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Entwicklung nach dem »>Nordsee- < und dem »Mittelmeer.
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I. Der fiir beide Typen gleichverlaufende Entwicklungsabschnitt:
vom Ei bis zum jiingsten Trochophora-Stadinm.
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Mit Tafel XXII und XXIII, einer Ausschlagtabelle und 11 Figuren im Text.

Eingegangen am 26. Mai 1904.

Einleitung.

Das Material fiir die Untersuchungen, von deren Resultaten im fol-
genden einiges kurz mitgeteilt werden soll, erhielt ich bei mehrfachem
Aufenthalt in Neapel (P. neapolitanus) und auf Helgoland (P. lacteus)
durch kiinstliche Befruchtung; die Laichzeit der ersteren Species fillt
in die Monate Mirz und April, die der letzteren in den August und
September. Die Bearbeitung erforderte die Jahre 1902—04.

Den Beamten beider Stationen, insbesondere Herrn Dr. GAST in
Neapel, bin ich fiir freundliche Unterstiitzung sehr zu Dank verpflichtet.
Vor allem aber mochte ich auch hier mit ehrerbietigem Danke die
Munifizenz der Konigl. Preu. Akademie der Wissenschaften erwihnen,
welche mir die Materialbeschaffung (1902) ermdglichte.

Zur Orientierung iiber die beiden Typen der Polygordius-Ent-
wicklung moge deren spiterer Verlauf, iiber welchen ich friiher?)
berichtet habe, kurz skizziert werden.

Bei der bekannten, von HATSCHEK beschriebenen »Lovixschen
Larve« (Fig. 4) entwickelt sich an der Unterseite ein frei hervor:
ragender Zapfen, der zum Wurmrumpf auswichst, withrend die Larve

) A. Trochophora-Studien 1. Heft 34 der Zoologica. 1902.
B. Uber zwei Entwicklungs-Typen der Polygordeus-Larve. Verhandl. d.
V. Internat. Zool.-Kongr. Berlin 1901.
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selbst (»Kopfblase« HarscHEKS) schlieflich mehr und mehr zusam-
menschrampft. Ich konnte zeigen?l), dafl die Larvenblase nicht zum
Kopf (Prostomium) wird, sondern daBl dieser aus der Scheitelplatte
(Kopfkeim) hervorgeht, wihrend der Rumpf aus einem zunichst
pridanalen, dann perianalen Rumpfkeim auswichst. Beide Keime
gruppieren sich um ein Wimperorgan (Fig. C).
Ich nannte diese Larve Mittelmeerlarve im Gegensatz zu der
bei Helgoland beobachteten Nordseelarve (Fig. B), bei welcher der
Rumpfkeim zu einem komplizierten
Fig. 4. Faltensystem innerhalb der Larven-
Scheitelplattefloptieim) haut heranwichst. Bei dieser Larve?)
’ 4 konnte auBerdem ein erheblich ab-
weichender Bau der Larvenorgane,
besonders der total verschiedenen Ne-
~ phridien, ferner des Nerven- und
Muskelsystems beschrieben werden.
Ich zeigte jedoch?), daB die Anlage
von Kopf- und Rumpfkeimen urspriing-
lich bei beiden Larven dieselbe sei
(Fig. C), ferner, daB aus den die Ent-
wicklung abschlieBenden, naturgemil
ganz verschieden verlaufenden Meta-
morphosen gleiche Resultate
(Fig. D) hervorgehen, da der P. lacteus
von Helgoland und der mediterrane
P. neapolitanus sich bis ins Detail
gleichen.
Es ergab sich nun die auBer-
Mittolmecrlarve. ordentlich lockende Aufgabe, durch
o, b vgl Fig. D. Aufzucht beider Larvenformen aus
dem Ei die Entwicklungsvorginge
von Zelle zu Zelle zu verfolgen, den Punkt, an dem die Divergenz
der Entwicklung einsetzt, festzustellen und von hier an die weiteren
Vorgiinge zu ergriinden; eine Aufgabe, die der Mithe um so mehr
zu lohnen schien, als bei der phylogenetischen Bedeutung der Cell
lineage eine Untersuchung gerade der niedrigst organisierten Annu-
laten (»>Archanneliden<) in dieser Beziehung wichtige Aufschliisse
versprach.

t 1 e B. 2 1. ¢. A. 3 1. c. B.
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Durch die Entdeckung eines Ctenophoren-ihnlichen Nerven-
systems!) war ja fiir die urspriingliche Natur dieser Larven ein
neuer Hinweis gefunden, der durch die (beim Nordsee-Typus) kompli-
zierten Verhiiltnisse der Wurmanlage nur scheinbar entkriftet wird.
Die grioBere Einfachheit in der (direkten) Entwicklung solcher Formen,
bei denen das pelagische Larvenleben durch Brutpflege und reichliche
Dotterversorgung des Eies zurticktritt, kann an sich nicht urspriinglich
genannt werden, sobald wir als Ahnenform der gegliederten Tiere
zuletzt doch pelagische Organismen postulieren wollen.

,
Hauptnéphr: )
Ventraltalten

anus larvae

Nordseelarve. a, b vgl. Fig. D.

Im Verlaufe der Untersuchung haben sich nun eine Reihe fiber-
raschender Abweichungen von dem bisher Bekannten herausgestellt;
und wenn auch das Material durch seine verhiltnismiBige Seltenheit
und durch die lange Zeit rein #quale Furchung ein schwieriges ge-
nannt werden muBl, so zeigten sich doch alsbald mehrere wichtige
Vorteile desselben: .

1) ist das Ei durch den vélligen Mangel an Dottersubstanz
durchsichtig und liefert trotz seiner relativen Kleinheit auBerordent-
lich klare Bilder, weil die Furchungshthle geriumig bleibt;

2) plattet es sich nach dem 64-Zellstadium interpolar derartig ab,
daB die Blastula aus zwei Parallelplatten (Fig. H), der animalen und
der vegetativen, besteht, die durch Wimperzellen verbunden sind:

1 Le A
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3) aber, und das ist das Wichtigste, ergab sich, dal der Aushau
der »formfertigen< Larve {mit dreiteiligem Darm, Nephridien usw.) aus
der Blastula-Gastrula nicht wie iblich durch zahlreiche Zellvermeh-
rung stattfindet, sondern nur durch Gestaltinderung und Lageinderung

Fig. C.

Scheitelorgan-(Kopfkeim)
Milteldarm

rd Z (R ke,
Mindung des, Archinephridiums” raanalorgan-(Rumplhein)

Gemeinsames Ausgangsstadium des »Nordsee-« und »Mittelmeertypus« der Polygordius-Entwicklung.

der bereits in der Blastula vorliegenden Zellen der fiinf Quartette

sowie der neun Entomeren. Dadurch wird das Verhi#ltnis der

Trochephorateile zum Mosaik der Blastula ein absolut klares

(s. Fig. 6 und 6a [Deckblatt]), denn jede der urpriinglichen,

funktionierenden Trochophorazellen liegt in der letzteren
Fig. D.

Hopf ( Prostormium)
s (cfa und bin FigAundB)

ty
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Gemeinsames Endstadium der Entwicklung der »Mittelmeer-« und »Nordseelarvee.

nicht nur potentiell, sondern faktisch bereits da und braucht
nur anihren Ort zu gelangen und die nétige Form anzuneh-
men. Bei der Organogenese andrer Anneliden haben wir es mit schwer
oder gar nicht genau abgrenzbaren Keimbezirken zu tun, die aus den
Zellen der Blastula durch zahlreiche Teilungen bervorgegangen sind.
Solche Teilungen setzen bei der Polygordius-Larve erst geraume Zeit
nach der Entstehung der Trochophora wieder ein, nachdem die Ernih-
rung lingere Zeit im Gange gewesen ist. Dag ist wohl auch die Ursache
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der Erscheinung: Die Blastomeren haben bei dem Mangel an Eidotter
wohl noch die Fihigkeit, sich selbst gesetzmiBig umzulagern und zu
einem freBfihigen Organismus umzubilden, aber sie erlangen die Mog-
lichkeit der weiteren Teilung erst durch Betitigung dieser Fihigkeit,
durch Zufuhr neuer Substanz von aullen. Besonders interessant ist des-
halb die schleunige Fertigstellung der resorbierenden Darmabschnitte
aus den 9 Entomeren und 18 Zellen des 5. und 4. Quartetts der Blastula.

Im folgenden soll der Entwicklungsverlauf bis zur formfertigen
Trochophora verfolgt werden, d. h. soweit als die Vorginge fiir
beide Entwicklungstypen (mit Ausnahme einer Teilung, s. S. 388)
identisch sind.

Man kann den ganzen Entwicklungsgang der Archanneliden in
vier natiirliche Abschnitte zerlegen:

I. Furchung bis exkl. Gastrulation.

II. Umbau der »reifen Blastula«< zur formfertigen Trochophora

{Gastrulation und Bildung der Primirorgane).
(ITI. Ausbau der Trochophora bis exkl. Metamorphose.
IV. Umbau der »reifen Trochophora« zum Annelid (Metamorphose).]

Dabei entsprechen sich I und IIT insofern, als in diesen Abschnit-
ten auf Grund fortgesetzter Zellteilungen die eigentliche Weiterbil-
dung des Keims vor sich geht; die Abschnitte IT und IV dagegen ver-
dndern zwar den Organismus am eingreifendsten, aber lediglich durch
»Umbau« des vorhandenen Materials, also ohne Zellvermehrung.

Vorliegende Mitteilung betrifft Abschnitt T und IT (mit AusschluB
des 1. Quartetts); die Abschnitte III und IV {fiir beide Entwicklungs-
formen stark verschieden) waren Gegenstand der friilheren Arbeiten
(. c. A und B). Uber den Anfang des III. Abschnitts (Differenzierung
des Rumpfkeims inkl. »Mesodermstreifen«) soll hier eine weitere Mit-
teilung folgen, an die sich spiiter, als 2. Heft meiner Trochophora-
Studien, eine erschiopfende Darstellung der Zellgenealogie beider Poly-
gordius-Typen anschlieBen wird.

Abschnitt 1: Furchung.

Der erste Teil der Entwicklung 14Bt sich wiederum in zwei Akte
auseinander legen, nimlich:
a) embryonale Furchung bis zum 64-Zellstidium (schwimmende Larve),
b}larvale Furchung bis zur fertigen Blastula.
Wihrend nimlich die ersten sechs Teilungsschritte (Ei—2 —4—
8—~16—32—64 Zellen) regulir durchgefiihrt werden, bewirkt die
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nun einsetzende Larvenorganisation, daB der siebente Teilungs-
schritt (64—128 Zellen) nicht mehr realisiert wird, weil einige Zellen,
die 16 primiiren Wimperzellen, ungeteilt bleiben und die iibrigen Zellen
sich in sehr verschiedenem Tempo weiter teilen (vgl. die Tabelle).

Das gesamte Furchungsbild des Polygordius-Eies erhilt sein Ge-
prige durch das Fehlen jedes eigentlichen Dotters, und demzufolge
die durchaus #quale Furchung:
nicht nur die verschiedenen
Quartette sind von gleicher
GroBe, sondern vor allem ist
nicht wie iiblich der d-Quadrant
durch die Grofle seiner Zellen
ausgezeichnet. Die Furchung
folgt zundichst dem Spiral-
typus WiLsoNs, um frithzeitig
in die radidire und endlich
die bilaterale Anordnung iiber-
zugehen.

Fig. E.

a. Embryonale Furchung.

Optischer Schnitt durch ein 32-Zellstadium. In der ersten Entwick-
lungsperiode (Ei bis 64 Zellen)
finden wir keine prinzipielle
Abweichung von der Furchung
andrer dotterloser und #Hqual
geteilter Annelideneier, wie sie
z. B. von TrReaDWELL fiir Po-
darke’) beschrieben wurde. Die
Furchung verliuft zunichst
(1—32 Zellen) schematisch nach
dem Typus WiLsoxns, der denn
auch diese Furchungsbilder als
| Beispiel in sein Lehrbuch iiber
die Zelle aufgenommen hat (viel
weiter ist die Entwicklung nicht
bekannt geworden). Ein optischer Schnitt durch ein solches Stadium
zeigt die gleich groBen Zellen um eine sphirische Furchungshthle an-
geordnet (Fig. ). Nur an der Lage der Richtungskorper, die den

Fig. F.
)
tte(jgmq (19/42)
Roso™™ Kreu?
pibat

4Q.
Optischer Schnitt durch ein 64-Zellstadium.

) Journal of Morphology. Bd. 17.
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animalen Pol einnehmen, kann man das Ei orientieren. Die acht
Teilungen, die in jedem Quadranten vom 32- bis 64-Zellstadium
fiihren, weichen in einiger Hinsicht etwas von Podarke ab. Hier
werden z. B. die Urwimperzellen frither gebildet (40—48 statt 48—56;
vgl. die Tabelle). Ein
weiterer Unterschied liegt
darin, daB bei Podarke
die Zelle 2d4/2/2, die
bei Polygordius von be-
sonderer Bedeutung ist,
durch ihr Rudimentir-
werden das erste Kenn-
zeichen fiir die Bilatera-

litat abglbt’ in unserm Optischer Schnit durch eine Blastula von 76 Zellen.
Falle ist es dle ihr op * Saftriume in den Wimperzellen.
a' .
ponierte Zelle 2b/2/2, Fig. H.
welche durch ihre /

Kleinheit als
»landmark«  auf-
fallt. Ferner be-
ginnt bei Polygor-
dius schon jetzt
die spiter so aus-
geprigte interpolare Abplattung (Fig. F*—H), und die Zellen des
vegetativen Poles fangen an, die gegeniiberliegenden durch ihren
radiiren Durchmesser erheblich zu iberragen.

Optischer Schnitt durch eine Blastula von etwa 112 Zellen (nach dem
Leben). * Saftriume in den Wimperzellen,

b. Larvale Furchung.
1. 84—112 Zellen (bis zum Aufhéren der fiir alle Quadranten einheit-
lichen Teilungen)1).

Die Reihenfolge der nichsten Teilungen ist aus der beigegebenen
Tabelle abzulesen. Wihrend bei Podarke die Bilaterie bei der jetzt
eintretenden vorzeitigen Teilung von 4 d weiter bekriftigt wird, folgt
bei Polygordius zuniichst die Bildung des 5. Quartetts durch eine in
allen Quadranten gleichmiBige #quale dexiotrope Zellteilung (Fig. 2).
Die Anordnung der Zellen (Fig. 3) wird jetzt eine ausgesprochen
radidire, so dal man, zumal die Larve durch Wachstum der Wimper-
zellen die Form einer viereckigen Miinze annimmt, ein recht iiber-

1) Bis hierher reicht die Tabelle.
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gichtliches Bild gewinnt. Wir wollen die diagonal gelegenen Zellen
als radiale bezeichnen, es sind die Zellen des 3. und 5. Quartetts.
Interradial liegen dann die Zellen des 2. und 4. Quartetts sowie
die Entomeren 5 4 usw. Der wichtigste Unterschied zwischen
den radialen und interradialen Zellen ist der, daB erstere,
in die Gruppen 4 B und C D geschieden, sich verschieden
weiter entwickeln, wihrend die letzteren entwicklungsge-
schichtlich in die Gruppen 4B C und D zerfallen.

Es folgen Teilungen im 3. und 1. Quartett (Kreuzarme); daradf
erst die bei Podarke bereits fiir 4 d antizipierte Teilung des ganzen
4. Quartetts, bei der nur manchmal 4d etwas vorangeht. Ein be-
merkenswerter Hinweis auf die Bilaterie findet sich jedoch nunmehr
in der Teilung von 4a und 4¢, die in gleicher Weise iniiqual und
aullerdem oft sehrig (aber nicht spiral, sondern bilateral schrig) ver-
laufen {s. Fig. 3—6). .4d und 45 werden bilateral und #qual geteilt.

Weitere Benennung der Furchungszellen.

Bisher lieB sich ohne Schwierigkeiten die bequeme Benennung der ameri-
kanischen Autoren (zuletzt von TREADWELL modifiziert) anwenden, wonach
jedes Quartett!) seine Zahl als Vorzeichen (2d, 4d;) und jede nene Zelle einen
neuen Exponenten 1 oder 2 erhiilt (24 zerfiillt in 24 /1 und 2d/2), je nachdem
sie dem oberen oder dem unteren Pol niher liegt als die Schwesterzelle. Die-
selben Exponenten galten dann bei der Aquatorebene parallel gerichteten
Mitosen auch fiir rechts und links zur Medianebene gelegene Zellen. Schon
dadurch erhielten entsprechende Zellen verschiedene Formeln (3d/2/1 rechts
entspricht bei TREADWELL 3¢/1/2 links, bel unsrer Larve wiirden danach
z.B.3d/2/2/2/1 und 3¢/2/1/1/2 als Nephridioblasten sich entsprechen).
Fiir die Polygordius-Larve wichst die Schwierigkeit und Undeutlichkeit erheb-
lich dadurch, dafl zahlreiche, der Aquatorebene und der Medianebene
parallel gerichtete Furchungen vorkommen, fiir die der Exponent 1 und 2 also
eine dritte Lesart notwendig machen wiirde. Da nun manche spiteren Tei-
lungen noch dazu in ihrer Einstellung etwas schwanken, und z B. eine Entschei-
dung unmiglich machen, ob die Richtung nach vorn oder nach rechts oder
nach unten iiberwiegt und den Exponenten bestimmt, so ist es das beste, die
kurze Bezeichnung 1 und 2 ausschlieBlich fiir oben (animaler) und unten
(vegetativer Pol) zu reservieren und im iibrigen deutliche Abkiirzungen wie ant,
post, dext, sin, maj, min in die Formel einzusetzen. Dadurch erhalten auch
entsprechende Zellen mehrerer Quadranten entsprechende Formeln und konnen

zusamimen erwihnt werden, z. B. 4%/maj. Die zwei Abkommen einer Zelle

1 Das Nomenklatur-Prinzip der Quartette wurde beibehalten, obwohl es
eigentlich darin besteht, dafl von den vier groBen Zellen des vegetativen Pols
eines 8-Zellners weitere Quartette von Kleinzellen abgegeben werden, die ebenso
wie das erste Quartett (oberer Pol des 8-Zellners) nur als abgetrennte Teile der
groflen Entomeren erscheinen.
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kann man zusammen nennen als z. B. 4d/— fiir 4d/dext und 4 4/ sin; die vier
Enkelzellen als 4d/—/— oder in diesem Beispiel als 4d/— /maj und 4d/— /min.
Die entsprechenden Zellen aller vier Quadranten konnen unter der Bezeichnung ¢
zusammengefaft werden.

Nach dieser Bezeichnungsweise zerfillt demmach (vgl. Fig. 3
und 4) 45 in 45/ dext und 45 /sin, 4a in 4a/ant(maj) und 4a/
post (min), endlich 4d in 4d/dext und 44/ sin.

Darauf folgen (nach einer Teilung im 1. Quartett) vier Teilungen im
2. Quartett, dessen 4 mal 4 Zellen jetzt auf je 8 vermehrt werden, und
zwar erfolgen die Teilungen nach einem kombinierten spiralradiiiren
Furchungstypus (s. Fig. 3). Die typische Reihenfolge ist 24 /2 /2,
2q/2/1, 2¢q/1/2, 2q/1/1, doch kommen Abweichungen vor.

Die niichste Teilung betrifft das . Quartett, dessen genan radiale
Lage oben erwihnt wurde. Dementsprechend ist die Teilung der vier
Zellen genau radiir gerichtet, d. h. die Teilungsebenen stehen tangential.
Beinahe gleichzeitig teilen sich die gleichfalls radial gelegenen 3 ¢/ 1
in genau tangentialer Richtung, also senkrecht zu den vorigen.

Das Resultat dieser Vorginge ist eine Sternfigur auf der vege-
tativen Fliche der Larve, welche mit der bekannten Figuration von
Rosette und Kreuz auf dem animalen Pol viel Ahnlichkeit hat (vgl.
Fig. 3 mit Fig. 1).

Die jetzt zum schirfsten Ausdruck gelangte radidire Orientierung
wird aber von der niichsten Teilung im Bereich des vegetativen Pols
zerstort, indem die vier rautenformig angeordneten Entomeren in rein
bilateralem Sinne gefurcht werden. Die Produkte dieser Teilung
liefern direkt die dorsalen und Seitenteile des Mittel- und Enddarmes,
und diese Bestimmung erhilt in der auffallenden Art der Furchung
ihren deutlichen Ausdruck (Fig. 3 und 4). 5 B zerfillt in 5 B/ dext

und 5 B/sin (vordere Decke des Mitteldarmes); 5% werden in

5 —‘%/ ant und / post (min)!) zerlegt (mittlere Decke und »Klappe« des

Mitteldarmes); die hintere Zelle 5 D endlich zerfillt durch rein meri-
dional gerichtete Teilung in 5.0 /2 (min) und 5D/ 1 (maj). (Nach
einer’ weiteren Teilung der letzteren liefern die drei Zellen die Dorsal-
wand des hinteren Mittel- und des Enddarmes.)

Von jetzt an verlaufen die Furchungen hiufig synchron und in
etwas schwankender Reihenfolge, vor allem aber nicht mehr in allen
Quadranten gleichmiBig, es sollen deshalb und auch der Ubersicht-

1, Wie 4%/min konnen auch diese Kleinzellen nach hinten auflen ge-
richtet sein (Fig. 4).
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lichkeit wegen die Quartette getrennt weiter behandelt werden. Die
einheitliche, chronologische Tabelle konnte daher nicht weiter als bis
hierher (112 Zellen) gefiihrt werden.

2. Weiterentwicklung der Quartette bis zur fertigen Blastula.

Das 1. Quartett bildet, in der tiblichen Weise in Rosette,
Kreuz, Intermediirzellen und Trochoblasten zerlegt, die gesamte
obere Fliche und die radialen Randteile der jetst stark abgeplatte-
ten Larve. Seine Geschichte, die in der Bildung des Kopfkeims kulmi-
niert, bildet ein Kapitel fiir sich, das uns hier nicht beschiftigen soll.

Das 2. Quartett verlieBen wir auf dem Stadium von 8 Zellen
in jedem Quadranten, die interradial gelegen, alternierend mit den
radialen 3 ¢q/— /—, die Verbindung zwischen dem Aquator und der
verdickten, aus 4¢q/—, Hg/— und 5 ¢/ — gehildeten Polscheibe
(Darm-Rumpfkeim-Anlage) herstellen.

Am wichtigsten ist das Schicksal der dieser Anlage henachbarten
Zellen 29 /2/2/2 und 2¢q/2/2/ 1.

Beide Zellen werden im a-, 5- und c-Quadrant alsbald wieder ge-
teilt, wihrend in d keine weitere Teilung vor Fertigstellung der
Trochophora erfolgt. Hier sind sie an der Bildung des Rumpfkeims
beteiligt, in den andern drei Quadranten sind sie Schlundbildner.

Zuerst zerfallen die seitlichen 2 % /2/2/2 in eine vordere GroB-
und eine hintere Kleinzelle. Dann folgen daneben 2% /2/2/1, die
umgekehrt in 2% /2/2/1/ant (min) und / post (maj) zerlegt werden
(Fig..b). 2b/2/2/1 furcht sich dann genau radidr und fqual und end-
lich 2b/2/2/2 ebenfalls fiqual, aber tangential (Fig. 5 und 6). Die
letztere Teilung erfolgt hiufig erst in der Trochophora.

Das 3. Quartett erleidet, seiner radialen lLage entsprechend,
eine verschiedene Ausbildung in b und ¢ (vorn) und ¢ und @ (hinten).
Ungeteilt bleiben wihrend der uns beschiiftigenden Periode die durch
tangentiale Teilungen entstandenen acht Zellen 3¢ /1 / —, sie werden
abgeflacht und breit (Fig. 4 usw.); ihr Schicksal in 4 und ¢ wird uns
noch beschiftigen.

Eine einmalige Teilung machen durch die vier Zellen 3 % /2 ant

und /post, sie verlduft in radiirer Richtung und liefert vier #ullere
GroB3- und vier innere Kleinzellen (Fig. 4). Die GroBizellen werden
Stomatoblasten, die Kleinzellen sinken ein und liegen als Mesenchym-
bildner an der Dorsalfliche des Larvenschlundes (Fig. 9, 12).
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Ganz anders ist der Verlauf in den beiden hinteren Quadranten
d und ¢, die sich ebenfalls unter sich zunichst ganz gleich verhalten
(Textfig. J a—c).

Es teilen sich zuerst 3%/ 2 / post in tangentialer Richtung in

3 3/2 / post / ant (maj) und 35 / 2/ post / post (min), sodann 3 %
/2 / ant in radidrer Rich- Fig. J.
tung in 3%/2/ant/1 und 3df%/ant

/

. 3d/fijant
35/2/ant /2 En an- g0, 2t %
finglicher GroBenunter-
schied (1 = maj) gleicht @
sich alsbald aus. O @ )

O

Dieses  vordere ‘
Zellenpaar bleibt nur
ungeteilt und geht in
die Bildung des Schlun-
des ein; das hintere @)
Zellenpaar dagegen
unterliegt noch je O
einer Teilung, so daB
schlieBlich jederseits vier
Zellen daraus hervor-
gehen: zuerst zerfaller o @@

32 /2/post/ant in noch-

a.

mals tangentialer Rich- O
tung in gleich groBe Toch-  3d?/p/p

C.
terzellen’ sodann werden Die Entstehung der je 6 Derivate von 3¢/2 und 34/2. Die
o0l Zellen sind in ihrem natérlichen Lageverhaltnis (mit dem
'3d /2 / pOSt / pOSt eben vorderen Rand nach oben) gezeichmnet. Vgl. ¢ mit Fig, 3,

Die b mit Fig. 5, ¢ mit Fig. 6. Fortsetzung siehe Fig. K.

falls dqual geteilt.
letztere Teilung fillt sehr oft schon in die Zeit der Gastrulation; ihre
Ptodukte liefern die » Archinephridien«?) der Trochophora (siehe

1) Diese urspriinglich zweizelligen Nephridien (Fig. 11, 12) bilden das erste,
bei beiden Larven gleichartige Exkretionsorgan. Sie werden dann von
den bereits durch HATsCHER und FrarpoNT (Mittelmeerlarve) und mich (Nordsee-
larve) beschriebenen Protonephridien abgelsst, die fiir beide Typen grund-
verschieden sind (Fig. 4 und B), und endlich (3.) durch die wiederum gleich-
artigen Annelid-Metanephridien ersetzt. Die neu entdeckte erste (Generation
bedarf einer besonderen Bezeichnung.

Archiv f. Entwicklungsmechanik, XVIII 26
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Anmerkung und S. 394). Sie entsprechen bemerkenswerterweise den
Zellen »3¢/2/1 /2« und »3d,/2/2/2¢, welche von TREADWELL
und Torrey?Y) als Bildner des »larval mesenchym« fir Podarke und
Thalassema beschrieben wurden. In unserm Falle ist es nicht ganz
leicht, ihnen eine bestimmte Formel zu geben, weil sie in inkonstan-
ter Richtung entstehen; doch LBt sich, wenn die Teilung noch im
Blastulastadium -erfolgt, eine tangentiale Richtung als die Regel kon-

statieren; die so entstehende Zelle 35— /2 /post/ post/ant liegt auch

bei der Trochophora mundwirts und geht beim Einwandern ins
Blastoetl voran (s. S. 394, Fig. 10). ;

Die Zellen 3d/2 und 3¢/2 ergeben also je sechs Zellen: vorn
ein Paar Enkelzellen (Stomatoblasten), dann ein Paar Urenkelzellen,
deren vordere in den Rumpfkeim eintritt, wiihrend die zunichst
hinten liegende das Hyposphirenepithel vor dem Rumpfkeim auf-
baut; endlich zu hinterst ein zweites Paar Urenkelzellen (Archi-
nephridioblasten).

Das 4. Quartett (4mal 2 Zellen) zeigt nur in d eine weitere
Teilung; die drei andern Quadranten folgen erst bei iiber eine Woche
alten Trochophoren nach. Die Zellen 4 4/ dext und 4d/sin geben
nach hinten und auBen je eine Kleinzelle ab, die neben die hinteren
Nephridioblasten zu liegen kommen (Fig. 5).

Das d. Quartett gleicht dem dritten in dem verschiedenen Ver-
halten der beiden vorderen von den hinteren Quadranten d und e.

Die beiden groflen vorderen Zellen jederseits sind Mitteldarm-

bildner (Seitenwiinde), wobei die Zellen 5%/ 2 sich alsbald dadurch

bemerklich machen, daB aus ihnen die von mir friither beschriebenen
dunklen »>Amébenzellen«< des Darmes hervorgehen, deren Bedeutung
vor allem in der Restauration des metamorphosierten Mitteldarmes
beruht {Trochophora-Studien I. S. 69).

Hier findet sich der erste, noch unwesentliche Unterschied der
Nordsee- von der Mittelmeerlarve, indem jene Zellen nur bei der
ersteren bereits wihrend der Gastrulation resp. Trochophorabildung
sich teilen, was sich bei der GroBle dieser Elemente durch den stirke-
ren Umfang des Mitteldarmes dieser Larve deutlich bemerkbar macht.

9 Anatom. Anzeiger. Bd. 21. S.247. Es ist nicht unmioglich, dal es sich
auch hier um Nephridien handelt. Die Untersuchung geschah an konserviertem
Material, an solchem sieht man auch bei Polygordius nur zwei »Mesenchyme-
Striinge. — Typische »Archinephridien< sah ich auch bei geziichteten Pomatoceros-
Larven; dieselben sind demnach kein Sonderbesitz der Archanneliden!
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An den vier Zellen 5%/M fillt weiterhin eine Lageverschie-

bung noch vor der Gastrulation auf, die sie aus der zunichst rein
radialen (vom Pol aus divergierenden) in eine parallel-symmetrische
und schlieBlich polwirts divergierende Stellung bringt. Der Anlall
dieser Bauplaninderung im bilateralen Sinne ist die stirkere Ver-
mehrung im Bereich des 3. und 5. Quartetts der beiden hinteren
Quadranten d und ¢ (nicht, wie sounst iiblich, in »2d = X«). Dadurch
werden zunichst seitlich die Zellbezirke des 2. Quartetts in ¢ und ¢
nach vorn gedriickt, die nun ihrerseits einen Druck in der Richtung
nach dem spiteren Urmunde ausiiber. Dieser zieht ja auch alsbald
einen groBen Teil der vegetativen Platte zur Bildung des Oesophagus
und Stoma in sich hinein (s. Fig. 6-—11).

~ Auch in 5¢/2/— und 5d/2/— ist die stirkere Vermehrung
gegeniiber den vorderen Quadranten auffillig. Jede der vier Zellen

teilt sich, 5% /2 geben eine Kleinzelle nach vorn innen, 5%/ 1 eine

ebensolche nach hinten aullen ab. FErstere tritt in Beriihrung mit
den Kleinzellen der Entomeren B, C, D; es entsteht ein sehr charak-

teristisches doppeltes Querband von im ganzen acht (mit 4 Z / min)

kleinen Zellen; 5%/ 1/1(min) treten zu den Nephridioblasten und
4 d/— /min (Fig. 6).

Die acht Entomeren. Ich habe vermieden, von einem 6. Quar-
tett zu sprechen, weil die Zellen b 4 bis 5D in so sehr ungleich-
artiger Weise zerlegt werden (siehe S. 38D und S. 401). Wie sehr wir es
hier mit einer rein bilateralen Anlage zu tun haben, illustriert weiter die
Tatsache, daB die einzige Mitose, die vor Fertigstellung der Trocho-
phora noch stattfindet, 5 D /1 (maj) in der Medianrichtung teilt, wo-
durch die Anlage der dorsalen Darmteile verlingert wird. Es ent-
steht eine vordere Kleinzelle, die das eben erwiihnte Querband ver-
vollstindigt. — ,

Damit ist die Topographie der flachen Unterseite unsrer Blastula
vollendet, soweit sie die aus dickeren Zellen gebildete Scheibe be-
trifft, welche Darm, Nephridien und Rumpfkeim unmittelbar aus sich
heraus modelliert; weitere Teilungen sind nicht eher wieder zu re-
gistrieren, als bis das Gastrulastadium erreicht und iiberwunden ist,
und -die daraus hervorgehende Trochophora mehrere Tage lang Niihr-
stoffe aufgenommen hat. .

Die Zusammensetzung dieser verdickten vegetativen Polscheibe
der »reifen< Blastula ist folgende:

26*
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A
Entomeren (5 B/ —, 5D, —/ —:
¢ -9 Zellen
. Quartett (5 %, -, 55—/——/—):
0 12 Zellen (bei der Nordseelarve 14)
4. Quartett (46 / —, 4d/ — ] —):
¢

ot

10 Zellen
3. Quartett (3%/2 —, = 3%/2/_11 o
a 20 Zellen
2. Quartett (20 /2/2/ —, —, 2d/2/2 —
¢ 14 Zellen

65 Zellen (bei der Nordseelarve 67

Dazu kommt noch die diinn-

zellige Umgebung dieser Pol-

scheibe, bestehend aus wei-

teren . . . . . . . 26Dbis 30 - des 2. Quartetts
und endlich . . . . . . . . . 8 - des3.Quartetts 3¢/1, —,
30 daB die Gesamtheit der vege- 7

tativen Blastulahilfte etwa 103 Zellen ausmachs.

Abschnitt 1l: Umbau der Blastula zur Gastrula und formfertigen
Trochophora.

Beide Vorginge gehen ohne Grenze ineinander iiber und sind
gemeinsam charakterisiert durch das Fehlen der Zellteilungen wih-
rend ihres Verlaufes.

a. Die Gastrulation (s. Textfig. L und ¥ig. 6 und 7)

wird bei der blattartig abgeflachten Larve eingeleitet durch ein Ein-
sinken des in den Kleinzellen 5D /2 und 5D /1/2 gegebenen
Zentrums und durch gleichzeitiges Vorwachsen der grolen Zellen

4 %/ maj nach der Medianlinie zu. Thnen schlieBen sich die Zellen

5 Z /—, 5% /—/— an, so dafl jederseits neben den jetzt simtlich
einsinkenden neun Entomeren eine Lingskolonne gebildet wird (Fig. 7).
Die so entstehende Gastrulationsrinne wird durch die Paare 40/ —
vorn und 4d/— /maj hinten abgeschlossen.

Da diese beiden Zellpaare einerseits den Anfang des Mitteldarmes,

anderseits den larvalen AbschluB des Enddarmes liefern, so bedeutet
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diese Rinne, daB der prim#re Blastoporus der ventralen Median-
linie des gesamten Mittel- und Enddarmes en tspricht, ein Be-
fund, auf dessen theoretische Bedeutung zuriickzukommen sein wird.

Durch weitere Anniherung von 4 e/ maj und 4 ¢/ maj erhilt die
Gastrulationsrinne alsbald Sanduhrform (Fig. 7); nach Vereinigung
beider Zellen wird der Blastoporus in zwei getrennte Teile geteilt.
Die vordere Offnung kinnen wir als Prostoma bezeichnen, sie persi-
stiert zeitlebens als Mitteldarmeingang (Fig. 12), die hintere Offnung 1)
bleibt nicht als After bestehen, sondern schlieit sich binnen kurzem

dadurch, daB die vier Zellen 5% /1/2 (maj) und 5= /1/1 (min) sich
zur Vorderwand des Enddarmes vereinigen, der mit seinem zunichst
blinden Ende mit 4 d / — / maj in Beriibrung bleibt (Fig. 7—9).

b. VerschluB der ventralen Larvenwand.

Noch bevor diese Vereinigung erfolgt, geschieht etwas Merk-
wiirdiges: jederseits der geschilderten Blastoporusrinne hat sich eine
zweite Zellkolonne erhoben, die ebenfalls nach innen zu, und zwar
iiber die einsinkenden Blastoporusrinder hinweg, zusammenstreben
(Fig. 7). Es sind, von vorn nach hinten gezihlt, die Zellen 2% /27272
/ ant (maj) und /post(min), dann 3 /2/ant/2 und endlich 37 /2
/post / ant / ant. Diese letzteren Zellen haben, seit wir sie bei ihrer
Bildung betrachteten, eine eigentiimliche Drehung gemacht, deren
Verlauf aus umstehender Skizze Fig. K und Fig. 6—8 erhellt.

Wiihrend nun der eigentliche, innere Blastoporus sich im Bereich

der Zellen 5% /2, 4% /maj und 55— /1 /— schlielit, treffen diese
»auBeren Lingskolonnen« in der Medianebene iiber der Schlufi-
linie zusammen, zuerst 3% /2 ant/2, dann das kleine Zellpaar vor
ihnen 2% /2/2/2/post (min), endlich die hinter ihnen gelegenen Zellen
3 (cj/2/post/ant/ant. Die GroBzellen 2%/ 2/2/2/ ant treffen
sich nicht, sondern bleiben als Seitenzellen des Oesophagus getrennt.

In ihnen findet, withrend sie einsinken, die einzige, stets wihrend
dieses Entwicklungsabschnittes verlanfende Mitose statt (Fig. 8, 9).

1) Solange sie gedffnet ist, gibt es ein Bild, das auffallend an die phylo-
genetische Vorstellung erinnert, die man sich von der Sonderung einer schlitz-
formigen Urdarmoffnung in Mund und After machen kann. Der AnlaB der Ein-
schniirung wiirde in der Lokalisierung der Nahrungszu- und abfuhr gegeben sein.
wie sie sich auch bei einer kriechenden Lampetia etwa ausbilden mufl. Die Poly-
gordius-Larve ist auf diesem Stadium abgeplattet, wie es auch jene (Cteno-
plana-Turbellarien-artige?) Ubergangsform gewesen sein muf.
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Fig. K.
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e,
Verschiebungen der Zellen des 3. Quartetts im e¢- und d-

Quadrant. a-—c¢ vor der Gastrulation, d wihrend derselben
(vgl. Fig. 7 und 8), ¢ nach Schluf der ventralen Larvenwand
vgl. Fig. 10).

Die Teilung ist bemer-
kenswert, weil aus diesen
Seitenzellen des Schlun-
des die taschenformigen
Mundkeime des Wurmes
hervorgehen (Trochoph.-
Studien I. S. 62).

Am wichtigsten ist
aber das Verhalten der
Zellen des 3. Quartetts,
die iiher dem einsinken-
den Enddarmteil des Bla-
stoporus eine neue Wan-
dung herstellen. Zwischen
dieser Wandung und dem
¢insinkenden Darm (von
4 ((L/ maj anjentsteht ein be-
sonderer Raum, der zwar
alsbald, wennder Darm-
kanalsichvonderLar-
venwand abhebt, mit
dem Blastocol verschmilzt,
aber zunichst fiir sich ab-
geschlossen ist (Fig. L)
Es wiirde sonst das Bla-
stoedl voriibergehend mit
der AuBenwelt kommuni-
zieren, ein Verhalten, das
merkwiirdigerweise vor-
kommt, aber wohl nur bei
anormalen Larven. Im-
merhin wurde eine Los-
losung des Entoderm-
schlauchs vor Schlufl

des 3%-Daches in der
Tat einige Male beobach-
tet. Diese Hohlung zwi-

schen »innerem« und
»idullerem«  Blastoporus,
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die Dbei der Entfaltung

des Rumpfkeims und der

Bildung des »anus larvae«

(Trochophora- Studien I ©

S. 13) eine Rolle spielt, @@
mige vorldufig als »Neo- QQ

¢ol« bezeichnet werden. Die a

Wandung iber ihr wird

Tig. L.

geschlossen, wenn 3/ / 2

/post /ant /ant von vorn
her sich mit 4d/— /maj
zum Rumpfkeim vereini-
gen. Dazu miissen diese
Zellen im ganzen eine
Drehung von iiber 180 Grad
ausfithren (Fig. 6—10 und
K), so daB ihre Schwester-
zellen (/ post) nunmehr vor
ihnen liegen (ventrale Hy-
posphére). Das vordere
Zellpaar 3d/ 2/ ant /| —
schwenkt im rechten Win-
kel ein (Fig. 8 und 10},
um in der Bildung der
voluminisen »Unterlippe« c
des Larvenmundes aufzu-
gehen. Jetzt erst tritt hier
ein Unterschied im ¢- und
d-Quadrant zutage, indem
die Rumpfkeimzelle des
ersteren etwas vor die des
letzteren riickt. Vor allem
aber bildet sich auf 3 d
/ 2 /post/ant/ant ein

Optische Frontalschnitte im Bereich der Zellen 4—/ma_] wiahrend und nach der Gastralation.
¢ erstes Stadium der Gastrulationsriune. b kurz vor Verelmgung der Zellen 4- / maj (vgl. Fig. 7).
Die neben diesen Zellen gelegenen 27/2/2/2/post gehdren den »iuBeren Langskolonnen« (5. 391)
an, die unterhalb des Darm\erschlusses zusammenstreben. ¢ Darm geschlossen, Larvenwand im Be-
reich der Zellen 4 —g/maj, neben denen jetst 3§—Zellen liegen, moch nicht ganz (vgl. Fig. 8). Nel

»Neocole, Blel Blastoctl, Encl Enterocol. d der Darm hat sich von der geschlossenen Larvenwandung
abgehoben. Blastocsl und Neocdl vereinigt.
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Wimperbiischel aus (Fig. 11, 12), welches bis zuletzt das
Zentrum des Rumpfkeims bildet, ebenso wie der Kopfkeim
sich um ein dbnliches Organ der Scheitelplatte gruppiert.
Der Wimperschopf, aus einem dichten Kranze langer .und feiner
Cilien gebildet, liegt stets rechts neben dem -halbmondférmigen,
excentrischen Kern (Fig. 11). '

c. Bildung der Archinephridien.

Den auffallendsten morphologisch-histologischen Unterschied
zwischen dem Nordsee- und dem Mittelmeertypus der Polygordius-
Larve bieten ihre (Proto-) Nephridien dar. Bei der HarscHegschen
Form findet sich jederseits ein zweischenkliger Kanal, der in zwei
Gruppen von einzelligen, mit mehreren »Nephridialtuben« 1) besetz-
ten Kopfchen endet. Die vordere Gruppe ist dem senkrecht das Blasto-
ctl durchsetzenden Riickziehmuskel der Scheitelplatte frei angeheftet,
die hintere liegt seitlich der Rumpfansatzlinie auf (Fig. 4). Die Nord-
seelarve besitzt, der ventralen Hyposphiire angeheftet, zwei »Haupt-
nephridien«: eiformige Kopfchen mit ebensoviel Tuben als Kernen.
AuBerdem liegen zwei bandférmige, aus sehr zahlreichen Zellen
bestehende »Seitennephridien« auf der Kante der ersten Rumpffalte
(Fig. B).

Trotzdem besitzen beide Larven als ganz junge Trochophoren ge-
nau identische Exkretionsorgane, die » Archinephridien<, ebenso wie die
spiiter resultierenden Anneliden gleichgebaute Metanephridien anfweisen.

Wie erwiihnt, sind es die beiden Zellpaare 32 /2 [ post/ —

(Fig. K, 10), welche in die Tiefe riicken. Zuniichst dringt gleich nach
vollendetern AbschluBl der Bauchwandung von der vorderen Zelle
jederseits ein diinner Fortsatz in das Blastoctl und heftet sich an
den Schlundseiten an. Ahnlich wie der Zellleib eines Rhizopoden
seinem fixierten Psendopodium folgt, gelangt die Zelle selbst (an dem
vorgestreckten Fortsatz »gleitend«) an ihren Bestimmungsort, den
Schlund, und zieht dabei die Schwesterzelle nach, die nun zu
ihrem strangformigen Ausfiihrgange wird. Gleichzeitig fast tritt eine
kriftige, nach aullen gerichtete Wimperung im Innern der beiden
Zellen auf?); der #uBerst feine Exkretionsporus liegt jederseits am
Vorderrand der bandartig verlingerten Zellen 4 d /— / min, welche

5 1. ¢. A. vgl. »Solenocytenc (GOODRICH).
% Die beiden Archinephridien sind meist alternierend in THtigkeit; der
diinne, einzellige Strang geriit dabei in schiitternde Bewegung.
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die Verbindung zwischen den oft weit seitlich abgeriickten Nephridial-
zellen und den Zellen des prianalen Rumpfkeims herstellen (Fig. 11).
Bei der spiateren Weiterentwicklung zu den Protonephridien der Larve
werden wir zunichst dieses Zellpaar beteiligt sehen.

d. Bildung des Stomodiums.

Der breit schlitzformige Mund der ausgebildeten Larven geht
sowohl in das #uBlere Epithel {des Intertrochalraums) als auch in den
Schiund allmihlich iiber, so daB man kaum eine scharfe Grenze
zwischen Stomatoblasten und Oesophagoblasten (Ersig) ziehen kann.
In ziemlich schnellem Tempo sinkt der als Prostoma zu bezeichnende
Blastoporusrest ein, indem er trichterférmig die umliegenden und zum
Teil weit abliegenden Zellen nach sich zieht. Es sind das: die (je zwei)
grofien Zellen des 3. Quartetts in @ und b1), die (je vier) Descendenten
von20/2/2 2a/2/2 und 2¢/2/2, ferner die vorderen Zellen der
Paare 3%/ 1/ —, endlich, wie bereits erwihnt, die Zellpaare 3 (%/ 2
Jant ' — (vgl. Fig. 8—10).

Diese sechs Angehorigen des 3. Quartetts stellen hauptsiichlich die
polsterartige, wimpernde » Unterlippe« des Larvenmundes her :8. Fig.6 b).

e. Bildung des Mittel- und Enddarmes.

Die fertize Darmplatte der Blastula wurde oben beschrieben, es
«

sind 9 Abkommlinge der 4 Entomeren b ¢, 6 Zellen 4 ¢ /— 1ind 12,
4

; —, insgesamt also 27
29) »Entodermzellen«, die sich nun ohne weitere Teilung in den Darm
umwandeln. :

Wir haben auch die Darmbildung bis zum SchiuB der Blasto-
porusrinne verfolgt und gesehen, daBl der vorn offen bleibende Darm-
schlauch begann, sich von der neuentstandenen Ventralfliche der
Larve loszuldsen.

Die miteinander verlétenden Entodermzellen sind: vorn, das

bzw. bei der Nordseelarve 14 Zellen ¢/ —,

Prostoma umfassend. 5 % /22, dahinter 4 Z / maj, wihrend die zuge-
horigen Kleinzellen dorsad aufriicken, dann 5 2 /1/2 (maj)und endlich
5 %/ 1/1 (min).

1) Die i\lgehﬁrigen Kleinzellen bitlden Mesenchym (s. 8. 386, Fig. 9, 12.

2) Diege beiden Zellen werden alsbald, durch eine Verbreiterung von

4 « / maj nach vorn, voneinander getrennt.
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Dorsal verloten nachtriglich die Zellen 5—3 /2. 1{maj), weil bei

der gleich zu schildernden Einbiegung des Darmes die Zellreihe
5D —/—, deren letztes Glied zwischen ihmen seinen Platz hatte,
nach oben (vorn) riickt. Die Zellen bilden mit den jetzt vor ihnen

liegenden 55— /1,1 (min) den hinteren Abschluff des Darmrohrs

(Fig. 9, 12). Sie beriithren die Larvenwandung an der Innenseite von
4d/—/maj, die also auf diesem Stadium den Darmausgang ver-
schlieBen.

Die Abhebung des Entodermrohrs von der Larvenwand beginnt
in der Mitte — beide Enden sind ja dauernd fixiert — im Bereich

der groBen Zellen 4 Z /maj. Damit ist, eine ventral konkave Durch-

biegung des Rohrs vorgezeichnet; diese fiihrt alsbald in die recht-
winkelige Knickung iiber, welche dauernd das Lageverhiltnis von
Mitteldarm und Enddarm bezeichnet. Die Scheitelzellen der Biegung
sind zuniichst die beiden Kleinzellen von 5 D, welche von vornherein
beim Eindringen ins Blastoesl vorangingen.

Bald nach der Abhebung beginnt eine starke Forminderung der
bisher mehr oder weniger kubischen Zellen, sie werden zu diinnen,
aber ziemlich festen, gekriimmten Lamellen (Kugelschalen). Dadurch
wird der Mitteldarm zu einem kugelformigen Sack, an den sich der
konisch geformte Enddarm im rechten Winkel anschlieBt. Wihrend
der erstere die Lingsrichtung der Gastrulationsrinne beibehilt, wird
der Enddarm senkrecht zur Lingsachse eingestellt (Fig. 12).

Die Bildner des Mitteldarmes sind, auf die Regionen verteilt:
vorn oben 45 /-—; vorn unten 4 a/maj, dahinter 4 ¢/ maj; seitlich
die beiden Paare!) 5@/ — und 54/ —; obere Mitte 5 B/ —, dahinter
5 C/maj und 5 4 /maj, zuletzt 5D /2.

Die Grenze zwischen beiden Darmabschnitten (»Klappe«) bilden
die Kleinzellen: 4%/min, '5%/‘min, 55/2/2(111111) und 5 D /1/2(min);
auch 4 ¢/ maj ist an der Bildung der Klappe beteiligt.

Den Enddarm endlich setzen zusammen: vorn 5 (Cl / 1/ 2 (maj)

und /1 (min); seitlich 5% /2/1 (maj); hinten 5 D/1/1 (maj); den
/ d

AbschiuB und gleichzeitig die Verbindung mit der Larvenwand liefern

1) Die Zellen 5% /2 sind bei der Nordseelarve in zwei grofe Zellen ge-
teilt (vgl. oben S. 388.
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4d/—/maj. Ein Vergleich der Abbildungen 6, 7, 9, 12 wird die
Darmverhiiltnisse am besten veranschaulichen.

Es wurde schon erwihnt, dall der Darm auf diesemn Stadium
— aus 27 bzw. 29 Zellen zusammengesetzt — geranme Zeit stehen
bleibt und nur mit fortschreitender Nahrungsaufnahme an Volum zu-
nimmt. Besonders bei der Nordseelarve fiillt der kuglige Magen die
Larve dann beinahe ganz aus, auch der Enddarm wird stark aufge-
trieben, bis zwischen und bereits etwas hinter den Zellen 4 d/ dext
Jjmaj und 44 sin 'maj der After durchbricht (Fig. 11).

f. Rumpfkeim und Hyposphire.

In diese Zeit vor dem Auftreten neuer Mitosen — man kann in
cytologischer Hinsicht von einem »Ruhestadiume«, sonst aber besser
von einem »FrefBstadium« sprechen — fillt die Fertigstellung des
prianalen Rumpfkeimes. Wir verlielen dieses Gebilde, als nach

Abschlu8 der Gastrulation die 3—;-Zellen vor dem Enddarmansatz

{(4d/— /maj) zusammenwuchsen und auf 3d/2/post/ant/ant ein
Wimperschopf entstand.

Jetzt geschieht etwas Uberraschendes: Die Zelle 2d4,/2/2/2
begibt sich auf die Wanderschaft, gleitet iber4d/dext/ maj
weg und legt sich der Wimperschopfzelle von der rechten
Seite her an (Fig. 10 und 11). Sie zeigt dabei wechselnde, amdboide
Formen, und man kann kaum umhin, anzunehmen, dal sie von jener
-— jetzt titizen — Zelle angezogen wird.

Die Zelle 3¢/2/post/ant/ant wird durch 2d/2/2 ' 2 etwas
weiter nach dem Munde zu vorgeschoben, so daB der Rumpfkeim,
dessen Zellen durch ihre Dicke von den umliegenden sich deutlich
absetzen, folgendes charakteristische Bild darbietet (Fig. 11): Rechts
vorn die genannte 3 c-Zelle, hinter ihr 2d /2 /2 /2, links neben bei-
den die Wimperschopfzelle. Hinter dieser Zellgruppe liegen die eben-
falls zaom Rumpfkeim gehorigen 4 d-GroBzellen, wihrend sie von den
4 d-Kleinzellen flankiert wird, die ihrerseits zu den Archinephridien
hinleiten. Vor dem Rumpfkeim liegen die groBen flachen Zellen

i (c, 2 /post /ant; post, die den groBten Teil der ventralen Hypo-

sphiire bilden.

 Rechts und links neben dem Rumpfkeim folgen noch einige
wenige flache Zellen: rechts 24/2/1,/1/2, links 2d/1/2/2,
deren Schicksal uns noch — bei der spiteren Weiterbildung des
Rumpfkeims -—— beschiiftigen wird. AuBerhalb dieser beiden Zellen
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folgen dann rechts 3¢/ 1 /post und links 3d/1/post als ebenfalls
bandformige, aber schmiilere und etwas dickere Zellen; aus ihnen
geht der Hauptteil des Metatrochs hervor, wihrend ihre Schwester-

zellen 3% /1 /ant bereits in die Bildung der »Unterlippe« mit auf-

genommen sind (vgl. Fig. 10 und 11).

Zwischen den beiden Metatrochoblasten und den Wimperzellen,
der Prototroch-Anlage liegen jederseits drei Descendenten von
2a/2/1(links) und 2¢/1 /2 (rechts'.

Wenn wir endlich hinzufiigen, daB der hintere Abschnitt der Hypo-
sphire von 2d/2/1 /1 1 (rechts) und 2d/1/2;1(links) und da-
hinter 2d ;1,1 /2 /dext und / sin gebildet wird, wihrend 2d.2,/2/1
und 2d/2/1/2 dem durchbrechenden After von hinten anliegen,
g0 ist die Zusammensetzung der Hyposphiire unsrer jungen Trocho-
phora vollig erschopft, mehr Zellen sind hier auf diesem Stadium nie-
mals vorhanden. Auch diese Zellen auBerhalb des Rumpfkeims treten
erst nach dem 6. bis 7. Tage in eine neue Teilungsperiode ein, die
in 2d/1/2/2 beginnt, wihrend im Rumpfkeim selbst 2d '2/2

T . r A .

und 4d/sin/maj und im Darm 57,/ min zuerst geteilt werden.
Damwit wird aber bereits ein Entwicklungsstadium berithrt, in
welchem die Divergenz der beiden Larventypen ihren Anfang nimmt;

der II. Hauptabschnitt der Ontogenese ist somit abgeschlossen.

Schluf und Zusammenfassung.

Die Polygordius-Entwicklung bis zu diesem kritischen Punkt be-
trachtet, ergibt unter anderem folgendes:

Erstens erlaubt das Objekt eine Stufe tiefer, als es bisher
moglich war, in die praktische (d. h. nicht causaltheoretischej Ana-
lyse der Organbildung einzudringen, da jede Zelle des funktio-
nierenden Organismus, wie fiir Darm, Exkretionsorgane und Hypo-
sphiire hier kurz ausgefithrt wurde, mit einer bestimmten Zelle der
Blastulaplatte identifiziert werden kann. Dadurch kann die Umlage-
rung und Formwandlung aller Elemente restlos aufgedeckt werden;
die praktische Analyse des Prozesses der Gastrulation und der Bil-
dung der primiiren funktionierenden Organe wird somit eine er-
schopfende sein konnen (soweit sie das — allein zugdngliche —
iuBere Verhalten der als Bausteine gegebenen Blastomeren betrifft).

In andern Fillen miissen wir uns entweder darauf beschriinken,
die Organe auf die Zellschichten des Embryos (Keimblitter) zuriick-
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zufithren, oder auf Primitivanlagen von mehr oder weniger be-
stimmter Provenienz. Im besten Falle erkennen wir, wie das Organ
aus Zellgruppen bekannter Abstammung heranwichst, wobei eine im
einzelnen nicht verfolgbare Vermehrung der Anlagezellen als ein
wichtiger Faktor der Organbildung die Regel ist.

Bei den Polygordius-Larven ist dieser Faktor der Organbildung,
die gleichzeitige Zellvermehrung, eine Weile ganz ausgeschaltet, in-
dem die Zellen des Blastulamosaiks, deren Herkunft genau erkannt
wurde, selbst zu Organzellen umgelagert und wmmodelliert werden.
Wir kennen daher in diesem Falle die Formel jeder funktionierenden
Organzelle, wie wir sonst die Formeln der Blastula- oder Anlagezellen
kennen.

Zweitens ergab sich eine in verschiedener Beziehung vom bis-
her Bekannten abweichende Entwicklungsform, und zwar sind die
ontogenetischen Besonderheiten der Archanneliden, wie a. a. O. des
niheren ausgefiithrt werden soll, von besonderem historischen Interesse,
das durch den primitiven Charakter der Tiere und ihrer histologisch
an Ctenophoren-Verhiltnisse !) sich anlehnenden Larven verstirkt wird.
Es handelt sich ja auch um nichts geringeres als um die Frage der
Herkunft bilateraler und gegliederter Tiere von radiir gebauten und
pelagischen Organismen.

Es mag auch hier darauf hingewiesen werden, dal} solche Fragen
der »Historie« sich nicht zu sehr auf Einzelheiten (Identifizierung
von Furchungszellen, phyletische Valenz der Protoblasten usw.) zu-
spitzen diirfen, fruchtbar ist nur die Vergleichung der allgemeineren
Entwicklungscharaktere. '

Die Embryonalentwicklung wird durch folgende Besonderheiten
charakterisiert:

Die Zellen des [D-Quadranten zeigen keinen GriBenunterschied
gegentiber den andern.

Die anfinglich spirale Furchung wird friihzeitig auch auf der
vegetativen Hilfte radisir, darauf exquisit bilateral-symmetrisch. Vom
Eintritt der radiiiren Furchung an wird die Larve interpolar abge-
plattet.

Der Blastoporus umfaBt das gesamte Entoderm »der Liinge nach«,
sein VerschluB liefert das Prostoma und die Bauchfliiche von Mittel-
und Enddarm; zundichst wird er durch Concrescenz der groBen seit-

file A
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lichen Zellen (4 @/ maj and 4 ¢/ maj) in einen zufiihrenden und aus-
fiihrenden Abschnitt (»Urafter« ?) zerlegt. Uber dem geschlossen
einsinkenden Darmende vereinigen sich die seitlichen Zellen (Deri-
vate von 3¢ und 3d) zur ventralen Larvenwand. C

Zwei von diesen Zellen wandern jederseits zur Bildung der
primitivems Exkretionsorgane (Archinephridien) ein, die spiiter von den
sekundiren Larven-, endlich von den tertiiiren Annelidnephridien ab-
gelost werden.

Endlich zeigte sich eine wichtige Besonderheit in der Anlage des
Rumpfectoderms, das bei den andern Anneliden lediglich aus 2 d
(X, Somatoblast) bei Capitelle von Eistg1) aus 2d und 4d herge-
leitet wird.

Der Rumpfkeim? entsteht nimlich aus verschieden-
artigen, paarigen und unpaaren Elementen (Derivaten von
2d, 3d, 3¢, 4d), die sich auf der ventralen, prianalen Lar-
venfliche um ein Wimperorgan gruppieren (und erst sekundir
die Mesoblast-Anlagen aus sich herausdifferenzieren).

Wir werden darin ein urspriinglicheres Verhalten zu erblicken
haben, als das sonst bekannte, jedenfalls 1iBt sich die Konzentrie-
rung der Rumpfanlage auf eine Zelle (2d= X) nur als sekundir
zariickverlegt verstehen; urspriinglich mufl der Tierkirper doch durch
einfache Umbildung des Larvenganzen entstanden sein (z. B. Cteno-
phoren). Bei eintretender Divergenz zwischen einer larvalen (pela-
gischen) und imaginalen (benthonischen) Lebensweise kann aber schon
phylogenetisch frithzeitig larval verbrauchtes Gewebe (Wimperorgane
usw.) ausgeschaltet und eine allmihliche Beschrinkung  der Imago-
bildung auf bestimmte Zellbezirke, schlieBlich auf einzelne Fur-
chungszellen, eingetreten sein. Diese Keimpunkte muBten die schwer-
sten Teile des schwebenden Larvenleibes werden, wodurch ihre Ein-

1) Mitt. Zoolog. Station Neapel. 1898.

2} Auch der »Kopfkeim« der Scheitelplatte und iiberhaupt die Entstehung
des Polygordius aus abgegrenzten Keimen, unter Eliminierung der iibrigen
Larvengewebe, sind scheinbar Besonderheiten unsres Falles, wenn man nim-
lich die normale Annelid-Entwicklung als eine kontinuierliche Umbildung und
Weiterbildung der Larve (= >Kopfblase<) auffa3t. Ebenso wie das Lehrbuch-
Prototyp dieser Auffassung, HATSCHEES Polygordius-Entwicklung, in dieser Be-
ziehung als irrig nachgewiesen wurde (1. ¢. B., i3t sich auch fiir andre Fiille
meine Auffassung geltend machen, der zufolge die Anneliden-Entwicklung {wie
die der Nemertinen) im Grunde eine Ablésung der larvalen Gewebe durch die
imaginalen Neubildungen ist. Dieses Verhalten wird verschleiert. wenn durch
Dotterversorgung und Brutpflege Ausbildung und Lebensdauer der larvalen
‘pelagischen) Gewebe zuriickgedriingt wird.



Beitriige zur praktischen Analyse der Polygordius-Entwicklung usw. 1. 401

stellung zur Bewegungsrichtung sogleich verstindlich wird; bei der
Polygordius-Larve liegt der schwere Rumpfkeim am unteren, der
leichtere Kopfkeim am oberen Pol der Vertikalachse. Beide Pole
tragen (wie bei vielen pelagischen Larven) Wimperorgane als Sinnes-
und Steuerapparat. In diesen waren also die natiirlichen Zentren fiir
jene Konzentrierung der Imagoanlage gegeben.

Zum SchluB noch eine Bemerkung zur Frage der Selbstdiffe-
renzierung. pie Polygordius-Entwicklung ist auch ohne experimen-
tellen Eingriff ein beweisendes Beispiel dafiir, daB den Furchungszellen
ihre Rolle nicht von der Umgebung usw. induziert zu werden braucht,
sondern »in ihnen selbst liegen< kann. Bei der normalen Furchung
zeigen das z. B. die vier Entomeren b ), deren jede trotz ganz glei-
cher Lagerung ihre besondere Art und Richtung der Teilung hat (wobei
5 B auch noch regelmiBig ihre Teilspindel in die kiirzeste Achse ein-
stellt). Besonders lehrreich sind aber die hiufigen Anomalien des
Furchungmosaiks. Mogen die Entomeren oder Nephridioblasten usw.
noch so sehr verschoben sein, ihr Verhalten ist schlieBlich immer das-
selbe. Eine vollstindige Umwiilzung aller Positionen wird oft dadurch
herbeigefiihrt, daB die Gastrulation zu friih (z. B. auf dem Stadium
der Fig. 4) beginnt. Trotzdem erfolgen die sonst in der ebenen »Pol-
scheibe« verlaufenden Teilungen des 3., 4. und 5. Quartetts unter
80 ganz verinderten Lageverhiltnissen in anniihernd typischer Weise
(Richtung, Zahl, GroBenverhiltnisse).

Erkidrung der Abbildungen,

Tafel XXII—XXIIL.

Bedeutung der Farbentine: blau — 5. Quartett, rot — 4. Quartett,
braun — 3. Quartett. griin — 2. Quartett, jedoch nur die Derivate von 24 2/2/2.

Fig. 1. 76-Zellstadium von oben gesehen, um die typische Anordnung im
Bereich des 1. Quartetts zu zeigen. Kreuzzellen {1¢/1/1/2) in inliqualer
Teilung.

Fig. 2. Ahnliches Stadium von der Unterseite. Auch hier noch die typische
Anordnung. (Jedoch ist, wie auch in Fig. 3, ein Exemplar ausgewiihlt, bei
dem ausnahmsweise viel Teilungen gleichzeitig verlaufen. Die gewihnliche
Reihenfolge derselben ist aus der Tabelle zu 8.383 zu ersehen.) Letzte spirale
Teilung im Bereich der Entomeren, durch welche das radial gelegene
5. Quartett gebildet wird. Im 4. Quartett wird ‘nicht immer) eine Zelle
vorzeitig geteilt, wahrscheinlich 4 7. Tangentiale Teilungen in 3 ¢/2.

Fig. 3. Stadium von 96—112 Zellen, von unten. Die radiiire Anordnung tritt
deutlich hervor, nur 4« und 4 ¢ sind bereits im bilateralen Sinne geteilt,
Gleiches ist in den Entomeren in Vorbereitung. Der starke Kontur umgibt
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die dickzellige vegetative »Polscheibe«, deren Umbildung zum Darmkanal,
Rumpfkeim, Nephridien und zur ventralen Hyposphiire Gegenstand der
folgenden Abbildungen ist.

Fig. 4. Die Polscheibe setzt sich nach AbschiuB der Teilungen im 3. und
2. Quartett scharf von den sie umgebenden Flachzellen dieser Quartette
ab. Die ganze Larve ist jetzt stark abgeplattet (s. Textfig. H). Die Ento-
meren sind bilateral-symmetrisch geteilt. )

Fig. 5. Etwas iltere Blastula: 4 d/— indiqual geteilt; die Teilungen in 5D/1,
5 fz /— und 3% /2/— beginnen das iibrige Zellmaterial der Scheibe nach

vorn zusammenzudringen.
Fig. 6. Fertige (>reife«) Blastula, vorn charakterisiert durch das Konver-

gieren der frither radiir eingestellten Blastomeren (3 % /2/ -, 5% / —.), in
der Mitte durch das doppelte Querband von fiinf und drei Kleinzellen
1’4%/min, 5 %,/min, 5D/2 und 5D/1/2, 57? /2/2:. Nach hinten schlief3t -
ein Kranz, aus je sechs Derivaten von 3%/2, vier Derivaten von 4 d und

den beiden unverinderten 2d/2/2/— gebildet, die Polscheibe ab.

Fig. 6a. Deckblatt zu Fig. 6. Es sind die Regionen bzw. Organe der Trochophora
angegeben, wie sie aus dem Blastulamosaik hervorgehen. RE.K Rumpf-
keim, Labium Unterlippe des Larvenmundes, Klappe Scheidewand zwischen
Mittel- und Enddarm (s. Textfig. Bund C;. Mit Rey sind diejenigen Zellen
der Mitteldarm- und Stomodinmanlage bezeichnet, aus deren Abkomm-
lingen spiiter bei der Metamorphose die entsprechenden Larvenorgane er-
neuert werden. u Hyposph ventrale Hyposphiire der Larve. Die beiden
seitlichen, punktierten Linien bedeuten, daB hier die Entomeren von den
benachbarten Zellen getrennt werden, indem die Zellen innerhalb jeder
Linie sich mit den entsprechenden der andern Seite zur ventralen Darm-
wandung vereinigen, wihrend die jederseits auflerhalb der Bruchlinien
gelegenen Zellen zur Unterlippe und zur ventralen Larvenwand verschmelzen
(vgl. dazu Textfig. L.

Fig. 7. Gastrulation. Die Blastoporusrinne ist durch die Anniherung von
41 /maj bereits sanduhrformig, ferner haben sich bereits neben dem

Blastoporus die »duBeren Lingskolonnen< erhoben, um ebenfalls in die
Medianebene zusammenzuriicken.

Fig. 8. Die ventrale Darmwand ist dadurch, dal der eigentliche Blastoporus
bis auf das Stomodium (Blp.-R) geschlossen wurde, fertig gestellt; die
ventrale Larvenwand dagegen ist nur im Bereich der Unterlippe ge-
schlossen, dahinter klafft noch die »Neoctl<-HOhlung aNel) (vgl. Text-
figur L).

Fig. 9. Das gleiche Stadium voun der Seite gesehen, Aufblick auf den in Bil-
dung begriffenen Darmkanal, das Ubrige in optischem Medianschnitt. In
der Stomodiumzelle 2 /2/2/2/ant ist die einzige Zellteilung der >Umbau«-
Periode im Gange.

Fig. 10. SchluB der Larvenwand vollendet;: die vordere Zelle der Archinephridien
ist in der Einwanderung begriffen, die dorsale Rumpfkeimzelle 24/2/2/2
wandert an ihren Platz neben der Wimperschopfzelle {W.Z).

Fig. 11. Endstadium der Umbauperiode: formfertige Frochophora. Der Rumpf-
keim setzt sich deutlich von der flachzelligen Umgebung ab. Wimperschopt
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ansgebildet. Archinephridien vollendet und in Titigkeit. 4d/—/min ver-
binden die Ansatz- und Ausmiindungsstelle der Archinephridien mit dem
Rumpfkeim. Der After ist im Begriff, hinter 4 ¢/—/maj durchzubrechen.
Darmumrisse punktiert.

Fig. 12, Gleiches Stadium von der Seite (Mittelmeerlarvel. Die Nordseelarve
unterscheidet sich nur durch Verdoppelung von 5~/ 2. Die Stomodinm-
zellen sind fortgelassen, im iibrigen entspricht Flg. 12 der Fig. 9. Larven-
wand im optischen Lingsschnitt. Archinephridium das Blastoetl durch-
setzend, die vordere Zelle liegt dem Stomoddum an.
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