslenchyms nach hinten setzt sich so lange fort, bis sein Hinterende
das 7. oder 8. Somit erreicht. Auf Abb.7 (Taf. II) sind die Dissepi-
mente der vorderen Somiten nicht zu sehen, da mit dem Auswachsen
des Kopfeslenchyms nach hinten zu die Dissepimente unter dem Darm
verschwinden und nur in den lateralen Partien des Cbloms erhalten
bleiben ; aber auch hier sind sie bedeutend zarter und schwécher, als die
Dissepimente derjenigen Segmente, die hinter dem siebenten liegen.

Auf diesen und noch auf friiheren Stadien finden wir im Kopflappen
verschiedene und recht zahlreiche Mesodermzellen; dieses lockere Ge-
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webe entsteht wahrscheinlich aus denjenigen Zellen des Kopfeolenchyms,
welche in den frithen Stadien seiner Entwicklung in den dorsalen Teil
der Kopfanlage eingedrungen sind.

Das Stadium des ausgezogenen subintestinalen Kopfcolenchyms,
wie es auf unserer Abb. 7 zu sehen ist, ist von VEIpovsky gefunden
und abgebildet worden (Taf. XXII, Abb. 2 und 6 w); er deutet aber
diese Bildung als die Anlage des ventralen Blutgefifies. Diese Deutung
wird auch durch die Untersuchungen von WiLso~N und PENNERS (1923)
wiederholt, wenn auch nur VEIDOVsKY die von ihm angenommene Um-
wandlung dieser kompakten Anlage in ein Blutgefil beschreibt. Diese
Erklirung kann man schon rein a priori als wenig wahrscheinlich be-
zeichnen, und zwar aus folgenden Erwigungen: 1. bei den Anneliden
erscheinen die GefifBe in der Regel in Form von Hohlungen neben dem
Darm, die sich verengen und. die Gestalt von rohrenférmigen Blutgefa.s-
stimmen annehmen; 2. man konnte eher fiir das mit dickeren Winden
versehene Riickengefidl die Entstehung einer besonderen Anlage an-
nehmen ; eine solche Anlage ist aber fiir das Riickengefa 8 nicht gefunden ;
3. bei Rhynchelmis finden wir in den vorderen Segmenten, d.h. dort,
wo diese Anlage auftaucht, im erwachsenen Zustand nicht ein medianes,
sondern zwei parallele Bauchgefifle, und 4. ist eine Entstehung des
Bauchgefidfes als kompakte Anlage in den vorderen Segmenten ganz
unverstindlich, wenn im ibrigen Kérper solch eine Anlage nicht er-
scheint und das BauchgefiB auf andere Weise entsteht.

Meine eigenen Untersuchungen iiber das Schicksal der kompakten
subintestinalen Anlage des Kopfcolenchyms sprechen fiir eine andere
Bestimmung derselben. Wihrend diese Anlage sich in die Lénge aus-
zieht, beginnen ihre Zellen eine merkliche Aktivitit zu entwickeln, die
im zahlreichen Auftreten von Mitosen ihren Ausdruck findet. Als erstes
Ergebnis der Vermehrung und Umlagerung ihrer Zellen treten im
Colenchym kleine Lumina auf, und die Gestalt seiner Zellen andert sich:
aus runden werden sie zu elliptischen. Wenn das subintestinale Colen-
chym seine groBte Lange erreicht hat, vergroBert es weiter seinen
Durchmesser durch Vermehrung der Zellen und Lumenbildung; und
wihrend es bisher die Gestalt eines medianen, fast zylindrischen Stranges
von ziemlich groflen Zellen hatte, erhidlt es jetzt den Charakter eines
lockeren Gewebes, das den Darm von unten und den Seiten umfafBt und
sich unter der Splanchnopleura allmihlich auf die Dorsalseite des Darmes
verbreitet. Dieser Proze8 ist von einer Differenzierung der Zellen in be-
deutend kleinere Elemente und von einem Wachsen der Lumina und
Hohlungen zwischen ihnen begleitet. Diese Héhlungen sind zunichst
recht unregelmaBig angeordnet (Taf. I, Abb. 7), allein nach Mafigabe
ihrer VergréBerung wird eine gewisse RegelmaBigkeit und Metamerie in
ihrer Anordnung angebahnt (Taf. II, Abb. 9), die darin ihren Aus-

7%
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druck findet, dall auf medianen Sagittalschnitten sechs bis acht meta-
mere Hohlungen vorhanden sind. Nach den Schnitten zu bestimmen,
ob eine ebensolche Metamerie auch im Célenchym der Seitenwiinde des
Darmes vorhanden ist, besteht nicht die geringste Moglichkeit; doch
die weiter unten angefiihrten Befunde und aus ihnen gezogenen SchluB-
folgerungen stellen ihr Vorhandensein auch hier anfer allem Zweifel.

Auf Querschnitten dieser Stadien (Taf. II, Abb. 8) kann man er-
sehen, daB der Darm von einem sehr lockeren Gewebe mit in ihm un-
regelmifig verstreuten Héhlungen umgeben ist; von diesen Hohlungen
sind vollkommen symmetrisch angeordnet und kommen auf allen
Schnitten am bestindigsten vor zwei laterale (bbg) — auf der Unterseite
des Darmes. Threr Lage nach entsprechen sie zwei ventralen Blut-
getifen dieser Korperregion, welche — zum Unterschied von den Ge-
fiBanlagen anderer Kérperteile — vom Moment ihres Entstehens von
der Darmwand entweder durch eine Schicht Colenchymzellen oder durch
ein wabiges Colenchymgewebe getrennt sind. Die eine oder auch mehrere
die beiden Ventralgefiaie voneinander trenmenden H6hlungen bilden einen
Teil des wabigen Colenchyms, gleichwie auch einige von den Hohlungen,
die lateral und dorsal vom Darme liegen; wahrend der andere Teil dieser
Héhlungen Partien der zukiinftigen lateralen Gruppen der Blutgefalie
der vorderen Segmente darstellt.

Es fallt sehr schwer, das ganze System dieser den Darm umgebenden
Héhlungen in Vollstandigkeit zu rekonstruieren und sich die Anordnung
der in der Entwicklung begriffenen Blutgefifle genau vorzustellen, zu-
mal da auf diesen Entwicklungsstadien das Blut weder in seinen Eigen-
schaften, noch in seiner Firbbarkeit von der Colomfliissigkeit zu unter-
scheiden ist. Hochstwahrscheinlich geht es hier so vor sich, dafl wihrend
sich das Colenchym lings den Darmwinden unter der Splanchnopleura
verbreitet, wo in den anderen sowie auch in diesen Korpersegmenten in
fritheren Stadien ein adintestinaler Blutsinus wenigstens potentiell vor-
handen ist, ein Teil der Coélenchymlumina sich mit Blut anfillt und in
BlutgefiBe vereinigt; der andere Teil dagegen erhélt keine Blutfliissig-
keit und wird zu einfachen Waben des Célenchymgewebes. Die Wirkung
der fortwihrenden Blutzirkulation in den miteinander kommunizieren-
den Systemen von Hohlungen verwandelt diese Systeme in r6hrenférmige
BlutgefiBe, deren Anordnung regelmaBig und streng metamer wird,
dieses aber hat eine Erweiterung der zwischenliegenden Hohlungen des
Colenchyms und ihre Vereinigung in ebenfalls metamere Partien der
.Leibeshchle zur Folge. Deshalb entsteht frither oder spater die Meta-
merie der Blutlumina und des sie trennenden Célenchyms auch an den
Seitenwinden des Darmes, wo beim ausgewachsenen Wurm die meta-
meren Gefifgruppen verlaufen.

Aus dem Gesagten geht hervor, daB aus dem subintestinalen Célen-
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chym nicht nur die ventralen Blutgefafe, sondern auch alle Blutgefale
der sieben vorderen Segmente ihren Ursprung nehmen, hauptsichlich
aber bildet es jenes lockere mesenchymatose Gewebe, welches die GefilBle
voneinander und von der unmittelbaren Berithrung mit der Darmwand
scheidet. Diese Eigenschaft ist, wie wir oben gesehen haben, einer der
Grundunterschiede der sieben ersten oder Larvalsegmente von den Post-
larvalsegmenten.

Die Splanchnopleura verliert mit der Entwicklung des subintestinalen
Célenchyms in den Larvalsegmenten offenbar ihre Bedeutung und den
Charakter eines ununterbrochenen Uberzuges und verschwindet, da sich
seine Zellen mit den Célenchymzellen vermengen. Dadurch wird den
Colenchymzellen die Moglichkeit gegeben, sich in Gestalt von einzelnen
Elementen zu verbreiten, sowohl in die Seiten als auch nach vorn, so
daB wir in den Differenzierungsstadien des Colenchyms eine betriicht-
liche Anfilllung der Kopflappenhshlung mit Colenchymelementen vor-
finden. Aus diesen Griinden kann die Splanchnopleura auch keine
Chloragogenzellen liefern, was ein anderes charakteristisches Merkmal
der Larvalsegmente ist.

Die durch Differenzierung der Somiten-der segmentierten Mesoderm-
streifen entstandenen Dissepimente werden in den Larvalsegmenten
sehr diinn und zart, und verschwinden unter dem Darm génzlich, so
daf hier breite Pforten entstehen. Das sich entwickelnde und nach allen
Seiten sich verbreitende Kopledlenchym stiitzt in gewissem MaBe die
Seitenpartien der Dissepimente durch Eindringen einer gewissen Anzahl
ihrer Zellen zwischen die Dissepimentblitter (Taf. IL, Abb. 11).

Wir sehen also, dafl bei den Embryonen von Rhynchelmis das Vor-
handensein des Kopfetlenchyms in den vorderen sechs bis sieben Seg-
menten sowohl den Entwicklungsgang der mesodermalen Gebilde dieser
Segmente als auch ihren definitiven Bau wesentlich verdndert. Von den
Derivaten der vorderen embryonalen Somiten bleibt ganz unveréndert
nur die Langsmuskulatur und wahrscheinlich auch das Peritoneum der
Kérperwand; alle anderen Derivate der Somitenwinde aber sind mehr
oder weniger wesentlichen Umbildungsprozessen unterworfen. Am aus-
gesprochensten ist dies an der Splanchnopleura, welche schliefllich als
solche zu existieren aufhért und durch ein lockeres, teilwéise meta-
merisiertes Gewebe ersetzt wird; dieses Gewebe umwichst den Darm,
ihm dicht anliegend, und verdringt von dessen Winden die Blut-
gefifle. Mit den wihrend der Ontogenese im circumintestinalen Colen-
chym vorgehenden Verinderungen stehen in engem Zusammenhang
die Versnderungen der in ihm enthaltenen Blutlakunen, so daf die
endgiiltige Anordnung der BlutgefiBe hier schon nicht durch die Dis-
sepimente, wie in den Segmenten des ganzen Rumpfes, bestimmt wird,
sondern. durch den Entwicklungsgang und die Metamerie des Colen-
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chyms. Deswegen unterscheidet sich die Anordnung der BlutgefiBe in
den vorderen sechs bis sieben Segmenten bedeutend von ihrer Anord-
nung im iibrigen Kérper; anstatt der ringférmigen DissepimentgefiBe
finden wir hier metamere Gefagruppen, der ventrale und dorsale Gef4B-
stamm aber werden verdoppelt. Weniger deformiert sind die Dissepi-
mente, aber auch in ihnen gehért nur die epitheliale Auskleidung zu
den Derivaten der Somiten, die iibrigen aber, im Innern der Dissepimente
liegenden Elemente, entstehen aus dem Célenchym.

Es ist hier der Ort, den Entwicklungsgang des Mesoderms in den
vorderen Segmenten des Rhynchelmis-Embryos mit der Regeneration
des Mesoderms im Vorderende des Lumbriculus zu vergleichen, da diese
beiden Wiirmer zur selben Familie der Lumbriculidae gehéren und beide
von miruntersucht sind, so daB ich die M6glichkeit habe, die Regeneration
des einen mit der Entwicklung des anderen unmittelbar zu vergleichen.

Eine grofle Anzahl sich verjiingender Zellen des Peritoneums und
der Langsmuskulatur der Leibeswand wandern aus dem alten Perito-
neum ins vordere Regenerat des Lumbriculus und bilden hier eine lockere
Zellmasse, die sich zusammen mit der Verlingerung des Regenerats aus-
debnt und gleichzeitig sich zu sechs mesodermalen Segmenten zu meta-
merisieren beginnt. Da in dieser Zellmasse die Hohlungen unregelméBig
erscheinen und erst spiter eine regelmiflige metamere Anordnung er-
halten, so ist es ohne Zweifel anzunehmen, da ihre Metamerie im Zu-
sammenhang mit irgendwelchen anderen metameren Organen zusammen-
hingt. Auch die Bildung und Weiterentwicklung des Mesoderms im
vorderen Regenerat hat in den wesentlichsten Ziigen und Eigenttimlich-
keiten mit der Entwicklung des Colenchyms beim Rhynchelmis-Embryo
die groBte Ahnlichkeit. Der Unterschied liegt nur darin, daB dieses Ge-
webe im Regenerat viel reicher an Zellen und gut entwickelt ist, so daB
es das ganze Regenerat ausfiillt, beim Embryo dagegen ist das Colen-
chymgewebe nur auf die Darmgegend beschrankt. Dieser Unterschied
hingt einerseits davon ab, dall beim Embryo in den vorderen Segmenten
zur Zeit des Beginns der Vermehrung der Colenchymzellen die Gewebe
der Somiten schon vorhanden sind, anderseits aber davon, daB bei der
Regeneration stets eine gréBere Anzahl von Zellen Anteil nimmt als
bei der Embryonalentwicklung. Im Regenerat bildet sich aus diesem
lockeren Gewebe auch das Epithel der Dissepimente, wihrend es beim
Embryo aus den Somitenwinden entsteht.

Die Langsmuskulatur der Leibeswand entsteht — sowohl im vor-
deren Regenerat als auch in den vorderen Segmenten des Embryos —
unabhingig vom inneren Colenchymgewebe; beim Embryo ist sie ein
Derivat der Winde der vorderen Somiten, im Regenerat wird sie er-
halten durch Migration verjiingter Muskelzellen aus der alten Léngs-
muskulatur der Leibeswand.
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In allen Einzelheiten habe ich die Verdnderungen im Vorderende der
Mesodermstreifen nur bei Rhynchelmis verfolgt. Bei Vertretern anderer
Familien (Lumbriciden und Tubificiden) haben meine Untersuchungen
erst mit dem Beginn der Formierung des Kopfedlenchyms eingesetzt.
Die Lage und Entwicklung desselben ist &hnlich der fiir Rhynchelmis
beschriebenen, was uns berechtigt anzunehmen, daf auch ihre fritheren
Stadien ebenso verlaufen; auflerdem weist auch die Entwicklung des
Kopfeolenchyms bei den Lumbriciden und Tubificiden einige Ziige auf,
welche das vervollstindigen, was nicht ganz so deutlich bei Rhynchelmis
ausgedriickt ist.

Lumbricidae. Die allerersten von mir untersuchten Entwicklungssta-
dien des Kopfedlenchyms der Lumbriciden entsprechen dem Zeitpunkt des
Beginns der Krlimmung des embryonalen Kérpers und haben mit dem ent-
sprechenden Stadium von Rhynchelmis Ahnlichkeit, das auf der Abb. 6,
Taf. I, abgebildet ist. Etwas spiter und im selben Stadium wie bei
Rhynchelmis beginnt sich der unter dem Stomodaum gelegene kompakte
dicke Haufen embryonaler Zellen des Célenchyms in der ventralen Me-
dianlinie des Darmes nach hinten in die Linge zu ziehen, zwischen der
Darmwand und der Splanchnopleura. In diesem Stadium sind, ebenso
wie bei Rhynchelmis, die Dissepimente der vorderen Somiten sehr diinn,
und sie enthalten uriter dem Darme weite Liicken, so dafl auf medialen
Sagittalschnitten die Dissepimente nicht sichtbar sind und das Meso-
derm des Vorderteils ganz unsegmentiert zu sein scheint. Es ist nur die
sehr diinne Splanchno- und Somatopleura zu sehen. Die Ausdehnung
des Célenchyms kann deswegen nur an einer Rekonstruktion des Vorder-
endes des Embryos bestimmt werden. Wenn das Colenchym seine groBte
Lénge erreicht hat, erstreckt es sich bei Hisenelle bis zum 6. Segment
inklusive.

Hand in Hand mit der Verlingerung der Anlage des subintestinalen
Colenchyms tauchen in ihm metamere Liicken auf, die durch vertikale
Scheidewdnde voneinander getrennt sind. In der Regel treten vier
solcher metameren Hohlungen auf (Textabb. 27, T'M); bei jiirigeren
Stadien kann ihre Zahl eine gréBere sein, spiterhin aber verschmelzen
einige von ihnen miteinander zu vier, ja sogar drei (Textabb. 28). Im
allgemeinen folgen die Hohlungen der Lage nach einander und ver-
kleinern sich nach hinten zu; sie entstehen aber alle mit einem Male,
Dabei miissen awei wesentliche Unterschiede mit der Entwicklung des
Cbdlenchyms bei Rhynchelmis hervorgehoben werden. Erstens erscheinen
bei Eisenelle die Hohlungen und die Segmentierung des Célenchyms
noch dann, wenn seine Zellen grof und von embryonalem Charakter
sind, so daB die endgiiltige Differenzierung seiner Zellen schon nach
diesem segmentierten Stadium eintritt, wihrend bei Rhynchelmis die
Segmentierung von ejner vollstindigen Differenzierung der Célenchym-
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zellen zu ziemlich kleinen und wenig vermehrungsfiéhigen Elementen
begleitet ist. Zweitens: wihrend bei Rhynchelmis das ganze Colenchym,

Diy Darmwand, TM Trochophoralmesoderm, spl Splanchnopleura.

Abb. 27. Medialer Sagittalschnitt durch das Vorderende eines Embiyos von Eisenclla im Stadium der Kriimmung des Embryos
(Ventralhilfte des Schnitts).

bis zu seinem hinteren Ende, der Segmentierung unterworfen ist, werden
bei Eisenella nur ungefihr zwei Drittel der ganzen Lange des Colenchyms
segmentiert, das hintere Drittel dagegen bleibt entweder ganz kompaks,



Die Entwicklung der Larvalsegmente bei den Anneliden. 105

oder enthdlt sehr kleine und unregelmifiig angeordnete Spalten; das
hinterste Ende aber besteht aus grofleren Zellen, die sich weiter ver-
mehren und eine Zeitlang den terminalen Bildungsherd neuer Zellen des
Colenchyms darstellen (Textabb.27 u.28). Beides steht im Zusammen-
hang damit, daf die Anzahl der aus dem Colenchym sich bildenden. Ele-
mente bedeutend gréBer
ist und sich viel dichter
anordnet als bei Rhyn-
chelmis. Aus ihnen ent-
steht eine sehr méachtige
Schicht von mesenchy-
matosen Zellen, die den
Schlund dicht umwach-
sen und wahrscheinlich
auch seine Muskulatur
bilden, und dann — wie
auf seitlichen tangen-
tialen Schnitten von et-
was spéteren Stadien zu
sehen ist (Textabb. 29
T M) — eine sehr bedeu-
tende Anzahl von Célen-
chymzellen, die in die
Dissepimente einwan-
dern und ihnen eine be-
deutende Dicke und
Machtigkeit verleihen.
Auch hier werden die
Blutgefafle durch das
Célenchym vom Darme
abgedringt (Textabb. 30
bbg) und nehmen eine
andére Lage ein als in
den {ibrigen Korperseg-
menten.

Bei Eisenelle bildet
das Kopfeslenchym in
denfrithenStadienseiner
Entwicklung vier Hohlungen und nimmt bei der definitiven Formierung
des Mesoderms der vorderen Segmente an der Bildung der vier vorderen
Disgepimente teil. Die oben beschriebene unsegmentierte hintere Fort-
setzung des Kopfedlenchyms kann so gedeutet werden, da die Linge
der Kopfcilenchymanlage, ebenso wie auch bei Rhynchelmis, mit der

TM Trochophoralmesoderm, spl Splanchnopleura, St Stomodéum.

abgebildet.

Abb. 28, Medialer Sagittalschnitt durch das Vorderende von Eisenello im etwas dlteren Stadium wie auf Textabb, 27
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Lange des urspriinglichen Kopfsegmentengebiets zusammenfallt; dabei
bilden sich in seinem vorderen Teil metamer liegende Hohlungen, hinten
aber kommt der Bildung der Hohlungen das Auseinanderweichen der
Célenchymzellen zu Dissepimenten zuvor und diese Zellen werden fiir
die Kraftigung der mesodermalen Teile der vordersten vier bis fiinf
Kopfsegmente verbraucht. Somit enthilt der Kopfeélenchymstreifen
bei Ezsenells und anderen Lumbriciden in potentia die Anlagen fiir
eine gréoBere Segmentzahl als vier, namlich, wie bei Rhynchelmis, auch

Abb. 29. Bagittalschnitt durch das Vorderende des wurmfdrmigen Stadiums eines Eisenello-
Embryos; der Schnitt geht rechts von der Achse der Schlundanlage, 7'M Trochophoral-
mesoderm, osg Oberschlundganglion und Schlundkomissuren.

fiir sechs oder sieben; doch werden seine hinteren Segmente nicht for-
miert, sondern es gehen seine Elemente auseinander und bilden das
Colenchym des Darmes und der Dissepimente.

In spiteren Stadien (Textabb. 31) finden wir wieder Hohlungen im
Coslenchym der Dissepimente; es fallt aber schwer zu bestimmen, in was
fiir einem Verhiltnis diese Héhlungen zu den primiren Hohlungen des
Kopfeslenchyms stehen.

Die Anzahl der am Vorderende der Lumbriciden regenerierenden
Segmente betrigt finf Segmente bei den Vertretern, die das Vorder-
ende regenerieren kénnen; demnach regenerieren sich hier wie auch bei
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Lumbriculiden nur die Larvalsegmente, und zwar ihre volle Anzahl;
aber bei einigen Lumbricidenarten kann auch eine unvollstindige Re-
generation stattfinden, dabei teilt sich ihr vorderes Regenerat nur in
drei Segmente. Es fehlen leider jegliche Angaben iiber Histologie der
Regeneration des Mesoderms im Vorderende dieser Wiirmer, so daB
von einem Zusammenhang irgendwelcher Art zwischen den Eigentiim-

Abb. 30. Querschnitt durch das Vorderende (auf der Hohe des 4. Segments) einer Eisenella im
Stadium der Textabb. 29.

lichkeiten der Entwicklung der vorderen Segmente und der Regeneration
des Vorderendes in dieser Familie noch nicht die Rede sein kann. Es
ist aber anzunehmen, dafl wahrend der Régeneration des Vorderendes
bei den Lumbriciden und auch bei den Lumbriculiden dieselben Figen-
tiimlichkeiten der Mesodermbildung obwalten.

Tubificidae. Die Entwicklung des Tubifex, vom Furchungsstadium
bis zur Formierung des Wurmkérpers und seiner Organe, ist von PENNERS
(1922, 1923) einer genauen Untersuchung unterzogen worden. Der Haupt-
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teil der Mesodermstreifen entsteht durch sukzessive Absonderung von den
Mesoteloblasten grofer wiirfelférmiger Zellen; jedes Paar solcher Zellen
gibt ein Paar der mesodermalen Somiten, und wéhrend der ersten Sta-
dien seiner Differenzierung wird er zu einer wiirfelformigen Zellgruppe,
unter denen sich frith auf der Oberfliche des Wiirfels kleine Elemente
absondern, die den Grund zur Bildung der Somatopleura, der Splanchno-
pleura und der Dissepimente legen, wihrend die mittleren groen Zellen,
nach PExNERS, die Trichterzellen der Nephridien geben. Da das Blasto-
mer 4d bei T'ubifex wenig Dotter enthilt, so gelangt auch wenig Dotter
in die Zellen der Somiten.

Abb. 31. Schrigsagittaler Schnitt durch das Vorderende eines sehr jungen Wurms Bimasfus.

Aber vor der Ablésung der wiirfelf6rmigen Zellen der Somiten. bilden
die Mesoteloblasten durch Knospung kleine Zellen mit zartem Proto-
plasma und ohne Dotter, welche die Vorderpartien der Mesodermstreifen
bilden, und erst von der zehnten Zelle an werden die Zellen in jedem
Streifen grofer und enthalten eine gewisse Menge Dotter. Obgleich
PENNERS das weitere Schicksal dieser vorderen Zellen der Mesoderm-
streifen nicht verfolgt, spricht er doch die Vermutung aus, daf solche
Eigenheiten der Vordersegmente des ausgewachsenen T'wbifex, wie das
Fehlen der Segmentierung des Mesoderms des Embryos sowohl als atuch
des ausgewachsenen Wurmes. in den vorderen vier Segmenten und das
Fehlen der Nephridien an dieser Stelle, in Zusammenhang stehen mit
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der Existenz der vorderen Zellen der Mesodermstreifen und ihrer Ab-
weichungen im Bau und Aussehen von anderen Zellen der Streifen,
Aber PEnxERS leugnet bei Tubifex die Existenz des ,,migratory meso-
blast Winsons auf Grund davon, dafl die Mesodermstreifen mit ihrem
Vorderende bis ganz zur Mundéffnung reichen und auf ihrem &Aufler-
sten Vorderende kompakte Zellstringe bilden und nicht in einzelne
Mesenchymzellen auseinandergehen. :

Meine Beobachtungen an der Entwicklung der Mesodermstreifen bei
Limmnodrilus hoffmeistert und L. newaénsis stimmen in allen wesentlichen
Punkten mit den genannten Angaben von PENNERS iiberein. Die Vorder-
partie des schon ausgebildeten Mesodermstreifens besteht im Vergleich
zu den wiirfelférmigen Zellen der Somiten aus kleinen Zellen, wobei die
Grenze dieser Vorderpartie deutlich zu sehen ist, und ein allméhlicher
Ubergang zum Vorderende der groBen Zellen in kleine ist nicht vorhanden.

Da ich aber die Furchungsstadien nicht geniigend untersucht habe,
so kann ich nicht sagen, ob auch bei Limnodrilus jene kleinen Zellen vor-
handen sind, welche sich nach PENNERS bei Tubifex schon in jener Zeit
bilden, wo die Mesoteloblasten noch an der Oberfliche des Eis liegen
und ibhre Vermehrung beginnt, und sie, falls vorhanden, jenen kleinen
dotterarmen Zellen der Vorderpartie der Mesodermstreifen des Limno-
drilus entsprechen, welche soeben in den schon vom Ektoderm bedeckten
und gebildeten Mesodermstreifen geschildert worden sind. Gegen ihre
Identitat spricht der Umstand, daB es nur vier bis fiinf von den Zellen
gibt, die nach. PENNERS als erste aus den Mesoteloblasten entstehen, in
der Vorderpartie aber der Mesodermstreifen, die schon unter dem Ekto-
derm liegen, ihrer weit mehr vorhanden sind; und auch, daB es in den
ersten Derivaten der Mesoteloblasten nach PENNERS gar keinen Dotter
gibt, er aber in den Zellen der Vorderpartie der Streifen, die unter dem
Ektoderm liegen, jedenfalls bei Limnodrilus, wenn auch in sehr geringem
MaBe, doch vorhanden ist. Der erste Unterschied ist iibrigens vielleicht
das Resultat der Vermehrung dieser ersten Derivate der Mesoteloblasten,
und der zweite steht in Zusammenhang mit den spezifischen Unterschie-
den der Mesodermzellen des Limnodrilus von denen des T'ubifex. Tm all-
gemeinen entspricht das Bild vom Bau des Vorderendes der Mesoderm-
streifen vollkommen demjenigen, welches oben von Rhynchelmis gegeben
worden ist, ungeachtet dessen, daB die kleinen Zellen, die aus den Meso-
teloplasten wihrend ihrer Oberflichenlage bei Tubificiden entstehen,
bei ‘Rhynchelmis augenscheinlich nicht existieren.

Der Hauptunterschied zwischen Limnodrilus und Tubifex besteht
wohl darin, daB bei Limnodrilus das Blastomer 4d und die von ihm ab-
stammenden Mesoteloblasten eine recht grofle Dottermenge enthalten,
die im Plasma ungleichmiBig verteilt ist, und zwar so, daff der zum
Eiinnern gewendete Teil des Mesoteloblasts fast ganz dotterlos ist, der



110 P. P. Iwanoff:

Dotter aber in dem zur Oberfliche gekehrten Teil konzentriert ist
(Taf. 111, Ab>. 12 Umz). Von jener dotterarmen Seite des Mesotelo-
blasts, welches zum Hinterende des Eies gekehrt ist, beginnt die Bil-
dung der Zellen der Mesodermstreifen. Infolgedessen enthalten die zu-
erst entstandenen Zellen, d. h. die kleinen Zellen des Vorderendes des
Mesodermstireifens, und die thm zunichst nach hinten anliegenden Zellen
sehr wenig Dotter. In den folgenden Zellen aber nimmt die Dotter-

ADb. 82. Sagittalschnitt durch einen Embryo von Limnodrilus hoffmeisteri im Stadinm der ven-

tralen Anniherung der Mesodermstreifen (MS); die Zellen des mittleren Teils des Streifens enthalten

Dotter, ihr vorderer Teil (TM) ist frei von Dotter. mnph die ersten Metanephridien, UGZ Ur-
geschlechtszellen, Ent Entodermzellen, Umz Urmesodermszelle.

menge rapid zu, da sich an ihrer Entstehung das dotterreiche Plasma
aus der duBeren Partie des Mesoteloblasts immer mehr beteiligt. Eine
bedeutende Dottermenge enthalten die Zellen einer recht groBen Anzahl
von Somiten (Textabb. 32 Ms; Taf. III, Abb. 13 Mtm); spiterhin aber,
nach Verausgabung des Dottermaterials des Mesoteloblasts, erhalten
die folgenden Zellen der Somiten immer weniger Dotter, so daB in den
spateren Entwicklungsstadien die Mesoteloblasten ganz frei von Dotter
werden.

Auf diese Weise besteht der Mesodermstreifen bei Limnodrilus vorn
aus Kleinen, ganz dotterlosen Zellen, danach die gleichfalls keinen Dotter
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enthaltenden metameren Zellen, ferner eine Reihe mit Dotter angefiiliter
metamerer Zeilen; dieser nimmt aber allmahlich zur hinteren Partie des
Streifens ab. Spiterhin teilen sich die grofien mit Dotter versehenen Zellen
in jedem Somit differenziell in kleinere an der Oberfliche Liegende und
grofere innere Zellen, wie es bei PENNERS beschrieben ist; die kleinen
dotterarmen Zellen der Vorderpartie aber teilen sich in gleiche Zellen,
d. h. wir erhalten im Anfangsstadium der Differenzierung der Zellen des
Streifens bei den Tubificiden dasselbe Bild wie das fiir Rhynchelmis
geschilderte im entsprechenden Stadium.

Da ich bei Limnodrilus hauptsichlich die Stadien, vom Erscheinen
des Mesodermstreifens angefangen, untersucht, den Furchungsprozel
aber nicht verfolgt habe, so kann ich es nur fiir sehr wahrscheinlich
halten, daB die von PENNERs geschilderten kleinen Zellen, die sich schon
im Furchungsstadium vom Mesoteloblast loslosen, wenn es noch keine
organisierten Mesodermstreifen gibt, eben jene Zellen sind, die die vor-
dere Partie des ausgebildeten Streifens einnehmen (Taf. I1I, Abb.13 T M).
Samtliche metamere wiirfelfdrmige Zellen der Streifen werden zu Somiten,
aber die vorderen, wenig Dotter enthaltenden, geben bei ihrer Diffe-
renzierung eine geringere Zellenzahl als die an Dotter reicheren und
geben keine groBeren nephridialen Keimzellen (nach PENNERS), wie sie
den iibrigen Somiten eigen sind. Deshalb bilden sie in spiteren Stadien
in den vorderen fiinf Segmenten keine Nephridien, und die Dissepimente
in diesen Segmenten sind arm an Zellen und bilden breite Lumina.

Wenn die Differenzierung der Gewebe der vorderen Somiten beginnt,
sind die Verschiebungen und Verinderungen, die in den Derivaten der
Kleinen Zellen der vorderen Partie der Mesodermstreifen und in den
Derivaten der Zellen der vorderen Somiten vor sich gehen, #uBerst
schwer zu verfolgen, da in dieser Gegend die Zellen einander immer
ahnlicher werden und eine recht kompakte Masse bilden. Diese Eigenart
ist durch den Charakter der sich differenzierenden Zellen selbst zu er-
kléren, die ein verhaltnismaBig umfangreiches, sehr durchsichtiges, nicht
mit Farben tingierbares Protoplasma besitzen, in dessen Mittelpunkt ein
sich dunkel firbender Kern liegt. Diese kompakte Verteilung der Zellen
in den vorderen Partien der Mesodermstreifen, wie auch in etwas spéteren
Stadien, veranlafiten wohl PENNERS, das Vorhandensein des ,,migratory
mesoblast’ zu leugnen, um so mehr, da wir auch in bedeutend spiteren
Stadien im Kopf des Embryos auf keine mesenchymattsen Zellen, wie
bei Rhynchelmis, stoben; die Zellen mit wisserigem Plasma liegen hier
in kompakten Gruppen oder in Stréingen. Stellt man sich diese Zellen
mit dichterem und weniger umfangreichem Protoplasma vor, so ergibt
sich eine fagt vollstandige Analogie der Bilder in den verschiedenen Ent-
wicklungsstadien der vorderen Partien der Mesodermstreifen mit dem,
was oben bei Rhnychelmis beschrieben worden ist. Danach haben die
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Tubificiden, ebenso wie die Lumbriculiden und auch die Lumbriciden,
,,migratory mesoblast” oder Kopfeslenchym, das sich schon in sehr
frithen Stadien absondert, in etwas spateren aber sich ebenso wie das
Kopfeolenehym der Embryonen von Vertretern bei den beiden oben ge-
schilderten Familien, agieren.

Zu der Zeit, wenn der Kopf beim Embryo des Limnodrilus sich abzu-
sondern und der Kérper des Embryos sich zum Riicken hin zu kriimmen
anfingt, beginnt das verwickelte histologische Strukturbild der Vorder-
" enden der Mesodermstreifen sich von neuem zu kliren, hauptsichlich,
weil hier die Zellen freier liegen und sich zwischen ihnen Héhlungen
bilden. Dann sehen wir eine Anzahl von der Mundeinstiilpung beginnen-
der Dissepimente, die freilich in den vorderen finf Segmenten sehr
schwach entwickelt sind, eine diinne Splanchnopleura (spl) und eine
sichtbare Somatopleura und aulerdem einen Zellstrang, welcher zwischen
der Splanchnopleura und dem Darme, lings der Mittellinie der ventralen
Wand desselben, liegt und aus recht groBen Zellen besteht (Taf. IT1,
Abb.13 TM). Dieser Strang ist von PueNNzrs bei Twbifsx als die An-
lage des BauchgefiBes beschrieben. Aber die folgenden Stadien zeugen
davon, daBl, wenn es die Anlage des Bauchgefifles der vorderen fiinf
Segmente sein sollte, es nicht nur fiir das ventrale Blutgefi3, sondern
es auch die Anlage fir andere Gewebe sein mull, wobei die aus Célen-
chym entstehenden Gewebe und das Gefill nur auf das Gebiet der vor-
deren vier Segmente beschrinkt sind. Die Weiterentwicklung des Kopf-
colenchyms zeigt, daf seine Auffassung als Anlage des Bauchgefifles
allein ebenso unrichtig ist wie auch bei den beiden oben geschilderten
Familien. - ‘

Einige Zeit, nachdem das Kopfcélenchym seine endgiiltige Lage auf
der medianen Bauchlinie des vorderen Abschnitts des Darms eingenom-
men hat, bleibt es passiv und erfihrt keine sichtbaren Verdnderungen.
In diesen Stadien nihern sich die Dissepimente der vordersten lings
dem Strang des Kopfcolenchyms liegenden Somiten der den Strang
umkleidenden Splanchnopleura schrig von vorn nach hinten (Taf. III,
Abb. 14 Mém) und. sind auf medianen Sagittalschnitten des vorderen
Kérperendes sehr diinn und arm an Elementen, die dabei den Charakter
von vollig differenzierten Peritonealzellen haben; in den zwei bis drei
vordersten Somiten fehlen sie auf solchen Schnitten ganzlich. Auf seit-
lichen Sagittalschnitten bestehen die Dissepimente aus etwas dichter
angeordneten Peritonealzellen und es sind die sehr diinnen Dissepimente
der heiden vordersten Somiten sichtbar, die also in diesem Stadium
feine Membranen mit Liicken unter dem Darme sind.

Erst von dem Stadium angefangen, wo die Amnlage des Schlundes
schon deutlich ausgepragt ist, entwickeln die Zellen des Kopfeslenchym.-
strangs eine merkliche Aktivitit, die sich darin #ufert, da8 in ihnen
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eine recht grofe Zahl von Mitosen auftritt. Infolge der Vermehrung der
Zellen verlingert sich der Strang um ein weniges und reicht mit seinem
Hinterende in das Gebiet des 6. Segments (Taf. IIT, Abb. 14). Gleich-
zeitig vergroBert sich der Strang auch in die Breite, und auBlerdem gehen
seine Zellen in seinem Vorderteil stellenweise auseinander und bilden
metamer angeordnete Hohlungen, meistenteils drei, deren Umfang nach
hinten zu abnimmt, aber in der hinteren Halfte des KopfcSlenchyms
treten niemals Hohlungen auf. Abwechselnd mit diesen im Innern des
Colenchyms liegenden Hohlungen befindet sich eine Reihe von Hoh-
lungen zwischen dem Célenchym und der Somatopleura (Taf. IIT,
Abb. 14 und 15). Mit Ausnahme dieser letzten Eigenart ist die Anlage
des Kopfedlenchyms ganz dhnlich dem, was wir in den entsprechenden
Entwicklungsstadien der Anlage bei Rhynchelmis und besonders bei
Eisenelle gesehen haben. Wahrscheinlich, weil alle Zellen der Colen-
chymanlage ein wilriges und verhéltnisméBig umfangreiches Proto-
plasma haben, ist sie bei den Tubificiden bedeutend grofer und massiver
als bei anderen Familien und nimmt in der Dicke fast den ganzen Raum
zwischen dem Darm und dem Nervensystem ein.

AuBerordentlich charakteristisch fiir die beschriebene Anlage ist das
Vorhandensein in ihr von metameren Hohlungen bei allen besprochenen
Familien der Oligochéten. In Anbetracht dessen, dafl im Ionern des
Kopfeolenchyms die Blutgetifie der ,,Kopfsegmente*“ angelegt werden,
kénnte angenommen werden, daf die metameren Hohlungen die Anlagen
der im Entstehen begriffenen Ringgefifle sind. Aber dann miBten diese
Hohlungen auf der ganzen Strecke des Kopfeslenchyms vorhanden sein,
was niemals stattfindet, und verschwinden bei den Tubificiden in spéteren
Stadien die metameren Hohlungen selbst im Colenchym ebenso wie bei
Rhynchelmis und Eisenella, und seine Zellen erscheinen als eine mehr
oder weniger lockere Masse (Taf. IV, Abb. 16). Beim ausgewachsenen
Limmodrilus befinden sich in den vorderen vier bis fiinf Segmenten zwei
Bauchgefifie und vielfach gewundene und reich verzweigte Ringanasto-
mosen mit dem Riickengefil. Die ganze Anlage des Kopfcslenchyms
differenziert sich in kleine Zellen, welche die Wiande dieser GefaBe,
das Bindegewebe zwischen ihnen, die mesodermale, dem Darm dicht
anliegende Umbhiillung und die Elemente im Innern der Seiten- und
Riickenteile der Dissepimente bilden, welche ihnen in diesen Teilen eine
grofere Dicke und Soliditét als den iibrigen Teilen verleihen, wihrend
die subintestinalen Gebiete der Dissepimente ganz unentwickelt bleiben.

Nach spéter von Anzrr (1902) bestitigten Angaben von Haase (1898)
geht die Regeneration des Vorderendes des Tubifex entweder gar nicht
vor sich, oder beim Abschneiden der zehn vorderen Segmente regene-
rieren hier nur drei, nach C. MiLiEr (1908) fiinf Segmente, d. h. die
ganze Zahl der Larvalsegmente.

Z.f. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 10, 8
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Somit befindet sich bei allen von mir untersuchten Familien der Oli-
gochéten auf dem Gebiete einer bestimmten Anzahl Vordersegmente des
Embryos die gleiche Anlage des Kopfcolenchyms, welche iiber ihre zeit-
weilige Metamerie verfiigt und spéter jene Elemente und Gewebe gibt,
durch welche sich bei den Oligochéten die Kopfsegmente von denen des
Koérpers unterscheiden. Diese Anlage hat denselben Ursprung wie auch
die Mesodermstreifen, d. h. sie entsteht aus dem Blastomer 4d, und bildet
zuerst den vorderen Teil des Mesodermstreifens; trotzdem trigt sie schon
vom Anfang ihres Bestehens das Geprige der Autonomie und Unihnlich-
keit mit den tibrigen Teilen der Mesodermstreifen. Diese Anlage entsteht
in Form einer unregelmiBigen Gruppe gleichartiger Zellen, withrend der
iibrige Mesodermstreifen als eine regelmiflige Reihe groBer Zellen an-
gelegt wird, wihrend eine jede von ihnen die Anlage eines besonderen
Somites darstellt. Schon ganz zu Anfang seiner Differenzierung teilt sich
dieser vordere Teil eines jeden Mesodermstreifens in gleichartige, nicht
zu grofe Zellen, wahrend in dem iibrigen Streifen in jedem Somit so-
fort eine differenzielle Teilung in groBe und kleine Zellen stattfindet.
Spéter halten die rechten undlinken Anlagen des Kopfctlenchyms, nach-
dem sie in eine gewisse Anzahl Zellen zerfallen, eine Zeitlang im Diffe-
renzierungsprozel inne; die beiden Célenchymanlagen flieflen dabei
miteinander unter dem Darm auf seiner medianen Linie zusammen,
indem sie hierin durch von hinten sich schiebende vorderste Somiten
zusammengeriickt sind ; die Somiten umfassen diese passive Zellengruppe
mit ihrer Splanchnopleura. Mit der Erneuerung der Tatigkeit dieser
subintestinalen Anlage wichst sie riickwirts zwischen der Darmwand
und der Splanchnopleura der Somiten, wobei es sich herausstellt, daB
sie sich iiber das Gebiet einer bestimmten Anzahl vorderer Somiten
erstreckt, deren Dissepimente hier recht schwach entwickelt sind;
auBerdem erhilt das subintestinale Colenchym seine zeitweilige Meta-
merie, die unabhingig von der Metamerie der ihr parallel liegenden So-
miten ist, doch augenscheinlich sowohl mit dieser als auch mit der
Metamerie der ektodermalen Bildungen zusammenfdllt, obgleich sie
meistens nur in der vorderen Hilite dieser Anlage des Kopfctlenchyms
ausgeprigt ist.

Folglich wird das Colommesoderm einer bestimmten Zahl Vorder-
segmente der Oligochiten aus zwei aufeinanderlagernden Mesodermarten
zusammengesetzt, die denselben Ursprung von 4d baben, unterscheiden
sich aber voneinander durch eine Reihe von Merkmalen. Das eine, wel-
ches anfangs mit seinen Derivaten die Hohlung dieses Kérperabschnitts
einnimmt, ist die unmittelbare Fortsetzung der Kérpersomiten und
unterscheidet sich durch nichts von ihnen, auBer der schwachen Entwick-
lung seiner Splanchnopleura und der Dissepimente. Das antlere liegt dem
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Darm niher und besitzt ab origine keine Anzeichen der Metamerie,
weist aber mit Beginn seiner endgiiltigen Entwicklung eine Metamerie,
die mit einem Male in der ganzen Strecke dieses Mesoderms erscheint, auf
und ist so durch diese Art seiner Metamerisierung sowohl dem Mesoderm
des vorderen Regenerats der Oligochiten, als auch dem Mesoderm des
vorderen Regenerats der Serpuliden und Spioniden shnlich. Die Ahnlich-
keit wird noch dadurch vergréBert, dak sowohl dieses Mesoderm. bei den
Embryonen der Oligochéten als auch das Mesoderm des vorderen Regene-
rats der Oligochiten und Polychéten auf eine bestimmte Zahl vorderer
Segmente beschrinkt ist. Oben haben wir den Schlul gezogen, daB die
eigenartige Entwicklung des Mesoderms im vorderen Regenerat der Poly-
chiten mit der eigenartigen Entwicklung des Mesoderms im Kérper der
segmentierten Trochophora (mit bestimmter Segmentzahl) tibereinstimmt
und daB dieses Mesoderm dem Mesoderm der Larvalsegmente oder dem
trochophoralen Clommesoderm homolog ist. Ebenso miissen wir auf
Grund der angefiihrten Ahnlichkeit fiir die Oligochéiten den Schluf ziehen,
daB erstens die Entwicklungsmerkmale des Mesoderms ihres vorderen Re-
generaty mit denselben bei den Polychiten dhnlich sind und in den Ent-
wicklungsmerkmalen der Anlage des Kopfedlenchyms in einer bestimmten
Zah] der Vordersegmente des Embryos ihren Ursprung haben; zweitens,
daB dieses Kopictlenchym der Vordersegmente des Oligochétenembryos
dem trochophoralen Mesoderm der Polychéten homolog ist.

Der Hauptunterschied der Oligochéten im Vergleich zu den Poly-
chéiten in dieser Hinsicht besteht darin, dafl das trochophorale Mesoderm
der Polychiten das ganze Colommesoderm der Larvalsegmente bildet,
bei den Oligochéiten aber bildet das trochophorale Mesoderm nur einen
Teil des Mesoderms der Kopf- oder Larvalsegmente; das iibrige, haupt-
séchlich durch die Somatopleura vertretene Mesoderm, entsteht aus den
Geweben der vorderen Somiten des in die Larvalsegmente eingescho-
benen metatrochophoralen Mesoderms. Wie die Entwicklung zeigt, ist
dieses deshalb maglich, weil das trochophorale Mesoderm in seiner Ent-
wicklung und Formierung zuriickbleibt und die vorderen postlarvalen
Somiten sich in die vordersten, von den Geweben des trochophoralen
Mesoderms noch fast freien Kérpersegmente hineinschieben. Und dieses
Zuriickbleiben steht in Zusammenhang mit dem Anfang der Rudimen-
tarisierung nicht nur des praoralen Teils, sondern auch des ganzen Lax-
valkorpers, nach dem Gesetze MEENERTS: die regressiven Teile und
Organe entwickeln sich langsamer als die progressiven. Im fertigen
Vorderende ist das Mesoderm nur deshalb gentigend entwickelt, weil
gich. an seiner Bildung zwei Mesodermarten beteiligen, d. h. die trocho-
phoralen und metatrochophoralen.

Ein zweiter wesentlicher Unterschied im Wechsel der beiden Meso-
dermarten bei den Polychéten und den Oligochéten besteht darin, daB

8%
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bei letzteren sowohl das trochophorale als auch das metatrochophorale
Mesoderm ein und desselben Ursprungs sind, d.h. von Derivaten des
Blastomers 4d abstammen; bei den Polychéten bildet sich aus 4d nur
das trochophorale Mesoderm; das metatrochophorale nimmt seinen
Ursprung aus der ektodermalen Wachstumszone. Es ist schwer zu
sagen, wodurch dieser Unterschied in der prospektiven Bedeutung von 4d
bei Oligochéten und Polychiten zu erkléren ist; vielleicht steht er im
Zusammenhang mit den gréBeren Dimensionen von 4d bei den Oligo-
chiiten im Vergleich zu den Polychiten, oder mit dem Vorhandensein
in 4d der Oligochidten von Nahrstoff in Gestalt von wenn auch nicht
zahlreichen Dotterkérnchen, welche in 4d der Polychéten fehlen. Jeden-
falls muB, wie ich es schon 1916 getan habe, darauf hingewiesen werden,
daB das Wesentliche im Unterschiede zwischen dem trochophoralen
und dem metatrochophoralen Mesoderm nicht darin besteht, daB bei
den Polychéten eine von ihnen aus 4d, die andere aber aus dem Ektoderm
entsteht, sondern in den speziellen Vorgéngen der Formierung der beiden
und dem verschiedenen Charakter ihrer Metamerie.

Ich méchte noch auf eine Besonderheit des trochophoralen Meso-
derms bei den Oligochiiten hinweisen. Bei den Lumbriculiden, Lumbri-
ciden und Tubificiden nimmt seine Anlage im Stadium des Erscheinens
der metameren Hohlungen in ihm sechs Segmente ein, obgleich bei den
Lumbriciden und Tubificiden die Zahl der Larvalsegmente im aus-
gewachsenen Zustand weniger als sechs (vier oder fiinf) betrigt. Mir
scheint, da8 diese fast gleiche Ausdehnung seiner Anlage in simtlichen
Familien nicht nur als eine zuféllige Erscheinung aufgefafit werden darf.
Sechs Larvalsegmente sind augenscheinlich die primére Zahl fiir siimt-
liche Oligochiiten, und nur die sekundiren Veréinderungen fithren dazu,
daB das hintere Ende des trochophoralen Mesoderms rudimentar wurde,
50 daB in diesem seinen Teil bei Lumbriciden und Tubificiden keine meta-
meren Hohlungen erscheinen; bei den Tubificiden und Lumbriciden
nehmen die Zellen dieses Teils in spiteren Stadien, wenn das ganze trocho-
phorale Mesoderm seine Metamerie verliert und sich in eine lockere, an
Bindegewebe erinnernde Masse verwandelt, an dem Bau nicht jener meta-
trochophoralen Somiten teil, denen sie der Lage nach entsprechen, son-
dern werden zur Erginzung der Gewebe der vorderen Somiten verbraucht.
Deshalb muf als die primitivste Familie, welche primitive Verhéltnisse
bewahrt hat, dank denen das trochophorale Mesoderm an der Bildung jener
samtlichen sechs Segmente, in deren Ausdehnung ihre Anlage liegt, teil-
nimmt, die Familie der Lumbriculiden angesehen werden, bei denen
dabei sechs trochophorale Metamere in einem verhiltnisméafig spiteren
Stadium der Differenzierung dieser Anlage auftreten (Taf.II, Abb.9);
bei den Tubificiden beteiligt sich das trochophorale Mesoderm nur im
Aufbau der finf vorderen Somiten aus der Zahl jener sechs, in deren
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Gegend seine Anlage gelegen hat, die drei metameren Hohlungen erschei-
nen aber im trochophoralen Mesoderm in friitheren, mehr embryonalen
Stadien seiner Differenzierung. Bei den Lumbriciden nimmt die Anlage
5—6 Segmente ein, und nimmt am Bau von vier Somiten teil, was auf
seine weitere Rudimentarisierung hinweist. In jenem Stadium der histo-
logischen Differenzierung des trochophoralen Mesoderms, in welchem
in ihm bei den Lumbriculiden die Héhlungen auftreten, sind bei Tubi-
ficiden und Lumbriciden die Metamere verschwunden. Das sind alles
sekundire Merkmale, die urspriingliche Zahl der Larvalsegmente be-
trigt sechs, und alle Oligochiten stammen wahrscheinlich monophyle-
tisch von den Polychdten mit sechs Larvalsegmenten ab.

Unten werde ich auf die allgemeine Bedeutung des Vorhandenseins
eines trochophoralen und metatrochophoralen Mesoderms bei den An-
neliden zuriickkommen miissen. Zunichst werde ich mich bei der Frage
iiber die Nephridien in den Larvalsegmenten der Oligochiten aufhalten,
da bei dieser Frage recht komplizierte Beziehungen herrschen, die bei
der Entwicklung der Nephridien in diegen Segmenten beobachtet werden
konnen, ist ihre gesonderte Behandlung gerechtfertigt.

Die Nephridien der Larvalsegmente der Oligochiiten.

In den Larvalsegmenten séimtlicher erwachsenen Oligochiiten fehlen
stets die Nephridien; dieses ist ihre am deutlichsten ausgesprochene
anatomische Eigentimlichkeit. AuBerdem wissen wir noch, dank den
Untersuchungen von VEIDOVSKY, wie mannigfaltig bei den Oligochéiten
die Formen der Nephridien und Ausscheidungsorgane iiberhaupt sind,
welche in .den verschiedenen Entwicklungsstadien, gerade im. vorderen.
Abschnitt des Embryos, auftreten. Diese Mannigfaltigkeit der Aus-
scheidungsorgane der Oligochidtenembryonen steht zweifellos mit ihrer
Entwicklung und Leben im Stufiwasser in Zusammenhang, welche fiir
den Embryo schon in den frithesten Stadien Einrichtungen zur Ent-
fernung des iiberfliissigen Wassers aus den Blastomeren und Zellen des
Kérpers notig macht, desjenigen Wassers, welches infolge osmotischer
Vorgange ins Ei eindringt. Dieselbe Bedeutung hat das Erscheinen der
larvalen Nephridien bei den Embryonen. der Siil-wassermollusken, wah-
rend bei den Larven der marinen Mollusken keine Larvalnephridien auf-
treten. VEIDOVSKY hat bei den Oligochéten drei verschiedene Formen
von provisorischen Exkretionsorganen gefunden.

1. Die Exkretionszellen, die er bei den Vertretern der Lumbriciden
noch in den der Gastrulation vorhergehenden Stadien gefunden hat. In
anderen Familien der Oligochéten sind sie nicht vorhanden. Ihre Natur
und Entstehung aus zwei Blastomeren des vierten Zellenstadiums ist
von SVETLOV (1922) festgestellt worden.

2. Die larvalen Pronephridien, von VEIDOVSKY in den friihesten Sta.-



118 P. P. Iwanoff:

dien der Lumbriciden beschrieben, haben die Gestalt von Kanilen mit
einem intrazellularen Flimmergang, die mit einer Zelle (Solenocyt) im
dorsalen Teil des Kopflappens beginnen und in Gestalt eines feinen
Kanals lings der dorsalen Dotteroberfliche sich nach riickwérts richten,
danach schleifenformig zuriick nach vorn und zur Ventralseite kehren
und im vorderen Segment heraustreten. Bei Rhynchelmis hat VEIDOVSKY
keine larvalen Protonephridien gefunden. Des weiteren werde ich sie
larvale Protonephridien nennen.

3. Die embryonalen Pronepbridien erscheinen Vmipovsky zufolge
bei Lumbriciden und Rhynchelmis in spateren Entwicklungsstadien; die
Art ihres Entstehens hat er nicht festgestellt; er vermutet nur, dafl die
embryonalen Pronephridien im ersten Segment entstehen, sich aber im
zweiten und dritten verbreiten (VEIpovsry, Entwicklungsgesch. Unter-
suchungen, S. 290). Ich werde sie provisorische Metanephridien nennen.

Um uns mit den embryonalen Exkretionsorganen niher bekannt zu
machen, wird es bequemer sein, ihre Verdnderungen in jeder Familie
einzeln zu betrachten.

Rhynchelmis. Exkretionszellen finden wir weder bei Rhynchelmis
noch bei den Tubificiden, sondern nur bei den Lumbriciden; das erste
Ausscheidungsorgan bei Rhynchelmis sind die larvalen Protonephridien.
Vespovsky hat die Protonephridien bei Rhynchelmis nur auf den spé-
teren Entwicklungsstadien, wo sie schon zu degenerieren beginnen, be-
schrieben; dadurch hat er sie zu kurz abgebildet (System und Mor-
phologie der Oligochiaten, Taf. XVI, Abb. 3 und 4). Bei Anwendung
von Engrices Himatoxylin mit Eosin und der Firbung nach MarLorY
ist es mir gelungen, sehr deutliche paarige Protonephridien sogar in sehr
frithen Stadien zu finden.

Oben habe ich schon anliBlich des Ektomesoderms bei Rhynchelmis
darauf hingewiesen, daf} die larvalen Protonephridien aus Derivaten jener
Zellengruppe entstehen, in die beim Embryo im Stadium der Umwach-
sung des Dotters mit dem sekundiren Ektoderm die Zellen samtlicher
drei ersten Furchungsquartette vereinigt sind, in welchen sowohl das
primire Ektoderm wie auch das Mesenchym oder Ektomesoderm ent-
halten sind.

In den neugebildeten Protonephridien ist ein Dotterkérnchen ent-
haltendes Solenozyt sichtbar (Textabb. 33.8), da aber iiber Dotter-
kérnchen bei Rhynchelmis nur die Zellen des primiren Ektoderms und
Mesenchyms verfiigen (das gesondert liegende Entoderm nicht gerechnet),
so wird ihr Zusammenhang mit der Anlage des Protonephridiums offen-
bar. Der Anfang des Protonephridialkanals mit dem Solenozyten liegt
auf einem Niveau mit der Schlundanlage, seitlich von der Mittellinie
ihrer Dorsalwand; von hier geht der Kanal direkt in der Léingsachse
des Eis nach hinten und nach einer gewissen Strecke wendet er sich
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nach unten und vorn und endet in der Bauchwand des Korpers, sofort
hinter der Mundéffnung, wo er auch hinausmiindet.

Ungefihr stimmt die Lage des Protonephridiums mit seiner Lage
bei den Lumbriciden, wie sie VEIDOVSKY schildert, iiberein. In den
friihesten Stadien seines Bestehens (Taf.IV, Abb.17), wenn die em-
bryonalen Streifen noch auf der ganzen Strecke auseinandergeriickt
gind, ist ein vollstindiges Bild der Lage des Protonephridiums sehr
schwer zu geben; sein oberer Zweig verlduft etwas anders als in spiteren
Stadien, er wendet sich von der Stelle des zukiinftigen Mundes schrag
nach oben lings der Riickenwand des Kérpers. Es ist méglich, daB in
diesem Stadium das Protonephridium auch in seiner Lénge mit dem
der Lumbriciden iibereinstimmt. Bedeutend besser ist der Lauf des
Protonephridiums in spiteren Stadien zu verfolgen, wenn das vordere

Abb, 33. Ein Teil des Horizontaischnitts durch das Ei von Bhynchelmis im Stadium der fquato-
rialen Mesodermstreifen; mit Dotterkérnern (schwarz) gefiillt sind die Mesenchymzellen und der
Solenozyt des Protonephridiums.

Drittel der embryonalen Streifen sich schon einander genihert hat, die
Mundstfnung und die axiale Anlage des Schlunds schon erschienen gind.
Dann kommt der Gipfel seiner Schleife ungefihr auf das Niveau des
Hinterendes der Schlundanlage zu stehen, aber da sich zu dieser Zeit
die Streifen der vorderen Somiten schon diffenrenziert haben, so kann
man sich mit Hilfe der Rekonstruktion von Frontalschnittenn davon
iberzeugen, daB das Nephridium in diesem Stadium mit seiner Schleife
das Gebiet der ersten sechs Segmente des Korpers umfalt (vgl das
Schema der Textabb. 34). Da der Endteil der unteren Hilfte der
Schleife auf dem Niveau des sich auszuwachsen beginnenden Somiten
liegt, so sieht man, daB sie retroperitoneal liegt und ehg von deren
Somatopleura an die Wand des Korpers gedriickt ist (Taf. IV, Abb. 18).

In noch spéteren Stadien wird infolge des Auswachsens der Somiten
zum Riicken das Protonephridium ganz von der Somatopleura an das
duBere Epithel gedriickt, wodurch es wiederum sehr schwer wird, seinen
Lauf zu verfolgen. '
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In diesem und in spéteren Stadien beginnt sich das Protonephridium
allméhlich zu atrophieren. In der priméren Leibeshohle freten dabei
einzelne, wenig zahlreiche Zellen auf, die ihrem Charakter nach den Zellen
des Protonephridiums &hneln ; deshalb verliuft die Reduktion der Proto-
nephridien wahrscheinlich durch Zerfall seiner Teile in Zellen. Diese
Reduktion wird durch das Erscheinen eines neuen Nachwuchses von
Nephridien hervorgerufen, d. h. von provisorischen Metanephridien der
Larvalsegmente. Sie entsteher durch eine lokale Vermehrung der Peri-

Abb. 34. Schematische Darstellung des Baues des Vorderendes des Rhynchelmis-Embryo.

tonealzellen auf bestimmten Stellen eines jeden Dissepiments und bilden
gewundene Kaniile mit intrazellularem Gang; diese beginnen auf der
Vorderseite eines Dissepiments in Form eines kleinen, aus einer beson-
deren Trichterzelle entstandenen Trichters. Die Anlage des provisori-
schen Metanephridiums des ersten Dissepiments liegt dem ausfiihrenden
Abschnitt des Protonephridiums dicht an (Taf. IV, Abb. 19 und 20).
Thre Anlage unterscheidet sich durch nichts von der Anlage des Ne-
phridiums in den Postlarvalsegmenten, und ebenso wie in ihnen besitzt
jedes Nephridium in den Larvalsegmenten seinen Ausfithrgang.

Der Form und der Lage nach entsprechen sie vollsténdig den Ne-
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phridien des Postlarvalabschnitts. Und nur gegen Ende des embryo-
nalen Lebens erhilt ihre Entwicklung einen etwas eigenartigen Cha-
rakter. Ein jeder wichst stark in die Linge und durch die ventralen
Liicken der Dissepimente streckt er sich in Gestalt einer langen Schleife
in die Hohlungen der zwei bis drei, oder sogar einer groBeren Zahl hinten
liegender Segmente, wobei er ein dichtes System von gewundenen Ka-
niilen bildet (Taf. IV, Abb. 21). Sofort nach dieser intensiven Wachs-
tumsperiode tritt eine Degeneration der provisorischen Metanephridien
ein, so daB bei dem aus dem Kokon heraustretenden Wurm die Larval-
segmente weder Meta- noch Protonephridien haben.

Das wenn auch nur zeitweilige Vorhandensein in den Larvalseg-
menten von metameren Metanephridien ist dadurch zu erkldren, da8
zum Bestand des Mesoderms diese Segmente, wie aus dem Vorhergehen-
den zu sehen ist, auch das metatrochophorale Mesoderm gehort, das durch
die peripheren Teile der Dissepimente vertreten ist, wo diese Organe
auch entstehen. In frithen Stadien in die Larvalsegmente eingeschoben,
differenzieren sich die vorderen Somiten auf dieselbe Weise und geben
dieselben Derivate wie auch in den Postlarvalsegmenten.

Lumbricidae. Wie VEIDOVSKY bei den Lumbriciden festgestellt hat,
werden die Protonephridien der Larvalsegmente, wo sie die Exkretions-
zellen der frithen Stadien funktionell ersetzen, ihrerseits durch proviso-
rische Metanephridien ersetzt, nur mit dem Unterschied, daf diese
bedeutend frither als bei Rhynchelmis, noch bevor sie eine vollstandige
Entwicklung erlangt haben, atrophieren.

Tubificidae. Bei den Tubificiden bilden sich auf diese Art Proto-
nephridien (Taf. V, Abb.22 und 23), die sich ihrem Charakter und ihrer
Lage nach wenig von den Protonephridien der Lumbriculiden und Lum-
briciden unterscheiden. Sie sind auf Schnitten recht schwer zu finden,
teils infolge der besonderen Feinheit threr Kanile, teils infolge des eigen-
artigen Charakters der sie umgebenden Gewebe. Aus diesem Grunde
hat sie PENNERS bei den Embryonen des Twbifex nicht gesehen und tut
ihrer keine Erwihnung. Aus demselben Grunde ist es mir auch nur
gelungen, den Gang der dorsalen Hilfte seiner Schleife bis zu ihrer
Biegung in vollem Mafe zu verfolgen; die Lage des Protonephridiums
ist augenscheinlich mit der bei den Lumbriciden und Lumbriculiden
identisch. Das Eigentiimliche bei den Tubificiden ist das sehr frithe
Erscheinen des intrazellularen Protonephridialkanals. Tn den allerersten
Entwicklungsstadien der Mesodermstreifen, wenn sie nur durch Mesotelo-
blasten und durch zwei, drei schmale erste Zellen der Streifen vertreten
sind, das ganze Ei aber als ein Haufchen entodermaler Makromere mit
Mesoteloblasten und einer Gruppe von Mikromeren des priméren Ekto-
derms auf dem animalen Pol erscheint, besitzen eine oder zwei dieser
Mikromere eine intrazellulare lingliche Vakuole oder einen Kanal
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(Taf. V, Abb. 24). Da die typischen Protonephridien erst dann auf-
treten, wenn das Ei vom Ektoderm umwachsen ist, und es mir nicht
gelungen ist, die Umwandlungsstadien solcher Blastomeren mit Vakuolen
in typische Protonephridien zu beobachten, so kann ich nur voraus-
setzen, daBl die Protonephridien zwar aus Ektomesoblasten entstehen,
und zwar aus jenen, die Vakuolen enthalten; vielleicht aber sind diese
in frithen Stadien nur zeitweilig funktionierende Exkretionszellen, die
spiter atrophieren, oder jedenfalls die Exkretionsfihigkeit einbiiBen.

In diesem Falle haben wir bei den Oligochéten eine Reihe von verschie-
denen Phasen der Verlegung des Beginns der Exkretionstitigkeit auf
immer frithere Entwicklungsstadien. Bei den Lumbriculiden beginnt die
Ausscheidungstatigkeit nur mit der Bildung eines typischen Protonephri-
diums, welches aus einer der Zellen, wahrscheinlich des dritten Quar-
tetts, entsteht. Bei den Tubificiden beginnt die Ausscheidung schon in
der Zelle des dritten Quartetts selbst; ihre Tétigkeit wird spiter von der
Tatigkeit der Protonephridien, der Derivate anderer Zellen des dritten
Quartetts, abgelost. Beiden Lumbriciden aber beginnt die Ausscheidung
schon in einem der vier Blagtomeren des vierzelligen Entwicklungssta-
diums, vor der Bildung der Quartette.

Das typische Protonephridium nimmt mit seinem Kanal nur ein
bestimmtes Gebiet des Vorderendes des Embryos ein, namlich das Ge-
biet der Larvalsegmente.  Die Protonephridien atrophieren bei Tubificiden
in denselben Stadien wie bei Rhynchelmis und Eisenella, wobei sie in
den Larvalsegmenten durch keine Ausscheidungsorgane, weder provi-
sorische noch bestindige, ersetzt werden. Das Fehlen der bei den Em-
bryonen von Vertretern anderer Familien erscheinenden provisorischen
Metanephridien in den Larvalsegmenten der Tubificiden ist wahrschein-
lich damit zu erkliaren, dafl die Anlage des trochophoralen Mesoderms in
dieser Familie das metatrochophorale Mesoderm in den Larvalsegmenten
bedeutend mehr zuriickdrangt.

Noch vor dem vollstindigen Verschwinden der Protonephridien itber-
nimmt beim Embryo der Tubificiden die Funktion der Ausscheidung
das Metanephridium der zwei oder drei ersten Postlarvalsegmente (6. und
7.Kérpersegmente). Zur Zeit des Beginns der Kriimmung des Embryo-
korpers erscheinen die Metanephridien sukzessive von vorn nach hinten
im 6., 7. und 8. Segment; aber im 9. und den ihm folgenden Segmenten
sind die Anlagen der Nephridien selbst dann nicht sichtbar, wenn in
den drei vorhergehenden Segmenten sie das Aussehen recht langer,
schleifenartiger Stringe erhalten haben. In den Segmenten, vom 9. an-
gefangen, werden die Nephridien in einem bedeutend spiteren Entwick-
lungsstadium angelegt.

Uber die Art der Bildung der Metanephridien bestatigen meine Unter-
suchungen im allgemeinen nur das, was schon von PuNNERS beim Em-
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bryo von Tubifex beschrieben worden ist. Wahrscheinlich beziehen sich
die Angaben von PENNERS auf die Nephridien des 6.—S8. Segmentes,
aber infolge ihrer Ahnlichkeit mit den iibrigen Nephridien in den fer-
tigen Segmenten ist anzunehmen, daB sich auch die tbrigen auf dieselbe
Art entwickeln. Sie treten in Gestalt eines Strangs von grofen, dicht-
gedringten Zellen auf (Taf. VII, Abb. 36, Textabb. 32 und 40 mtnph),
deren Hauptprotoplasmamasse wisserig und farblos ist, und nur langs
der Achse der Anlage geht ein intrazellularer Strang dunklen Protoplas-
mas, welcher spiter der Lange nach von einem feinen intrazellularen
Kanal durchbohrt wird. Die Frage, ob in der Anlage des Metan-
ephridiums eine Trichterzelle vorhanden ist, mu8 vorldufig als unent-
schieden angesehen werden, da ich sie nicht gesehen habe; was aber
PenxERS alg Trichterzelle beschreibt, ist seinen Abbildungen und seiner
von ihrem Bau gegebenen Beschreibung zufolge die Urgeschlechtszelle
(siehe unten das Kapitel ,,Urgeschlechtszellen®).

Aus dem oben iiber die Ausscheidungsorgane in den Vorderseg-
menten des Embryos Gesagten ist zu ersehen, daB auch in dieser Hinsicht
die Larvalsegmente Eigentiimlichkeiten aufweisen. Bei den Vertretern
aller drei untersuchten Oligochitenfamilien tritt hier ein Paar Proto-
nepbridien auf, welche in der Periode ihrer Hochstentwicklung das ganze
Gebiet der Larvalsegmente einnehmen, aber tiber sie hinaus, in die Post-
larvalsegmente, nicht eindringen. Die Metanephridien aber treten in den
Larvalsegmenten entweder gar nicht (Tubificiden), oder nur zeitweilig
auf; diese zeitweiligen Nephridien erreichen nur bei den Lumbriculiden
eine volle Entwicklung, unterscheiden sich aber stark von den iibrigen
Metanephridien dadurch, dafl ein jedes von ihnen mit seinen Schleifen
in einige Nachbarsegmente eindringt.

Die Darmanlage der Larva_lsegmente.

Einige Details der Embryonalentwicklung des Darmes im Vorderende
des Embryos verdienen unsere Aufmerksamkeit. Bei den Embryonen
samtlicher Oligochiiten, auBler den dotterlosen Lumbriciden, besteht das
Entoderm aus groBen polyedrischen, eng aneinanderliegenden und dicht
mit Dotterkérnchen vollgepfropiten Zellen; sie entstehen alle durch Ver-
mehrung der grolen entodermalen Makromere.

In frithen Stadien, wenn der Dotter teilweise auch im priméren Ekto-
derm oder, wie bei den Tubificiden, auch im Mesoderm enthalten ist,
unterscheidet sich der Dotter der entodermalen Zellen durch Korner
groferen Umfangs und eine groBie Mannigfaltigkeit ihrer GréBe, wihrend
in den ibrigen Geweben der Dotter aus sehr kleinen im Protoplasma
verstreuten Kornern von ungeféhr gleicher GroBe besteht.

Lumbriculider. VEIDOVSKY hat in seiner Abhandlung iiber die Em-
bryologie des Rhynchelmis der Frage iiber die Entstehung des Darm-
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epithels aus den mit Dotter gefiillten groBen Entodermzellen viel Auf-
merksamkeit gewidmet. Er beschreibt bei diesem Wurm vielmalige
Teilungen der Entodermzellen, welche im Anfangsstadium der Gastru-
lation infolge ungleicher Teilung kleinere Entodermzellen unter der
Mikromerenkappe und gréBere Zellen in der entgegengesetzten gréBeren
vegetativen Halbkugel des Embryos geben. In spiteren Stadien ruft
die ungleiche Zellteilung die Differenzierung des Entoderms in kleinere
periphere Zellen hervor, welche eine Art duBere Epithelschicht des Ento-
derms bilden und in groBere, welche die innere kompakte Entoderm-
masse bilden. Aber nachdem verlieren viele periphere Entodermzellen
des Vorderendes des Embryos den Dotter und verwandeln sich in mesen-
chym#hnliche Elemente, welche sich zwischen deninneren, polyedrischen
Zellen in die Tiefe hindurchdringen und hier die vordere Anlage bilden,
deren Zellen sich radial lagern und eine nicht groBe Héhlung umgeben.
Diese Hohlung ist die zukiinftige Darmhohle, und das sie umgebende
xadiale Epithel ist das zukiinftige Darmepithel.
Nach meinen Beobachtungen verliuft der ProzeB der Darmbildung
innerhalb der groBlen polyedrischen Entodermzellen folgendermafBen.
Im Anfang des Umwachstumsstadiums teilen sich die von innen an
die Mikromere anliegenden Entodermzellen so, da8 sie zu ihrem vor-
deren Ende hin eine Gruppe von verhiltnismiBig kleinen Zellen, unter
den Mikromeren, bilden (Taf. V, Abb.25 und 26 oea). Diese Zell-
gruppe verbraucht schnell ihren Dotter und nimmt teilweise ventrale
Fliche des vorderen Teils des Entoderms ein, hauptsichlich aber bildet
sie eine kompakte Anlage, deren Zellen sich karyokinetisch teilen. und
eine sehr kompakte zylinderformige Anhéufung bilden, welche ins Innere
der Makromere hineinragt (Taf.V, Abb. 27oex). Zur selben Zeit son-
dert sich zwischen den Mikromeren oder Zellen des priméren Ekto-
derms eine scheibenformige Verdickung ab, deren Zellen eine gewisse
Menge feinkérnigen, fiir das primére Ektoderm charakteristischen Dot-
ters enthalten: das ist die Anlage des Stomodaums (Taf. V, Abb. 27 sf).
Diese beiden Anlagen, die ektodermale als auch die entodermale, be-
rithren sich in den néchstfolgenden Stadien so eng (Taf. VI, Abb. 28),
daf die Grenze zwischen ihnen unklar wird und sie zusammen eine kom-
pakte Zellmasse bilden; die Zellen des Stomodidums zeichnen sich durch
das Vorhandensein kleiner und verstreuter Dotterkornchen aus, wih-
rend die Zellen der entodermalen Darmanlage schon ganz dotterlos sind.
Danach bekommt die Anlage des Stomodsums auch das Aussehen
eines kompkaten, ins Innere des Embryos hineinragenden Zylinders;
die Lange des Stomodéums vergroBert sich nicht mehr, und die weiteren
Verdnderungen in ihm beschrinken sich auf die Bildung der Mundhohle
in ihm, die sich dann mit einer Mundéffnung nach auBen o6ffnet.
Bedeutend kompliziertere Versnderungen erfihrt die entodermale
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Anlage. Erstens wichst sie in den néchsten, wie auch in den spéteren
Stadien, in die Tiefe des Entoderms, langs der Léngsachse des zukiinf-
tigen Korpers hinein; in fritheren Stadien richtet sie sich schrig nach
oben (Taf. VI, Abb. 28 oea), in spiteren aber liegt die vordere Hilfte
der Anlage der ventraler Oberfliche des Entoderms eng an, die hintere
hebt sich jah nach oben und entfernt sich von der Oberfliche (Text-
abb. 35 oea). Sowohl das Eindringen seibst der entodermalen Anlage in
das Dotterentoderm, als auch ihre Verlegung zur Oberfliche ist durch
den bestiéindigen Dotterverbrauch in den entodermalen Dotterzellen im
Vorderende des Embryos bedingt.

Abb. 35, Sagittal§chnitt durch das Vorderende eines gekriimmten und verlingerten Rhynchelmis-
Embryos. oea Usophagusanlage, I blagentormige Anlage der iibrigen Darmhoéhle, T3 Trocho-
phoralmesoderm, S! Stomodiumanlage.

In dem MaBle, wie die entodermale Anlage in die Masse der entoder-
malen Dotterzellen hineinwichst, verindert sie ein wenig ikre Form.
Thr #uBerstes Hinterende wird breiter und bildet ein Stiickchen aus
radial angeordneten Zellen, welche in Gestalt einer Epithelschicht die
spaltférmige, spiter blasenférmige Héhlung umgeben (Textabb. 35 In).
Die Blase vergroBert sich fernerhin in die Linge und Breite (Text-
abb. 36 und 37 In).

Die Tatigkeit der entodermalen Anlage duBert sich in ihrer ganzen
Ausdehnung darin, daf in den ihr unmittelbar anliegenden Dotterzellen
ein schnellerer Verbrauch des Dotters beginnt, was eine Verinderung
des Umfangs und das Verschwinden dieser groBen Dotterzellen zur Folge
hat. In spateren Stadien 16sen sich einzelne Zellen der Anlage von ihr
und dringen in die Zwischenriume der Dotterzellen an jenen Stellen ein,
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wo ihrer noch viele sind, und beschleunigen den Verbrauch des Dotters
in den von der Anlage entfernten Zellen. Von groBen Dotterzellen zu-
sammengedriickt, erhalten sie Fortsétze und eine ,,mesenchymatése
Gestalt — nach dem Ausdruck von VEspovsky.

AuBer dieser inneren entodermalen Anlage werden im Entoderm in
sémtlichen Stadien auch kleine periphere Entodermzellen sichtbar, welche

Abb. 36. Sagittalschnitt durch das Vorderende eines wurmférmigen Rhynchelmis-Embryos.
oex Osophagus, I Darmhohle, aenz petiphere Zellen der Darmanlage, TM Trochophoral-
mesoderm.

anfangs Dotter enthalten und sich von ihm viel spiter als die Zellen
der inneren Anlage befreien (Taf. V, Abb. 27; Taf. V, Abb. 28 aenz).
Sie entstehen im Vorderende des Embryos auf Kosten derselben kleinen
Entodermzellen, welche den Mikromeren anliegen und welche zu Beginn
der Gastrulation nicht nur den Zellen des zukiinftigen Stomodiums an-
liegen (aus diesem ihren Teil entsteht die innere Darmanlage), sondern
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sind auch etwas ventral und mehr nach hinten von dem Stomodium
gelagert (Abb. 27 und 28). Es besteht aber kein Zweifel dariiber, daf sie
in den vom Stomodaum entfernten und dorsalen Teilen durch Knospung
von groflen entodermalen Dotterzellen daselbst entstehen kénnen. Die
peripheren kleinen Entodermzellen beteiligen sich gleichfalls an der Re-
sorption des Dotters, aber erst in spéteren Stadien, zu Beginn ihrer Ver-
mehrung und der Bildung komplizierter fortsatzreicher Zellen wie jene,
die von der inneren entodermalen Anlage abgehen und in Form ganzer
Strange in die Zwischenrdume der Dotterzellen eindringen (Textabb. 36
aenz). Und so vollzieht sich die Resorption des Dotters zuerst von innen,
und spéter von innen und auflen.

Daraus folgt, daf die Migration der peripheren Entodermzellen in
den Dotter ein rein physiologischer ProzeB ist. VEspovsky zufolge

Abb. 37. Frontalschnitt durch das Vorderende eines wurmiSrmigen Rhynchelmis-Embryos.

fihrt dieser Einwanderungsproze zur Bildung der inneren entoder-
malen Anlage auf Kosten der peripheren Zellen, welche allein atus den
kleinen Entodermzellen des animalen Pols entstehen; diesem wider-
spricht aber die Tatsache, daB sich die peripheren Zellen spiter vom
Dotter befreien und aktiv werden, als die innere entodermale Anlage;
und ebenfalls auch, dal am Anfang ihrer Entstehung die innere ento-
dermale Anlage den Charakter eines vollstindig kompakten zylinder-
férmigen Einwuchses besitzt, und in diesen frithen Stadien {iberhaupt
noch keine Migration einzelner Zellen weder von innen, noch von auBen.
in den Dotter vorhanden ist. »

Das Darmepithel bildet sich aus beiden Anlagen, der inneren und
der peripheren, welche sich, in dem MaBe wie der Dotter verbraucht.
wird, einander ndhern (Textabb.36 und 37). Frither als anderswo
vollzieht sich ihrve vollstindige Vereinigung auf der Ventralseite des.
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Vorderteils des Entoderms, wo der vordere verengte Abschnitt der in-
neren Anlage verhaltnismafBig nahe an die periphere Schicht herantritt
(Taf. IT, Abb. 7, Textabb. 35). Uberhaupt vollzieht sich der Dotter-
verbrauch am intensivsten im Vorderteil der inneren Anlage; aber trotz-
dem vereinigen sich die inneren und &uBleren Zellen in ihren seitlichen
und dorsalen Teilen spéter als im Gebiet des hinteren blasenférmigen
Abschnitts der inneren Anlage, was natiirlich dadurch zu erkliren ist,
daB infolge der Blasenbildung ihre Zellen sich der peripheren Entoderm-
schicht nahern. Eine gréBere Intensivitdt des Dotterverbrauchs im vor-
deren Teil der inneren Anlage ist deshalb bemerkbar, weil sich hier eine
bedeutende Menge Dotters assimiliert, so daB sich in diesem ihren Teil
eine enge epitheliale Speisershre bildet (Textabb. 36 und 37 cea).

Die Bildung des Epithels des ganzen iibrigen Darms geht hauptséch-
lich auf Kosten der peripheren Zellen von statten, obgleich sich hierbei
auch die innere Anlage beteiligt. Der blasenférmige hintere Teil der
inneren Anlage wichst sich in die Linge aus und nimmt die Form eines
kegelfsrmigen Sacks an, der sich mit seiner Spitze immer mehr in die
kompakte Masse der Dotterzellen des Korpers hineinschiebt. Die epi-
theliale Wand des Sacks ist sehr diinn und nimmt schon infolgedessen
nur einen untergeordneten Anteil am Dotterverbrauch und der Bildung
des Darmepithels. Dafiir vermehren sich in diesen Kérperteilen die
peripheren Zellen besonders intensiv und verbreiten sich reichlich im
Dotter; infolge ihrer Titigkeit nihert sich die periphere Schicht und
flieBt mit den Wanden der Blase zusammen; und dieser ProzeB voll-
zieht gich schon in regelmaBiger Folge vom Vorderende zum Hinterende,
" Und so beginnt die ganze kompakte Masse der Entodermblastomere
noch wahrend der Gastrulation sich zu differenzieren, und zwar einer-
seits in kleinere Zellen, die anfangs den animalen oder zukiinftigen vor-
deren Teil des Entoderms einnehmen, spéater aber an ihrer ganzen Peri-
pherie, andererseits in groBen inneren Entodermblastomeren erscheinen.
Sie unterscheiden sich nicht nur durch ihre GréBe voneinander, sondern
auch durch den Bau ihrer Kerne, was zweifellos von ihrer verschiedenen
‘physiologischen Titigkeit zeugt. Die Kerne der animalen und peripheren
Entodermzellen und ihrer Derivate werden durch Kernfarben dunkel ge-
farbt und enthalten ein dichtes, zartkérniges Chromatinnetz ; auflerdemist
in ihnen stets ein groBes Kernkérperchen enthalten (Taf.V, Abb.27z).
Die Kerne der inneren groBen Entodermblastomere oder Dotterzellen
sind entsprechend gréBer (Taf.V, Abb.26 und 27dz), aber die Chromo-
somen liegen in ihnen in Gestalt eines sehr lockeren kérnigen Netzes, so
daB sie sich verhéltnismaBig blaB firben und niemals ein Kernkorperchen
enthalten (Taf.V, Abb. 26 und 27 dz). In spiteren Stadien behalten die
Kerne der peripheren Zellen und der inneren Anlage ihren Charakter bei,
aber in vielen Dotterzellen beginnen die Kerne zusammenzuschrumpfen
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und atrophieren augenscheinlich; obgleich die Kerne einiger Dotter-
zellen nicht zusammenschrumpfen und bei Auflésung ihres Dotters in
das Keimepithel des Darmes gelangen, unterscheiden sie sich auch hier
deutlich durch den Charakter ihrer Kerne (keine Kernkérperchen und
seltene Chromatinkérnchen); und da in dem fertigen Darmepithel des
Embryos solche Kerne nicht mehr auftreten, so ist es moglich, daf ihr
Eindringen ins Epithel entweder ein zufilliges, oder ein zeitweiliges ist,
und man karnn behaupten, daf die groBen Dotterzellen sich am Bau des
Darmepithels nicht beteiligen.

Das vordere verengte Ende der inneren entodermalen Anlage ver-
einigt sich, wie schon gesagt, friiher als die anderen Teile mit den peri-
pheren Zellen und bildet auf der medialen Ventrallinie der Entoderm-
oberfliche einen schmalen Streifen des fertigen Darmepithels. Ganz
zuerst vollzieht sich das Heraustreten der inneren Anlage zur Oberfliche
beim Stomodsum, verbreitet sich danach allméhlich weiter zuriick, bei-
nahe bis zur sackférmigen Erweiterung der Anlage. Wie aus den Abb. 4,
7, 9 und 10 (Taf. I und II) und aus Textabb. 35 ersichtlich, ist mit
dieser Reihenfolge des Auftretens des Epithels der Speisershre an der
Oberfliche des Entoderms auch die Verbreitung des ihr eng anliegenden
trochophoralen Mesoderms verbunden. In den frithesten Stadien, wenn
die innere emtodermale Anlage iiberall in der Tiefe des Dotters liegt,
bewahrt das trochophorale Mesoderm seine laterale Lage und paarige
Anordnung. Mit dem Erscheinen eines kleinen Gebietes der Speisershre
auf der ventralen Oberfliche des Entoderms neben dem Stomodium,
schieben sich die Zellen des trochophoralen Mesoderms von beiden
Seiten in diese Gegend und lagern sich hier in Gestalt eines unpaarigen
ventralen Haufens (Taf. I, Abb. 6). Bedeutend spiter, wenn das Epi-
thel der Speiserdhre auf einer bedeutend grofieren Fliche lings der
ventralen Oberfliche des Entoderms auftritt, verbreitet sich das trocho-
phorale Mesoderm gleichfalls nach hinten; erst jetzt beginnt die Ver-
mehrung seiner Zellen (Taf. II, Abb. 7). Die Verzogerung in der Ent-
wicklung des trochophoralen Mesoderms, jedenfalls bei Rhynchelmis, ist
augenscheinlich dadurch zu erkléren, dal sie zur Vermehrung und Dif-
ferenzierung der Zellen der Berithrung mit fertigem und funktionieren-
dem Darmepithel bedarf. In noch spiteren Stadien, wenn das weitere
Wachstum der inneren entodermalen Anlage in die Linge seinen Ab-
schluf} findet und die Speisershre in ihrer ganzen Ausdehnung auf der
ventralen Oberfliche des Dotters heraustritt, nimmt die Speiserchre,
ebenso wie auch das ihr anliegende trochophorale Mesoderm, gerade das
Gebiet der sechs Larvalsegmente ein, und der hintere, blasenformige
Abschnitt der inneren entodermalen Anlage befindet sich in den aller-
ersten postlarvalen Segmenten (Textabb. 35) und verbreitet sich spéter-
hin allméhlich weiter zuriick in simtliche Postlarvalsegmente.

Z. f. Morphol. u. Ok, d. Tiere Bd. 10. 9a
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Das Wachstum des engen und des blasenformigen Abschnitts der inne-
ren Darmanlage vollzieht sich auf verschiedene Weise: wihrend man. im
ersteren auf seiner ganzen Ausdehnung Mitosen antreffen kann, haufen
sich im blasenférmigen Abschnitt die Mitosen im hinteren Teil der Blase.
Damit héngt die méchtigere Entwicklung des Epithels der inneren An-
lage und die aktive Beteiligung ihrer Zellen bei der Bildung der defini-
tiven Darmwand im Bereich des Osophagus zusammen; sowie die ziem-
lich schwache Entwicklung des inneren Keimepithels in der Blase, sowie
auch im ganzen Darm, und das Vorwiegen in der Bildung des definitiven
Darmepithels von Derivaten der peripheren Darmanlage in diesem Teile
des Darmes.

Tubificidae. In frithen Stadien von Limnodrilus und Tubifex, ebenso
wie auch bei Rhynchelmis, verbraucht die Gruppe der kleineren Zellen
des Entoderms, welche den vordersten Teil des ganzen Entoderms bil-
den, recht bald ihren Dotter. Auf diese Weise treten im Entoderm, an
der zukiinftigen Mundoffnung, eine Gruppe recht groBer Zellen mit sehr
lockerem Protoplasma und fast ohne Dotter auf, (Taf. VI, Abb. 29 und
30 oea). Unter ihnen kann man héufig Zellen mit noch nicht beendeter
Assimilation des Dotters finden, welche verstreut Dot\terkﬁrnchen er-
halten haben. Die weiteren Verdnderungen dieser Zellen sind schwer
zu verfolgen, vermutlich erhalten sie einen etwas anderen Charakter,
und zwar verringern sie sich in der GréBe und ihr Plasma wird durch-
sichtig; zu der Zeit, wenn die Veranderung des vorderen Teils des Em-
bryos beginnt, bilden diese Zellen eine scharf vom Dotter gesonderte
Zellengruppe. Bald darauf erscheint die Einstiilpung des Stomodéums
(Taf. VI, Abb. 29 und 30 St), dessen Zellen sowohl ihrer GroBe als auch
der Struktur des Plasmas nach den eben beschriebenen Zellen des vor-
deren Gebiets des Entoderms dhnlich sind, und wenn der Durchbruch
des Stomoddumbodens in die vordere oder animale Anlage des Ento-
derms eintritt, wird die Feststellung der Grenzen dieser letzteren und
des Stomoddums #uBerst schwierig. Dieses hat auch PENNERs veran-
laBt, den ganzen vorderen Teil des Entoderms als Derivat des ektoder-
dermalen Stomodiums zu deuten. Meinen Beobachtungen zufolge ist
die Anlage des Stomoddums sehr gering und nicht tief; dem Umfang
nach ist sie nur um ein Geringes gréBer als das Stomodidum von Rhyn-
chelmis, und das auch nur deshalb, weil seine Zellen gréBer sind als bei
jenen. Ebenso wie bei Rhynchelmis stellt die erste Stomodsiumanlage
eine flache oder eingesenkte verdickte Scheibe dar, die sich spéter in
der Richtung zur Gruppe der kieineren Entodermzellen einstiilpt.

In etwas spiteren Stadien verbreitet sich der Prozeli des Befreiens
der entodermalen Zellen vom Dotter langsamer und allmihlich nach
hinten, nicht in der ganzen Breite des Entoderms, sondern nur in seinem
axialen Teil. Infolgedessen bildet sich in der oben beschrichenen vor-
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deren inneren Darmanlage ein Strang groBer, entweder ganz dotterloser
Zellen, oder von solchen, welche ihn in sehr geringer Menge enthalten
(Taf. VI, Abb. 31 cea). Hinten erweitert sich der Strang in eine um-
fangreiche Zellengruppe. In den Zellen des ganzen Strangs sind nicht
selten Mitosen zu beobachten. Der enge Teil des Strangs entspricht
der Lage nach der inneren entodermalen Anlage des Osophagus bei
Rhynchelmis, und wie bei diesem liegt er im Gebiet der Larvalsegmente,
der erweiterte hintere — dem blasenférmigen Teil derselben Anlage bei
Rhynchelmis, und liegt am Anfang des postlarvalen Teils. Von der in-
neren Darmanlage des Rhynchelmis unterscheidet sich der Strang der
entodermalen Zellen bei Tubificiden bhauptséchlich dadurch, daf er aus
sehr groBlen, sich dem Umfang nach wenig von den Dotterzellen unter-
scheidenden Zellen besteht und ferner dadurch, daB er niher an der
dorsalen Seite des Entoderms, und nicht an der ventralen, wie bei
Rhynchelmis, voriibergeht.

Wesentlich unterscheidet sich auch das weitere Schicksal des inneren
entodermalen Zellstrangs bei Limnodrilus und Tubifex von dem bei
Rhynchelmis. Er bleibt langere Zeit ohne Verinderung und sein Lingen-
wachstum hoért auf. Schon zu Ende der Entwicklung erneuert sich die
Entwicklung des Darmepithels, indem die groBen Dotterzellen sich zu-
erst im vorderen, dann auch im hinteren Teil des Entoderms vom Potter
befreien. Ob sich s@mtliche Dotterzellen in Zellen des Darmepithels
umwandeln, und ob nicht ein Teil von ihnen nur als Nahrstoff fir die
aktiven Entodermzellen dient, ist mir nicht gelungen festzustellen. Der
innere entodermale Strang nimmt augenscheinlich bei Limnodrilus und
den Tubificiden keinen Anteil an der Bildung des definitiven Darm-
epithels, welches ginzlich aus den peripheren Entodermzellen entsteht,
aber die Kerne der Zellen der axialen Anlage erlangen sehr frith den-
selben Charakter wie auch die Dotterzellen des Rhynchelmis, d. h. sie
enthalten keine Kernkorperchen und das Chromatin bildet in ihnen ein
sehr lockeres Netz. Deshalb stellt die innere Darmanlage bei den Tubi-
ficiden ein nur provisorisches Gebilde dar, und erinnert das Entstehen
des Darmepithels bei ihnen an den entsprechenden ProzeB bei den
Tchthyobdelliden, wie er von G. ScEMIDT (1916) beschrieben ist, wo die
axiale Darmanlage erst als provisorisches Organ auftritt. Diese primére,
bei den Tubificiden provisorisch gewordene Anlage des Epithels gibt nur
bei Bhynchelmis und iibrigen Lumbriculiden, die auch in anderer Hinsicht
eine primitivste Oligochétenfamilie sind, das definitive Darmepithel.

Die unmittelbar dem Stomodium anliegende und sich sehr friih ab-
sondernde Gruppe der Zellen der axialen Darmanlage streckt sich wih-
rend der Entwicklung des Embryos etwas in die Linge durch Vermehrung
der Zellen, und besetzt das Gebiet des 3. bis 4. Vordersegments, d. h.
beinahe den ganzen larvalen Teil des Limnodrilus.

9%
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Die' Embryonen der Lumbriciden haben wenig Dotter, so dafl die
Bilder der Entwicklung des Darms sich stark von denen bei Rhynchel-
mis und Limnodrilus unterscheiden. Das Entstehen des Darmes des
vorderen Korperteils ist von mir nicht untersucht worden. Mzxzz (1919)
beschreibt in einer speziellen, dem Stomodéum der Lumbriciden gewid-
meten Abhandlung das Stomodium als eine zunachst geringe Einstiil-
pung des Entoderms, welche in spiteren Stadien zuriickwichst und zum
Moment seines Durchbruchs in die Hohlung der entodermalen Abteilung
der Darmanlage drei, spiter vier der vorderen Segmente einnimmt, d.h.
es bildet den ganzen Schlund des Wurms. Ich habe keinen geniigenden
Grund, die Schlufifolgerung MEnzis zu bestreiten, da mir das tiber die
fritheste Entwicklung der Lumbriciden vorliegende Material zur Klarung
ungeniigend ist, da aber auch der genannte Verfasser die allerfrithesten
Prozesse nicht untersucht hat, die zur Bildung der stomodialen Ein-
stiilpung bei Lumbriciden fiihren, und die Beschreibung mit der Mund-
einstiilpung beginut, so bleibt die rein ektodermale Entstehung dieser
Einstiilpung zweifelhaft. Jedenfalls enthalten die Larvalsegmente auch
der Lumbriciden, wie MEnzis Abhandlung zeigt, denjenigen Darm-
abschnitt, der infolge seiner Entstehung und Bildung vom Darm der
Postlarvalsegmente eine Sonderstellung einnimmst.

Wir konnen jetzt eine allgemeine SchluBfolgerung iiber den Bau der
Larvalsegmente wihrend der Embryonalentwicklung der Oligochéten
ziehen (Textabb. 34). Sie besitzen ihr eigenes Mesoderm, d. h. das
trochophorale, und nur infolge seiner Rudimentarisierung und des Ver-
spitens seiner Differenzierung gelangt in die Larvalsegmente ein Teil
des metatrochophoralen Mesoderms. Sie besitzen ihre eigenen Exkre-
tionsorgane von larvalemn Typus, d.h. Protonephridien, die selbst in
der Periode ihrer maximalen Entwicklung niemals in das Gebiet der Post-
larvalsegmente dringen, aber siamtliche Larvalsegmente einnehmen.
SchlieBlich besitzen die Larvalsegmente bei den primitivsten Formen,
wie den Lumbriculiden, auch ihren Darm, der sich durch die Art seiner
Bildung vom Darm der Postlarvalsegmente unterscheidet, durch die
innere Darmanlage reprisentiert ist und der bei den Tubificiden nur
provisorisch wird.

Also stellen diese Segmente einen echten, dem Kérper der segmen-
tierten Larve der Polychéten homologen segmentierten Larvenkdrper dar.
Und folglich regeneriert hier bei den Oligochéten, bei denen wihrend
der Regeneration des Vorderendes sich als Regel nur die Larvalsegmente
wiederherstellen, wie bei den Polychéten, nur der Larvenkorper.

Vergleicht man den Entwicklungsgang des Célommesoderms im lar-
valen Abschnitte wihrend der Embryonalentwicklung und bei der Re-
generation der Oligochiiten, so wird man wesentliche Unterschiede zwi-
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schen diesen beiden Prozessen feststellen. Das Mesoderm des Larval-
abschnittes wird wihrend der Embryonalentwicklung aus zwei Anlagen
gebildet, von denen die kleinere — das trochophorale Mesoderm — die
adintestinalen Gewebe, Blutgefifie, die Splanchnopleura und einen Teil
der Dissepimente gibt, die gréBere — das metatrochophorale Mesoderm—
gibt das Peritoneum und die Muskulatur der Kérperwand und einen Teil
der Dissepimente. Bei der Regeneration des Vorderendes tritt das ganze
Mesoderm der Larvalsegmente in Gestalt einer kompakten Masse auf,
welche das ganze Regenerat anfiillt, und in dasselbe aus den Mesoderm-
geweben der anliegenden alten Segmente gelangt ist.

Vergleicht man weiter die beiden sich aufeinanderschiebenden Meso-
derme der Larvalsegmente mit dem Mesoderm im vorderen Regenerat, so
findet man, daB die Art seiner Entwicklung und Metamerisierung Ahn-
lichkeit mit dem trochophoralen Mesoderm des Embryos hat. Die Meta-
merisierung im vorderen Regenerat entsteht durch Auseinanderweichen
der Zellen der urspriinglich kompakten Mesodermmasse, was, wie ich in
der Abhandlung iiber die Regeneration des Lumbriculus (1903) darauf
hingewiesen habe, mit dem metameren Entstehen und der metameren
Anordnung der Gefifle in Zusammenhang steht. Diese eigenartigen Ziige
sind auch in dem trochophoralen Mesoderm der Oligochéiten identisch
und dhneln dem, was bei der Metamerisierung des trochophoralen Meso-
derms bei den Polychiten zu beobachten ist. Folglich, wenn beim
Embryo der Oligochiten das trochophorale Mesoderm einer sichtbaren
Rudimentierung unterworfen war, so ist auch das Mesoderm der Larval-
segmente bei der Regeneration, oder das Mesoderm des vorderen Re-
generats ebenso vollstindig entwickelt wie auch das trochophorale Meso-
derm der Polychéten. Oben wurde schon darauf hingewiesen, daB dem
vorderen Regenerat Abweichungen von der Ontogenese manchmal céino-
genetischen, 6fters aber palingenetischen, primitiveren Charakters (Bil-
dung der Sinnesorgane am Vorderende des Spirographis) eigen sind. Zu
ebensolchen Abweichungen der Regeneration von der Ontogenese, Ab-
weichungen, die einen mehr primitiven Charakter zeigen, gehért auch
die Regeneration des Mesoderms der Vordersegmente der Oligochéten.

Urgeschlechtszellen,

In den Larvalsegmenten der Oligochiten fehlen, wie auch bei den
Polychaten, unbedingt die Geschlechtsdriisen; da sie aber bei den Oligo-
chiten auch in den meisten Postlarvalsegmenten fehlen, so ist dieses
Merkmal der Larvalsegmente nicht charakteristisch genug fiir sie. Aber
einige Momente der Embryonalentwicklung sprechen fiir eine gewisse
Abhingigkeit der Lage der Geschlechtsdriisen vom Charakter der lar-
valen und Postlarvalsegmente. Diese Abhingigkeit kann natiirlich nur
in Fallen einer sehr frithen Absonderung der Geschlechtszellen beobachtet

%. {. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 10. 9b
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werden, was unter den Poleyhiten bei den Spioniden, und unter den
Oligochéten bei Tubificiden der Fall ist.

Bei den Embryonen des Limmnodrilus, Psammoryctes, Tubifex und
wahrscheinlich tiberhaupt aller Tubificiden kann man die Geschlechts-
zellen schon in sehr frithen Entwicklungsstadien entdecken. Wenn der
Korper des Embryos sich zur Dorsalseite hin zu kriimmen beginnt,
besitzen schon alle Individuen zwei Paar Geschlechtszellen; das vordere
Paar liegt im Dissepiment 9/10 und das hintere im Dissepiment 10/11
(oder, das Mundsegment mitgerechnet, in den Dissepimenten 10/11
und 11/12). Die Geschlechtszellen unterscheiden sich in diesem Stadium
durch ihre Gréfle, ihr sich im Vergleich zu anderen Zellen dunkler fir-
bendes Plasma und groBe Kerne, fiir welche die Verteilung des Chroma-
tins auf verbaltnisméBig grofe, sehr regelmiBig und in gleichen Ent-
fernungen voneinander léngs der inneren Oberlfache der Kernmembran
angeordneten Kornchen charakteristisch ist (Taf. VII, Abb. 33, 35 und
3TUGZ); verstreute und wenig zahlreiche Chromatinkérner finden sich
auch im Innern der Kerne, manchmal gibt es im Zentrum des Kernes
auch eine nukleolusartige Ansammlung von Chromatin. Manchmal er-
scheinen in spéteren Stadien statt einer Urgeschlechtszelle von jeder
Seite eines jeden von diesen beiden Dissepimenten zwei oder drei
(Taf. VII, Abb. 35 @), welche augenscheinlich durch Vermehrung der
ersten Zelle entstanden sind, da nirgends sonst in den umgebenden Ge-
weben dhnliche Zellen anzutreffen sind. Aber eine intensive Vermeh-
rung der Urgeschlechtszellen vollzieht sich trotzdem nicht in diesen
Stadien, und es ergibt sich keine groBe Zellenzahl in jedem Dissepi-
mentpaar.

Da die Gonaden der ausgewachsenen Tubificiden in den Dissepi-
menten 10/11 und 11/12 liegen, so treten folglich die Urgeschlechtszellen
von, Anfang an in jene Dissepimente und nehmen die dieser Familie
eigentiimliche Lage ein. Hierbei ist das vordere Paar der Urgeschlechts-
zellen die Anlage der méinnlichen Geschlechtsdriise, das hintere — die
der weiblichen. Bei Anwendung der Fixierungsverfahren von PETRUNKE-
writscH, GILsoN, Sublimat und Eisessig und der Firbung mit EHRLICHS
Hiamatoxylin und Eosin oder nach der Methode von MALLORY, ist es mir
nicht gelungen, irgendeinen konstantenn Unterschied im Bau der ménn-
lichen und weiblichen Urgeschlechtszellen zu entdecken. Die Dotter-
kérner sind manchmal in ein und demselben Stadium der Embryonal-
entwicklung in einigen Urgeschlechtszellen wenig zahlreich, in allen da-
gegen fehlen sie giinzlich, wobei der Dotter entweder nur in der ménn-
lichen oder nur in der weiblichen, oder in beiden vorhanden sein kann.
AuBerdem sind manchmal in spéteren Stadien gleicherweise in den
‘mannlichen wie in den weiblichen eigenartige Korper sichtbar, die dem
Kern nahe anliegen und der Linge nach gewundene, in der Richtung vom
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Kern gehende Fasern enthalten (Taf. VII, Abb. 37). Es ist mir nicht
gelungen, die Natur dieser Bildungen festzustellen.

In frithen Stadien treffen wir die Urgeschlechtszellen nicht zwischen
den Dissepimentblittern, sondern zwischen der Splanchnopleura und
dem Entoderm (Taf, VI, Abb. 32 UGZ), aber stets ungefihr den

" Dissepimenten 9/10 und 10/11 gegeniiber. Auf der entsprechenden Stelle
des Entoderms kann man sie im Anfangsstadium der Bildung der Meso-
dermstreifen entdecken (Textabb. 38 UGZ), aber nicht immer; es ist
mir nicht gelungen, sie im Furchungsstadium zu finden. Das nun fol-
gende bestindige Hiniiberwandern der Urgeschlechtszellen aus dem
Spaltraum zwischen Splanchnopleura und Entoderm in das Dissepiment

Abb. 88, Horizontalschnitt durch ein Ei von Tubifex zu Beginn der Bildung der Mesodermstreifen.
UGZ eine Zelle, die der Urgeschlechtszelle dhnlich ist.

ist in Taf. VII, Abb. 36 dargestellt. Der Stellung der Urgeschlechtszellen
bei ihrem ersten Erscheinen nach zu urteilen, entstehen sie entweder
zwischen den Zellen des Entoderms oder aus den Zellen der Mesoderm-
streifen, und unterscheiden sich von ihnen dadurch, daf sie sich friih
vom Dotter befreien. Wenn sie sich aueh zwischen den Zellen des
Entoderms bilden, folgt daraus selbstverstdndlich nicht, daB sie aus
dem Entoderm entstehen, deutet aber nur darauf hin, dal sie ihrer
Entstehung nach mit keinem der vier Furchungsquartette des Eis ver-
bunden sind und sich in jener Zellengruppe der Derivate des Stamm.
quartetts befinden, welche nach Teilung der vier Quartette bleibt, und
welche gewohnlich nur das Entoderm ergibt. Mit anderen Worten, sie
liegen mit dem Entoderm zusammen, welches als Rest des Baumaterials
nach Absonderung der vier Quartette erhalten worden ist, und sind Zellen,
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die ihrer Herkunft nach mit keinem der Keimblitter verbunden sind,
sondern sich auf Kosten einer oder zwei spezieller Blastomere absondern.
Thre Entstehung aus Zellen der Mesodermstreifen in sehr frithen Entwick-
lungsstadien ist aber nicht ausgeschlossen; in diesem Fall sollten sie aus
dem Mesoderm entstehen, und dann ware es auch verstandlich, warum sie
immer bestimmten Dissepimenten gegeniiberliegen, da sie augenschein-
lch in Verbindung mit diesen entstehen, sich aber zuerst aullerhalb: dex
Mesodermstreifen lagern, weil sie in frithen Stadien keine fiir ihr Ein-
dringen notigen Hohlungen oder Spalten zwischen den Somiten finden.

Dem Bau des Kerns und seiner Lage zwischen den {ibrigen Organen
des Embryos nach sind in frithen Stadien die Urgeschlechtszellen denen

Abb. 89, Vermehrung und Umwandlung der Urgeschlechtszellen (UGZ) von Limnodrilus
hoffmeister: in Oogonien der Geschlechtsdriisen im Dissepiment 10/11.

der jungen Spionidenlarven #dhnlich. Dort aber treten sie in die Dis-
sepimente der ersten, eben erst formierten Postlarvalsegmente, wo sie
sich schon im Larvenstadium stark vermehren und ihre Derivate in die
hinten liegenden Dissepimente migrieren, so daf entweder alle Postlar-
valsegmente Gonaden aufweisen (Spio, Polydora), oder aber es biilen
die vorderen Postlarvalsegmente die Urgeschlechtszellen infolge ihrer
sekundaren Migration in die hinten liegenden Segmente ein (Nerine).

Bei den Tubificiden vermehren sich die Urgeschlechtszellen sehr
langsam (Textabb. 39), und zur Zeit des Austretens des Hmbryos aus
dem XKokon sind ihrer in jeder Driise nicht mehr als 7-—8 Stiick vor-
handen. Damit ist auch das Fehlen der Geschlechtsdriisen in den
meijsten Segmenten des postlarvalen Teils verbunden, weil sie sich hier
nur durch Migration aus den Dissepimenten 9/10 und 10/11 bilden
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konnten. Gleichzeitig hiermit kénnen die Urgeschlechtszellen nur in
das 9. und 10. Segment gelangen, weil in den vordersten Postlarval-
segmenten, im 6., 7. und 8. Kérpersegment, bei den Tubificiden sich
eine sehr frithe Differenzierung der Metanephridien vollzieht, was mit
der frithen Differenzierung und dem verhéltnismiBig geringen Dotter-
gehalt in den Mesodermgeweben dieser Segmente in Verbindung steht
und dieses Gewebe wabrscheinlich zi einem ungiinstigen Boden fiir ein
Hiniiberwandern in die der Urgeschlechtszellen macht.

Die Bildung des Vorderendes der Tubficiiden kann man sich also
folgendermaBen vorstellen (Textabb. 40). Die Differenzierung der Seg-

Abb. 40. Sagittalschnitt durch den Lémmnodrilus-Embryo zu Beginn der Kriimmung,

mente beginnt am Vorderende, wo sich fiinf Larvalsegmente bilden.
Threm Bau nach sind sie augenscheinlich fiir eine Ansiedlung der Ur-
geschlechtszellen in ihnen ganz unbrauchbar und dienen ihnen entweder
nur zu zeitweiligem Aufenthalt (Spioniden) bis zur Bildung der ersten
Postlarvalsegmente, wobei sie zwischen der Splanchnopleura und dem
Darme liegen, oder es gelangen die Urgeschlechtszellen gar nicht in die
Larvalsegmente.

Unmittelbar nach ihnen differenzieren sich die Gewebe der beiden
folgenden Segmente, des 6. und 7. (bzw. des 7. und 8.), deren Nephridien
beim Embryo nach der Reduktion der Protonephridien zu funktionieren
beginnen. Vom 8. Segment angefangen, verspitet sich die Differen-
zierung der Nephridien erheblich. In das 8. und 9. (bzw. 9. und 10.) Seg-
ment migrieren von unten aus der Splanchnopleura heraus die ersten
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Urgeschlechtszellen, und diese Dissepimente werden zu den einzigen
Geschlechtsdissepimenten.

Die Migration der Urgeschlechtszellen vollzieht sich durch améboide
Bewegungen, wie es von mir schon anléBlich ihres Verhaltens bei der
Regeneration und Entwicklung der Spioniden vermerkt worden ist.

An der Regeneration der Oligochiten beteiligen sich rege grofle
Zellen, die in sdmtlichen Segmenten vorhanden sind — die Neoblasten —,
wobei sie in den jungen Kdérperteilen nach RegelmaBigkeit ihrer Anord-
nung und Nachbarschaft mit den Metanephridien so grofe Ahnlichkeit
mit den Urgeschlechtszellen haben, daf sich von selbst ihre Deutung als
rudimentire Geschlechtsdriisen aufdrangt, wm so mehr, als sie bei der
Regeneration améboid ins Regenerat lings des Bauchgefifies wandern,
d. h. ebenso wie die Urgeschlechtszellen bei den Spioniden in das hintere
Regenerat wandern. Diese Deutung wurde zuerst von Ranporr (1892)
vorgeschlagen, die als erste die Entstehung der Mesoblasten richtig
beschrieben hat. Aber die Bildung der Geschlechtszellen bei den Em-
bryonen der Tubificiden widerspricht einer derartigen Homologisierung,
da bei den Embryonen ihre Urgeschlechtszellen und Neoblasten ganz
anders und unabhingig voneinander entstehen. AuBerdem bedarf diese
Homologisierung einer cytologischen Begriindung, ja auch die ganze
Frage einer speziellen Untersuchung. Die allgemeine Ahnlichkeit der
Wanderungswege der Neoblasten und Urgeschlechtszellen ist dadurch
zu erkliren, daB beides indifferente, selbstindige Zellen sind und als
solche zu ihrer Ernshrung und physiologischen Tétigkeit tiberhaupt
bestimmter Bedingungen bediirfen, welche sie in der Néahe des Bauch-
gefales und auf den Dissepimenten neben den Nephridien finden.

Bei so einer Entstehungsart der Urgeschlechtszellen, wie sie bei der
Embtyonalentwicklung der Spioniden und Tubificiden zu beobachten ist,
miissen wir das Vorhandensein von Geschlechtszellen und -driisen auch
vor der Periode der Geschlechtsreife voraussetzen, was auch in der Tat
bei diesen beiden Familien der Chitopoden der Fall ist. Aber bei vielen
anderen Polychiten und Oligochiten fehlen die Geschlechtszellen vor
der Periode der Geschlechtsreife in den Geschlechtsrdiisen, meistens
fehlen die Geschlechtsdriisen selbst, und vor Beginn dieser Periode wer-
den sie aus dem Peritoneum gleichsam neu gebildet (Serpuliden). Bei
solchen Formen ist es natiirlich nicht ausgeschlossen, da8 die Urge-
schlechtszellen sich auf Kosten des Peritoneums bilden, d. h. sie sind
auch der Entstehung nach den Neoblasten ahnlich.

Das Colommesoderm der Anneliden und anderer Tiere.
Auf Grund alles dessen, was oben iiber die Bildung des Célommeso-
derms bei verschiedenen Chitopoden gesagt worden ist, kann man als
festgestellt ansehen, daB sie zwei Célommesoderme — das trochophorale
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und das metatrochophorale — besitzen; das erste entsteht stets aus
dem Blastomer 4d, das zweite entweder aus derselben Quelle 4d (Oligo-
chiten, Arenicola, Aricia, Polygordius), oder aus dem dedifferenzierten
Ektoderm der Wachstumszone (die tibrigen Polychiten). Von der ver-
schiedenen Art der Anlage des Mesoderms in frithen und spéateren Ent-
wicklungsstadien des Lopadorhynchus ausgehend, erkliart es E. MEYER
(1897) dadurch, daB es Urmesodermzellen, d.h, Derivate von 4d, ebenso
in frithen wie auch in spéten Stadien gibt, nur daB sie in spéteren Sta-
dien nicht in die Leibesh6hle migrieren, sondern im Ektoderm bleiben.
Die Erklarung entspricht aber nicht der tatséichlichen Sachlage. Denn
erstens entstehen die Urmesodermzellen im Ei nicht aus dem Ektoderm,
sondern aus dem entodermalen Blastomer4d ; sie sind also mit dem Ento-
derm verbunden; die groBen Keimzellen des metatrochophoralen Meso-
derms aber entstehen aus dem Ektoderm und dabei in engem genetischem
Zusammenhang mit seinen Zellen, da ein und dieselben Zellen der Wachs-
tumszone ein neues Ektoderm und Mesoderm geben; deshalb kann man
die Urmesodermzellen und die ektodermalen Anlagen des Célommeso-
derms keinesfalls fiir identische Zellen ansehen, die nur eine verschie-
dene Lage einnehmen. Zweitens entstehen die Urmesodermzellen in
Form eines Paars grofer Blastomere, die ins Blsatoeél treten und da-
nach génzlich zur Bildung des trochophoralen Mesoderms verausgabt
werden, wahrend in der Wachstumszone des metatrochophoralen Meso-
derms seine Zellen sich bilden und aus dem Ektoderm in die Leibeshohle
in dem MaBe der Entwicklung ihrer Mesodermstreifen treten. Drittens
sind die Urmesodermzellen wenig differenzierte Blastomere, wihrend
die Mesodermzellen der Postlarvalsegmente sich aus der Zone der groBen
Ektodermzellen bilden, die aus den kleinen Ektodermzellen der Larve
durch ihre Dedifferenzierung, Verjiingung, entstanden sind; und das
setzt schon voraus, dal die Epithelzellen der Larve eine bedeutende
Stufe der Differenzierung erlangt haben; auBlerdem finden wir in den
sich im letzten Stadium vor der Metamorphose befindenden Larven der
Serpuliden schon keine undifferenzierten groBen Zellen am Hinterende
des Korpers, sie entstehen spiter von neuem. Auf Grund dieser Er-
wigungen muBl man sich der Versuche entiduflern, die Art der Bil-
dung des metatrochophoralen Mesoderms auf die Art der Anlage des
Mesoderms in Form Urmesodermzellen zuriickfithren zu wollen, wie
sie fiir die Anneliden als tblich gilt und im Larvenstadium simt-
licher Anmeliden stattfindet. Den Grund aber fiir die Ablésung in
der Ontogenese ein und desselben Individuums der einen Ursprungs-
quelle des Colommesoderms durch eine andere mul wohl in der relativ
geringen prospektiven Potenz der 4d-Derivale und in der raschen end-
giiltigen Differenzierung des Mesoderms im Kérper der segmentierten
Larve gesucht werden; diese Differenzierung ist wahrscheinlich zur
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besseren Funktion der Kérperteile der pelagisch lebenden Larve not-
wendig. '

Die Art der Metamorphose und der Entstehung des Célommesoderms
bei den Serpuliden héngt, wie mir scheint, davon ab, daB bei der drei-
segmentigen Larve der Serpuliden nur das Ektoderm die Differenzie-
rungsfahigkeit behilt, da die Entodermzellen ihres Darmes schon eine be-
stimmte physiologische Spezialisierung erlangt haben, das Mesoderm aber
schon. den Charakter eines priméren Epithelgewebes verloren hat und
aus verstreuten Zellen des Peritoneums und Muskelzellen besteht. Die
Pause in der Entwicklung, die wihrend der Metamorphose des Eupomatus
zu beobachten ist, entspricht wahrscheinlich der Dedifferenzierungsperiode
des Ektoderms der Larve. Eine §hnliche Ablosung der Ursprungsquelle der
(Gewebe eines Keimblatts wird auch bei Bryozoen beobachtet. Bei der
Entwicklung ihres Eis entstehen aus bestimmten Blastomeren das Ekto-,
Ento- und Mesoderm, und die Larve ist bis zu ihrer Metamorphose mit
allen drei Keimblattern versehen. Aber wahrend der Metamorphose der
Larve ist das primére Entoderm einer Degeneration unterworfen, das
definitive Entoderm der knospenden Polypiden aber entsteht von neuem
aus der ektodermalen Wand des Polypids (Barrors 1880, SEELIGER
1889, BrarEm 1890 und 1908, Ora 1891, CaLver 1900, Lapewie 1900).
Hier geht also der normalen Metamorphose und dem Erscheinen der
definitiven Form des Tieres eine Differenzierung des Ektoderms der
Larve in das indifferente, zur Bildung des Ekto- und Entoderms féhige
Gewebe zuvor. Auf dieselbe Art entsteht das Entoderm auch bei Re-
generation des Polypids (ROmMER 1906).

Zweifellos miissen alle diese Fille als sekundéire Artsverinderungen
des urspriinglichen Entwicklungstypus angesehen werden; und folglich
ist auch der groBe Unterschied in den Entstehungsquellen des Cdlom-
mesoderms in den larvalen (aus 4d) und in den Postlarvalsegmenten
(aus dem Ektoderm) der Polychiaten auch eine sekundire Hrscheinung,
hervorgerufen durch die frithe Differenzierung simtlicher Elemente der
Larve. Das Entstehen des Célommesoderms in den Larval- wie auch
Postlarvalsegmenten aus derselben Quelle — 4d —, wie bei den Oligo-
chéiten u. a., ist priméirer, setzt aber einen gréferen Umfang des Blasto-
mers 4d voraus.

Der wesentlichste Unterschied zwischen dem trochophoralen und
metatrochophoralen Mesoderm liegt nicht in ihren Bildungsquellen,
sondern hauptsichlich in der verschiedenen Art der Somitenbildung in
ihnen und dem verschiedenen Charakter ihrer Metamerie tiberhaupt.
Eine charakteristische Eigenschaft der Metamerie des Mesoderms der
Postlarvalsegmente sémtlicher Anneliden wihrend der Embryonalent-
wicklung und Ontogenese ist, daf3 es hier fast von der Entstehung an
selbstéindig eine nach der anderen véllig abgeschlossene und selbstindige
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Somitenanlage absondert, welche durch regelmiBige und gut aus-
gedriickte peritoneale Scheidewsinde getrennt sind. Das Mesoderm der
Larvalsegmente aber metamerisiert sich nicht selbstéindig, sondern ab-
héngig von der metameren Verteilung der anderen Organe. Der Zeérfall
des trochophoralen Mesoderms in Somiten wird entweder durch die
ektodermale Metamerie, d. h. durch das Hineinwachsen der Anlagen der
Parapodien hervorgerufen, in deren Néhe sich die Elemente der kom-
pakten Mesodermstreifen auf bestimmte Art gruppieren (Nereis nach
SALENSKY 1882, Hupomatus), oder durch Hineinwachsen metamerer Biin-
del von Mesenchymmuskeln aus dem Ektoderm, wie es E. MEYER (1888)
annimmt, wobei diese Biindel die Streifen in Somiten teilen, oder die
Metamerie entsteht abhéngig von der metameren Verteilung der Blut-
lakunen in der gemeinsamen Mesodermmasse, deren Verengung zu Ge-
fafen die Bildung der Colomstreifen (bei Regeneration und der Em-
bryonalentwicklung des Vorderendes von Nerine und den Oligochiiten)
nach sich zieht. Bei den Spionidenlarven ist das trochophorale Meso-
derra sehr schwach ausgepriigt, die peritonealen Dissepimente nur
schwach angedeutet, haufig fehlen sie giinzlich; bei einigen fehlt die
mesodermale Metamerie der Larvalsegmente auch im ausgewachsenen
Zustand, z.B. Prionospio nach FEwkEs (1885) und bei Magelona nach
Mac-InTosm (1894), und die Segmentierung des Larvalabschnitts ist bei
ihnen nur eine &uBere. Bei der Nerinelarve ist die innere Segmentierung
des Larvalabschnitts nur in Form metamerer Dissepimentmuskeln aus-
gedriickt, die peritonealen Dissepimente aber bilden sich hier bedeutend
spéter.

Kurz gesagt, es tritt das trochophorale Mesoderm als insegmentierte
Mesodermstreifen auf, welche sich meistenteils spiterhin in einem Mal
in die ihnen eigene Zahl von Somiten teilen, und das metatrochophorale
Mesoderm tritt als allméhlich von hinten anwachsende segmentierte
Mescdermstreifen auf.

Das Mesoderm der Larvalsegmente zeichnet sich beim ausgewach-
senen Wurm dadurch aus, daB in ihm niemals Geschlechtszellen reifen
und es keine Geschlechtsdriisen enthélt; es bilden sich in ihm niemals
Chloragogenzellen, welche die iibrigen Segmente vieler Polychiten und
Oligochaten besitzen; auch fehlen den Larvalsegmenten der meisten
Anmneliden Nephridien mit Wimpertrichtern, sie besitzen nur Proto-
nephridien wihrend der larvalen Entwicklungsstadien (Nereis, Oligo-
chéten), oder sie sind mit Nephridien von aberranter Form versehen
(Serpuliden). Die Bauchganglien der Larvalsegmente sind bei vielen
Formen aneinandergeriickt (Nereis, Serpuliden, Chaetogaster, Hirudinei),
sie Hegen tiefer im Korper als die iibrigen; einige Formen haben in den
Larvalsegmenten statt der regelmaBigen metameren Querkommigsuren
héufigere Anastomosen zwischen den Hilften der Nervenkette; diese
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Anastomosen verlaufen oft in schréiger Richtung und anastomosieren
miteinander (Spircgraphis nach CLAPAREDE 1868).

Da embryonale und anatomische Eigentiimlichkeiten der Larvalseg-
mente, wie wir weiter unten sehen werden, auch die Crustaceen charakteri-
sieren, so muf} man ihre Existenz nicht nur bei den Chétopoden, sondern
bei samtlichen Anneliden, d. h. auch bei den Hirudineen, voraussetzen.

Die Hirudineen besitzen eine Gruppe Vordersegmente, welche in
anatomischer Hinsicht mit den Larvalsegmenten der Oligochiten und
Polychiten Ahnlichkeit haben, auBerdem die Somiten und Ganglien des
Larvalabschnitts sind zu einer gemeinsamen Masse zusammengeriickt.
Die Rudimentarisierung des trochophoralen Mesoderms, ja der Larval-
segmente selbst, ist bei den Hirudineen noch weiter gegangen als bei
den Oligochiten, und nur das Vorhandensein solcher primitiven Egel,
wie Acanthobdella einerseits, und solcher Vertreter der Oligochéten, wie
einige Chaefogaster-Arten anderseits, ermdglichen die Homologisierung des
trochophoralen Mesoderms bei den Oligochaten und Hirudineen.

Einige Arten des Chaetogaster, z. B. Ch. limnaei, leben als Kommen-
salen auf wasserlebenden Pulmonaten; bei solchen Formen nehmen die
Larvalsegmente eine zylindrische Form mit einer Abstumpfung am
Vorderende an, welches ihnen beim Kriechen, nach Art des vorderen
Saugnapfs der Hirudineen, behilflich ist; auflerdem hat ANNANDALE
(1905) eine in Indien lebende Art des Chaetogaster beschrieben, welche
einen echten oralen Saugnapf besitzt. Bei simtlichen Chaefogaster, und
besonders bei Ch. limnaei, sind die Larval- oder Kopfsegmente stark ver-
kiirzt und ihre Ganglien einander stark genihert. Aus den Untersuchungen
von OKa (1904) an Clepsine, von SELENSKY (1907) an Piscicoln und Liwa-
Now (1904, 1907) an einigen anderen Hirudineen wissen wir, daf bei den
Egeln die ersten vier oder fiinf Paar Bauchganglien in eine gemeinsame
untere Schlundnervenmasse verschmolzen sind, was natiirlich mit der
Bildung des vorderen Saugnapfs in Zusammenhang steht. Bei 4cantho-
bdella, die von Liwanow eingehend untersucht worden ist, findet man
nur die Tendenz zu einer derartigen Verschmelzung, welche sich in einer
Aneinanderreihung der ersten finf Paar Bauchganglien duflert; die
diesen Ganglien entsprechenden fiinf vorderen Segmente sind bei 4can-
thobdella noch gut ausgeprigt, und Liwaxow hat in ihnen einige inter-
essante Bigentiimlichkeiten der Muskulatur beschrieben, die in den
iibrigen Segmenten nicht zu beobachten sind; ihr duBerer Unterschied
bestebt in ihrem kleineren Umfang im Vergleich zu den iibrigen Seg-
menten und im Vorhandensein von zwei Paar Borstensicken in jedem
von ihnen. Die Nephridien beginnen bei 4canthobdella im 6. Segment;
in den fiinf Kopfsegmenten sind keine vorhanden.

Bei Chaeiogaster limnaei ist in den vier Vordersegmenten, den fiir
die Oligochiten typisch gebauten Kopfsegmenten, eine ebensolche An-



Die Entwicklung der Larvalsegmente bei den Anneliden. 143

niherung der Ganglien der Bauchkette zu beobachten, wie wir sie bei
Acanthobdella finden. Die Ubergangsstadien von den Kopfsegmenten der
Oligochiten zu den Kopfsegmenten der Hirudineen berechtigen uns zu
ihrer Homologisierung, und beide sind ihrerseits den Larvalsegmenten
der Polychiten homolog.

Aber entscheidende Tatsachen iiber die Frage des Vorhandenseins
eines trochophoralen Mesoderms bei Hirudineen konnte seine Entdeckung
wihrend ihrer Embryonalentwicklung geben. Solche Hinweise gibt es
vorliaufig selbst in den neuesten Untersuchungen nicht, aber wir wissen,
daB} auch bei den Oligochéten dieses Mesoderrm nur mit Hilfe spezieller
Untersuchungen nachzuweisen ist. Es gibt aber in der Embryologie
wichtige Hinweise iiber die uns interessierende Frage, welche das Vor-
handensein von Larvalsegmenten und des Mesoderms bei den Hirudineen
hochst wahrscheinlich machen.

Seit Bereus Untersuchungen an Nephelis (1885) und WHITMANS an
Clepsine (1887) unterscheidet man an den Embryonen einiger Egel zwei
Anlagen des Mesoderms; die eine hat das Aussehen richtiger Mesoderm-
streifen mit Teloblasten am Hinterende und gibt das Ektoderm und Meso-
derm des Rumpfes, weshalb es von BERG ,,Rumpfkeim** genannt worden
ist; die andere, von ihm als ,,Kopfkeim‘ bezeichnete, liegt in Form zweier
Anhgufungen von Zellen an der Grenze des provisorischen Schlundes
des Embryos und des entodermalen Abschnitts des Darmes und gibt
das definitive Ektoderm und Mesoderm des Kopfes. Mir scheint, daf3
in diesem Fall unter dem ,,Kopfmesoderm* gerade das Mesoderm der
Kopfsomiten zu verstehen ist, nicht aber das des ersten Mundsegments
allein; wie die primitive Acanthobdelle (Ltwaxow), bei der das Mund-
segment deutlich abgesondert ist, zeigt, ist es bei den Hirudineen sehr
klein und wohl schwerlich kénnte zur Bildung seines Mesoderms eine
spezielle recht groBe paarige Anlage — der ,,Kopfkeim* — auftreten.

Die Untersuchung der Embryonalentwicklung des Cyclops ver-
anlaBte UrBaNowrrsce (1885), das Mesoderm der nauplialen und das
Mesoderm der tibrigen Segmente zum erstenmal zu unterscheiden. Spiter
wurde die zwiefache Natur des Mesoderms von Bera (1893) bei Mysis,
von Mac-MugrricH (1895), von NussBatM (1898) an Isopoden und von
PrpAscHENKO (1898) an Lernaca festgestellt. Die meisten der genannten
Verfasser vergleichen die Ontogenese der Crustaceen mit der Ontogenese
der Anneliden und behaupten, dafl das Mesoderm der Nauplialsegmente
nichts anderes ist als das priméire Mescderm, welches dem larvalen
Mesoderm oder dem Mesenchym (Ektomesoderm) der Anneliden homolog
ist, das Mesoderm aber der iibrigen Segmente dem sekundiren Mesoderm
(oder dem colomatischen) dieser letzten homolog ist. Eine Sonderstellung
nimmt Mac-MuRrrIcH mit der Ansicht ein, da8 die Teilung des Mesoderms
bei den Crustaceen eine sekundére Erscheinung ist; das Mesoderm des
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Nauplius entsteht seiner Ansicht nach urspriinglich aus einer gemein-
samen Anlage, welche sich erst in viel spateren Stadien teilt. Nach der
Beschreibung von PEDASCHENEO sondern sich beim Lerngea-Embryo
zuerst die mesodermalen Anlagen der Antennen und Mandibeln ab,
welche man als Naupliusmesoderm bezeichnen kann ; bei Differenzierung
dieses Mesoderms bleibt die paarige Zellgruppe im hinteren Nauplius-
ende undifferenziert und bildet spiter den Anfang des Mesoderms der
metanauplialen Segmente, das von PEDASCHENKO postembryonales
Mesoderm genannt worden ist. Die Lernaea besitzt nur in den meta-
nauplialen Segmenten mit mesodermalem Colothelium ausgekleidete
Hihlungen, in den nauplialen finden wir nur Muskeln; das veranlaBte
PEDASCHENKO, nur das postembryonale Mesoderm als dem Colom-
mesoderm und den Mesodermstreifen der Anneliden homolog anzusehen,
obgleich er auch das Mesoderm der Nauplialsegmente nicht dem Mesen-
chym fiir homolog hélt. Die nauplialen und Metanauplialsegmente der
Crustaceen besitzen méchtig entwickelte Muskelbiindel, die wir aus-
schlieBlich zu den Derivaten des Mesenchyms zu rechnen, wie es von
einigen Verfassern getan worden ist, nicht geniigend Grund haben, da
einige von ihnen unzweifelhaft dem Colommesoderm angehéren. Des-
balb besitzen die Nauplialsegmente auch ein Célommesoderm, und wir
konnen auf Grund der Eigenschaften der mesodermalen Bildungen bei
den Serpuliden eine vollstindige Analogie zwischen dem trochophoralen
und nauplialen Mesoderm einerseits und dem metatrochophoralen und
metanauplialen anderseits durchfiihren. Die den Somiten eigenen Be-
sonderheiten des frochophoralen Mesoderms bei den Anneliden gehen
bei den Crustaceen noch weiter, was sich auch im Verschwinden ihrer
colothelialen Auskleidung und in der unvolltommenen Segmentierung
des Mesoderms im Naupliuskérper duBlert; schon bei den Larven der
Spioniden kann man eine sehr schwache Entwicklung des Colothels
im Bereich des trochophoralen Mesoderms feststellen. Da der Nauplius
unzweifelhaft eine segmentierte Form ist, welche aus drei Segmenten be-
steht, so kénnen wir diese Segmente mit vollem Recht den Segmenten
der segmentierten Larve der Serpuliden, Spioniden u. a. homologisieren
und den SchluB ziehen, daB die Nauplialsegmente der Crustaceen den
Larvalsegmenten der Anneliden homolog sind; der Nauplius selbst
entspricht vollkommen demjenigen Entwicklungsstadium der Anneliden,
in welchem der Larvenkérper eine bestimmte Zahl von Parapodien tragt
(das Nektochitestadium HAROKERs) und nur aus Larvalsegmenten be-
steht. Die Zahl der Larvalsegmente kann auch innerhalb der Grenzen
einer Familie schwanken (z. B. bei den Spioniden); ihrer kénnen drei sein
(Serpuliden, Nereiden); in anderen Familien ist ihre Zahl bedeutend
groBer. Die Zahl der Nauplialsegmente bleibt aber bei den Crustaceen
fiir alle Vertreter dieser Klasse konstant, eine Erscheinung, die wir an



Die Entwicklung der Larvalsegmente bei den Anneliden, 145

den Merkmalen aller abgeleiteten Formen (Crustacea, Oligochita) — zum
Unterschied von den Stammformen, bei welchen diese Merkmale mehr
variabel sind — beobachten kénnen. Bei der Mehrzahl der Crustaceen
tritt nach der Bildung der drei Nauplialsegmente eine Pause in der
Bildung neuer Metamere ein; dieselbe Pause ist auch bei den Serpuliden
nach der Bildung der drei Larvalsegmente zu beobachten.

AuBlerdem entstehen bei den Spioniden und Tubificiden die Ge-
schlechtszellen sehr friilh und bei den jiingsten Larven finden wir sie
schon in der Ventralwand des Darmes, in der Spalte, welche der Rest
der priméren Leibeshohle ist: von hier wandern sie bei Spioniden in
die anwachsenden Postlarvalsegmente hinein und bewegen sich im
Innern derselben in der ventralen Mesenterialfalte in der Nachbarschaft
des Bauchnervenstrangs und des ventralen Blutgefifies. Nach GROBBEN
(1879), Hicker, KHEN, PEDASCHENKO u. a. entstehen die Urgeschlechts-
zellen bei vielen Crustaceen im Gastrulastadium entweder aus bestimmten
Blastomeren oder aus dem Blastoderm. Bei Lernaes (PEDASCHENEO)
liegen die Urgeschlechtszellen des Embryos im Naupliusstadium in den
Nauplialsegmenten, an der ventralen Leibeswand und kriechen améboid
in die sich bildenden Metanauplialsegmente hiniiber, dabei der Rich-
tung des paarigen ventralen Nervenstrangs folgend; in den Metanau-
plialsegmenten beginnen die Geschlechtszellen gleichzeitig auch auf die
Dorsalseite hinaufzusteigen und kommen schlieBlich. in eine besondere
Hohlung iiber dem Darm, im 7. und 8. Segment, zu liegen; von den
Seiten ist diese Hohlung durch die paarigen Colomsécke begrenzt; sie
erweisen sich somit als in einer von den zwei Blittern des dorsalen
Meseniteriums begrenzten Hohle liegend, die, wie auch PEDAscHENKO
darauf hinweist, ein Teil der priméren Leibeshohle ist. Urspriinglich
entstehen vier Urgeschlechtszellen, spéter sicht man aber nur ein Paar
Urgeschlechtszellen; PrDAScHENKO sefzt voraus, daf die beiden Paare
verschiedenen Geschlechts sind (wie bei Tubificiden) und das eine Paar
das andere am&boid verschlingt, was das Geschlecht des Individuums
bestimmen soll. Erst zum Schlu der Embryonalperiode beginnen sie
sich durch Teilung zu vermehren und die Elemente der Geschlechts-
driise zu bilden. Die Ubereinstimmung der Geschlechtszellen bei Spio-
niden und Tubificiden einerseits und Lernoea anderseits ist eine fast
vollstdndige; der Unterschied liegt nur darin, daB sie bei Lernaea eine
dorsale, bei den Spioniden dagegen eine ventrale Lage einnehmen.
Dieser Unterschied 138t sich wohl durch die stéirkere Entwicklung des
dorsalen Blutgefdfies bei den Crustaceen erkliren.

Die Ahnlichkeit zwischen Anneliden und Crustaceen spricht sich
auch noch darin aus, daB die Bildung der Nervenganglien in den Larval-
(Nauplial-) Segmenten in beiden Gruppen anders vor sich geht als in
den Postlarvalsegmenten, was fiir die Crustaceen von SCHIMKEWITSCH

Z. £. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 10. 10
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(1896) und PEDASCHEENKO (1899) nachgewiesen worden ist. Ferner wer-
den die Extremititen und Parapodien in den Nauplialsegmenten mehr
lateral angelegt als in den iibrigen Segmenten. Alle diege fiir beide
Gruppen gemeinsamen Merkmale zeugen abermals von einer sehr nahen
Verwandtschaft der Anneliden mit den Crustaceen. Die Crustaceen sind
zweifellos Nachkommen der Anneliden und deshalb weisen beide Grup-
pen einen volligen Parallelismus in vielen Eigentiimlichkeiten ihrer
Organogenese auf.

Nach der Eigenart ihrer Mesodermbildungen und der Kérpersegmen-
tation nehmen unter den Anneliden die Vertreter der Gattung Dino-
philus eine Sonderstellung ein. Diese Formen haben nach den Beob-
achtungen von KorscHELT (1882) und ScEmMxEWITSCH (1895) fiinf Paar
weit auseinanderliegende Bauchganglien und finf an ihren Enden mit
Solenocyten versehene Nephridien (SEEARER 1906). Die von diesen
Protonephridien und Ganglien eingenommene Gegend bildet den gréBten
Teil des Kérpers, hinter dem noch ein {das 6.) Segment vorhanden ist,
das keine Nephridien und ein oder zwei Paar Geschlechtshéhlen be-
sitzt. Die Embryonalentwicklung des Dinophilus ist von SCRIMKEWITSCH
und von NuLsox (1908) einer eingehenden Untersuchung unterzogen
worden; die Furchung verlduft nach dem Spiraltypus, dem der Anne-
liden vollkommen #hnlich; es ist aber doch zu ersehen, dafl nur die Ge-
schlechtshéhlen des hinteren Segments wahre Colomhéhlen sind; in
den iibrigen fiinf Segmenten bilden sich dagegen keine Célomhdéhlen,
und die vorhandenen Héhlungen sind das Ergebnis einer Abspaltung
des Mesoderms vom Darme, d.h. ein Schizocol, welches teilweise die
Gestalt von Lakunen annimmt.

Das Epithel der Wande der Geschlechtshohlen entsteht aus Urmeso-
dermzellen (4d); an der Bildung des Mesoderms der anderen Segmente
beteiligen sich sowohl die Zellen des Mesenchyms als auch die Derivate
der Urmesodermzellen ; in welchem MaBe aber die einen oder die anderen
— das zu entscheiden ist sehr schwer; es ist aber von Wichtigkeit fir
uns, daB auch in den nephridialén Segmenten aufler dem Mesenchym
auch ein Célommesoderm vorhanden ist.

Dieses Colommesoderm der ersten fiinf Segmente des Dinophilus
ist jedenfalls dem trochophoralen Mesoderm der Anneliden homolog, da
in ihm keine Geschlechtsdriisen vorhanden sind, die Nephridien einen
larvalen Charakter besitzen und seine Teilung in Somiten ebensowenig
deutlich ausgedriickt ist wie im trochophoralen Mesoderm z.B. der
Spioniden. Was die Geschlechtsdriisen anbelangt, ist anzunehmen, daf
sie entweder zwei metatrochophorale Somiten reprisentieren, oder spe-
zielle Geschlechtshohlen des trochophoralen Mesoderms sind, die des-
wegen auftreten, weil der bei den Anneliden iibliche Raum zur Auf-
nahme der Geschlechtszellen, nimlich das metatrochophorale Mesoderm,
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hier nicht vorhanden ist. Zugunsten der zweiten Annahme spricht die
Entstehung dieser Geschlechtshéhlen aus denselben Derivaten der Utr-
mesodermzellen wie auch das ganze Colommesoderm und ferner auch,
daB bei Dinophilus ebensoviel Paar Ganglien wie Nephridien vorhan-
den sind, so daB es fiir das ,,Geschlechtssegment’ kein entsprechendes
Ganglienpaar gibt. Der Dinophilus ist also eine nur aus Larvalsegmenten
bestebende Form, die nur ein trochophorales Colommesoderm besitzt,
in dessen hinterem Abschnitt sich die Hoéhlen mit den Geschlechts-
zellen befinden.

Der Dinophilus, dem das metatrochophorale Mesoderm der echten
vielgliederigen Anneliden fehlt, ist primitiver als diese, wovon auch die
Stroktur seiner Nephridien und das starke Auseinanderweichen der
rechten und linken Hilfte der Bauchnervenkette, sowie die Fortbewe-
gungsorgane — Wimpergiirtel von larvalem Charakter — zeugen. Den
Ubergang der dinophilusartigen oligomeren Form zur polymeren Form
der echten Anneliden kann man sich derart vorstellen, daf sich im
binteren Segment des primiren oligomeren Annelids eine Wachstums-
zone fiir postlarvale Geschlechtssegmente gebildet hat, deren Zahl sehr
bedeutend wurde, und eben dadurch hat das Tier jeme verlangerte,
metamere, fiir die schlangenartigen Kriech- und Schwimmbewegungen
so notwendige Korperform erhalten. Ferner: da bei den Auneliden nur
die postlarvalen Segmente zur Aufnahme der Geschlechtszellen dienen,
s0 ist es auf Grund dessen, was bei den Spioniden zu beobachten ist,
wahrscheinlich, daB beim Ubergang der oligomeren Form in die poly-
mere die Geschlechtszellen aus dem Hinterende des oligomeren Wurms
in die neuen, postlarvalen Segmente hiniibergewandert sind, wo sie sich
leichter vermehren konnten als in den kleinen und wenig zahlreichen
Geschlechtshohlen der dinophilusartigen Form, und den Wiirmern er-
stand die Moglichkeit, eine bedeutend grofiere Menge von (eschlechts-
produkten zu bilden.

Das Vorhandensein einer solchen Form wie Dinophilus spricht von
der Moglichkeit einer Existenz von Anneliden, die nur ein trochophorales
Mesoderm besitzen und nur aus Larvalsegmenten bestehen. Sowohl der
Dinophilus als auch alle derartigen hypothetischen Anneliden passen
vollkommen in den von ScEMEEWITSCH geschaffenen Typus der Meso-
mera hinein, der Charakter dieser Gruppe muf} jedoch verandert werden.
Die Mesomera unterscheiden sich von den Polymera nicht nur durch
die Zahl der Segmente, sondern hauptsichlich durch den Charakter der
Metamerie ihrer mesodermalen Teile. Der schon oben nachgewiesene
Unterschied in der Art der Metamerie des trochophoralen und meta-
trochophoralen Mesoderms und die Eigentiimlichkeiten des ersten sind
auch besonders fiir das Mesoderm des Dinophilus charakteristisch,

Wenn wir iiber die néchsten Vorfahren von Anneliden sprechen, so

10%
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miissen wir sie auf Grund des Vorhergesagten inzwischen Mesomera
(Dinophilus-ahnliche) und nicht bei Archianneliden suchen. Wie die
Embryonalentwicklung der letzteren und der Umstand, daB auf ihrem
Vorderende bei Regeneration nur das Mundsegment mit Prostomium
sich wiederherstellt (K.DawyDo¥F), zeigt, fehlen bei den Archianne-
liden die Larvalsegmente und*das Trochophoralmesoderm, was sie be-
stimmt von den iibrigen Anneliden unterscheidet. Wir kénnen dabei
nicht die Anwesenheit des Trochophoralmesoderms bei den Chitopoden
fiir die sekundére Differentiation der primar einartigen Mesodermstreifen
halten, weil das vordere Ende der Anneliden seinem Ursprung nach+ihr
primitivster Kérperteilist, wofiir auch die primitive Struktur des larvalen
Abschnitts der Nervenkette zeugt. Es wire deshalb richtiger, die Archi-
anneliden als eine besondere Gruppe der metamerisierten Wiirmer, die
aus den einfacheren, als Mesomera, und nicht segmentierten Formen
entstanden sind, anzusehen.

Das Fehlen der Segmentierung im Mesoderm der jungen Anneliden-
larve ist nicht etwa das Resultat von Raummangel oder einer nicht ab-
geschlogsenen histologischen Differenzierung, sondern es ist die typische
Eigenschaft des trochophoralen Mesoderms. Das ist daraus zu ersehen,
daB bei den Oligochiiten das metatrochophorale, d. h. typisch segmen-
tiire Mesoderm, eine metamere Gruppierung seiner Zellen vom ersten
Entstehen der Mesodermstreifen an besitzt, dagegen das trochophorale
— sowohl bei der Regeneration als auch bei der Entwicklung — nur
gegen das Ende seiner Differenzierung metamer wird.

Dieser Umstand erscheint mir als duBerst wesentlich. Wir wissen,
eine wie groBe Ahnlichkeit in den frithen embryonalen Stadien zwischen
allen jenen Tiergruppen zu beobachten ist, welche eine spirale Furchung
haben; das Schicksal des ersten Blastomerenquartetts, sowie in bedeu-
deutendem MaBe auch das Schicksal der iibrigen Quartette, die Beson-
derheiten des ersten (2d) und des zweiten (4d) Somatoblasts, das Vor-
handensein des Ekto- und Entomesoderms, das Entstehen des Ento-
derms — alles dies geht fast ganz identisch in den Eiern solcher in ihrer
definitiven Struktur so verschiedenen Tiere, wie der Polycladen, Nemer-
tinen, Anneliden, Dinophilus, Sipunculiden, Echiuriden und Mollusken
vor sich. Und die Embryonalentwicklung dieser sémtlichen Tiere
schlieBt ebenso mit der Trochophora oder einer trochophoraéihnlichen
Larve ab, in welcher sich ein Paar Mesodermstreifen entwickelt, wobei
in den Larven aller dieser Tiere, sogar bei den Anneliden, die Streifen
nicht gegliedert sind, und ihre Segmentierung im Larvenkorper der An-
neliden dieselbe sekundire Frscheinung ist, wie auch ihre mannigfaltigen
Verinderungen zu endgiiltigen mesodermalen Bildungen bei allen tibrigen
genannten Tiergruppen.

Bei den Polycladen bilden die nicht segmentierten Mesodermstreifen
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(SURFACE 1909) zusammen mit den Derivaten des Ektomesoderms ein
kompaktes Parenchym des Korpers und die Muskulatur.

Bei den Nemertinen bilden die eémbryonalen Streifen zunichst die
Colomsicke (SALENSKY 1909), deren Winde in einzelne Zellen zerfallen,
die dann das Parenchym ergeben; in diesem bildet sich — teils als Reste
von priméren Célomhdohlen, teils infolge eines neuen Auseinanderweichens:
der Parenchymzellen -— die Riisselscheide und das BlutgefaBsystem.

Bei den Sipunculiden teilen sich, soweit es uns aus der Entwicklung
der Phascolosoma-Larve bekannt ist, die ungegliederten Mesoderm-
streifen (GErROULD 1906) in vier mesodermale Segmente schon bei der
Larve, aber diese Metamerie ist eine zeitweilige, und auf Kosten der
Mesodermzellen bildet sich ein einheitlicher den ganzen Korper des aus-
gewachsenen Tieres einnehmender Célomsack.

In der Organisation der Mollusken kann man zweifellos Anzeichen
der Metamerie finden, und Naxr (1924) hilt den urspriinglichen Typus
dieser Tiere fiir einen metameren Organismus; die Metamerie ist beson-
ders deutlich bei den Polyplacophora ausgedriickt (die Platten der
Schale, die Wiederholung der Ktenidien). Deshalb nahern sie sich unter
allen erwahnten Tiergruppen den Anneliden am meisten. Aber bei sémt-
lichen Mollusken, selbst bei den Polyplacophora, segmentieren sich die
an der Trochophora in Gestalt von zwei ungegliederten Stringen erschei-
nenden Mesodermstreifen selbst spéterhin niemals und geben das par-
enchymatise Gewebe, aus welchem sich, ebenso wie bei der Regeneration
der Larvalsegmente z. B. der Oligochiten, durch Auseinanderweichen
und Umgruppierungen der Zellen — allerdings nicht metamer angeord.-
nete — Blutlakunen und Célomhéhlen bilden; die Mollusken besitzen
nur zwei Colomhéhlen: die exkretorische (das Perikardium) und die
genitale (die Geschlechtsdriise). Unter den Anneliden ist seiner Organi-
sation nach den Mollusken am #hnlichsten Dinophilus, auf dessen Eigen-
tiimlichkeiten oben hingewiesen worden ist.

Dinophilus, Mollusken, Polycladen, Nemertinen und Sipunculiden
besitzen entweder gar keine Metamerie, oder die Zahl der Metamere ist
sehr gering; aullerdem ist fiir alle das Fehlen des serialen Wachstums
charakteristisch ; ihr Kérper wichst anfangs gleichmiBig in allen seinen
Teilen, aber spiterhin bewahren sie diesen Wuchs lebenslinglich, oder
die Bauchseite beginnt intensiv zu wachsen (Sipunculoida), oder ein
besonderer Teil der Bauch- und Riickenseite beginnt intensiv zu wachsen
(FuB und Mantel der Mollusken). Bei allen diesen Formen erfahrt das
aus der Zelle 4d entstandene Mesoderm nicht irgendwelche Komplika-
tionen, es wichst nur in allen seinen Teilen gleichmiBig aus. Zu dieser
Formenreihe miissen wohl auch die Formen mit etwas verindertem
Furchungsmodus gerechnet werden, wie dle Nematoden, Rotatorien,
Bryozoen und Phoronis.
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Dem Mesoderm séimtlicher oben aufgezahlter Tiergruppen entspricht
bei den Anneliden nur das trochophorale Mesoderm, da es mit ihm in
seiner Entstehung aus 4d tibereinstimmt, im Fehlen einer eigenen Meta-
merie und in der Art der Bildung der Célomhohlen in ihm. Eine wahre
Metamerie ist nur dem metatrochophoralen Mesoderm eigen, d. h. jenem,
das den oben aufgezihlten Formen fehlt., Das Vorhandensein dieses
seinem Charakter und besonders dem Wesen seiner Metamerie und
manchmal auch seiner Entstehung nach vollig andersartigen Mesoderms
steht wahrscheinlich mit dem serialen Wachstum des Kérpers, mit dem
allméhlichen Anwachsen des Kérpers am Hinterende in Zusammenhang,
da wir eine dhnliche Zweiheit des Colommesoderms nur bei den Crusta-
ceen, wahrscheinlich bei allen Arthropoden, und auch bei den Echiuriden
finden, d. h. Formen mit terminalem Wachstum. Bei einem derartigen
Wachstum entstehen aus der Wachstumszone schon im Moment ihrer
Anlage voneinander getrennte Somiten.

VondenCrustaceen istschon oben gesprochen ; hier sei nur erwihnt, daf§
sie eine vom spiralen Furchungstypus abweichende Gruppe bilden, wo-
bei diese Abweichungen von den niederen Crustaceen zu den héheren
progressieren. Die Echiuriden besitzen eine typische spirale Furchung,
und auf den ersten Blick unterscheidet sich die Entwicklung ihrer Trocho-
phora durch nichts von der Entwicklung der Trochophora der Anne-
liden, auBer dem einen Unterschied, daB die Metamerie der Echiuriden-
larve nur eine temporire ist. In der Frage tiber die Entstehungsquelle
ihres Colommesoderms herrscht noch eine gewisgse Unklarheit, die in
einigen Widerspriichen der Forscher ihren Ausdruck findet. Wenn wir
nur die allerletzten Tatsachen iiber die Entwicklung des Mesoderms bei
den Echiuriden ins Auge fassen, so finden wir, daB bei Thalassema
(TorrEY 1903) das Mesoderm in frithen Stadien aus dem Blastomer 4d
entsteht; bei Echiurus aber (SALENSKY 1909) entstehen die Mesoderm-
streifen aus dem Paar seitlicher Vorspringe des Darmes bei der After-
offnung. Da es kaum anzunehmen ist, dal diese zwei so wesentlich ver-
schiedenen Entstehungsarten des Colommesoderms als Unterschiede zwi-
schen diesen beiden Gattungen der Echiuriden aufzufassen sind, so haben
wir hier aller Wahrscheinlichkeit nach dieselbe Erscheinung, wie sie
bei den Polychiiten zu beobachten ist: in fritheren Stadien entsteht ein
Stiick der Mesodermstreifen von bestimmter Linge aus 4d, dann aber
setzt das. intensive Anwachsen der segmentierten Fortsetzungen der
Mesodermstreifen aus einer anderen Quelle ein, nicht aber aus dem
Ektoderm, wie bei den Polychiten, sondern aus dem Entoderm, welches
die Wachstumszone des Mesoderms enthilt, Die Sache wird dadurch
etwas unklar, daB8 die Zahl der aus 4d entstehenden Mesodermzellen bei
Echiurus augenscheinlich sehr gering ist.

Bel so einer Deutung findet auch jenes eigenartige Bild der Ver-
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teilung der Mesodermstreifen, welches bei der Metamorphose des Echiu-
rus zu beobachten ist, eine Erklirung: vom allerersten Somit angefangen
sind alle Somiten vollstindig gleichartig, so da8 die Voraussetzung von
einer Dualitét des Mesoderms hier keine Rechtfertigung findet; der
allervorderste Somit aber liegt nicht an der Mundéffnung, sondern ist
von ihr durch einen bedeutenden Zwischenraum getrennt, in dem sich
zehn bis zwdlf solcher Somiten ganz bequem plazieren kdnnten. Solch
ein Zwischenraum ist bei den Trochophoren anderer Tiere nicht vor-
handen und sein Vorhandensein bei Echiurus ist dadurch zu erkliren,
daB bei ihm nur das metatrochophorale Mesoderm regelmiBige Streifen
bildet, dagegen das an Elementen arme trochophorale Clommesoderm
wird verstreut und der ihr angehérende Abschnitt der unteren Halb-
kugel der Trochophora bleibt von den Mesodermstreifen unbesetzt.
Dieser Zwischenraum ist bei der jungen; fast kugelférmigen Trochophora
kleiner als bei der in die Linge gestreckten, was darauf hinweist, dal
dieser Kdrperteil wichst, wobei er nicht terminal, sondern in allen seinen
seinen Teilen wichst, was nur dem Gebiet des trochophoralen Mesoderms
eigen ist (vgl. die Entwicklung von Eupomatus). Die Metamorphose des
Echiurus vollzieht sich, wie bekannt, durch Verschmelzung aller Somiten
zu einer Colomhghle.

Aus allem tiber Tiere mit terminalem Wachstum Gesagten ist zu
ersehen, dal} eine wahre und vollstindige Metamerie nur ihrem durch
Wachsen des Hinterendes des Larvalabschnitts entstehenden Postlarval-
abschnitt zukommt. Da das Cslommesoderm des Larvalabschnitts eine
sekundére Metamerie besitzt, und da nur dieses trochophorale Mesoderm
dem Colommesoderm der Mollusken, Sipunculoiden und anderen Formen
ohne terminales Wachstum homolog ist, so wiirden wir bei aller Ver-
wandtschaft zwischen Anneliden und Mollusken bei diesen vergeblich
eine vollstdndige Metamerie suchen.

Bei den Arthropoden, und bei den Crustaceen im besonderen, bilden
einige vordere Segmente den Kopf und fithren die Bezeichnung ,,Kopf-
segmente’‘; ein charakteristisches Merkmal dieser Segmente ist die spe-
zifische Umwandlung ihrer Extremitéten in Sinnesorgane und Mundglied-
maBen, hinzu kommt noch die innige Verschmelzung dieser Segmente
miteinander. Die Besonderheiten in der Bildung der Vordersegmente
der Oligochiten wihrend der Regeneration, sowie einige anatomische
Unterschiede, veranlaften SEMPER (1876) zur SchluBfolgerung, da diese
isolierten Segmente der Oligochéten den isolierten Kopfsegmenten der
Arthropoden entsprechen und infolgedessen ebenfalls als Kopfsegmente
bezeichnet werden kénnen. Die Kopfsegmente der Oligochiten und
Arthropoden ihrerseits sind, nach SemeERs Meinung, den Kopfsegmenten
der Wirbeltiere homolog, die sich durch einen bestimmten Charakter und
eine gewisse UnregelmiBigkeit in der Verteilung und Entwicklung ihrer



152 P. P. Iwanoff:

metameren Teile unterscheiden. Abgesehen von den Wirbeltieren,
komme ich in meinen Ergebnissen iiber die Vordersegmente der Anne-
liden in gewissem Grade zu den Ansichten SEMPERs, wenn auch mit
wesentlichen Modifikationen, zuriick. Man kann die Larvalsegmente der
Anneliden nicht mit den Kopfsegmenten der Arthropoden homologi-
sieren, da die Absonderung dieser Segmente bei den Arthropoden eine
funktionelle Absonderung ist und am Aufbau des Kopfes auch sekundér
abgesonderte Segmente teilnehmen kénnen; im Kopfe der Crustaceen
sind den Larvalsegmenten der Anneliden nur drei Nauplialsegmente
(das der 1. und 2. Antennen und der Mandibeln) homolog, die Segmente
aber der Maxillen und MaxillarfiiBe haben sich nur infolge einer sekun-
déren Modifikation dem Kopfe angeschlossen. Anderseits ist es kaum
moglich, die Larvalsegmente der Anneliden als Kopfsegmente zu be-
zeichnen, da ihrer Funktion nach die meisten von ihnen keine Be-
ziehungen zum Kopf haben; man kann sie aber als vollkommene Ur-
bilder der priméren Kopfsegmente der Crustaceen oder der morphologisch
von den Segmenten des Rumpfs abgesonderten, funktionell aber ihm
angehérenden Nauplialsegmente ansehen. Die Existenz dieser morpho-
logisch abgesonderten Segmentgruppe bei den Anneliden ist auch fir
die Morphologie der Crustaceen in der Hinsicht von Bedeutung, daf sie
auf den priméren morphologischen Charakter der Heteronomie der
Nauplial- und Metanauplialsegmente hinweisen, der unabhingig ist von
der funktionellen Absonderung der vorderen Metamere.

Der von SEMPER gemachte Vergleich der ,,Kopfsegmente der Oligo-
chiten mit den Kopfsegmenten der Wirbeltiere kann jetzt wohl kaum
aufrechterhalten werden, da die Ergebnisse der vergleichenden Anatomie
und Entwicklungsgeschichte der Wirbeltiere darauf hinweisen, dafl ein
Teil der Kopfsegmente der Wirbeltiere sich durch eine sekundére Cepha-
lisation von Korpersegmenten gebildet haben und da das Mesoderm
der Wirbeltiere, sowie auch das aller Deuterostomia, sowohl seiner
Entstehung nach als auch dem Charakter seiner Metamerie nach eine
Bildung sui generis ist, die sich in vielen wesentlichen Punkten vom
Mesoderm der Anneliden und Protostomia unterscheidet. Aber eine
Reihe von Tatsachen aus der vergleichenden Anatomie und Entwick-
lungsgeschichte der Deuterostomia machen einen Vergleich ihrer Vorder-
segmente mit den Vordersegmenten der Anneliden méglich, allerdings
in einer anderen Form, als es SEMPER getan hat.

Vor allen Dingen muB der Vergleich der Anneliden mit allen Chor-
daten gezogen werden, sowie auch mit den Enteropneusten und Echino-
dermata, deren morphologische Verwandtschaft untereinander mit immer
groBerer Deutlichkeit von den neuesten Forschern festgestellt wird.

Mao-BriDE weist in seinem Textbook of Embryology (1914) als
Erster darauf hin, daB beim Amphiorus das auf das Kopfcolom folgende
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Paar Célomsiicke nach seiner embryonalen Anlage sich stark von den
iibrigen Colomsicken unterscheidet, welche samtlich in Form wvon
paarigen walzenférmigen Lingsausbuchtungen des Archenterons ent-
stehen, welche sich spéter in querer Richtung, sukzessiv von vorn nach
hinten, in eine Reihe einzelner Segmente teilen. Das Mesoderm des
Amphiorus besteht somit dem Grundplan seines Aufbaues nach, dhnlich
wie bei den Enteropneusten, aus drei paarigen Abschnitten: aus dem
Kopifcolom (das linke 6ffnet sich, wie bei den Enteropneusten und Echino-
dermaten, mit einer besonderen Pore nach aufien), dem Kragencolom
(nach Analogie mit den Enteropneusten) und dem Rumpfetlom, das
durch spezielle Metamerisierung in eine groBe Zahl von Segmenten
zerfallt.

D. Feporow (1923) geht aus von den Angaben Mac-Briprs und
Goobricas (1917), sowie von der Morphologie des Amphiozus einerseits
und einer Reihe Hinweise aus der Ontogenie und Morphologie der Kopf-
segmente der Wirbeltiere anderseits und dehnt die oben ausgefiihrten
Beziehungen der Célome des 4mphioxus auch auf die Vertebraten aus
und fithrt ganz iiberzeugend eine Homologie zwischen dem Eicheleslom
der Enteropneusten, dem Kopfcetlom des Amphiorus und dem priman-
dibularen Somit der Wirbeltiere durch, sowie auch zwischen dem Kragen-
colom. der Enteropneusten und des Amphiorus und dem mandibularen
Segment der Vertebraten, obgleich das mandibulare Segment einiger
Formen augenscheinlich einer sekundéren Komplikation unterworfen ist
und, ebenso wie der folgende hyoide Somit, aus zwei Segmenten besteht
(Marwrserr 1915). Die Homologie dieser beiden Vordersegmente bei
Amphiorus und den Vertebraten, welche urspriinglich im Verh#ltnis
zu den iibrigen Segmenten heteronom sind, wird in erster Linie dadurch
bestatigt, daB die Anlage ihrer Somiten nicht der Anlage der iibrigen
Somiten des Rumpfes dhnlich ist. In bezug auf das primandibulare
Somitenpaar hat Fzporow die Homologie auch in einigen Details
der weiteren Entwicklung durchgefiibrt. Die Heteronomie der ersten
beiden Segmente der Wirbelfiere im Vergleich zu den iibrigen Segmenten
duBert sich auch in der Unterdriickung der Entwicklung der Myotome
in ihnen und in der iiberwiegenden Entwicklung der Sklerotome und den
hieraus folgenden anatomischen Besonderheiten.

Von den eben genannten Erwigungen ausgehend, daB das priman-
dibulare und mandibulare Somit den ersten beiden Segmenten der drei-
gliederigen Larve der Echinodermen und Enteropneusten entsprechen
unddaf dashyoide Segment dem dritten Segment dieser Larve entspricht,
zieht P. SverLov (1926)! weitere fiir uns interessante SchluBfolgerungen;
er behauptet, dafl das Vorderende bei den Vertebraten, ebenso wie auch

1 Vortrag, gehalten in der Leningrader Naturforschergesellschaft.
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bei den Anneliden, aus Larvalsegmenten gebildet ist, wihrend der post-
larvale Abschnitt der beiden von hinten, aus einer speziellen Wachstums-
zone, herauswichst (die Notogenese nach BRACHET unterscheidet sich
wesentlich von der Cephalogenese oder der Bildung der drei vorderen
Segmente). Ich halte den Vergleich der Vordersegmente der Wirbeltiere
und Anneliden fiir vollstéindig richtig und méglich, da beide larvalen Ur-
sprungs sind. Mir scheint nur, dal aus den oben angefiihrten Tatsachen
und Erwigungen von Mac-Bring, GoopricE und FEporow eher folgt,
da8 die Postlarvalsegmente der Wirbeltiere nicht durch ein Anwachsen von
dreiLarvalsegmenten am Hinterende, sondern infolge einer hinten anwach-
senden Segmentierung des 3. Segments der Larve entstehen. Das stimmt
mehr mit der Bildung der Somiten bei Amphiorus nach Mac-BrIpE und
der Art der Korperbildung der Enferopneuste aus dem 3. Larvalsegment
iiberein, sowie mit der Tatsache, da nach K. Dawypow (1908) bei der
Regeneration von Balanoglossus auf dem Vorderende eines Stiicks
dieses Tieres nur zwei Segmente wiederhergestellt werden: das Eichel-
und das Kragensegment.

Wie SveTLOV halte auch ich es fiir notwendig, festzustellen, daf dieser
Ahnlichkeitszug zwischen den Anneliden und Wirbeltieren natiirlich
keine phylogenetische Bedeutung hat, da diese beiden Tiergruppen ihrer
Struktur und dem Gang der Ontogenese nach sehr weit voneinander ent-
fernt sind und auf keine Verwandtschaftsbeziehungen zwischen ihnen
hingewiesen werden kann. Das Vorhandensein [besonderer Larvalseg-
mente bei beiden ist nur ein allen metameren Tieren mit einer groBen
Metamerenzahl gemeinsames Prinzip, d.h. fiir die Anneliden, Arthro-
poden und Vertebraten. Nur bei den morphologisch vergleichbaren Tier-
gruppen, wie z. B. Anneliden und Arthropoden, oder Enteropneusta und
Vertebrata, basiert das Prinzip der Larvalsegmente auf morphologischen
und embryologischen Ahnlichkeiten, und bei solchen Tiergruppen sind
die Larvalsegmente miteinander homolog.

Zum Schlu8 will ich versuchen, dem hier aufgestellten Prinzip der
Larvalsegmente eine hypothetische Erklarung zu geben. Diese Erkla-
rung ist rein embryologisch und hat die bekannte Lehre Drirscas (1894)
von den primiren und sekundiren elementaren Prozessen und Organen
bei der Entwicklung zum Ausgangspunkt. Der Kardinalpunkt dieser
Lehre ist die Vorstellung von einer morphologischen und physiologischen
Abgeschlossenheit der verschiedenen Entwicklungsphasen, wie der
Furchung, der Blastula und der Gastrula, was fiir das Ei und den Embryo
als fiir lebendige Organismen eine unumgingliche Bedingung ist. Nur
dann, wenn z. B. die Blastula als solche eine abgeschlossene Organisation
erreicht hat, kénnen in ihr diejenigen Prozesse einsetzen, die zur Bildung
des néchsten Stadiums, d. h. der Gastrula, fithren. Diese Ansicht fithrte
Drrescr in bezug auf die frithesten Entwicklungsstadien durch, doch
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dasselbe Prinzip besteht selbstverstédndlich auch fiir die spéteren Stadien
zu Recht, so daf erst dann, wenn das morphologisch und physiologisch
abgeschlossene Stadium der Trochophora erreicht ist, ein Ubergang zur
weiteren Formbildung méglich ist. Die Trochophora ist aber ein in-
differentes Stadium, woraus, wie wir gesehen haben, sich sehr verschie-
dene Formen entwickeln kénnen, da sie allen Tieren mit spiralem Fur-
chungstypus eigen ist. Hin fiir die Anneliden spezifisches Larvenstadium
ist die segmentierte Trochophora, deren Bildung ja auch nach Abschiufl
der Organisation der unsegmentierten Trochophora beginnt. Und
schlieBlich schreitet die segmentierte Trochophora zur Bildung einer
langen Serie von Korpersegmenten des Annelids aus der im Hinterende
entstandenen Wachstumszone erst dann, wenn die segmentierte Larve
ihre Organisation — histologisch sowohl als auch physiologisch — ab-
geschlossen hat: d.h.wenn sie die bestimmte, ihr zukommende Zahl von
Segmenten mit allen Besonderheiten ihres Baug formiert, die Bildung
und Differenzierung ihres Darmabschnitts und der diesen Segmenten
zukommenden Ausscheidungsorgane beendet und die Formierung ihres
Colommesoderms abgeschlossen hat, das zum SchluB dieses Prozesses
eine eigenartige, von anderen Organen abhingige Segmentierung in
Metamere erhdlt. Der Unterschied zwischen der Umwandlung der
Trochophora in die segmentierte Trochophora und dann in den Wurm
einergeits und der Umwandlung der frithesten Entwicklungsstadien
anderseits liegt nur darin, dafl die Phase der Blastula vollstindig durch
die Phase der Gastrula ersetzt wird, welch letztere im Trochophora-
Stadium ganz aufgeht, wihrend bei der Metamorphose die obere Hemi-
sphire der Trochophora als Vorderende (Prostomium) der segmentierten
Larve und die segmentierte Larve als Vorderteil des Wurms erhalten
bleibt. Mir scheint, daB das in die Entwicklungsmechanik von Cmmp
(1911) eingefithrte Prinzip von der ,,physiologischen Dominanz® der
Vorderteile iiber die Hinterteile bei der Regulation und Entwicklung
eben im Sinne einer solchen erweiterten Deutung der Lehre DrrescHs
von den elementaren Prozessen und Organen aufgefalt werden muB.

Der Ubergang der Phase der Larvalsegmente in die Phase mit den
Postlarvalsegmenten geht durch das Wachstum der letzteren in der im
hinteren Segment des Larvalkirpers gelegenen Zone vor sich. Das ist
der allgemein verbreitete Modus fiir die Metamorphose aller metameren
Tiere, welcher Art ihre genetischen Beziehungen auch wiren, d. h. also
fiir die Anneliden, Crustaceen und andere Arthropoden, die Entero-
pneusten, Acranier und Vertebraten; und bei allen diesen Formen finden
wir die segmentierte Larve oder ein ihr entsprechendes Entwicklungs-
stadium. Eine Abweichung von der regelmiBigen Aufeinanderfolge in
der Bildung der Larval- und Postlarvalform sehen wir nur bei den
Oligochéten und Hirudineen, da sich bei ihnen der postlarvale Korper
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noch vor Abschluf} der Bildung des Larvalksrpers zu formieren beginnt;
das ist aber ein Resultat der Hemmung und der Verspitung der Ent-
wicklung des Larvalkorpers bei diesen Anneliden.
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Buchstabenerkliarung.
aenz, die einzelnen Zellen der peri- osg, Oberschlundganglion;
pheren Darmepithelanlage; pe, priméres Ektoderm (Derivate des
bbg, Bauchblutgefil; 1., 2. und 3. Quartetts);
D, Dissepiment; Ph, Pharynx;
Dw, Darmwand; pnph, Protonephridien;
dz, Dotterzellen, passive Entoderm- 8, Solenocyt des Protonephridium;
zellen; spl, Splanchnopleura;
Ent, Entoderm; St, Stomodaeumanlage;
In, Darmhohle; te, teloblastisches oder sekundires
1z, aktive Entodermzellen; Ektoderm;
mnph, Metanephridien; TM, Trochophoralmesoderm;
M S, Mesodermstreifen; Umz, Urmesodermzelle;
Mtm, Metatrochophoralmesoderm; UG Z, Urgeschlechtszelle.

oea, Osophagusanlage;

Erkléirung der Tafeln.
Tafel I.

Abb. 1. Horizontalschnitt (dem Eiiquator parallel) durch ein Ei von Rhyn-
chelmis limoselln im Stadium des Beginng der Bildung der Mesodermstreifen;
diese sind am animalen Pol gelegen. Das primire Ektoderm (pe), das Derivat
der Mikromere des 1., 2. und 3. Quartetts, enthilt feine Dotterkérnchen; das
sekundire Ektoderm (fe), das Derivat der Teloblasten, ist dunkler gefdrbt und
enthilt keinen Dotter; Umz = Urmesodermzelle (die Mesodermstreifen sind
auf dem Schnitt nicht zu sehen).

Abb. 2. Ein gleicher Schnitt auf der Hoéhe der Mesodermstreifen (M 8);
die iibrigen Bezeichnungen sind dieselben wie auf der vorhergehenden Abb.

Abb. 3. Ein gleicher Schnitt durch ein Ei von Rhynchelmis im Stadium der
squatorialen Lage der Mesodermstreiten. Mim = segmentierte Anlagen der
Somiten; TM = vordere Endgruppe der gleichartigen Mesodermzellen.

Abb, 4. Sagittalschnitt durch das Ei von Rhynchelmis im Stadium des Be-
ginns der Aneinandernaherung der Mesodermstreifen auf der Ventralseite; der
Schnitt geht seitlich rechts von der Achse der Oesophagusanlage (oez).

L Einige fiir meine Untersuchungen sehr wichtige Abhandlungen (aus den
Jahren 1916—1920, teilweise auch spiter) sind in den Bibliotheken Leningrads
nicht vorritig und sind mir dadurch leider unzugiinglich geblichen; so z B.
konnte ich mich nicht bekannt machen mit den Schriften Hymans iiber Sus-
zeptibilitdtsgradient bei Oligochéten, einigen Ergebnissen von NAEF tiber Phylo-
genese der Mollusken, BarrzeErs Monographie der Echiuriden, HAMMARSTEN
und RuNnsTROMs iiber Verwandtschaftsbeziehungen der Mollusken, und einigen
anderen.
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Abb, 5. Querschnitt durch die Oesophagusanlage (oea) in einem etwas
spiteren Stadium als die Abb. 4; TM = die paarige Anlage des trochophoralen
Mesoderms; BS = ventraler Nervenstrang,

Abb. 6. Medialer Sagittalschnitt durch das Vorderende des Embryos von
Rhynchelmis sp. im Stadium des Beginns der Kriimmung des Embryos; 7M =
Trochophoralmesoderm; osg = oberes Schlundganglion; oea = innere Oeso-
phagusanlage,

Tafel II

Abb, 7. Medialer Sagittalschnitt durch das Vorderende des Embryos von
Rhynchelmis in einem spéteren Stadium als die Abb. 6.

Abb, 8. Querschnitt durch das Vorderende eines Rhynchelmis-Embryos
auf der Hohe der Oesophagusanlage im Stadium der stark verlingerten, aber
noch gekriimmten Korpergestalt; bbg = ventrale Blutgefifie des Vorderendes
des Embryos; T'M = Trochophoralmesoderm.

Abb, 9, Dasselbe Stadium, Sagittalschnitt.

Abb, 10. Ein gleicher Schnitt in einem etwas spateren Stadium.

Abb. 11, Frontalschnitt in einem noch spiteren Stadium.

Tafel IIL.

Abb. 12. Schrig-sagittaler Schunitt durch ein Ei von Limnodrilus hoffmeisteri
im Stadium des Beginns der Bildung der Mesodermstreifen (M 8); Umz =
Urmesodermzelle.

Abb. 13, Medialer Sagittalschnitt durch einen Embryo von Limnodrilus
newaénsis vor dem Beginn der Krimmung des Kérpers; oes = innere Oeso-
phagusanlage; 7M = Trochophoralmesoderm; Mém = Metatrochophoralmeso-
derm; St = Stomodaecumzellen.

Abb. 14, Sagittalschnitt langs der Achse des Vorderabschnitts des Embryos
von Limnodrilus newaénsis im Stadium der Kriimmung des Kérpers; spl =
Splanchnopleura der metatrochophorellen Somiten.

Abb, 15, Dasselbe in einem etwas spiteren Stadium.

Tafel IV.

Abb, 16, Sagittalschnitt lings der Achse des Vorderabschnitts des Embryos
von Limnodrilus newaénsis im Stadium der gekriimmten und verlangerten
Korpergestalt; St = Stomodaeumszellen; oeq = innere Oesopbagusanlage; TM
= Trochophoralmesoderm.

Abb, 17, Horizontalschnitt durch ein Ei von Rhynchelmis im Stadium der
squatorialen Lage der Mesodermstreifen; es ist zu sehen der dem Vorderende
am niichsten liegende Teil der Mesodermstreifen (M &) und ein Protonephri-
dium (pnph).

Abb. 18, Querschnitt durch das Vorderende eines Rhynchelmis-Embryos im
Stadium der Bildung der kompakten Oesophagusanlage; puph = Ausfiihrungs-
gang des Protonephridiums,

Abb, 19, Ein Teil des Frontalschnitts durch das Vorderende des sehr ver-
lingerten Rhynchelmis-Embryos; pnph = Ausfiihrungskanal des Protonephri-
diums im Querschnitt; mnph = die Anlagen der provisorischen Metanephridien
des ersten und des zweitenn Dissepiments.

Abb, 20, Ein Teil des auf Abb. 19 abgebildeten Schuitts bei stérkerer Ver-
groBerung,

Abb, 21. Schrig-frontaler Schnitt durch das Vorderende éines wurmformigen
Rhynchelmis-Embryos; es sind zu sehen die Teile der Schleifen der voll ent-
wickelten provisorischen Metanephridien,
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Tafel V.

Abb. 22, Schrig-sagittaler Schnitt durch das Vorderende eines Embryos von
Tubifex tubifex im Stadium des Beginns der Kriimmung des Korpers; pnp.a,
b und ¢ durch den Schnitt getroffene einzelne Teile der Protonephridialschleife
(pnph.a = Anfangsteil, pnph.c = Teil des Ausfihrungsgangs).

Abb, 23, Schrig-tangentialer Schnitt durch das Vorderende eines Tubifex-
Embryos, etwas jiingeres Stadium als auf Abb, 22,

Abb, 24, Sagittalschnitt durch ein Ei von Limnodrilus hoffmeister: im Sta-
dinm des Beginns der Mesodermstreifenbildung (M 8); pnph = Stammzelle des
Protonephridiums,

Abb, 25 und 26. Sagittalschnitte durch einen Rhynchelmis-Embryo im Sta-
dium der &quatorialen Lage der Mesodermstreifen; ves = kleine Entodermzellen,
die spiter die Anlage des Oesophagus und die ersten peripheren Darmzellen
bilden; pe = priméres Ektoderm.

Abb, 27. Sagittalschnitt durch einen Rhynchelmis-Embryo im Stadium der
Bildung der Oesophagusanlage; 8¢ = Stomodaeumzellen; oea = innere Oeso-
phagusanlage; iz = Entodermzellen, die die innere Oesophagusanlage bilden;
dz = untéitige grofe Entodermzelle; aenz = periphere Darmzellen,

Tafel VI.

Abb, 28, Sagittalschnitt durch das Vorderende eines Rhynchelmis-Embryos
im Stadium der wohlentwickelten Oesophagus- und Stomodaeumanlage (oea, St).

Abb. 29. Sagittalschnitt durch den Vorderabschnitt eines fast kugelférmigen
Embryos von Limnodrilus newaénsis; vea = Entodermzellen der inneren Oeso-
phagusanlage; St = Stomodaeumzellen,

Abb. 30. Ein gleicher Schnitt durch einen Embryo von Limnodrilus hoff-
meisters, etwas spateres Stadium.

Abb, 31. Sagittalschnitt durch das Vorderende eines gekriimmten Embryos
von Limmodrilus newanésis; Buchstaben wie oben .

Abb. 32. Urgeschlechtszellen (UG Z) eines Tubifex-Embryos im Stadium
des Beginng der Kriimmung des Korpers (Sagittalschnitt); Urgeschlechtszellen
liegen zwischen der Splanchnopleura (spl) und dem Entoderm, den Dissepi-
menten 9/10 und 10/11 gegeniiber,

Tafel VII.

Abb. 33. Urgeschlechtszellen von Limnodrilus hoffmeister: im Moment ihres
Eindringens zwischen den Zellen der- Splanchnopleura (spl); seitlicher Sagit-
talschnitt, Stadium des gekriimmten Embryos; maph = erstes Paar Meta-
nephridien,

Abb. 34. Seitlicher Sagittalschnitt durch den Embryo von Limnodrilus
newaénsis; UGZ 3 = minnliche Urgeschlechtszelle im 9/10 Dissepiment; UG Z Q
= weibliche Urgeschlechtszelle im 10/11 Dissepiment; mnph = zweites Paar
der Metanephridien,

Abb. 35. Dasselbe von einem Embryo von Limnodrilus hoffmeisters; im
weiblichen ( @) Dissepiment hat sich die Urgeschlechtszelle dieser Seite in zwei
geteilt; spl = Splanchnopleura.

Abb, 36, Seitlicher Sagittalschnitt durch den Embryo von Limnodrilus
hoffmeisteri; das Eindringen der Urgeschlechtszelle ins 9/10-Dissepiment; mnph
= zweites Paar Metanephridien,

Abb. 37. Plasmaeinschliisse in einer minnlichen Urgeschlechtszelle von
Limnodrilus hoffmeisters.
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