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Vergleichend-embryologische Studien.
Yon

Elias Metsehnikofl.

Mit Tafel XIX und XX,

3) Uber die Gastrula einiger Metazoen.

Obwohl die vergleichende Embryologie der Thiere in ihren all-
gemeineren Spekulationen von der Lehre itber die Keimblitter der
Wirbelthiere ausgegangen ist, musste sie doch bald den umgekehrten
Weg antreten und die ersten Phasen der Keimblitterbildung bei den
niedersten mehrzelligen Organismen in Angriff nehmen. Es musste
gerade im Bereiche der niederen Metazoen ein fester Boden fiir das Ver-
stindnis der primitiven Organe gewonuen werden, worunter selbstver-
stindlich der Darmkanal, als einer der #ltesten und der am meisten ver-
breiteten Korperbestandtheile eine hervorragende Rolle einnahm.

Im Jahre 1847 beschrieb Dersits! die Larvenbildung bei Echinus
esculentus und erwihnte unter Anderem ein Stadium, welches einen
doppelten Sack mit einer Hautschicht und einem nach auBlen offenen
Blinddarme repriisentirte. Diese auf der Fig. 14 bei Dersits abgebildete
Larvenform bekam ein Vierteljahrhundert spiiter durch HarckeL den
Namen Gastrula, welcher bald in der ganzen Gelehrtenwell adoptirt
wurde. Wihrend nun Drsis glaubte, dass die Offnung der Darmanlage
den Mund repriisentire, zeigte im Jahre 1849 Avcusr Kronn?2, dass die-
selbe dem kiinftigen After des Pluteus entspricht. AufBlerdem hat der-
selbe Forscher zum ersten Male die Bildungsweise der Darmanlage be-
schrieben, welche gegenwiirtig als embolische Invagination bezeichnet
wird. »Es hat nun ganz den Anschein — sagl unser Verfasser — als

I Annales des sciences nalurelles. 3e Serie. Bd. VIIL. p. 91 ff. und Taf. V,
Fig, 13—15.

2 Beitrag zur Entwicklungsgeschichte der Seeigellarven. Heidelbers 1849,
p. 18.
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bilde sich diese Grube (die erste Darmanlage) dadurch, dass die Haut
sich allmihlich in die Leibeshihle einsackt oder einwirts stiilpt. Die
Einsackung senkt sich immer tiefer in die Leibeshohle hinab, und ziebt
sich auf diese Weise in einen Kanal aus, der endlich die dem spitzen
Pole zugekehrte Portion der Leibeshshlenwandung erreicht. Der so
entstandene, mitten durch die Leibeshthle sich erstreckende Blindsack
ist nichts weiter als das Rudiment des Nahrungsschlauches, wihrend
der Rand oder Umkreis der urspriinglichen Grube zu einer in den Kanal
fithrenden Offnung geworden”ist, welche den After darstelit.« Im Jahre
1851 fand Buscu! die Gastrula bei Asteracanthion glaciale und Echino-
cidaris neapolitanus, nur hielt er irrthiimlich die Einstillpungstffnung
fitr den Mund. In demselben Jahre beschrieb Kronx?2 junge Auricula-
rien mit der schlauchférmigen, durch eine Aftersffnung ausmiindenden
Darmanlage und hob bereits die groBe Ubereinstimmung solcher Stadien
mit jungen Seeigellarven hervor. Somit war die Gastrula fiir drei
Hauptklassen des Echinodermentypus festgestellt. Der letztgenannte
Forscher konnte einige Jabre spiter3 eine ganz dhnliche Larvenform
auch bei einem Coelenteraten (Pelagia noctiluca) beobachten. Bei dieser
Meduse fand er zweischichtige Embryonen mit einem blindgeschlos-
senen Magen und Mundoffnung. Kromn beschriinkte sich blof auf die
Beschreibung solcher Stadien, ohne auf die Ahnlichkeit derselben mit
den von ihm selbst, bei Echinodermen gefundenen Larvenformen Riick-
sicht zu nehmen. — Auch bei einigen anderen Repriisentanten
des Coelenteratentypus hat sich eine Gastrula erwiesen. So heschrieb
Cossorp? noch im Jahre 1853 bei Actinia mesembryanthemum einen
sackformigen Embryo, ohne indessen die denselben zusammensetzenden
Blitter niher bezeichnet zu haben. Im Anfange der sechziger Jahre
ist das Gastrulastadium von ALExaNDER Acassiz bei Asteracanthion bery-
linus niher untersucht worden und wurde dann auch bei verhiltnis-
miflig so hoch stehenden Formen wie den Lungenschnecken von Lere-
BOULLET entdeckt.

Die erwihnten Beispiele von Gastrulae standen aber als isolirte
Thatsachen und dabei im grellen Widerspruch mit der hauptséchlich an
Wirbelthieren gewonnenen Ansicht itber die Keimblitterbildung, sie
blieben somit ohne Bedeutung fiir die vergleichende Embryologie bis
es Kowarrysky gelang nachzuweisen, dass eine Gastrula auch dem

1 Beobachtungen iiber Anatomie und Entwickl. einiger wirbellosen Seethiere.
1851, p. 84, 89.

2 Archiv fiir Anatomie und Physiologie. 1851. p. 347. Taf. XIV, Fig. 2, 3.

3 Archiv fiir Anatomie und Physiologie. 1855. p. 498, Taf. XX, Fig. 1—5.

4 Annals and Magazine of Natural history. Vol. XI. 4853. p. 122.
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niedersten Wirbelthiere und vielen Wirbellosen zukommt. AuBer
Amphioxus, hat er sie bei Cereanthus, Lineus, Phoronis, Sagitta, Asci-
dien, Aurelia und beim Regenwurm nachgewiesen, so dass er bereits im
Jahre 1866 die Uberzeugung aussprach, »dass dieser Modus der Ent-
wicklung (d. h. Darmbildung durch Einstiilpung) sehr verbreitet ist und
wahrscheinlich allen Thieren zukommt, die eine Segmentationshihle be-
sitzen« L. Im darauf folgenden Jahre duflerte Kowarevsky dieselben An-
sichten in noch priiciserer Weise. So sagt er?: »Bei allen von mir hier
erwihnten Embryonen (Amphioxus, Phoronis, Limnaeus, Asteracanthion,
Ophiura, Echinus, Sagitta, Ascidia, Escholtzia, Cestum, Sepiola) geht die
Bildung der beiden erwihnten Schichten oder Blitter (der duBeren und
inneren) ganz auf dieselbe Weise vor sich. Bei allen hildet sich nach
der Theilung des Dotters eine Furchungshohle und eine sie umgebende
Schicht von Zellen — das Blastoderm, welches sich von einer Seite ein-
stillpt und die erste Anlage des Darmkanals bildet; bei allen hier er-
wihnten Thieren geht die Furchungshshle oder der Nahrungsdotter,
welcher die letzte ausfitllt, in die Leibeshthle des kiinftigen Thieres
ither, die Offnung, welche von der Einstillpung bleibt, wird zum Anus,
und endlich bildet sich die Mundoffnung durch die Verschmelzung der
Wiinde der eingestiilpten Zellenschicht und der Wiinde des Kérpers und
durch die Bildung einer Offaung an dieser Stelle. — Die Reihe dieser
zusammengestellten Thatsachen giebt uns schon ein gewisses Recht, in
der beschriebenen Bildung einen Grundplan, wenigstens fiir sehr viele
Formen, zu sehen.« In demselben Jahre vertheidigte KowaLevsky eine
Inauguralthese (Nr. 2), nach welcber » der Darmkanal bei Thieren, deren
Eier eine totale Furchung durchlaufen, sich durch Einstitlpung bildet «.
In seiner Uberzeugung von der typischen Ahnlichkeit simmtlicher Ga-
strulae, glaubte Kowarvsky entschieden, dass die Einstiilpungsoffnung
nicht in den Mund, sondern in den After des definitiven Thieres iiber-
geht. Er ging in dieser Beziehung so weit, dass er in seiner Dektor-
dissertation ither Phoronis® den Nachweis zu liefern glaubte, dass auch
bei diesem Thiere die Einstillpungséffnung zum Anus wird, resp. dass
der vordere kappentragende Korperabschnitt der Actinotrocha den ana-
len Theil der Larve reprisentirt. Nachdem nun diese Angabe zuriick-
gewiesen und es zugleich festgestellt wurde, dass bei Phoronis die Ein-

! Enlwicklungsgeschichte der einfachen Ascidien. Mém. de ’Acad. de S. Petersh.
X. Nr. 15. 1866. p. 5.

2 Entwicklungsgeschichte des Amphioxus lanceolatus. Mém. de I'Acad. de
S. Petersh, XI. Nr. 14. 1867. p. 5.

3 Amaromig u ucropia paseuria Phoronis, in 3am Awax. Hayxs. Ilpmrom.
Nr. 1. 1867. p. 2.
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stitlpungsiffnung in die Mundéffuung der Larve itbergeht, verfiel
Kowarevsky ins andere Extrem und behauptete sogar, dass ein solcher
Ubergang auch bei Pentacta doliolum stattfindet !. Damit hat er jeden-
falls zugestanden, dass die frither von ihm angenommene grofle Uber-
einstimmung der Gastrulae in Wirklichkeit nicht existirt. Auch fand er,
dass bei einigen Thieren, wie Lumbricus, die Einstilpungsoffnung (oder
Blastopor, wie man sie jelzt bezeichnet) in die innere Pharyngealmiin-
dung Ubergeht, wihrend dieselbe bei anderen den definitiven After dar-
stellt. Seine fritheren Angaben iiber den Ubergang des Blastoporus in
die Anusiffnung bei Amphioxus, Sagitta und Ascidien berichtligte er
selbst, indem er konslaliren konnte, dass derselbe bei diesen Thieren
verwiichst, wihrend der definitive After eine Neubildung darstellt.

Bei der weiteren Verfolgung seiner embryologischen Aufgaben
machie KowaLeysky die wichtige Entdeckung, dass bei Euaxes, wo sich
das Entoderm nieht durch Invagination bildet, es auf eine Weise ent-
steht, welche mit diesem Modus die griite Ahnlichkeit zeigt. »Die Um-
wachsung der Darmdriisenzellen bei Euaxes — sagt er2 — kinnen wir
wohl mit demselben Processe bei den Lumbricineen und der Sagitta ver-
gleichen, nur erlaubte die starke Entwicklung des unteren Blattes der-
selben nicht sich einzustiilpen und die Zellen des oberen Blattes miissen
die groBen unteren umwachsen. Mit einem Worte, die Umwachsung der
groflen Zellen des Darmdriisenblattes bei Euaxes und die Einstitlpung
bei den Lumbricinen sind nur als verschiedene Extreme, als Stufen
eines und desselben Processes anzusehen.«

Wenn wir auf der einen Seite gesehen haben, dass Kowarevsky seine
urspriingliche Ansicht tiber das gleiche Schicksal des Blastoporus auf-
geben musste, so musste er auf der anderen Seite selbst seine frither
aufgestellte Ansicht ither den gleichen Modus der Entodermbildung bei
den Thieren mit lotaler Furchung fallen lassen. Noch im Jahre 1868
machte er die Beobachtung3, dass bei Eucope die Entodermzellen durch
Ablésung vom Blastoderm entstehen, ohine dass dabei eine Invagination
zu Stande kommt, und etwas spiter kamen noch andere Untersuchungen
hinzu, welche die Uberzeugung ven einem Allgemeinherrschen der In-
vagination erschiitterten.

Aus dem Gesaglen sehen wir, dass KowaLevsky auf dem besten
Wege war, simmiliche Erscheinungen der Entodermbildung einem

1 Beitrige zur Entwicklungsgeschichte der Holothurien. Mém. de I'Acad. de
S. Petersh. Bd. XI. Nr. 6. 1867. p. 4.

? Embryologische Studien an Wiirmern und Arthropoden. Mém. de 'Acad. de
S. Pelersb. Bd. XVI. Nr. 12, 1874. p. 28.

3 Gittinger Nachrichten. 1868. Nr. 7. p. 155,
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allgemeinen Gesetze unterzuordnen, dass aber der Drang der Thatsachen
ihn stets darin verhinderte. Nachdem er einen vergeblichen Versuch
machte,die Invagination bei einigen niederen Coelenteraten, wie Siphono-
phoren und Geryoniden zu konstatiren, musste man wohl einsehen, dass
gerade in diesem niedersten und wohl primitivsten Thierstamme eine
leicht zu findende allgemeine Regel fiur die Entodermbildung nichg
existirt. In seiner reichhaltigen Abhandlung: » Beobachtungen itber die
Entwicklung der Coelenteraten!« giebt er sogar keinen allgemeinen
Uberblick, obwohl er im Anfange derselben (p. 43) einen solchen ver-
spricht,

Viel geringer mussten alle hervorgehobenen Hindernisse den Augen
Harcker’s erscheinen, indem er keinen Anstand nahm auf Grund der
Untersuchungen von Kowairevsky und einiger anderen Embryologen,
zum Theil auch mit Unterstiitzung weniger eigener, sehr fliichtiger Be-
obachtungen, seine nunmehr genug bekannte Gastraeatheorie zu pro-
klamiren 2. Den 1866 von KowiLEvsky ausgesprochenen, in seinen letz-
teren Arbeiten aber nicht mehr wiederholten Satz iiber die vollkommene
Ubereinstimmung simmtlicher Gastrulae, nimmt Hakcker, nur in einer
noch bestimmteren Weise, wieder auf. So sagt er im Jahre 1874 : »Die
Annahme dieser Stammform (Gastraea) . . . ist fest begriindet durch die
Homologie oder die morphologische Identitit der Gastrula bei den ver-
schiedensten Thierstimmen « (p. 20). Diese Identitit wird freilich durch
Nichts bewiesen; es wird nicht einmal auf die Angaben ilber das ver-
schiedene Schicksal des Blastoporus Riicksicht genommen. Bei der Be-
sprechung der Bedeutung der Gastraeatheorie fiir die Homologie der
Typen schiebt zwar Hakckel die Bemerkung ein: »Die urspriingliche
Mundiffnung der Gastrula scheint sich nur auf die Zoophyten und viel-
leicht auf einen Theil der Wiirmer vererbt zu haben. Sie scheint sich
noch in dem Rusconr’schen After der Vertebraten zu wiederholen (p. 42).«
Er ldsst dabei aber unerwihnt, dass der Blastoporus, nach tibereinstim-
menden Angaben von Kromn, Agassiz, Hensen, KowALgvsky und mir in
den After der Echinopaedien iibergeht, was natiirlich die angenommene
»Identitdt « simmtlicher Gastrulae sehr abschwiichen musste. In dieser
Bezichung, so wie in Betreff mancher anderen Hauptthesen der Theorie
steht Harcker auf dem Standpunkte fritherer Arbeiten KowaLeysky's aus
dem Jahre 1866 und 1867, ohne auf seine spiteren berichtigenden An-
gaben Rucksicht genommen zu haben. So stellt er die Delamination
ganz in den Hintergrund und macht sogar den Versuch, diesen Bildungs-
modus als nicht erwiesen zu betrachten. Aus den spiteren Arbeiten

! Uspkeria Obmecrsa Jwourexeir Ecrecrsosaaniz. Mockpa 1873,
2 Biologische Studien, II. Studien zur Gastraeatheorie. Jena 1877,
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KowaLevsky's entlehnt Haecker vor Allem die oben angefithrte Ansicht
ither die durch starke Ausbildung des Nahrungsdotters hervorgerufene
Modifikation in der Entodermbildung bei Euaxes und erweitert dieselbe
zur Lehre ither die Amphigastrula. Auf eigenen Fiilen steht Harcker in
seiner Theorie der Disco- und Perigastrula, wobei aber zu bemerken ist,
dass diese Embryonalformen etwas durchaus Heterogenes darstellen, wie
es zum Theil bereits von Barrour ! nachgewiesen worden ist.

Obwohl nun die Gastraeatheorie Harcker’s im Ganzen unter dem
Niveau der Embryologie der siebziger Jahre stand, so tibte sie doch als
eine Popularisirung der Schriften KowaLevsky's (wobei verschiedene
Schwerpunkte umgangen wurden) einen um so griBleren Einfluss, als die
damalige Wissensehaft noch keine abgerundele embryologische Theorie
besal. Es entstand, namentlich in der deutschen Litteratur, eine ganze
Reihe Untersuchungen iiber die ersten Entwicklungsvorginge verschie-
denster Thiere, wobei natiirlich die von Higcker nicht ganz beriicksich-
tigten Hindernisse bald mit neuer Kraft auftauchen mussten. Die Frage
iiber das Schicksal des Blastoporus spielte in dieser Beziehung die her-
vorragendste Rolle, Nachdem es von mehreren Seiten bemerkt worden
war, dass, so lange der Blastoporus bei verschiedenen Thieren die ver-
schiedenartigste Bedeutung hat, es unméiglich ist eine wirkliche Homo-
logie sammtlicher Gastrulae anzunehmen, machten Birscurr und Harscuek
(1876) den Versuch, diese Schwierigkeit zu iiberwinden. Der erstere
sprach die Vermuthung aus?, »dass die Einstilpungsoffnung der hypo-
thetischen Gastraeathiere, welche die Urahnen simmtlicher Metazoen
vorstellen sollen, nicht allein physiologisch, sondern auch morphologisch
der Mund- und Afteroffnung der Metazoen entspreche. Das heifit, dass
sich Mund- und Aftersffnung urspriinglich durch Differenzirung der ein-
fachen Gastraeaiffnung gebildet, sich etwa durch theilweise Verwach-
sung der Rinder der einfachen Gastraeatffnung hervorgebildet hiitlen.«
Diese Annahme wird von Bitscur fiir den speciellen Fall des verschie-
denen Schicksales des Blastoporus bei Gastropoden verwendet. Harscuex
hat eine dhnliche Ansicht in einer viel allgemeineren Weise und in Be-
ziehung auf simmtliche Bilaterien durchgefiihrt3. Nach ihm schlieBt sich
der Gastrulamund lings einer Linie — Gastrularaphe — welche der
Mittellinie der spiteren Neuralseite des Thieres entspricht. Im Allge-

1 Handbuch der vergleichenden Embryologie. Deutsch von Verrer. Bd. IL
1884, p. 306.
2 Entwicklungsgeschichiliche Beitrdge. Diese Zeitschrift. Bd. XXIX. 1877.
p. 231, o
8 Beitrdge zur Entwicklungsgesch. und Morphol. der Anneliden. Sitzungsber.
d. k. Akad. d. Wissensch. Bd. LXXIV. 1877. p. 446 ff.
Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. XXXVII. Bd. 20
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meinen erfolgt diese SchlieBung von hinten nach vorn, so dass von dem
Anfangs sebr groBen Blastoporus nur ein kleiner Rest in den Mund itber-
geht. In einigen Fillen verwichst der Gastrulamund vollstindig. Nach
dieser Theorie soll die Gastrula der Bilaterien von Anfang an oder we-
nigstens sehr frithe einen bilateralen Bauplan zeigen, welcher sich na-
mentlich in der schlitzférmigen Gestalt des Blastoporus manifestiren soll.
Bei dieser Fragestellung ist zum ersten Male ausdriicklich auf die hohe
Bedeutung der Untersuchung des Bauplanes [ritherer Embryonalstadien
hingewiesen worden, was an sich schon einen grofien Fortschritt in der
vergleichenden Embryologie bezeichnete. In seinen Specialarbeiten
suchte Harscuek seine theoretischen Ansichten niher zu begriinden. In
der Verfolgung des bilateralen Bauplanes kam er zu dem Schlusse !, dass
derselbe bereits in der Eizelle » bei allen bilateralen Thieren seinen Aus-
druck finde«. Obwohl er annimmt, dass die Bilaterien »von einer ein-
achsigen Gastraeca abstammeng, so vermuthet er doch, »dass bei allen
Bilaterien nicht nur die Gastrula, sondern auch die Keimblase, die Fur-
chungsstadien und selbst die Eizelle bilateral gebaut seienc. Einen
schlitzformigen Blastoporus beobachtete er bei Pedicellina2 und Anneli-
den3. In seiner letzten Arbeit ither Amphioxus scheint Harscugk That-
sachen wahrgenommen zu haben, welche mit den Forderungen seiner
Theorie nicht gut tibereinstimmen. So konnte er die hilaterale Symmetrie
erst »von dem Stadium der vollendeten Einstitlpung an erkennen«t. Die
fritheren Invaginationsstadien (Fig. 22, 23) versucht er selbst nicht unter
den bilateralen Bauplan unterzubringen und auch die spiteren Gastrulae
lassen sich nur in gewissem Sinne als bilaterale auffassen. Die bilaterale
Symmetrie des flachen Gastrulastadiums erkennt Harscuexk » bei der Pro-
filansicht und der UnregelmiBigkeit der Wolbunge, so wie auch »bei Be-
trachtung des Embryo vom Gastrulamunde aus, wobei der Umriss nicht
als ein kreisrunder, sondern etwas oval erscheint« (p. 30). Leichte Un-
regelmifligkeiten der Wolbung kommen tiberaus hidufig vor ohne eine
scharfe Bilaterie anzudeuten, der »etwas ovale« Blastopor ist aber durch-
aus nicht ein Zeichen des bilateralen Bauplanes, da er als Regel bei den
zweistrahligen Thieren, z. B. Ctenophoren, vorkommt. Auch ist hier
hervorzuheben, dass wir bei Harscnex vergebens nach Abbildungen der

t Uber Entwicklungsgesch. von Teredo. Arbeiten aus dem zool. Institut in
Wien. Bd. III. 1880. p. 26.

2 Embryonalentwicklung und Knospung der Pedicellina echinala, Diese Zeit-
schrift. Bd. XXIX. 1877. p. 526.

3 Studien iiber Entwicklungsgesch. der Anneliden. Arbeiten des zool. Inst. zu
Wien. Bd. I. Heft 3. 1878. p. 4.

4 Studien iiber Entwicklung des Amphioxus. Arbeiten aus dem zool. Inst. in
Wien. Bd. IV. 1881. p. 28.
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ilteren Amphioxusembryonen von der Gastralfliche aus suchen werden,
welche doch auBerordentlich wiinschenswerth wiiren um sich ein Ur-
theil iber seine Ansichten von der GastrulaschlieBung zu bilden.

Wihrend einige Gastraeatiker, wie z. B. Rasr 1, die wichtigste Frage
in der Morphologie der Gastrula noch fiir unerledigt halten, glauben an-
dere Anhiinger der Theorie, wie z. B. die Gebritder Herrwic, dass sie
»uns fiir den zweiblitterigen Zustand des Keimes volles Verstindnis er-
rang«?, An diesem Glauben festhaltend, erachteten sie wahrscheinlich
es auch fiir unnothig eine genauere Auskunft iiber die Gestalt und
SchlieBung des Blastoporus bei den von ihnen untersuchten Chaetogna-
then zu geben, obwohl dieser Punkt unstreitig die wichtigste von Kowa-
Levsky und Birsenct in ihren Untersuchungen dieser Thiere gelassene
Liicke bildet. Unter den Abbildungen iber die Sagittaentwicklung,
von denen viele uns um keinen Schritt weiter fithren, findet man bei O.
und R. Herrwic keine einzige, auf welcher der ganze Blastoporus zu
sehen wiire.

Aus diesem kurzen Uberblicke ist wohl genug zu ersehen, dass die
Morphologie des so wichtigen Embryonalstadiums, wie es die Gastrula
ist, noch weit entfernt ist vollstindig aufgekldrt zu sein. So lange dies
aber der Fall ist, bleibt es unmbglich, sich einen Begriff iiber die phyloge-
netische Bedeutung dieser Embryonal-, resp. Larvenform zu machen.
Aus diesem Grunde habe ich eine Reihe Beobachtungen unternommen,
wobei ich natiirlich den méglichst urspritnglichen Gastrulaformen, d. h.
den sog. Archigastrulae, vor Allem meine Aufmerksamkeit widmen
musste. Zunichst habe ich die Gasirula der Echiniden untersucht, aus
dem Grunde, weil die Echinodermengastrula in mancher Hinsicht ganz
besonders typisch erscheint. Aus dem Wurmtypus wiiblte ich verhalt-
nismiBig so urspriingliche Formen wie Lineus, Polygordius, Phoronis
und ging dann zu einfachen Ascidien iiber, deren Gastrula bereits mehr-
mals untersucht worden ist. Die Untersuchungen sind zum gréBten
Theile auf der zoologischen Station in Neapel im Winter 1880, zum
Theile aber (Lineus) in Messina und (Polygordius) in Odessa angestellt
worden.

Ich gehe nun zur speciellen Darstellung meiner Ergebnisse itber,
wobei ich mit Echinus miliotuberculatus beginne. Uber die Entwicklung
dieser Echinide (freilich unter dem Namen Echinus miliaris) hat im Jahre

t {iber die Entwicklung der Tellerschnecke, Morphol. Jahrbuch. Bd. V. 1879.
p. 607.
2 Die Coelomtheorie. Jenaische Zeitschr. Bd. XV. 4881, p. 1.
20%*
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1879 Skrenka ! berichtet, ohne auf die uns hier besonders interessirende
Hauptfrage des Blastoporus speciell Riicksicht genommen zu haben. Die
erste Differenzirung der Keimblitter beginnt bei dem genannten Seeigel,
wie bei so vielen anderen Thieren, mit einer Verdickung der unteren
Blastodermzellen, welche in Gestalt verlingerter mehrseitiger Prismen
erscheinen und ganz allmihlich in kiirzere Elemente des iibrigen Blasto-
derms iitbergehen. Bevor nun die verdickten Zellen sich einzustiilpen
anfangen, erzeugen sie bekanntlich eine Anzahl Wanderzellen, welche
zum groBten Theile die spitere Cutis liefern? und als Mesoderm- oder
Mesenchymzellen in Anspruch genommen werden. SeLexka behauptet,
dass diese Zellen in Form von zwei Zellenhaufen durch Theilung der
verdickten Blastodermzellen entstehen und auch auf einigen spiteren
Stadien ihre urspriingliche Symmetrie zum groflen Theile bewahren.
Meine Erfahrungen stimmen mit diesen Angaben in so fern nicht itherein,
als sie lehren, dass eine solche Symmetrie und RegelmiBigkeit der ersten
Mesodermanlage nicht vorhanden ist. Auf dem ersten Stadium, wo ich
die Mesodermzellen als abgesonderte Elemente wahrnahm (Fig. 1), bil-
deten sie einen Haufen verschiedenartig geformter Zellen, welche noch
nicht in die Segmentationshthle hervorragten und keine Spur einer sym-
metrischen Anordnung zeigten. Auf etwas spiiteren Stadien lésen sich,
unter Zunahme ihrer Anzahl, die Mesodermzellen immer auffallender von
den sie umgrenzenden verdickten Blastodermzellen los und erscheinen
nunmehr (Fig. 2, 3) als ein gesonderter Zellhaufen im Inneren der Seg-
mentationshihle. Bei Durchmusterung von hunderten solcher Stadien
findet man wohl einige wenige Exemplare mit paariger Anordnung der
Mesodermelemente; jedoch bilden solche Individuen eine Ausnahme von
der Regel, welche ich an mehreren Serien festgestellt habe. Auf welche
Weise sich die ersten Mesodermelemente bilden, d. h. ob sie durch
Quertheilung der verdickten Blastodermzellen entstehen, oder ganze ein-
gewanderte Zellen reprisentiren, konnte ich nicht entscheiden. Die von
SeLenka beschriebene trichterformige, sich dann verlingernde Spalte im
verdickten Blastodermtheile habe ich wohl gesehen, konnte mich aber
nicht von ihrem Zusammenhang mit der vermeintlichen Symmetrie der
Mesodermanlage iiberzeugen.

Wenn ich hier die zuerst sich differenzirenden Wanderzellen gleich-
giiltig als Mesoderm- oder Mesenchymelemente bezeichne, so geschieht es
aus dem Grunde, weil ich mich nicht der Ansicht der Gebriider Herr-
wic anschlieBen kann, nach welcher Mesoderm und Mesenchym »zwei

1 Keimblitter und Organanlage der Echiniden. Diese Zeilschrift, Bd. XXXIII.
1879. p. 39 1.
2 Man vgl, dariiber den Zool. Anzeiger 1884, Nr. 78, p. 144.
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ganz verschiedene Bildungen« représentiren sollen 1.  Ohne hier in eine
Kritik der Coelomtheorie einzugehen, will ich bloB} ein Paar Bemerkungen
einschalten, welche nothwendig sind, um meinen Standpunkt zu recht-
fertigen. Faktisch sind die beiden Dinge bei einer ganzen Reihe Em-
bryonalformen (so z. B. bei den Embryonen vieler Anneliden, Arthro-
poden und Vertebraten) von einander nicht zu trennen ; principiell diir-
fen sie auch nicht fiir etwas ganz Verschiedenes angesehen werden.
Wenn man dem vollkommen richtigen Principe der Gebriuder Hertwie
treu bleiben will, dem Principe, nach welchem »um in die Processe, welche
den Aufbau der Organismen bedingen, einen Einblick zu gewinnen,
man immer gut thun wird, da zu beginnen, wo sie in ihrem ersten Auf-
treten und in ihrer urspriinglichen Einfachheit zu beobachten sind, wo
sie sich, man mdchte fast sagen, vor den Augen des Beobachters ab-
spielen« (Coelomtheorie, p. 2), so muss man unbedingt mit den ein-
fachsten Metazoen, den Spongien, anfangen, einer Thiergruppe, welche
auffallenderweise von den Gebriidern Herrwic vollstindig ignorirt wird.
Bei den Schwimmen sehen wir selbst bei ausgewachsenen Formen einen
Ubergang abgeloster Entodermzellen in wandernde Mesenchymelemente
sich vollziehen, welch letztere wiederum zum GeiBelepithel der Gastrovas-
cularkanile sich umbilden kénnen2. Diese Kanile, die man allgemein
mit dem » Entoderm « ausgekleidet denkt, kénnen aber nach den Ansichten
der Gebr. Herrwie als Urzustinde ihres wahren Mesoderms aufgefasst
werden. Bei Echinodermen sind ja die Mesenchymzellen auch nichts An-
deres als abgeloste Theile der gemeinschaftlichen Anlage des Ento- und
Mesoderms (im Sinne der Gebr. Herrwie). Der ausschlieBlich histologische
Standpunkt der Gebr. Herrwic und der von ihnen angenommene »ausge-
sprochene Gegensatz« »zwischen zwei verschiedenen Gewebsformen, dem
Epithel und dem Mesenchym (a. a. O. p. 78) kann bei der Betrachtung
einfachster Zustande des Mesoderms eben so wenig durchgefithrt werden,
wie etwa der Unterschied zwischen knorpeligen, einen soliden Strang
bildenden Entodermzellen der Hydroidtentakeln und den, einen Kanal
auskleidenden epithelialen Entodermzellen der Tentakeln vieler Medusen,
Hier muss ich auch den von Barrour ® gemachten Einwand wiederholen,
dass selbst die Entodermanlage nicht selten aus mesenchymartigen Zellen
zusammengesetzt erscheint, ohne den ihr so eigenen epithelialen Cha-
rakter zu zeigen. 3

Ungefihr zwanzig Stunden nach der Befruchtung beginnt die Inva-
gination, in welcher ein Theil der verdickten Blastodermzellen des un-

! Die Coelomtheorie. Jenaische Zeitschr. Bd. XV. 4884, p. 120.
2 Man vgl. diese Zeitschr. Bd. XXXII. p. 3751,
3 Handbuch der vergl. Embryologie. Bd. II. p. 322,
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teren Larvenabschnittes die Rolle spielt. Anfangs ist die ganz seichte
Grube von der Gastralfliche aus noch nicht zu sehen; erst wenn die
Einstitlpung tiefer geworden ist, kann man den Blastopor unterscheiden,
welcher mehr oder weniger regulér kreisformige Konturen zeigt (Fig. 4)1.
Der Durchmesser des Blastopors gleicht ungefihr einem Drittel des Durch-
messers des unteren ebenfalls kreisformigen Larventheiles. Mit der wei-
teren Entwicklung nimmt der Blastopor allmiihlich an GréBe ab, wobei er
seine urspriingliche Gestalt und centrale oder subcentrale Lage behiilt,
was darauf hindeutet, dass die Blastoporréinder ganz gleichmifig wachsen.
Nachdem der invaginirte Entodermsack sich ungefihr bis zur Mitte der
Gallerthohle emporgehoben hat, fingt die Larve an ihren radiiren Bau-
plan in einen doppelt symmetrischen umzuindern. Der letztere wird
durch eine ziemlich starke Kriitmmung des oberen Larventheiles (Fig. 9}
hervorgerufen, wodurch zuerst eine {den kiinftigen Mund beherbergende)
Bauchfliche von einer etwas mehr gewislhten Riickenfliche unterschieden
wird. Die Bilaterie wird noch durch den Beginn von Skelettausschei-
dung erhoht, welche, wie ich hier beildufig erwiihnen will, im Inneren
von Mesodermzellen erfolgt (Fig. 9—11). Etwas spiiter neigt sich der
Entodermsack gegen die obere Partie der Bauchfliche (Fig. 12) zu, wo-
durch eine bilaterale Lage dieses Organes zu Stande kommt. Der Blasto—
por behilt dagegen die dem radisiren Bauplan entsprechende Bildung,
indem er seine kreisrunde Form noch schiirfer als frither aufweist, ob-
wohl er noch bedeutend an GréBle abnimmt. Seine Verkleinerung
schreitet auch auf weiteren Stadien immer fort, so dass er bei der auf
der Fig. 13 abgebildeten Larve kaum ein Drittel seines urspriinglichen
Durchmessers behilt. Er wird bekanntlich zum After, so dass wir hier
ein typisches Beispiel der sog. analen Gastrula vor uns haben. Die Mund-
offnung (Fig. 13 o) ist so weit vom Blastopor entfernt und die Stelle, an
" welcher dieselbe entstehf, wird so frith markirt, dass an eine Zusam-
menstellung derselben mit einem Theile des urspriinglichen griferen
Blastopors gar nicht zu denken ist. Die Theorie des schlitzformigen
Blastopors kann somit bei unserem Thiere keine Anwendung finden,
trotzdem dass die Larve ziemlich frith ihre doppelt symmetrische Gestalt
erhilt.

Wenden wir uns nun zum Typus der Wiirmer. Harscnexk 2 glaubte
bei Lumbricus eine »ziemlich unverfilschte (primére)« Gastrulabildung

! Ich muss hier ein fiir alle Mal bemerken, dass diese, so wie simmtliche iibrigen
Abbildungen mit dem Prisma gezeichnet wurden, wobei besonders auf die detail-
lirte Genauigkeit der Konturen Riicksicht genommen wurde,

2 Beitriige zur Entwicklungsg. u. Morphol. d. Anneliden. Wiener Sitzungsher.
1877. p. 448,
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gefunden zu haben, welche er auch als Basis seiner oben erwiihnten
Theorie ansieht. Indessen trigt die ganze Entwicklungsgeschichte der
Regenwiirmer so auffallende Zeichen einer adaptiven Verkilrzung, dass
man kaum die Meinung Harscnex’s annehmen kann. Die infiquale Fur-
chung, die Abwesenheit einer Metamorphose weisen schon deutlich auf
das Eintreten sekundiirer Entwicklungsverhiltnisse hin und geniigen, um
anderen Anneliden mit einem verlingerten Entwicklungseyklus den Vor-
zug zu geben. In dieser Beziehung habe ich groBe Hoffnungen auf solche
primitive Anneliden gesetzt, wie Polygordius, und glaube darin mich
nicht geirrt zu haben. Die Eier dieser Thiere (ich meine unsere pontische
Form P. flavocapitatus) durchlaufen eine regelmiBlige Dotterzerkliif-
tung, welche zu einer Blastula und dann zu einer Invaginationsgastrula
hinfithrt; noch im Blastulazustande beginnt das Larvenleben, welches
sich dann in einer eigenthilmlichen Trochophoraform offenbart!. Nach-
dem ein Theil der Blastodermzellen sich stark verdickt hat, beginnt de-
ren Einstillpung ins Innere des Embryo; die Invaginationshshle ist An-
fangs sehr gering und trotzdem sind deren Riinder sehr scharf markirt,
so dass man mit bester Klarheit den Blastopor untersuchen kann. Bei
Betrachtung von der Gastralfliche erscheint derselbe in Form eines cen-
tralen Kreises, dessen Durchmesser etwas unter dem Drittel des gan-
zen Durchmessers des Embryo steht (Fig. 42). Die Ahnlichkeit einer
solchen Gastrula mit der oben beschriebenen Echinuslarve (man vgl. die
Fig. 42, &3 mit Fig. &, 8) ist ganz besonders auffallend. In heiden Fiilen
haben wir nach dem radiéren Bauplane konstruirte Gasirulae mit kreis-
rundem centralen Blastopor und drei Schichten. Bei Polygordius befin-
den sich ndmlich in der Segmentationshéhle einzeloe isolirte Zellen,
welche die ersten Mesodermelemente darstellen und, wie RepiacHOFF he-
reits angedeutet hat, hochst wahrscheinlich aus dem Entoderm ihren
Ursprung nehmen. . Die Unterschiede zwischen beiden Gastrulae sind
simmitlich quantitativer Natur. BeiEchinus ist die Segmentationshshle
(der sog. Gallertkern) bedeutend grofer, der Entodermsack dagegen ver-
hiltnismiBig kleiner, als hei Polygordius ; beim ersten flimmert das ganze
Ektoderm, beim letzteren nur ein Theil desselben. Nicht bedeutsamer
ist der Unterschied, welcher darin besteht, dass die Polygordiusgastrula
die Eihiille behilt, welche in der Gegend des Blastopors eine uhrglas-
formige Auftreibung zeigt (Fig. 43 ¢). Bei weiterer Entwicklung nimmt
die Gastrula unserer Annelide eine mehr verlingerte Gestalt an, wobei

I Uber die Embryologie des Polygordius flavocopitatus siehe die Mittheilung
REePIACHOFF'S im Zool. Anz. 1881, Nr. 94, p. 518. Die Angabe, nach welcher dieser
Wurm keine Metamorphose durchlaufen soll, und aus dem Gastrulazustande direkt
in ein wurmférmiges Stadium iibergehe, berubt auf einem Irrthum.
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der Entodermsack sich auf gewihnliche Weise vertieft (Fig. 44), unter
allmiihlicher Verkleinerung des Blastopors. Der letztere behilt ibrigens
seine regulire kreisrunde Gestalt bei oder wird etwas oval, in Uberein-
stimmung mit dem raditiren Bauplane der ganzen Larve. Auch in spiite-
ren Stadien schlieBt sich der Blastopor nicht, sondern erhilt sich, wird
aber ins Innere des Larvenkérpers versenkt, was als Folge einer Neu-
bildung des Oesophagus zu Stande kommt. Das letztgenannte Organ ist
ektodermalen Ursprungs und bildet einen gerdumigen trichterformigen
Korper, welcher nach auflen durch eine grofle ebenfalls kreisrunde oder
etwas ovale definitive Mundéfinung miindet (Fig. 45 oe). Zur Zeit der
Oesophagealeinstillpung verliert die Larve ihre urspringliche radiiire
Kérperform und wird nunmehr ausgesprochen doppeltsymmetrisch. Der
letztere Bauplan wird sowohl durch die Gestalt des gesammten Korpers,
als auch (und zwar in noch stirkerem Grade) durch die Verschiehung
des Entodermsackes (Mitteldarmes) dokumentirt, welcher sich an das
Ektoderm anlegt. Die durch Zusammenziehung ihrer Riinder verschliei-
bare Mundiffnung behilt noch die Lage am unteren Kirperpole der Larve,
welche mit pfeilschneller Geschwindigkeit im Wasser umherschwimmt.
Der Darmkanal bleibt einige Zeit blindgeschlossen, um spiter einen kur-
zen mit einer Aftersffnung miindenden Hinterdarm zu erhalten.

So dhnlich die Gastrula des Polygordius mit der Echinidengastrula
auf den ersten Stadien auch war, so verschieden erweist sich nunmehr
das Schicksal ihrer Theile. Wihrend wir bei Echinus eine typische ra-
diiire anale Gastrula sahen, bekommen wir bei Polygordius eine eben so
typische und radiire, aber eine orale Gastrula. Es wird wohl kaum mog-
lich sein einmal den Nachweis zu liefern, dass die in allgemeinen Ziigen
beschriebene Polygordiusgastrula eine sekundirere Form als etwa die
Gastrula der Lumbricinen oder vieler anderer Polychaeten darstellt,
resp. dass die radiire Form der Polygordiusgastrula eine sekundére aus
einer urspriinglicheren bilateralen Gastrula abgeleitete ist. Ich glaube
vielmehr annehmen zu kénnen, dass wir hier eine verhiltnismiiBig pri-
mitive Embryonalform vor uns haben, von welcher sich die charakier-
istischen Eigenthiimlichkeiten anderer Annelidengastrulae durch sekun-
ddre Anpassungsvorginge ausgebildet haben. So meine ich, dass unter
Anderem auch der grofie schlitzférmige Blastoporus eine spiter erworbene
Eigenschaft der Annelidengastrulae darstellt, welche vielleicht im Zusam-
menhange mit der vorzeitigen Differenzirung der Bilaterie und eines mich-
tigen Entoderms entstanden ist. Einen solchen Blastoporus hat z. B. Giarp1

! Note sur I'embryogénie de la Salmacina Dysteri. Comptes rendus de I'Acad.
d. Sciences 17. Janvier 1875. p. 2669.
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bei Salmacina Dysteri, Repiacuorr! bei Saccocirrus, Gorre?2 bei Nereis
beschrieben und er ist auch fiir Oligochaeten wohl als Regel anzu-
sehen; das sind aber lauter Formen, welche jedenfalls in Bezug auf
die Urspriinglichkeit mit Polygordius nicht konkurriren diirfen. Eine
Schizogastrula ist ferner bei Nematoden (Gorre), Brachiopoden, Gastero-
poden, Crustaceen und Insekten beschrieben worden, also auch bei
Thieren, welche phylogenetisch nicht so tief als Polygordius stehen und
welche bei Weitem nicht einen so ausfithrlichen Entwicklungseyklus
durchlaufen, als die genannte Annelide. 7

Die Resultate, welche aus der Gastrulation des Polygordius hervor-
gehen, werden noch verstirkt durch die Thatsachen, welche uns die
Betrachtung der niederen Wiirmer liefert. Wenn wir von den Formen
mit indqualer Furchung (wie z. B. den Dendrocoelen) abseben, in der
Furcht hier zu viele sekundire Erscheinungen anzutreffen, und uns nur
an die Turbellarien mit reguliirer (primordialer) Furchung, einer Blastula-
bildung mit Segmentationshahle, einer reinen Invaginationsgastrula wen-
den, so miissen wir an erster Stelle die Nemertinen mit Pilidiumbildung
herbeiziehen. Da meine fritheren Angaben tiher die Entwicklung von
Lineus lacteus ? nicht vollstindig genug waren um itber die Frage des
Blastopors eine genaue Auskunft zu geben, so habe ich die Entwicklung
desselben Thieres von Neuem untersucht. Zu dem frither von mir iiber
die Beschaffenheit der Eier Gesagten muss ich jetzt hinzufiigen, dass
jedes Ei mit einer Gallerthiille umgeben ist; durch Zusammenkleben
solcher Hiillen entstehen bisweilen kleine Eihaufen, welche sich in tiefe
Wasserschichten einsenken. Nach der totalen und reguliren Dotterzer-
klitftung entsteht eine Blastula mit einer nicht sehr umfangreichen Seg-
mentationshéhle (Fig. 15). Die Anfangs ziemlich ungleichmiBigen Blasto-
dermzellen ordnen sich dann in zweierlei Elemente, wovon die unteren
(Entodermzellen) dicker und groBer als die oberen (Ektodermzellen) er-
scheinen. In enger Nachbarschaft mit den ersteren befinden sich in der
Segmentationshohle einige Mesodermzellen (Fig. 16—18 m), welche
hichst wahrscheinlich (wenn nicht ganz unzweifelhaft) aus den Ento-
dermzellen abstammen, eben so wie es bei Echinodermen der Fall ist.
Die Blastodermzellen bedecken sich frith mit kurzen Wimperhaaren und
die Blastula beginnt ihre Rotationsbewegungen im Inneren der Eihiille.

1 a. a 0.p. 518,

2 Abhand]. zur Entw. der Thiere. 4. Heft. Leipzig 1882. p. 86.

3 Man vgl. meine Studien iiber die Entwicklung der Echinodermen und Nemer-
tinen. Mém, de I'Acad. des Sciences de S. Petersb. Bd. XIV. Nr. 8. 4869. p. 49.
Die dort beschriebene Nemertine ist Lineus lacteus, eine bei Messina recht hiufige
Thierform.
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Der Embryo nimmt dann eine charakteristische, auf der Fig. 17 wieder-
gegebene Gestalt an, wobei er den radiiren Bauplan in prignantester
Weise aufweist. Die untere abgeplattete Fliche eines solchen Stadiums
enthiilt hohe Entodermzellen, welche bald sich einzustiilpen anfangen.
Nicht selten bricht die Larve bereits auf einem solchen Stadium die Ei-
hiille durch und fingt an als freie Blastula im Wasser umherzuschwim-
men ; hiufiger aber bleibt sie lingere Zeit in derselben eingeschlossen
und schliipft erst in der Gastrulaform heraus. Die Invagination erfolgt
gleichmiBig auf der unteren Fliche der Larve und der Anfangs ziemlich
groBle Blastopor (Fig. 19) weist eine mehr oder weniger vollkommene
kreisrunde Gestalt auf; er liegt ganz oder fast ganz central. Die junge
Gastrula (Fig. 19—21) erscheint zu dieser Zeit itberhaupt in Form eines
radiir gebauten Wesens, wenn man von ganz geringen UnregelmiBig-
keiten in der Konturirung des Entodermblindsackes absieht. Eine solche
radidire Gastrula zeigt eine groBe Ubereinstimmung sowohl mit der
oralen Gastrula des Polygordius, als mit der analen Gastrula des Echi-
nus; die Unterschiede erscheinen dagegen in jeder Beziehung unbe-
deutend. Nur bleibt die radiiire Gestalt bei Lineus kurze Zeit bestehen
und mit jedem Schritte der weiteren Entwicklung tritt die bilaterale
Symmetrie immer schirfer hervor. Zuerst offenbart sie sich in der
Biegung des Entodermsackes, welche bei der Profilansicht (Fig. 24) auf-
fillt; der nunmehr kleiner gewordene Blastopor verindert zugleich seine
kreisrunde Gestaltl in eine eiférmige (Fig. 22), so dass man an ibm einen
spitzen und einen stumpfen Pol unterscheiden kann. Mit der Oeso-
phagealeinstillpung wird der zum Mitteldarm gewordene Entodermsack
immer weiter verschoben, so dass er an die hintere Korperwand des
Pilidium stoBt (Fig. 25, 26). Der Blastopor wird durch die Bildung des
Oesophagus ins Innere eingezogen und die an seiner Stelle aufgetrelene
Mundoffnung nimmt allmihlich an Gréfle zu (Fig. 27). Wir gelangen
somit zu den Verhiiltnissen, welche fiir Pilidium charakteristisch und
zum Theil bereits bekannt sind.

Wenn wir die Pilidiumgastrula mit den oben heschriehenen Ent-
wicklungsstadien des Polygordius vergleichen, so miissen wir vor Allem
eine auffallende Homologie in den Hauptpunkten konstatiren. Die Pili-
diumgastrula ist ebenfalls eine Anfangs radidre, dreischichtige, orale
Gastrula, deren Ubergang zur Bilateralsymmetrie durch Verschiebung
des Entodermsackes zuerst bedingt wird. Man kann wohl annehmen,
dass die Polygordiuslarve einen voriibergehenden Pilidiumzustand durch-
lauft (Fig. 45), welcher u. A. durch einen blindgeschlossenen Mitteldarm
charakterisict wird. Ein ganz #hnliches Stadium kommt auch anderen
Thieren zu. So kann ich die von Harscuex auf seinen Fig. 16—20 ab-
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gebildeten Pedicellinaembryonen und den auf der Fig. 15 von demsel-
ben Autor abgebildeten Embryo von Teredo schlechtweg als Pilidium-
zustinde dieser;Thiere bezeichnen. Daraus folgt, dass Pilidium iiberhaupt
eine sehr alte Larvenform reprisentirt. Wenn ich mich demnach ent-
schieden gegen den Versueh Harseneg’s, Pilidium »auf die Trochophora-
form zuriickzufithren«!, aussprechen muss, so kann ich mich der Ansicht
Barrour’s2 vollkommen anschlieBen, dass die Trochophora aus dem Pili-
dium abzuleiten ist, und dass die letztgenannte Larvenform iiberhaupt
einen sehr primidren und in phylogenetischer Beziehung wichtigen
Larventypus bildet.

Die Gastrulabildung bei Phoronis schlieBt sich in mancher Bezie-
hung an die bei Pilidium wahrgenommenen Verhilinisse an. Die Seg-
mentation und Blastulabildung sind in hohem Grade iibereinstimmend.
Die Zellen einer Hilfte des Blastoderms verdicken sich frithzeitig um die
erste Anlage des Entoderms zu erzeugen; die Anfangs ziemlich geriiu-
mige Segmentationshihle redueirt sich dabei auf einen kleinen spalt-
formigen Raum (Fig. 29). Bald darauf fingl die Bildung des Mesoderms
an, welche, eben so wie bei anderen bisher behandelten Thieren, in
Form einiger wenigen, vom Entoderm abstammenden Zellen entsteht
(Fig. 30,31 7n). Etwas spiiter beginnt die Invagination, welche im An-
fange so seicht ist, dass sie von der Gastralfliche gar nicht zu bemerken
ist. Nur bei Betrachtung des ovalen Embryo im optischen Lingsschnitte
(Fig. 31) ist die Einstiilpung deutlich zu unterscheiden. Bei genauerer
Untersuchung kann man bereits auf diesem Stadium einen doppelt
symmetrischen Bauplan des Embryo konstatiren. Der Rest der Segmen-
tationshihle erscheint an einem Ende grifler als an dem anderen, wess-
halb am ersteren sich die Mesodermzellen ansammeln (Fig. 31 m). Bei
der weiteren Vertiefung des Entodermsackes wird dieses Verhiltnis
immer deutlicher, wie es auf den Figuren 32 und 33 wiedergegeben ist.
Der Blastopor nimmt aber noch keinen Antheil an dieser doppeltsym-
metrischen Bildung, indem er auf einige Zeit die regelmiiBlige kreisrunde
Form hehilt (Fig. 32). Bald darauf, unter GréBenabnahme, wandelt er
seine Form in die eines zugespitzten Ovals um (Fig. 34). In passender
Lage des Embryo (Fig. 36) kann man eine in Verbindung mit dem
Blastopor befindliche longitudinale Furche wahrnehmen, welche zum
Hinterende des Embryo hinzieht und sich nur auf das Ektoderm be-
schriinkt, Diese Furche erhtht den bilateralen Bauplan des Embryo,
erscheint indessen als eine vergingliche Bildung, welche man auf spi-
teren Stadien vergebens suchen wiirde. Die weitere Entwicklung kon-

! Studien zur Entwicklungsgesch. der Anneliden. p. 104.
2 Handbuch der vergleichenden Embryologie. Bd. I. p. 334.
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centrirt sich hauptsichlich auf der vorderen oder Kopfregion des Embryo,
in welcher sich auch die Leibeshthle (aus der urspriinglichen Segmen-
tationshohle entstanden) miéchtig ausbildet (Fig. 37—39). Der Blastopor
verkleinert sich sehr bedeutend und nimmt dabei eine herzformige Ge-
stalt an; seine Konturen bleiben aber nur im hinteren Abschnitte deut-
lich erhalten, wihrend vorn sie mehr oder weniger vollstdndig verloren
gehen. Dieser Umstand ist mit der beginnenden Oesophagealeinstillpung
in Zusammenhang zu bringen, welche aber hauptsichlich im vorderen
Korperabschuitte erfolgt (man vgl. die Fig. 37 und 39). Auf diesem
Stadium ist die oben erwihnte Longitudinalfurche bereits verschwun-
den; es hat sich aber dafiir in der Nihe des unteren Korperpols auf der
Gastralfliche des Embryo eine kleine Offnung — der After — gebildet
(Fig. 38 an). In der Leibeshthle sind bereils viele Mesodermelemente
enthalten, welche an beiden Korperschichten des Embryo haften bleiben,
um eine doppelte Mesodermauskleidung darzustellen (Fig. 37—39 m, m').
Die Weiterentwicklung in denselben Richtungen fiihrt zu dem Resultate,
dass sich am Kopfende der bekannte schirmférmige Anhang bildet, wel-
cher schlieBlich den letzten Rest des Blastopors vollstindig tiberdeckt
(Fig. £0 und 4&1). Auf diesem Stadium verldsst der Embryo seine Brut-
stdtte und fangt an als Larve im Wasser frei umherzuschwimmen. Die
zu diesem Zwecke erforderlichen Wimperhaare bilden sich indessen
schon viel frither, noch wiihrend des Gastrulastadiums aus.

Die Gastrulation der Phoronis lehrt uns, dass wir hier ein Beispiel
einer fritheren Differenzirung des bilateralsymmetrischen Bauplanes vor
uns haben, als dies bei Echinus, Polygordius oder Lineus der Fall ist.
Bei Phoronis sehen wir zum ersten Mal diesen Bauplan noch auf dem
frithesten Stadium der Entodermeinstitlpung auftreten, so dass wir hier
kein Recht mehr haben von einer radiiren Gastrula zu sprechen. Be-
merkenswerth ist jedoch, dass in der Manifestirung dieses Planes der
Blastopor lingere Zeit keinen Antheil nimmt, und dass dabei die Haupt-
rolle der Lagerung des Entodermsackes zukommt.

Indem die Phoronisgastrula dem Typus der dreischichtigen oralen
Gastrula anzureihen ist, wird ihre Verwandischaft mit der Pilidium-
gastrula schon an und fiir sich sehr wahrscheinlich. Aber auch die
jiingste Actinotrocha zeigt eine auffallende Ahnlichkeit mit den zum Pili-
diumtypus gehorenden Planarienlarven (z. B. Stylochopsis), so dass man
sie wohl am besten fir eine aftertragende weiler entwickelle Larve
dieses Typus ansehen kann. Die von Barrour ! betonte Ahnlichkeit mit
Echinodermenlarven muss dagegen als Folge sekundirer Anpassungen

! Handbuch der vergleichenden Embryologie. Bd. IL. p. 343,
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angenommen werden, zumal die Gastrulation eine ganz andere als bei
Echinodermen ist.

Wenn sich die Phoronisgastrula hauptsichlich durch frithere Bila-
terie von den ilbrigen hier betrachleten oralen Gastrulae auszeichnet, so
ist dieser Unterschied mit der verkiirzten Entwicklung jener Thierform
in Zusammenhang zu bringen, was jedenfalls auch mit dem spileren
Beginn der freien Metamorphose im vollkommenen Einklange steht. Um
die daraus hervorgehenden Folgerungen zu kontrolliren, musste es vor
Allem nothwendig sein, eine sog. Archigastrula bei einem Thiere mit
notorisch verkiirzter Entwicklung zu untersuchen. Diesen Forderungen
schienen mir die Ascidien am besten zu entsprechen, weil es bei ihnen
gar nicht zur Bildung einer bewimperten Larvenform kommt. Die Larve
schliipft bereits in einem hohen Ausbildungsgrade aus dem Ei aus, so
dass aller Grund vorhanden ist, gerade hier eine abgekiirzte Embryo-
nalentwicklung anzunehmen. Aus dieser Gruppe wihlte ich die Ascidia
mentula, wegen der Durchsichtigkeit und sonstiger guter Eigenschaften
ihrer Eier. So vollstindig in mancher Hinsicht die Arbeil KowaLevsky's,
» Weitere Studien iiber die Entwicklung der einfachen Ascidien«!, auch
ist, so giebt sie uns doch keine geniigende Antwort auf die Frage der
Ausbildung des Bauplanes und der Gestaltung des Blastopors auf ver-
schiedenen Stadien, so dass ich sofort zur Auseinandersetzung meiner
Beobachtungen iibergehen muss.

Das letzte Stadium, auf welchem der radiire Bauplan itberhaupt
noch wahrzunehmen ist, ist eine Blastula mit verdickter vegetativer
Hilfte, ein Stadium, welches auf der Fig. 46 wiedergegeben ist und
welches bis auf die fehlenden Mesodermzellen und Wimperhaare dem
Pilidiumembryo der Fig. 17 entspricht. Die Bilateralsymmetrie erscheint
noch wihrend des Blastulazustandes auf einem vorgastralen Stadium und
wird durch eine bestimmte Anordnung der Entodermzellen dokumentirt
(Fig. 7). Auf beiden Seiten sieht man je ein Paar griBlerer Zellen her-
vortreien, welche gegen einander konvergiren. Auflerdem spricht sich
der bilaterale Bau noch in der unregelmifigen Kriimmung des ganzen
Embryo aus (Fig. £8), so dass man bereils auf diesem Stadium ganz
deutlich den Kopftheil des Embryo, von dessen Schwanztheile, vorn
und hinten, unterscheiden kann. Das nichste Stadium wird durch eine
ganz seichte Einstillpung charakterisirt und zeigt dabei eine noch auf-
fallendere Bilaterie als frither. Der Kopftheil wird jetzt noch scharfer
von dem diinneren Schwanzabschnitte unterschieden und selbst der
freie Kontur des sich invaginirenden Entoderms zeigt deutlich ganz

1 Archiv fiir mikroskopische Anatomie. Bd. VIL. 1874. p. 104.
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dhnliche Differenzen (Fig. 50). Die bilaterale Anordnung wird jetzt nicht
nur an den vier oben erwiihnten Zellen, sondern an den meisten die
beiden Schichten zusammensetzenden Elementen wahrnehmbar (Fig. 49):
Der ganze Embryo wird in zwei symmetrische Hilften durch eine von
Zellgrenzen bedingte Linie zerlegt, auf deren beiden Seiten die Zellen
ganz regelmiiflige Reihen bilden. Der Blastopor, welcher erst von diesem
Stadium an unterschieden wird, nimmt einen groBen Theil der Gastral-
fliche ein und zeigt sofort einen vollkommen ausgepriglen bilateralsym-
metrischen Bauplan. Er hat im Ganzen eine ungefihr hufeisenformige
Gestalt und ist oben, d. h. in der Kopfregion, scharf rundlich konturirt;
auf beiden Seiten ist er von den vier oben erwihnten gréBeren Zellen
umgeben, unten flacht er sich ganz allméhlich ab, so dass seine Kon-
turen in dieser Gegend gar nicht hervortreten (Fig. £9). Ein solcher
Blastopor, den man iibrigens durchaus nicht als einen schlitzformigen
bezeichnen kann, zeigt eine grofle Formihnlichkeit mit dem mancher
Mollusken und Brachiopoden (namentlich mit dem von Argiope nach
Kowasreysky). Mit der weiteren Entwicklung der Anlage der Chorda und
dem Fortschreiten der Invagination im Zusammenhange steht die Um-
gestaltung des Blastopors, dessen beide Seitenriinder gegen einander
konvergiren, so dass der Blastopor nunmehr eine herzférmige Gestalt
annimmt; dabei nimmt er auch merklich an GroBle ab (Fig. 52). Um
diesen Vorgang direkt zu beobachten, kann man einen lebenden Embryo
unter dem Mikroskope fixiren und die Kontur seines Blaslopors von Zeit
zu Zeit mit Hilfe des Prisma abzeichnen. Auf diese Weise habe ich zwei
Konturen erhalten, welche auf der Fig. 53 wiedergegeben, und welche
in einem Zwischenraum von anderthalb Stunden genommen worden
sind. Beim Vergleiche kann man sich leicht itberzeugen, dass die Blasto-
porrinder im Kopftheile und am unteren Pole stéirker als von den Seiten
wachsen, was auch die weiteren Erscheinungen zur Geniige erkliirt.
Eine Zeit lang behilt der Blastopor noch seine subcentrale Stelle; mit
Jjedem weiteren Schritte wird er aber immer tiefer nach unten gezogen.
Auch bei Ascidia mentula ldsst sich, eben so wie wir bei Phoronis ge-
sehen haben, eine an den Blastopor stofende Ektodermfurche wahr—
nehmen (Fig. 56 und 58 s}, welche bis zum unteren Kérperende des
Embryo reicht und sich spiéter mit der Neuralfurche verbindet (Fig. 60 s).
Uberhaupt sind die geschilderten Embryonalerscheinungen beider ge-
nannter Thierformen in mancher Beziehung #uBerlich sehr dhnlich; nur
die weiteren Phinomene bekunden eine principielle Verschiedenheit.
So zieht sich bei Phoronis der Entodermsack in den Hintertheil des Kor-
pers, bei Ascidia begiebt er sich dagegen in den miichtig entwickelten
Kopftheil ; wihrend der Blastopor beim letztgenannten Thiere sich in

Numérisé par la Médiathéque scientifique de I'Institut Pasteur



Vergleichend-embryologische Studien. 305

der unteren Kirperregion koncentrirt, bleibt er bei Phoronis im Kopf-
abschnitte, um in die Pharyngealéffnung tiberzugehen. Bei seiner Ver-
kleinerung verliert der Blastopor unserer Ascidia seine frithere Gestalt
und verwandelt sich in eine beinahe kreisrunde Offoung (Fig. 57, 59),
welche als centrale Offnung in der nunmehr ringfsrmigen Chorda
(Fig. 87 ch) auf einige Zeit bestehen bleibt. Die anwachsenden Rinder
der Neuralfurche verdecken sie bald darauf und enthiillen sie den Augen
des Beobachters.

Von allen geschilderten Gastrulae entspricht diejenige der Ascidien
am meisten den Forderungen der Theorie Harscuex’s, weil wir hier die
fritheste Ausbildung der Bilateralsymmetrie und den gréBten und dabei
ebenfalls doppeltsymmetrischen Blastopor antreffen. Nur wird wohl
kaum Jemand in diesen Erscheinungen nunmehr ein Zeichen urspriing-
licher palingenetischer Phinomene wahrnehmen. Der Vergleich der As-
cidiengastrula mit der von Harscnex selbst geschilderten Gastrulation des
Amphioxus wird geniigen, um zu zeigen, dass die oben erwéhnten Eigen-
schaften der ersteren als Folgen einer verkiirzten Embryonalentwicklung
anzusehen sind. So sehr Harscuek geneigl ist den bilateral-symmetrischen
Bauplan der Amphioxusgastrula moglichst frith zu erkennen, so kann er
denselben doch nur nach dem zweiten Gastrulastadium konstatiren ; der
Blastopor bleibt aber auch dabei noch lingere Zeit gleichmiBig oval,
d. h. zweistrahlig.

Die erste Schlussfolgerung, die ich hier notiren muss, ist die, dass
die von Hakcker angenommene Identitit der sog. Archigastrulae
(Gastraeatheorie p. 20 und 154) in der Wirklichkeit nicht existirt. Die
oben beigebrachten Thatsachen haben dies bereits geniigend nachge-
wiesen. Ferner muss ich hervorheben, dass die Annahme, eine Archi-
gastrula miisse unbedingt zweibldtterig sein, ebenfalls zu verwerfen ist.
Wir haben verhiltnismiBig sehr primitive Archigastrulae gesehen, wel-
che noch wihrend des Blastulastadiums bereits einige Mesodermzellen
besaBlen. Zweiblitlerige Archigastrulae sind itherhaupt ziemlich selten :
auBer solchen Thieren, deren Mesoderm ausschlieBlich durch Faltung
des Entoderms entsteht (wie Amphioxus, Brachiopoden, Sagitta), findet
man eine solche Gastrula noch bei den Coelenteraten, wie Acalephen
und Actinien, wo das Mesoderm entweder sehr spit oder auch gar nicht
erscheint.

Es wurde schon oben mehrmals hervorgehoben, dass die Archi-
gastrulae nicht nur bei Echinodermen, sondern auch bei den iibrigen nie-
deren Bilaterien Anfangs radiir gebaut sind. Bei der Ausbildung des dop-
peltsymmetrischen Bauplanes manifestirt sich dieser zunichst in der
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Lagerung des Entodermsackes und in der allgemeinen Kérperform und
erst spiter wird er auf die Gestalt des Blastopors itbertragen. In den
Fillen, wo der letztere von Anbeginn bilateral-symmetrisch erscheint,
bildet sich dieser Bauplan noch wihrend des Blastulastadiums aus, so
dass man eine Regel aufstellen kann, nach welcher der Blastopor erst in
zweiler Linie, sekundiir, doppeltsymmetrisch wird. Von diesem Gesichls-
punkte aus kann man dem geschlitzten groBen Blastopor keine palinge-
netische Bedeutung zuschreiben und muss ihn als eine embryonale An-
passungserscheinung ansehen.

‘Wenn man somit die radiire Gastrulaform als die primére annimmt,
so dringt sich uns sofort die Frage auf, ob die duBerlich so #hnlichen
Gastrulae der Echinodermen und niederer Wiirmer (Lineus, Polygordius)
als wirklich homologe zu betrachten sind. Einer Beantworlung im posi-
tiven Sinne folgt die Nothwendigkeit, den After der Echinopaedien fiir
das Homologon der Pharyngealéffnung der Wiirmer zu halten, was jeden-
falls auBlerordentlich riskirt ist!. So kithne Annahmen wiirden nur dann
zuliissig sein, wenn die Gastraeatheorie uns in jeder anderen Beziehung
den Schlissel zum Verstéindnis morphologischer Probleme abzugeben im
Stande wire. Dies ist aber entschieden nicht der Fall. Ich habe bereits
mehrmals hervorgehoben, dass die Theorie einer Invaginationsgastrula
uns bei der Betrachtung der Embryonalerscheinungen niederster Me-
tazoen im Stiche ldsst. Die fiir die niedersten Schwimme (Halisarca
und Ascetta) und Hydromedusen (Eucope, Obelia, Tiara, Zygodactyla
u. a.) charakteristische Entodermbildung durch Auftreten einzelner Zellen
in der Segmentationshihle, welche zunichst ein solides Parenchym er-
zeugen und erst in zweiler Instanz eine epithelartige Entodermschicht
bilden, ein Modus, welchen man als Parenchymulabildung durch Migra-
tion bezeichnen kann, kann unmiglich als eine Verkiirzung des Invagi-
nationsprocesses angesehen werden. Abgesehen davon, dass diese Zellen-
migration faktisch eine lingere Zeil als die Invagination in Anspruch
nimmt, ist auch der ganze Vorgang unstreitig ein ausfithrlicherer zu
nennen. Dagegen kann die Entodermbildung durch Invagination, welche
bei den hoheren Coelenteraten (Acalephen, Actinien, z. Th. Ctenophoren)
vorkommt, ganz ungezwungen als ein ahgekiirzter Process aufgefasst
werden. Im letzteren Falle? wird der Entodermsack nicht nur auf ein-

1 Absichtlich werden hier die Mollusken vermieden, weil die widersprechen-
den Angaben von R. LAskesTER und BUrscuLi einerseits und RApL andererseits eine
erneute Untersuchung der Paludinaentwicklung wiinschenswerth machen.

2 Da ich meine Beobachtungen iiber die Entodermbildung der Coelenteraten
erst spiiter zu publiciren hoffe, so-verweise ich einsiweilen auf die russische Ab-
handlung von KowALEVskyY aus dem Jahre 1873, wo man den Migrationsprocess bei
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mal gebildet, sondern es wird das Parenchymulastadium einfach tiber-
sprungen und die Gastralhohle durch Invagination gebildet. Da wir
keinen Grund haben die Entodermbildung durch Migration als eine se-
kundire caenogenetische Erscheinung zu betrachten, miissen wir ihr
unbedingt einen Platz geben bei jedem Versuche, die ersten Embryonal-
vorginge zu erkliren. Die echte Delamination, wie sie bei den meisten
Hydropolypen, Siphonophoren und so vielen Schwimmen vorkommt,
kann schon eher als das Resultat einer gewissen Abkiirzung des urspriing-
licheren Migrationsprocesses aufgefasst werden, was noch im hoheren
Grade auf die typische Invagination anzuwenden ist. Wenn Barrour !
behauptet, dass »die Abspaltung in einigen Fillen wenigstens sekundir
aus der Einstiilpung sich entwickelt habe«, so muss man nicht auBler Acht
lassen, dass er solche Fille nicht aus dem Bereiche der Schwimme oder
Cniden, sondern aus dem Gebiete der Brachiopoden (Thecidium) und Ne-
mertinen citirt. Nun sagt aber Kowarevsky 2 selbst, dass er den Ursprung
der Entodermzellen bei Thecidium nicht verfolgt hat und es geniigt, einen
Blick auf seine Abbildungen (Taf. III, Fig. 6—8) zu werfen, um sich zu
iiberzeugen, dass die Entodermbildung bei diesem Brachiopoden noch
lange nicht aufgeklirt ist. In noch hiherem Grade muss dasselbe iiber
die Angaben der Delamination bei Nemertinen (Telrastemma) gesagt
werden, welche wahrscheinlich auf ungeniigender Beobachtung beruhen,
was hier um so begreiflicher wird, als die direkte Nemertinenentwick-
lung zu den schwierigsten Kapiteln der Embryologie gehort. Ich erlaube
mir, als Vermuthung auszusprechen, dass bei erneuten Beobachtungen
der Entodermbildung bei Thecidium und Tetrastemma (welche im In-
teresse der vergleichenden Embryologie ganz besonders wiinschenswerth
wiren) ein Gastrulastadium aufgefunden wird. Die neuerdings von
ArostoLmEs? behauptete Delamination bei Ophiothrix beruht wahr-
scheinlich auf einer Verwechselung des Mesoderms mit dem Ento-
derm. |

Um der Gastraeatheorie treu zu bleiben, muss man also behaup-

Obelia (Eucope polystyla) mit der Invagination bei Acalephen, Actinien und Cerean-
thus vergleichen kann.

1 Handbuch der vergleichenden Embryologie. Bd. II. p. 304.

2 Siehe dessen Abhandlung iiber die Entwickling der Brachiopoden im XIV.
Bande der Nachrichten der Moskauer Gesellschafl, 1874. p. 14, 15,

3 Anatomie et développement des Ophiures. 4884. p. 72f. Wenn ich mich
gegen die Annahme einer Delamination bei Ophioirix ausspreche, so muss ich
ArosroLipes vollkommen beistimmen, wenn er gegen meine frithere Angabe be-
hauptet, dass bei den Embryonen von Amphiura squamata ein Hinterdarm nebst
After vorkommt. Ich habe selbst diese Bildungen bei einer erneuten Unfersuchung
des Gegenstandes beobachtet.

Zeitschrift f. wissensch. Zoologie, XXXVII. Bd. 9
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ten, dass der Wurmkopl dem Hinterende der Echinodermenlarve mor-
phologisch entspricht, ferner, dass die Entodermbildung niederster
Metazoen und die bei ihnen so hiufige Parenchymula unerklérliche Er-
scheinungen sind, denen man keine phylogenetische Bedeutung zuschrei-
ben darf. Die niedersten Wiirmer, d.h.die parenchymatischen Turbellarien
(die sog. Acoela) muss man nach dieser Theorie als riickgebildete Nach-
kommlinge solcher Thiere ansehen, welche ein ausgebildetes Darmlumen
besaBlen, obwohl bei jenen kein Parasitismus oder festsitzende Lebens-
weise, d. h. die bekannten Ursachen einer Degeneration, vorkommen.
Alle diese Schwierigkeiten konnen leicht tiberwunden werden durch die
Annahme, dass die Gastraca nicht die urspriinglichste Metazoenform
darstellt, sondern dass sie einen spiiteren Zustand représentirt, welcher
auf Metazoen ohne Darmlumen und mit einem inneren verdauenden
Parenchym (Meso-Entoderm) folgte. Von diesem Gesichtspunkte miissen
die Parenchymlarven der Spongien und Hydroiden, so wie die niedersten
darmlosen Turbellarien fiir nahe Verwandte unter sich und auch fiir die
phylogenetisch idltesten Metazoen angesehen werden. Erst spiiter bilde-
ten sich aus ihnen hohere Thierformen mit einem differenzirten Darm-
kanale, etwa wie die heutigen Hydropolypen, deren Ontogenie die
wichtigsten phylogenetischen Phasen (Migration der Entodermzellen, Bil-
dung des soliden Parenchyms und spitere Ausbildung eines Darmlumens,
resp. Mundoffnung) wiederholt. Die einfachsten Hydroiden, wie die
Protohydra!, entsprechen am meisten der hypothetischen Gastraea, ob-
wohl sie nicht niedriger und primitiver organisirt sind als die Schwimme
oder Acoela. Durch abgekiirzte Entwicklung erschienen die Hauptmerk-
male solcher Hydroiden immer frither im Laufe der Ausbildung, was zu
einem ontogenetischen -Gastrulastadium fithrte. Wie ein solches ent-
stehen konnte, hat Ray Lankester ausfithrlich dargelegt2. Durch die Ten-
denz der miglichst frithzeitigen Differenzirung stark ausgebildeter Organe
(das frithe Auftreten der Cephalopodenaugen, der Wirbelthierchorda etc.)
kann die immer frithere und raschere Ausbildung des Entoderms im
Kreise der Metazoen erklirt werden, was jedenfalls einen groBen Ein-
fluss auf den Process der Gastrulation ausitben musste. So sehen wir
Gastrulae mif einem enormen Blastopor entstehen (Ascidien, Mollusken,
Insekten), welche, wie oben bemerkt wurde, am leichtesten als em-
bryonale Anpassungserscheinungen begriffen werden konnen. Von die-

! Die von Greerr entdeckte Protohydra wurde von mehreren Forschern igno-
rirt. Dieselbe Thierform ist im vorigen Jahre von Rerwmarp bei Odessa gefunden
und auch von mir, obwohl auBerordentlich selten, beobachtet worden,

2 Notes on Embryology and Classification. Quart. Journ. of Micr. Se. 1877. '
p. 410,
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sem Gesichtspunkte aus kinnen auch solche Vorkommuisse erklirt wer-
den, wie das Auftreten mehrerer Gastrulastadien wihrend der Entwicklung
einer und derselben Thierform. In letzterer Zeit hat sich wirklich ein
embarras de richesse von Gastrulae ergeben. Ich meine nicht nur die
Wirbelthiere, wo, wie z.B.bei Knochenfischen, ganz verschiedene Gastrula-
bildungen beschriehen worden sind (man vgl. die Angaben Kurrrer’s
mit denen anderer Embryologen), oder einige Arthropoden, bei welchen
Barrour (Handb. II, p. 306) sekundire Gastrulae erwiihnt, sondern sogar
niedere Metazoen. So besitzen die Acalephen zwei Gastrulastadien. Die
erste erfolgt wihrend der Invagination des Entoderms und sie gehirt
somit zu den frithesten Embryonalstadien; die zweite Gastrula bildet
sich nach dem Festsetzen der Larve zur Zeit der Entstehung des sekun-
diren Mundes (Ascula). Ich kann Harcker nicht beistimmen, wenn er!
»die Bildung der sekundiren Mundsffnung bei den Discomedusen nicht
als eine wirkliche Neubildung, sondern vielmehr als die Wiederersffnung
eines Kanals, der einige Zeit hindurch villig geschlossen war« betrachtet.
Nun ist die Gastrula der Aurelia aurita (derselben Meduse, welche auch
Haecker untersuchte) von der Ascula durch ein langes Zwischenstadium
getrennt, wihrend welchem die mundlose Planula ein betrichtliches
Wachsthum und Ausbildung von Nesselorganen erfihrt ; in einigen Fillen
verschmelzen mehrere Individuen zusammen, um eine neue kolossale
Planula darzustellen. Nach dem Festsetzen vergeht auch erst eine (bis-
weilen sehr geraume) Zeit, bis sich endlich der Nachmund herausbildet,
welcher, wie Harcker richtig bemerkt, mit der Stelle des Blastopors ither-
einstimmt 2. Ich sehe demnach keinen Grund, das Vorhandensein einer
Mundofinung wihrend des ganzen Planulastadiums anzunehmen, zumal
die mit Mund versehenen Larven anderer Thiere sich wibrend des {reien
Larvenlebens ganz anders verhalten. Auch muss ich fiir meine Anschau-
ungsweise einen analogen Fall aus dem Gebiete der Kalkschwémme an-
fuhren. Sycandra ist in so fern interessant, als sie uns wihrend ihres
Entwicklungseyklus drei Gastrulaformen aufweist: zuert die von F. E.
Scuunze heschriehene Pseudogastrula, dann die Amphigastrula und
schlieBlich die jitngste, mit einem Munde versehene Schwammform (das
Vorhandensein von Mesodermzellen kann nicht als Einwand angefiihre
werden, da solche auch bei anderen Gastrulae vorkommen). Zwischen
beiden letzteren Stadien ist ein charakteristischer Zustand eingeschoben,
welcher sich durch eine vollkommene Mundlosigkeit auszeichnet; das

1 Metagenesis und Hypogenesis von Aurelia aurita. Jena 1881, p.12,

2 Iech will hier beiliufiz bemerken, dass nach meinen an Beroe angestellten
Untersuchungen auch bei diesem Thiere die Lage des Blastopors mit der des kiinf-
tigen Mundes iibereinstimmt.

94 *
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Osculum bricht erst lange nach dem Festsetzen, resp. nach der Skelett-
bildung durch. Dieses Beispiel zeigt uns noch, dass die oben vermuthete
Abkiirzung in der Entwicklung sich nicht auf einmal, sondern so zu
sagen etappenweise eingestellt hat. Das erste Abkiirzungsstadium hat
nur die frithzeitige Entodermbildung und dessen EinschlieBen ins Innere
der Larve erreicht. Bei einem solchen Sachverhalte leuchtet es von selbst
ein, dass von den mehreren Gastrulae wenigstens eine (oder einige) eine
mehr oder weniger rein adaptive Bedeutung hat. Von diesem Gesichts-
punkte konnen die Verschiedenheiten der Gastrulae, welche eine solche
Schwierigkeit der Gastraea-Theorie darbieten, als ihnliche embryologi-
sche Erscheinungen aufgefasst werden, wie elwa die verschiedene Em-
bryonalkriimmung bei so nahe verwandten Thieren, wie Isopoden und
Amphipoden. :

Wenn es bei einigen Thieren zu einer Hypergastrulation kommt, so
kionnen andere Thiere als Beispiele der Bildung von Pseudogastrulae,
d. h. von Gastrula dhnlichen, aber ihnen durchaus nicht entsprechenden
Stadien angefiihrt werden. So behauptet Kéiriker !, dass die von E. vax
Brpepex beim Kaninchen beschriebene Gastrula einem solchen Stadium
durchaus nicht entspricht, da das bleibende Ektoderm von dem Ento-
derm van Benepen’s abstammt ete. Auch habe ich mich gegen die
von E. van Benepex bei Dieyema angenommene Gastrula ausgesprochen 2,
welche hichst wahrscheinlich ebenfalls eine Pseudogastrula repriisentirt.
Ein interessantes Beispiel eines solchen Stadiums bieten uns die cyclo-
stomen Bryozoen dar. Die von Barrois bei mehreren Gattungen {Pha-
langella, Crisia, Diastopora) beschriebenen Gastrulae sind eben reine
Pseudogastrulae, wie ich mich bei der Untersuchung verschiedener Cy-
clostomata, namentlich der Discoporella radiata iiberzeugt habe. Das
Entoderm bildet sich viel frither, als dies von Barrors # angegeben wurde,
aus; ich habe dasselbe, allerdings in einem noch wenig entwickellen
Zustande, bereits auf dem frithesten von mir beobachteten Embryonal-
stadium wahrgenommen (Fig. 61). Bei einem grioler gewordenen Em-
bryo bilden die Entodermzellen eine ganze Schicht abgeplatteter Zellen
(Fig. 62), so dass das betreffende Stadium eine sog. Diblastula reprii-
sentirt. Der Zustand, welcher einer wirklichen Gastrulation entspricht,
muss also schon frither abgelaufen sein. Eine Hilfte der Diblastula
stitlpt sich nun in ganz dhnlicher Weise ein, als dies bei der Bildung

! Die Entwicklung der Keimbliitter des Kaninchens. Festschrift. Leipzig 1882,
p. 38.

2 Untersuchungen iiber Orthonectiden. Diese Zeitschrift. Bd. XXXV. 1884,
p- 300,

3 Recherches sur 'embryologie des Bryozoaires. Lille 1877. p. 61 (f. Taf. III.
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einer radidren Invaginationsgastrula erfolgt (Fig. 63). Die Einstitlpungs-
hohle ist Anfangs sehr seicht und der Pseudoblastopor beinahe kreisrund
(Fig. 64). Die weiter fortschreitende Invagination bt einen Druck auf
das Entoderm aus, so dass die Darmhthle zu einem spaltférmigen Lu-
men wird (Fig. 65). Noch auf diesem Stadium kann man leicht verfiithre
werden den beschriebenen Embryo filr eine dreiblitterige Gastrula
anzunehmen , obwohl bereits am Grunde der Invaginationshohle ein
verdichtiger Zapfen zum Vorschein kommt. Die Weiterentwicklung des-
selben tiberzeugt uns hald, dass wir es hier mit einem sog. Saugnapfe zu
thun haben, einer Bildung, welche bei den Bryozoenlarven itberhaupt
sehr hiufig vorkommt (Fig. 66). Der eingestiilpte Sack ist demnach eine
Ektodermbildung, welche groBtentheils die Saugnapfscheide darstellt
und an der Basis den Saugnapf selbst erzeugt. Wiihrend des Festsetzens
kommt der letztere aus seiner Scheide heraus und dient zur Anheftung
der Larve. Der eigentliche Enlodermsack bleibt noch lingere Zeit ge-
schlossen; bei der fertigen Larve bricht er jedoch durch eine centrale
kreisrunde Offnung durch, so dass wir schlieBlich eine sekundére, mit
einem Saugnapfe versehene gastrulaidhnliche Form erhalten (Fig. 67).

Odessa, den 2/14. Mai 1882,

Erklarung der Abbildungen.

Tafel XIX und XX.

Fig. 1—14 beziehen sich auf Echinus miliotuberculatus.

Fig. 1. Ein Stiick des unteren Theiles eines Embryo wiihrend der ersten Bil-
dung von Mesodermzellen. Ocular 3 |- Syst. 9 (frocken) von Harrwack. Osmium-
dimpfe.

Fig, 2. Ein Haufen Mesodermzellen einer 48stiindigen Larve von oben betrach-
tet. 3 - 7. Osmiumsiurepréiparal.

Fig. 3. Eine Larve 20 Stunden nach der Befruchtung im optischen Liingsschnitte.
3 4+ 7. Osmiumsiure.

Fig. 4. Eine ebenfalls 20sliindige, aber bereils in der Gaslrulation begriffene
Larve von der Gastralfliche aus betrachtet. 3 4 5. Nach dem lebenden Objekte.

Fig. 5. Dieselbe Gastrula im oplischen Lingsschnitte. 3 4 5. Nach dem leben-
den Objekte.

Fig. 6. Ein weiteres Gastrulastadium, Von der Gastralfliiche. 3 4+ 5. Nach dem
lebenden Objekte.

Fig. 7. Dasselbe im optischen Lingsschnitte. 3 + 5. Nach dem lebenden Ob-
jekte.

Fig. 8 und 9. Eine etwas iltere Gastrula mif beginnender Skelefthildung. 3 45,
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Fig. 10. Eine 23stiindige Gastrula von der Gastralfliche, 8 4 5, Nach dem
lebenden Objekte.

Fig. 41. Eine isolirte skeleltbildende Mesodermzelle derselben Larve, 3 - 8.
Nach dem lebenden Objekie.

Fig. 12, Dieselbe Larve im optischen Lingsschnitte.

Fig. 13, Ein 39stiindiger Pluteus zur Zeit der Mundbildung. Das Skelett ist
weggelassen, 3 - 5. Nach dem lebenden Objekte. o, Mundbuchlt.

Fig, 14. Die Afterdffnung derselben Larve. 3 - 8.

Fig. 16—28 bezieh!l sich auf Lineus lacteus.

Fig. 15. Eine Blastula, 3 4- 7. Osmiumsiiure. Glycerin.

Fig. 16. Ein weiter entwickeltes Stadium wihrend der begonnenen Mesoderm-
bildung (m). 3 -4 5. Essigsiiure. Glycerin.

Fig. 17. Eine Blastula mitverdicktem Entoderm. 8--5. Osmiumsiiure. Glycerin,

Fig. 18, Derselbe Embryo von oben,

Fig. 19. Ein friihes Gastrulastadium von der Gastralfliche. 3 45, Osminmsiiure,
Glyeerin.

Fig. 20, Derselbe Embryo im optischen Lingsschnitt.

Fig. 21. Derselbe Embryo um 900 gedreht.

Fig. 22. Eine bilateralsymmetrische Gastrula von der Gastralfliche. 3 - 5.
Osmiumsiure, Glyeerin.

Fig. 23. Dieselbe Gastrula im Fronlalschnitte.

Fig. 24. Dieselbe Larve im Sagittalschnilte.

Fig. 25. Ein zwei Tage altes Pilidium von der Gastralfliche. 3 4 5. Nach dem
lebenden Objekte.

Fig. 26. Dasselbe Pilidium im Sagittalschnitte. 3 4~ 5.

Fig. 27. Ein etwas weiter entwickeltes Pilidium von der Gastralfliche, 3 -4 5.
Nach dem lebenden Objekte.

Fig. 28. Dasselbe Pilidinm im Sagittalschnitte.

Fig. 20—40 beziehen sich auf Phoronis hippocrepina und sind alle nach Priipa-
raten in saurem Karmin und Glycerin bei 8 45 angefertigf. Die Wimperhaare sind
iiberall weggzelassen,

Fig. 29. Eine Blastula mif verdicklem Entoderm.

Fig. 30. Eine weiter entwickelte Blastula mit Mesodermzellen m.

Fig. 34. Das friiheste Gastrulastadium.

Fig. 32. Eine weiler entwickelte Gastrula von der Gastralfliche,

Fig. 33. Dieselbe Gastrula im Sagittalschnitte,

Fig. 34. Ein noch ilteres Gastrulastadium von der Gastralfliche.

Fig. 35. Dasselbe im Sagittalschnitte.

Fig. 36. Dasselbe in einer Zwischenlage, um die Furche s zu zeigen.

Fig. 87. Ein weiter enlwickeltes Stadium mit bereits verstrichener Furche.
m, Visceralblatt des Mesoderms; m', Dermalblatt desselben.

Fig. 38. Derselbe Embryo auf 900 um die Lingsachse gedrehi. an, After.

Fig. 39. Derselbe Embryo im Profil. m, m’ wie in Fig. 37, 4

Fig. 40. Eine Larve mit groBem Kopflappen von der Gastralfliche.

Fig. 41. Eine weiter entwickelle Larve.

Fig. 42—45 beziehen sich auf Polygordius flavocapitatus und sind nach mit
Osmiumdéimpfen bearbeiteten Priparaten dargestellt.
Fig. 42. Eine Gastrula von der Gastralfliche. 3 4 9.
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Fig. 43. Dieselbe Gastrula im optischen Lingsschnitte. 3 4 9. ¢, Auftreibung
der Eihiille.

Fig. 44. Eine weiter entwickelfe Gastrula mit begonnener Oesophagealeinstiil-
pung. 3 4 9.

Fig. 45. Eine freischwimmende Larve mit eingesliilptem Oesophagus oe. 3 -+ 8.

Fig. 46—60 beziehen sich auf Ascidia mentula. Simmtliche Embryonen nach
dem Leben bei 3 4~ 5 (mit Ausnahme der Fig. 53) gezeichnet,

Fig. 46. Eine 32zellige Blastula.

Fig. 47. Das letzie Blastulastadium mit symmetrischer Anordnung der Zellen,
von der Gastralflache aus.

Fig. 48. Dasselbe Stadium im optischen Lingsschnitte.

Fig. 49. Ein friihes Gastrulastadium von der Gastralfliche aus beirachtef.

Fig. 50. Dasselbe im optischen Lingsschnitte.

Fig. 51. Dasselbe vom hinteren Ende aus betrachtet.

Fig. 52. Derselbe Embryo eine vierlel Stunde spiiter.

Fig. 53. ZweiKonturen des Blastopors einer Gastrula, wovon der zweite (innere)
anderthalb Stunden nach dem ersten entnommen wurde. 8 -} 7.

Fig. 54. Ein weileres Gastrulastadium mit herzformigem Blastopor.

Fig. 55. Derselbe Embryo im optischen Lingsschnitte.

Fig. 56. Derselbe in die Lage gebracht um die Furche s zu zeigen.

Fig. 57. Ein weiter entwickelter Embryo mit ringftrmiger Chorda ch.

Fig. 58. Derselbe mit der Furche s.

Fig. 59. Das lefzte Gastrulastadinm mit dem kleinen Blastopor und zwei Reihen
von Nervenzellen.

Fig. 60. Derselbe Embryo mit der Furche s.

Fig. 61—67 bezichen sich aunf Discoporella radiata.

Fig. 64. Eine Diblastula mit nur wenigen Entodermzellen. 4 -}- 8. Essigsiure.

Fig. 62. Eine weiter entwickelte Diblastula mit groBer Gastralhéhle, 3 4~ 8.

Fig. 63. Eine Pseudogastrula im optischen Durchschnitte. 3 - 8. Essigsiure.

Fig. 64. Ein weiler entwickeltes Stadium von der Pseudogastralfliche. 3 - 8.

Fig. 65. Eine noch weiler entwickelte Pseudogastrula mit tiefer Sangnapfein-
stillpung. 3 4 7.

Fig. 66. Eine frei schwimmende Larve mit entwickeltem Saugnapfe. 3 - 7.

Fig. 67. Eine festgeselzle Larve mit Mundiffnung und zum Theil ausgestiilp-
fem Saugnapfe.
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