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A. Neue Beiträge zur Substitutionstheorie der Segmentalorgane und 
Bemerkungen zum natürlichen System der Oligochäten. 

Die vorliegende Untersuchung knüpft an eine frühere Publikation 
(1926) an, in welcher die Theorien der Segmentalorgane (Plectonephri
dien-, Gonocluct-, Einheitstheorie) einer kritischen l::;:üfung unterzogen 
wurden, bezüglich der in ihnen verwerteten und seitdem neugewonnenen 
Tatsachengrundlagen. Es ergab sich die Unhaltbarkeit der Plecto
nephridien- u.nd der Einheitstheorie und eine gewisse Einschränkung 
der Gonoducttheorie. Schließlich wurde unter Verwertung eigener Be
funde an Tomoptericlen eine neue Erklärung der Entstehung des in die 
Leibeshöhle geöffneten Nephridiums (Metanephridiums) gegeben nach 
dem Prinzip des Funktionswechsels und der Organsubstitution (Sub
stitlltionstheorie). Die wichtigste Folgerung war, a) daß die Geschlechts
leiter gewisser Polychäten (Tomopteriden, namentlich aber Capitelliden 
- . 

1 Ausgeführt mit Rockefeller-Fellowship. 



518 A. Meyer 

und Nereiden) sek-undäre Gonoducte sind und die Geschlechtsleiter der 
Clitellaten l (Oligochäten und Hirudineen) ebenfalls; b) daß alle in die 
Leibeshöhle geöffneten Nephridien homogenetiech sind, ungeachtet ihrer 
rein mesodermalen oder rein ectodermalen Herkunft, da diese conträren 
Fälle Grenzfälle einer Reihe sind (s. Abb. 1). 

Der phylogenetische Vorgang der Entstehung des Metanephridiums 
bildet die eine Teilfrage des Problems und die Lösung, welche die Sub-

Tomopferis 
cafherina 
planctonis 
IIpsfeini 
spec. inC'1 

protrJnephridia/e 
Nephromixia 

Tomopreris 
elegans 

eucnaefa; 
JL~ 

metanephr/dia/e Nephromixia 
oder 

Mefanephri'dium 

Alle Abbildungen sind bei den angegebenen Vergrößerungen mit Zeichanprisma in der Höhe des 
Arbeitstisches gezeichnet und, wo nicht anders angegeben, auf 3/., verldeinert. 

Abb.l. MmMesodermales MetanephrIdium, Mrne teils mesodermales, teils ectodermales (?)Meta
nephridium (metanephridiale NephromixlaJ, Me eotodermales (?) Metauephridium. 

stitutionstheorie gibt, hat durch Untersuchung der Tomopteriden des 
mittelländischen Meeres (noch nicht publiziert) eine volle Bestätigung 
erfahren. Während nämlich bei Tom. planetonis, T. Apsteini und einer 

1 AIs Olitellata hat MWHA.ELSEN (1920) die Oligochäten und Hirudineen 
zusammengefaßt und für einen Ursprung der letzteren aus Lumbriculiden be
achtenswerte Argumente dargelegt. Diese werden durch die vorliegende Unter
suchung verstärkt, indem für Tubifex eine ebensolche frühzeitige Sonderung 
von zwei Paar Gonoblasten nachgewiesen wird, wie sie bei den Hirudineen 
(nach BÜRGER) besteht. Die Entscheidung wird aber von der Entwicklungs
weise des männlichen Gonadensystems der Hirudineen abhängen. 
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species ince1'ta eine protonephridiale Nephromixia vorliegt (wie bei Tom. 
catharina der Nordsee), besitzen Tom. euchaeta und T. elegans ein gewöhn
liches Metanephridium; bei letzteren beiden Arten ist somit der theo
retisch geforderte Substitutionsprozeß vollzogen, die Solenocyten sind 
geschwunden. Ganz ähnliche Verhältnisse scheinen bei den Phyllodo
eiden zu bestehen (E. BERGSTRÖM 1914) und vielleicht noch bei andern 
Familien (s. Abb.1). 

Von den Gegnern konnte nun gesagt werden, daß die Substitutions
theor~e zwar eine bessere und empirisch begründete Erldärung für die 
Entstehung des Metanephridiums gebe als die Einheitstheorie, daß sie 
aber die Annahme einer Entstehung sekundärer Gonoducte nötig mache, 
welche neugebildet worden sein müßten. - Die Annahme einer solchen 
Neubildung enthält jedoch nichts Unwahrscheinliches; das Cölomepithel 
hat bei den Anneliden (ebenso wie bei andern Cölomaten) die Fähigkeit 
zur Ausbildung von Bewimperung bewahrt; die Cälombewimperung 
gewinnt bei manchen Formen eine Bedeutung als Circulationseinrich
tung, und sie verdichtet sich bei zunehmender Geschlechtsreife. Es ist 
daher durchaus verständlich; daß aus der allgemeinen Cälombewimpe
rung auch eine neue Generation von Genitaltrichtern und Gonoducten 
hervorging überall dort, wo die erste Generation, welche in den Meta
nephridien mit enthalten ist, rein excretorisch geworden ist. Ferner 
sind die sekundären Gonoducte bald durch ihre abweichende Lagerung 
(bei Tomopteriden mehr median, bei Nereiden an der Dorsal
wand) bald durch ihr ontogenetisch späteres Auftreten und ihre Be
schränkung auf die. fertilen Segmente (Oligochäten) gekennzeichnet. 
Eine Schwierigkeit bezüglich der Annahme einer Organneubildung 
(sekundärer Gonoducte) besteht daher im vorliegenden Falle tat
sächlich nicht. Die unnatürliche Schematisierung, welche die Ein
heitstheorie mitden Segmentalorgangen vorgenommen hat, wird hier
mit beseitigt. 

Neben der phylogenetischen und physiologischen Erklärung der 
Entstehung des Metanephridiums fällt das Hauptgewicbt auf die em
bryologische Begründung der behaupteten Homologien. - Für die 
protonephridialen Organe wird meist ectodermale Entstehung ange
geben. Diese Frage bedarf noch künftiger Untersuchung. Vorläufig 
ist die Betrachtung der Solenocyten als ectodermal begründet. Die 
Metanephridien sollen nach der Einheitstheorie unter Berufung auf die 
embryologischen Untersuchungen VEJDOVSKYS (1888-92) ectodermal 
sein. Dies wird neuerdings auch von TANNREUTHER (1915) für Bdello
drilu8 und von BAHL (1922) für Phß1'etima behauptet. Ersterer hat 
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jedoch die Nephridienentwicklung gar nicht untersucht und BAHLS 
Darstellung kann wohl wegen zu großer Lückenhaftigkeit infolge der 
besonderen Schwierigkeiten seines Objektes nicht als beweisend an
gesehen werden. (Die Bedeutung seiner interessanten Befunde liegt 
meines Erachtens auf anderm Gebiete.) Die rein ectodermale Ent
stehung der Metanephric1ien ist die unerläßliche Vorbedingung fiir einc 
Homologisierung derselben mit den (als ectodermal angesehenen) Proto
nephridien und Solenocytenkanälen. Demgegenüber stellte ich, zum 
Teil in Anlehnung an MEISENlIEIMER (1909), zunächst auf rein ver
gleichend-anatomischem Wege eine Homologie der bewimperten Trichter 
der Tomopteriden (modifizierte primäre Gonostome) mit den eigen
artigen Trichterorganen der Hirudineen und mit den epithelialen gleich
mäßig bewimperten Nephridialtrichtern (Oberlippe) mehrerer Oligo
chätenfamilien auf. Aus den zahlreichen widersprechenden Darstellungen 
der Nephridienentwicklung dieser Anneliden schien mir ferner wenigstens 
elas eine wahrscheinlich, daß die Trichterzelle nicht aus den ectodermalen 
Zellreihen (»Nephridiostich «) stamme, sondern aus dem cälomatischen 
Mesoderm, wie es behauptet wurde vOll HATSCI-IEK, BERGH, BÜRGER, 
WILSON, SUFF und neuestens von PENNERS. In der Det~tilf.ragc, ob 
die Trichterzelle (== Nephridioblast) nur den Trichter oder auch den 
Kanal liefere, zog ich damals vorläufig elie Darstellung von WILSON 
und STAFF vor, derzufolge der Kanal zum Unterschied vom Trichter 
ectodermal sein sollte. Diese Detailfrage war für die Theorie von unter
geordneter Bedeutung; wesentlich war nur, daß das Metanephrielium 
der Oligochäten nicht rein ectodermal sei. Durch die folgende Unter
suchung wird die Darstellung von WILSON und STAFF mit Sicherheit 
als irrtümlich erwiesen, diejenige von BERGlI hingegen bestätigt, und 
zwar, wie ich glaube, in überzeugender Weise. Hierdurch wird die 
Einheitstheorie (GOODRIClI, LANG) endgültig widerlegt. 

Ich habe ferner darauf hingewiesen, daß die Metanephridien der 
Oligochäten von systematischer und phylogenetischer Bedeutung sind, 
nämlich eine Rückbildungsreihe darstellen, in welcher der epitheliale 
Trichter fortschreitend kleiner wird. Unter den Oligochätenfamilien 
sind diejenigen die ursprünglicheren, bei welchen der Nephridium
trichter groß und epithelial entwickelt ist (Randzellen), z. B. die 
Glossoscoleciden, Lumbriciden, MegascolecideIl, Phreoryctiden, Lum
briculiden. In diesen Familien· finden sich ferner folgende primitive 
Merkmale: 

a) Erstreckung der Gonaden über eine Region von vier oder minde
stens drei Segmenten, 
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b) Erstreckung der Gürtelregion über mehrere Segmente, 

c) Mangel oder geringe Entwicklung von epidermalen akzessorischen 
Gebilden an den männlichen Poren, 

d) relativ geringer Unterschied dcr männlichen und weiblichen 
Geschlechtsleiter, 

e) Mangel von I-Iaarborsten, welche, wie im folgenden an Tubifex 
bewiesen wird, ontogenetisch erst nach elen Gabelborsten auftreten, 

f) nicht übcrmäßig clotterreiche Embryonen unelmit ventralem Wim
perband in der Mund-Anuslinie, was (mit Hinblick auf die Furchung, 
welche nur auf die Polychätenspiralfurchung bezogen werden kann) 
als kontinuierlich erhalten gebliebenes Trochophoramerkilla:l gedeutet 
werden muß. ' 

Man gelangt also von verschiedenen Gesichtspunkten aus immer 
zu demselben Ergebnis, daß die Ur-Oligochäten in ihrem Bau den obigen 
l!'amilien näher standen als etwa den Na.ididen, Enchytraeiden oder Tubi
ficiden, denen eliese primitiven Merkmale fehl eIl. 

Unentschieden bleibt vorläufig nur, ob die J:>hreoryctiden die ur
sprüngliohsten Oligochä~en sind oder diejenigen Familien, -bei welchen 
die männlichen Gonoelucte im 15. Segment oeler noch weiter hinten 
(18. Segment Megascoleciden) ausmünden (lumbriciner Geschlechts
apparat). Wenn man von den Phreoryctiden ausgeht, so müßte zur 
Erklärung des lumbricinen Geschlechtsapparatcs angenommen werden, 
daß die ursprünglich separat auf dem 11. und 12. Segment ausmün
denden männlichen Gonoducte sich peripher vereinigten, das 13. und 
14. Segment durchwandernd nach hinten rückten und so auf das 15. Seg~ 
ment zu liegen kamen. (Durchwanderungshypothese, Abb.2b). 
Man muß aber auch mit der andern Möglichkeit rechnen, daß der 
lumbricine Geschlechtsapparat aus einem Zustande hervorging, der 
noch ursprünglicher war als der der Phreoryctiden. In der Tatsache der 
Erstreckung des männlichenlumbricinen Geschlechtsapparates (nämlich 
der sekundären Gonoc1ucte) über fünf Segmente kann man mit gutem 
Grunde einen Hinweis darauf erblicken, daß ursprünglich hinter den 
beiden Hodensegmenten 10 unc111 drei weitere fertile, jedoch zwitterige 
Cölome lagenünc1 claß erst hinter diesen die rein weiblichen Cölome im 
15. und 16. Segment folgten. Die zwitt!;lrigen Cölome (Schaltsegmente) 
12, 13, 14 wurden steril und schwanden, die weiblichen (15 und 16) 
wanderten nach vo:rn und kamen so in fremde epidermale Segmente 
zu liegen, tragen also eine Segmentnummer, die ihnen genetisch nicht 
zukommt (Stauchungshypothese, Abb.2a). 

Zeitschrift f. wissenseh. Zoologie. 133. Bd. 34 
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Auf j eden Fall ist MICHAELSENS phylogenetische Deutung des Oligo
chätensystems, die zur Aufstellung des Archioligochätenbegriffes (Aeolo
somatiden, Naicliden, Enchytraeiden, Tubificiclen,Phreodriliden) geführt 
hat, wohl sicher irrtümlich. Die Grundannu,hme nämlich, daß innerhalb 
der Oligochäten - von den »Archioligochäten ({ ausgehend - eine Ver
doppelung der männlichen und weiblichen Gonadensegmente und eine 
stufenweise Nach-hinten-Verlagerung stattgefunden habe, muß unter 
Hinweis auf die streng teloblastische Segmentbildung abgelehnt werden. 
Eine (phylogenetische) Tenung von Segmenten in und vor der Ge
schlechtsregion müßte ontogenetisch nachweisbar sein, existiert aber 
nicht. Die zunehmende Entwicldungskonzentrierung bei den Oligo-
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Abb.2. Schemo. zur Ableitung des lumbricinen Geschlechtsll.ppamtes. a) Stauchullgshypothese r 
b) DurchWll.llderullgshypothcse. 

chäten geht bei T~tbifex z. B. so weit, daß die einzelnen eölome (viel
leicht. mit Ausnahme weniger vorderster) je aus einer einzigen von der 
Urmesodermzelle abgegebenen Zelle hervorgehen. Diese hochgradige 
Entwicklungskonzent-rierung bewirkt aber gerade das Gegenteil von Seg
mentverdoppelung, nämlich einen Ausfall von eölomen (Unterbleiben 
ihrer Sonderung von benachbarten) infolge der Zusammendrängung ihrer 
mosaikartigen Vorstufen in der Urmesodermzelle 1. Das Sterilwerden 
einer Gonade, was als Vorstufe für den gänzlichen Schwund des be
treffenden Cölomes angesehen werden kann, ist empirisch erwiesen 
in der Rhynchelmis-Reihe (s. MICHAELSEN 1920). Ebenso ist das Vor-

1 Das vorliegende Problem kann hier nur gestreift und die Lösung nur 
angedeutet werden, es wi.rd aber zum Gegenstand einer umfassenden Studie 
über das Wesen der Oligochätensegmentierung zu machen sein. 
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kommen von Segmentausfall und dadurch bedingte Nach-vorn-Ver
lagerung der Gonadensegmente bei Vertretern verschicdener Familien 
erwiesen und von MWHAELsEN selbst zugegeben. Man darf also bei 
der phylogenetischen Deutung des Oligochätensystems nur mit der An
nahme von Segmentausfall, Nach-vorn-Verlagerung der Gonadenseg
mente und Verringerung der Zahl der fertilen eölome rechnen. Jede 
andere Annahme ist rein willkürlich. Meine Deutung des Parergodrilus 
heicZe1'i REISG. als degenerierten Enchytraeiden (1927) war ein Ergebnis 
dieser Prinzipien, die ich mir aus rein theoretischem Studium des Oli
gochätensystems abgeleitet habe. MICHAELSEN hat nun (1928) diese 
Deutung acceptiert und wird sich daher auch den allgemeinen Grund
lagen hiefür nicht völlig verschließen können. Eine planmäßige Unter
suchung der Ontogenese von Vertretern aller Oligochätenfamilien wird 
den wahren Sachverhalt restlos aufklären. 

Die scheinba,r ursprünglichen Zustände des Darm- und Blutgefäß
systems der »Archioligochäten «( sind auch bei den Lumbriciden, Lum
bric11liden u. a. vorübergehend, im Embryo, vorhanden und werden 
durch spätere Komplizierung eben nur modifiziert, aber nicht auf
gehoben. 

Manche für »Archioligochäten «( charakteristische Merkmale sind 
durch Stehenbleiben auf juveniler Entwicklungsstufe (von vollständiger 
entwickelten Ahnen) zu erklären (Ringmuskelseitenlinie, Anklänge an 
Zellkonstanz, Teilung), andre können nur als Degeneration gedeutet 
werden, wie z. B. der Zusammenbruch der cölomatischen Segmentierung 
und die Gonadenverschmelzung bei Pa1'e1'yodfil1tS, wieder andre, wie 
Haarborsten, Kiemen und Augen sind zweifellos selmndär aufgetreten 
in Anpassung an das Leben im Süßwasser. 

Gegen meine Auffassung, und zwar gegen die Stauchungshypo
these, könnte der Einwand erhoben werden, daß die segmentale Er
streckung des lumbricinen Geschlechtsapparates nicht immer fünf Seg
mente beträgt und auch nicht allgemein verbreitet ist. - Es kommt 
aber in Betracht, daß bei den anzunehmenden Ahnenfamilien die Ver
einigung der Poren der männlichen Gonoducte und ein Längskanal 
noch nicht existiert haben mögen. WQ aber diese Vereinigung erst nach 
dem Stauchungsprozeß zustande kam, da konnte der männliche Porus 
(jeder Körperseite) auf die Segmente vor dem 15. (hinter dein 12.) zu 
liegen kommen. Anderseits konnte die Zahl der zwitterigen Schalt
segmente auch. größer gewesen sein als drei, nämlich sechs, womit das 
Verhalten der Megascolecidae namentlich Acanthodrilinae, erklärt wer
den könnte, deren männliche Poren (in der Regel) am 18. Segment liegen. 

34* 
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Namentlich aber muß man folgenden Vorzug der Stauchungshypothese 
berücksichtigen: sie erklärt das bei einem metameren Organismus 
absolut unwahrscheinliche Phänomen, daß in unmittelbar aufeinander
folgenden Segmenten, ohne Übergänge, rein männliche und rein weib
liehe Gonaden vorliegen, als ein sekundäres Verhalten, welches erst all
mählich durch einen Stauchungsprozeß zustande gekommeh ist. 

Wenn man die spezielle Entscheidung zwischen der Stauchungs
hypothese und der Durchwanderungshypothese vorläufig noch beiseite 
läßt, so muß man der obigen Anschauung (in dieser allgemeineren Form) 
jedenfalls folgende Vorzüge zuerkennen: 

a) Die Annahme eines Ausfallens von Segmenten in und vor der 
Geschlechtsregion (also einer einzigen konstanten Veränderungsrichtung) 
wird als ausreichend befunden, um alle bekannten Lage- und Struktur
verhältnisse des Gesehlechtsapparates zu erklären. Das Vorkommen von 
Segmentausfall (cl. h. Ausfall ganzer Segmente, oder nur der cöloma
tischen Bestandteile, oder nur der 'epidermalen Bestandteile) ist (1) min
destens bei Lumbriculiden und Enchytraeiden erwiesen; (2) ist gut 
vereinbar mit dem teloblastischen Grundeharakter der Segmentbil
dungsweise ; (3) wird speziell durch die ontogenetischen Merkmale der 
Segmentbildilllg und die Tendenz zur Entwicklungskonzentrierung dem 
embryologischen Beobachter nahe gelegt. 

b) Die aus a) sich ergebenden Anwendungen auf eine wahre-natür
liche, d. h. historisch-genetische Klassifikation der Oligochätenfamilien 
stimmen überein mit den Folgerungen aus der Ontogenie, dem Seg
mentalorgansystem und. zahlreichen andern Organisationsmerkmalen. 

B. Einleitung. 
Ich hätte es vorgezogen, die Untersuchung der Nephridienentwick

lung an einem Lumbriciden oder Lumbriculiden vorzunehmen und mit 
der Zellgenealogie der Furchung zu beginnen, da letzter.e ja bei den 
genannten Familien auch allgemeine Aufschlüsse über die Beziehung 
der Oligochätenfurchung zur Polychätenfurchung verspricht, welche 
bisher noch ausstehen. 

Wegen Mangels an solchem Material mußte T~tbifex rivulorum LAM. 
genommen werden, von dem die :Furchung bereits zellgenealogisch dar
gestellt ist (PENNERS 1922); auch die Keimstreifdifferenzierung und 
Organbildung hat PENNERS (1924) behandelt; letztere Arbeit ist aber 
leider in zahlreichen Fragen, wie Blastoporusschließung und Vereinigung 
der neuralen Reihen, Entstehung der lateralen Ringmuskelreihen, Ent-
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wicklung der vordersten cölomatischen Segmente usw., etwas kurz und 
erwies sich namentlich bezüglich der Nephridien- (und Gonaden-) 
entwicklung als so mangelhaft, daß sie über den ganzen Verlauf der 
Keimstreifdifferenzierung und Entwicklung von T~lbifex eine falsche 
Vorstellung erweckt. 

Bei einem. Embryo vom Alter desjenigen meiner Abb. 14 sollen nach 
P:mNNE1RS Segmentorgananlagen vom 7. Segment an nach hinten vor
liegen, die jüngsten )in den Segmenten 14-16 «; andre Segmentalorgan
anlagen werden aus der Gegend des ))9.-11. Segmentes« beschrieben. 
Sie sollen ferner von vornherein mehrzellig sein und direkt aus den em
bryonalen Cölomblockzellen hervorgehen. Diese Angaben sind durchwegs 
irrtümlich. An einem Embryo des zitierten Alters sind junge Nephri
dien nur im 7. und 8. Segment vorhanden; im 9. Segment aber, sowie 
auch im 10., 11. und 12. fehlen sie stets vollständig; im 10. und 11. Seg
ment liegen aber im vorderen Teile des Cöloms die jungen, schon auf 
viel früheren Stadien nachweisbaren Gonaden im zweizelligen Stadium, 
als Gonoblasten, vor; die hinteren Nephridienanlagen, im 13. Segment 
beginnend, treten erst viel später auf, nämlich in jungen Würmchen, 
welche PENNERS gar nicht mehr untersucht hat; sie treten auf in Gestalt 
einer einzigen dotterfreien, abgeflachten Zelle, welche an der Vorder
wand des Dissepimentes gelegen ist; ihre Sonderung aus dem gewöhn
lichen umgebenden Cölomepithel und Differcnzierung zum fertigen (ein
zelligen) Nephridioblasten sowie ihre Teilung und Entwicklung zum 
Nephridium habe ich schrittweise verfolgen können. Diejenigen Gruppen 
von runden im Cölom gelegenen embryonalen Zellen, welche. PENNERS 

als die Anlagen der hinteren Nephridien angesprochen hat, haben 
mit der Nephridienentwicklung ebenfalls nieht8 zu tun, sondern 
stellen die den embryonalen Charakter am läng8ten bewahrenden ge
wöhnlichen inneren Cölomblockzellen dar. PENNERS hat somit über~ 
haupt in keinem Segmente die wahren embryonalen Anlagen (die ersten 
erkennbaren Sonderungsstufen) beobachtet; daher ist es selbstver
ständlich, daß die Frage, ob dieselben aus dem Mesoderm oder Ectoderm 
entstehen, erst iti der vorliegenden Arbeit gelöst wird. Die Frage, wie 
die Segmentalorgane in der normalen Ontogenese entstehen, kann ferner 
selbstverständlich nicht durch experimentelle Veränderung der Onto
genese entschieden werden; vielmehr können experimontelle Ergebnisse 
erst durch Bezugnahme auf das Normale gedeutet werden. Wenn z .. B. 
PENNERS (1926) an Embryonen von Tubifex, welchen der eotodermale 
Keimstreif fehlte (durch natürliches Absterben der Mutterzelle desselben 
oder durch künstliche Abtötung derselben), das Auftreten von Seg-
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mentalorganen beobachtete, so konnte d~es auch eine Regulations
erscheinung sein, bei welcher ein Keimblatt ein andres substituiert, 
und war daher nicht beweisend für den Verlauf der normalen Onto
genese. 

Die untersuchte Art wurde nach MWHAELSEN (1900) als Tubifex 
tubifex (MÜLL.) = Tub. rivulorum LAM. bestimmt. Bemerkenswert war 
ein ziemlich reichliches schwarzbräunliches Pigment in Form kleiner 
Körnchen in der Haut und den Wänden der Hauptgefäße; ferner eine 
relativ leichte Erkennbarkeit der weiblichen kurztrichterförmigen Gono
ducte an der Segmentgrenze 11/12 (deren Existenz und Lage bis in 
die neueste Zeit unklar war). Die Untersuchung erfolgte sowohl an 
Schnittserien (Fixierung nach BOUIN oder Sublimat-Essigsäure, Fär
bung in Eisenhämatoxylin und Eosin oder Alkoholfixation und Stück
färbung in Boraxcarmin) als auch an Totopräparaten (Fixierung in 
Alcoh. absol. oeler in KLEINENBERGS Pikrinschwefelsäure, Bor,axcarmin, 
Untersuchung in Glycerin, Spaltung von Embryonen, Isolierung von 
Keimstreifen ). 

Die Arbeit wurde am zoologischen-vergleichend-anatomischen Insti
tut, University Museum Oxford, ausgeführt. Es sei mir gestattet, Herrn 
Professor E. S. GOODRWH F. R. S. für das Interesse bestens zu danken. 

C. Allgemeiner Verlauf der Entwicklung von Tubifex. 
Infolge des enormen Dottergehaltes des Tubifex-Eies hat das zeit

liche Verhältnis der Mesodermstreifbildung einerseits und der Blasto
porusschließung und Vereinigung der (ectodermalen) Zellreihen ander
seits beträchtliche Modifikationen erfahren. Von Modifikationen kann 
man deshalb sprechen, weil es nicht mehr zweifelhaft ist, daß die ganze 
Entwicklungsweise der Oligochäten auf die Polychätenentwicklung, 
welche ursprünglicher verläuft, bezogen werden muß. Die am meisten 
charakteristischeMoelifikation (das specifischeMerkmal) der Oligochäten
(und Hirudineen-) entwicklung ist die Konzentrierung fast des ganzen 
späteren Rumpfectoderms in den Telectoblasten (vier auf jeder Körper
seite, gemeinsame Mutterzelle 2 d 111) und die Entwicldung derselben in 
einer einzigen Wachstumsrichtung und (fast rein) unipolar, so daß Zell
reihen zustandekommen, an deren einem (hinteren) Ende die Telecto
blastenliegen. Bei den Polychäten scheint der entsprecheneleKeimbereich, 
d. i. die somatische Platte (hervorgehend aus 2 d), keine besonderen 
Unterbereiche, Wachstumscentren, zu besitzen, und ihre Ausbreitung 
erfolgt daher nach allen Richtungen (ausgenommen nach oben) ziem
lichgleichmäßig; es kann aber auch z. B. bei Nereis (WILSON 1892), 
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die Ausbreitung nach seitlich-unten und hinten-unten ein wenig bevor
zugt sein. Bei den Oligochäten aber besteht eine scharf ausgeprägte 
Sonderung der somatischen Platte in einen medianen Bereich und einen 
linken und rechten. Der mediane Bereich enthält nur die Ausbreitungs
richtung : hinten-unten und besteht aus Micromeren, die sich durch 
iiquale Teilungen vermehren. Der linke und rechte Bereich aber enthält 
in exzessivem Maße die andre Wachstumsrichtung, nämlich seitlich
ventralwärts (seitlich-vorn), und besteht aus den Telectoblasten und 
ihren Abkömmlingen. Der unipolare Charakter der Telectoblasten ist 
bei Tttbifex zwar sehr ausgeprägt, jedoch nicht völlig rein; es kommt 

,Il 
a 

(J 

~ 
Polychaef 

Tubifex 

b 

Abb. 3. Schema zur Bezichung der somatischen Pl!üte der Polychäten zu den Telectoblasten der 
Oligochäton. 

nämlich vor, daß die Telectoblasten ein paar kleine Zellen (zwei) median
wärts sprossen (PENNERS 1924, Fig. G). Letztgenannte kleine Zellen 
sind als der Redt der ursprünglich bi- oder multipolaren AusbreItungs
tendenz zu betrachten uncl die Zahl dieser Zellehen wird als Kriterium 
für die Ursprünglichkeit der Entwicldungsweise der verschiedenen Oligo
chätenfamilien mit verwendet werden müssen (s. Abb,3 c, d, e). Die 
Ursache für die Veränderung, welche die somatische Plabte bei den 
Oligochäten erfahren hat, liegt wohl 1.) in der Dotteransammlung im Ei, 
2.) in dem Prinzip der Zunahme der vorzeitigen Sonderung (lmd zwar 
in diesem Falle der Bilateralität). 

Die Auf teilung des Urtelectoblasten jeder Körperseite in vier Tel
ectoblasten erfolgt nach folgendem Schema. (nach PENNERS [1924J, die 
Bezeichnung des dorsalsten Teloblasten aber verändert): 
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/ Ilnl,. Urtclobl. 

2d
lll ~ /lt -" " " " " " " " " " ' 'R."- ) 

/ 
[(1nl + 2) + lt]" " "" (1n1 + 2 _____ ,, __ ''--,,-c''"',,~,,- m2 --"" / "m -~ 

recht. Urtclobl. ----"" 1 " " 

n " " " " " " " " " " " " " " " " " " ,,'" 
n = Neuroblast, 1n1 und 1n2 = myale Ectoblasten (Ringmuskelseitenlinie), 
lt = lateraler Teloblast; die als Pfeile angedeuteten zwei Zellehen sind das 

Rudiment der Bipolarität der Teloblasten. 

Die von den Telectoblasten gesproßten Zellreihen dringen zwischen 
die Micromeren der seitlichen (A-und Co) Quadranten eiri; ob sie sich 
hierbei an der Grenze des ersten und zweiten Micromerenquartetts 
bewegen (wie bei Nereis) ist nicht bekannt. Die Micromeren, welche 
hierdurch ventral (und später median) von den Zellreihen zu liegen 
kommen, sollen als mediane Randepidermis bezeichnet werden, da 
sie den Rand des Urmundes und später des Blastoporus darstellen. 

Abb. 4. Entwicklungsstadium von 1'ubi{ex 
(nach PENNERs 1924; Bezeichnung des late
rnlsten Teloblasten verändert) mit sQhätzungs
welse neun oder zehn eölomen. n Neuroblast 
und Neur"lrelhe, 'I!!, '/1,0, mynle Teloblasten, 
lt laternler Teloblast, U]Jf Urmesodermzelle, 

4Ent Entoderm. 

Aus dem vorderen Urmund rand geht 
eine typische Stomodäumwuche
rung hervor, welche derjenigen an
drer von VI~JDOVSKY untersuchter 
Oligochäten gleicht, sowie an die
jenige von Nereis erinnert. Die 
Gegend, wo später der After ent
steht, wird vom hinteren Urmund
rand ii.berwachsen ohne daß eine Zu
rücklassung von specifischen Zellen 
oder Substanzen konstatierbar wäre. 
Vom Standpunkt der Mund
Anustheorie SEDGWIOKS wäre die
ses Verhalten von Tubifex phylo
genetisch so zu erklären, daß sowohl 
das specifische Zellmaterial als 

auch die specifischen Substanzen des hinteren Urmundrandes, welche 
die Determination: Allusbildung enthielten, geschwunden sind, und 
substituiert wurden durch einen physikalischen Zustand, welcher in 
der betreffenden Region, wahrscheinlich von den Teloblasten und (oder) 
Urmesodermzellen, hervorgerufen wird. Der Urmund von Tubifex wird 
de:mnach in der Ontogenese lediglich durch Abgabe der Stomadäum
anlage zum Blastoporus. Es wäre verfehlt, daraus zu folgern, daß der 
ontogenetische Urmund vom phylogenetischen (bei Tubifex) wesentlich 
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verschieden sei. Er enthält nämlich auch in der Ontogenie die Determi
nation: Anusbildung, aber nur vorübergehend, nämlich zu der Zeit, wo 
er die Region zwischen den Teloblasten durchwandert. 

Die Schließung des Blastop orus erfolgt viel später als PENNERS 

angibt; zu der Zeit, wo die linke und rechte Zellreihe vorn in Ver-

b 
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a.____ 
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Abb.5. a) Stadium mit 13 Cölomen, BlastopOl'US noch offen, n Neuroblast, ml. 1110 myale Telo
bl asten, lt lateraler Teloblust (Obi. B, Oc.2). b) .1.-4. und 11.-8. rechtsseitiges Cölom desselben 

Stadiums (Obi. D, Oe. 2). 

bindung treten und die Stomodäumanlage eine roscttenförmige Zell
gruppe (von der Fläche im Totopräparat gesehen) darstellt, ist er noch 
weit offen. Die mediane Randepidermis (Blastoporusrand) vermehrt 
sich anscheinend nicht oder fast nicht; ihre Breite beträgt nämlich in 
dem Stadium der Abb. 4 (nach PENNERS) etwa 2-3 Zellen und in dem 
etwas älteren der Abb. 5a und 7 ebensoviel.Die Schließung des Blasto
porus in der Tubifex-Entwicklung ist kein selbständiger Vorgang mehr, 
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sondern eine Begleiterscheinung der Ausbreitung und Aneinanderlegung 
der beiderseitigen Zellreihen; sie erfolgt daher relativ sehr spät. Kurz 
vor der Aneinanderlegung der beiden Keimstreifen kommt das mediane 
Randepithel über dem Entoderm von vorn nach hinten fortschreitend 
Z1ll' restlosen Vereinigung; von da an soll es als ventrales Epithel 
bezeichnet werden. 

Bezüglich der Bauchmarkbildung ersieht man schon aus dem 
Bisherigen, daß die beiden neuralen Zellreihen schräg unter das ven
trale Epithel einsinken müssen, ihre epidermale Bedeckung somit 
in der Hauptsache nicht. von selbst abgegebene Epidermiselementen 
erhalten, sondern eben vom ventralen Epithel. Dies ist auch an Quer
schnitten deutlich zu sehen (s. Abb. 6), da die von den mn m2- und 
lt-Reihen gelieferten Epidermiszellen einen embryonalen Charakter 
haben, der an dem dichteren Plasma erkennbar ist, während das dor
salwärts anschließende und das ventrale Epithel als differenzierter und 
älter erkennbar sind. Die großen Neuralzellen liegen nun unter solchen 
alten Epidermiszellen (des ventralen Epithels); müssen also in schräger 
Richtung unter die letzteren eingesunken sein. Beim Verfolgen einer 
Schnittserie zeigt es sich, daß manchmal die junge Epidermis auch die 
Zellen der Neuralreihe in ihrem lateralen Teile bedeckt. Die Neural
reihe gibt eben auch Epidermiselemente ab, jedoch so spärlich, daß 
diese allein keine kontinuierliche Bedeckung bilden würden. 

Die exakte Lage der Keimstreifen sowie der Vorgang der Um
wachsung und der Vereinigung ist aus Abb. 8 zu ersehen, ohne weitere 
Beschreibung. 

Zur Betrachtung der Mesodermstreifentwicklung sei zunächst 
auf Abb. 4: verwiesen, wo die Urmesodermzelle noch an der Oberfläche 
liegb; sie wird aber alsbald von Microme:ren überwachsen und sinkt zwi
schen Entodermzellen ein, wie in Abb. 5 und 7 zu sehen isb. Die Zahl der 
auf einem bestimmten Stadium vorhandenen Cölome läßt sich natur
gemäß am besten an Totopräparaten ermitteln. Das Stadium der Abb. 4: 
hat nach meiner Schätzung1 9 oder 10 Cölome und die Urmesodermzelle 
ist nahe daran die fertilen Cölome 10 (3) und 11 (~) abzugeben. Jedes 
Cölom (vielleicht mit Ausnahme der vordersten) wird als eine einzige 
Zelle von der Urmesoc1ermzelle abgegeben Dies ist aus den Größen
verhältnissen mit Sicherheit zu ersehen. Sie reihen. sich an letztere 
zunächst seitlich, dann ventralwärts-bogenförmig nach vorn verlaufend, 
an. Während beim erwachsenen Tier und bei älteren Embryonen die 

1 Diese Schätzung stützt sich auf meine Erfahrung, daß das Vorderende 
der m2-Reihe die Grenze des fünften und· sechsten Cöloms bezeichnet. 
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drei vordersten Cölome verschmolzen sind, liegen sie bei jüngeren Em
bryonen (mit 13, 17 Cölomen, s. Abb. 5, 6, 7) noch als isolierte Cölom
blocks vor. Wenn man nur nach Schnitten urteilen wollte, so käme man 

16 1? 

Abb.7. 
Abb.6. 

Abb.8. 
Abb. 6. Einsinken der neuralen Zellen unter das ventrale Epithel. Ep Dorsale Epidermis, "tJ, 
"'" lt junge Epidermis, geliefert von don ?n!', ?n2- und lt-Reihen, n neurale Zellen, vEp ven

tralesEpithel, 1J1e8 Urmesoderm, Ent Entoderm (Obi. D, 00. 2). 
Abb. 7. Studium mit 17 Cölomen, Blastoporus nooh offen, Bezeiohnungen wie Abb. 5 a (Obi. B, 00.2). 

Abb. 8. Lage der KeimstreIfen und Umwaohsung des Entoderms. 

leicht zu der irrigen Meinung, daß das Mesoderm der drei vordersten 
Segmente von vornherein unsegmentiert sei (PENNERS); diedissepimen
talen Grenzen treten dann nämlich gar nicht hervor, weil.sie nach zwei 
Richtungen schräg stehen und weil der Unterschied der inneren Cölom~ 
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blockzellen und der oberflächlichen plattenförmigen Zellen weit geringer 
ist als bei den hinteren Oölomen. Jene kleinen Mesodermzellen, welche 
nach PENNERS (1922, Pig. F1-K,) auf sehr friihem Stadium von den 
Urmesodermzellen in die FurchlU1gshöhle hineingesproßt werden und 
bestimmt kein segmentiertes Mesoderm formieren, müssen demnach mit 
dem migratory mesoblast WILSONS (1889) und dem losen Mesoderm, 
welches VEJDOVSKY (1888-92) für die Kopfhöhle beschreibt, verglichen 
werden; sie sind also nicht das Mesodermmaterial der vorderen Segmente 
1-3, da diese, wie gesagt, als segmentale Oölomblocks angelegt werden. 

Die Entwicklung eines Oölomblocks aus dem einzelligen Stadium 
erfolgt durch äquale, dann auch durch inäquale Teilungen. Die Oö
lome 6-8 (Abb. 5 b) z. B. bestehen aus 3-4 inneren großen Zellen, 
die sich weiterhin durch äquale und inäquale Teilungen vermehren, 
und aus plattenförmigen OberHächenzellen. Daß die letzteren nicht 
etwa von den Zellreihen her eingewanderte Elemente (Ectomesoderm} 
sind, geht namentlich daraus hervor, daß sie (in etwas älteren Em
bryonen) auch an solchen Oölomblocks, welche noch hinter den Telecto
blasten liegen, schon vorhanden sind und daß sie sehr frühzeitig auch 
an der Darmseite auftreten. 

Die Oölome umwachsen später das Entoderm in dorsaler Richtung; 
hierbei geben sie von ihrer äußeren Fläche Zellen ab, welche die linke 
bzw. rechte Hälfte des späteren Dorsalgefäßes bilden, sowie die Anlagen 
der Perivisceralgefäße; diese Vorgänge sind später näher zu betrachten; 
ferner erhalten sie ein Lumen, welches zunächst aus unregelmäßigen 
Liicken besteht; der embryonale Oharakter der Oölome schwindet zu 
dem Zeitpunkt, wo die letzten größeren Zellen im Innern aufgeteilt 
werden. Dies ist der Fall an Embryonen der Abb. 11 bzw. 14 etwa in 
den Segmenten 12-14 bzw. 14-18, und an älteren Embryonen in weiter 
hinten folgenden Segmenten. Die zu diesem Zeitpul).kt in jedem Oölom 
meist an der lateralen Wand liegenden letzten (drei oder vier rundlichen) 
embryonalen Oölomzellen haben mit Segmentalorgananlagen (PENNERS) 
nichts zu tun, sondern werden zu gewöhnlichen Oölomepithelzellen. 
Erst lange nachher entstehen die Segmentalorgane (in den fraglichen 
Segmenten) aus einer einzigen Oölomepithelzelle, deren Lage sich nicht 
auf die der genannten Zellen beziehen läßt. Die Differenzierungen in 
den vorderen Oölomen, nämlich die vorderen Nephridien im 7. und 
8.0ölom und die Gonoblasten im 10. und 11. werden alsbald zu be
·trachten sein. 

An Abb. 7 sei noch die Aufmerksamkeit gelenkt auf ein paar kleine, 
den Entödermzellen ähnliche Zellen, welche unter der Epidermis un-
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mittelbar hinter der Wucherung des Oberschlundganglions gelegen sind 
und an die Excretionszellen = Schluckzellen andrer Oligochäten er
innern (vgl. HATSOREK, VEJDOYSKY). 

Abb.9 stellt einen Embryo mit 24 Cölomcn dar; die beiden 
Keimstreifen haben sich bis zum 16. Segment aneinander gelegt. Das 
Oberschlundganglion und das Stomodäum (Pharynxanlage) haben sich 
weiter entwickelt und die neuralen Reihen sind etwa bis zum 14. Seg
ment in dichtgedrängte Zellgruppen verwandelt. Neu aufgetreten sind 
zwei Strukturen: 

a) die Ringmuskelseitenlinie; 
b) das dorsale Halbgefäß; 

erstere ist durch eine markante Reihe von Kernen, welche unter 
der Epidermis liegen, gekennzeichnet; nach vorn reicht sie bis in 
die Pharynxgegend und 
am Hinterende kann man 
einwandfrei konstatieren, 
daß sie nur unter der 
mr und m2 - Zellreihe ent- 5 

stehen; der vierte (lateral-
6 

ste) Teloblast nimmt somit 

2 
1 Ph 

23 

22 

13 

an der Bildung der Ring- 7 

muskelseitenlinie nicht teil 8 

und wird daher als late
raler Teloblast bezeichnet. 
Die Weiterentwicklung der 
Ringmuskelseitenlinie kann 
durch alle späteren Stadien 
an Totopräparaten verfolgt 
werden. Daß sie tatsäch
lich aus den ectodermalen 
Zellreihen stammt, muß 

Abb.9. Stadium mit 24 Cölomen. Ph PharYllx(-Stomo
dli"m)anlage, Oa Obersehlundganglion, va 2 dorsales 
Halbgefliß, ",sL Rin~musltelseitenlinie, n Neuroblast, 
"'I, m, myale Teloblasten, lt l"teraler Teloblast, Um Ur-

mesoderm. elle, Ent Entoderm (Obi. B, Oe. 2). 

man annehmen auf Grund 
der in Schnitten ziemlich häufig zu beobachtenden Zellteilungen an 
den genannten Reihen, durch welche die eine Tochterzelle unter das 
Epiderm zu liegen kommt (s. Abb. 10 a). . 

Das dorsale Halbgefäß ist eine nicht minder lllarkanteStruktur. Am 
oberen Rande desMesodermstreifs verläuft in ganzer Länge einSpaltraum ; 
dieser ist im vorderen Bereich von einer eigenen Wandung aus extrem 
abgeplatteten, membranartig dünnen Zellen mit linsenförmigen Kernen 
umgeben, etwa vom 10. Segment angefangen nach hinten fehlt diese 
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Wand; der Gefäßraum geht hier in reines Blastocöl über. Das Gefäß 
ist nach außen von gewöhnlichen plattenförmigen Epidermiszellen be
deckt und ich halte es für ausgeschlossen, daß diese die Gefäßwandzellen 
gebildet hätten; letztere können wohl nur von den Cölomen stammen, 
an welche sie unmittelbar angrenzen und welche in lebhafter Zellver
mehrung ständig begriffen sind. Der Verlauf der Weiterentwicklung 

Abb.lOa. 

kann an Totopräparaten nicht verfolgt werden, weil das Gefäß durch 
das emporwachsende Mesoderm aus der subepidermalen Lage verdrängt 
und somit seitlich vom Mesoderm überdeckt wird. Aus Schnittserien 
geht hervor, daß es zunächst mit dem emporwachsenden Mesodermstreif 
dorsalwärts verschoben wird, zuletzt aber etwas zurückbleibt, so daß 
das linke un.d' rechte Mesoderm sich schon vereinigt haben, während 
das linke und.rechte Gefäß noch getrennt sind. Jedes der beiden Gefäße 
stellt eine Hälfte des Dorsalgefäßes dar, V d/2; jedes V d/2 ist in seinen 
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Entstehung durch einen phylogenetischen Faktor, der sich ganz über
wiegend (und ursprünglich ausschließlich) in der Ontogenese geltend 
macht, den Dotter, bedingt; jedes Vd/2 ist aber faktisch nicht etwa 

Abb. lOb. 

rfa 
~~G-="~~~~ 
10.S,9. "--.. 

11.Sj:-' 

vEp 

Abb.10o. 

Abb.IOu-c. Drei (nicht unmittelbar) aufeinanderfolgende Schnitte eines Embryos mit etwa 
27 eölomen; Abb. 100, mit den vorderen Nephridien, Abb. lOb mit Gonoblasten: Nbl Nephridio
blust, N" N, erstes, zweites Nephridium (im 7., 8. Segment), 6 G, Q G ml\Jinlicher, weiblicher 

Gonoblast, M Mesoderm, übrige Bezeichnungen wie Abb. 9 (Obi. D, OC.2). Verkl. 2/3• 

eine .Halbröhre, sondern ein ganzes Gefäß; der Dotter hat also eine 
Organverdoppelung bewirkt; wenn die Rückgängigmachung der Ver
doppelung (also die Vereinigung zum Dorsalgefäß ) auf späteren Em
bryonalstadien ausbliebe, so entstünde ein Wurm mit paarigemDorsal~ 
gefäß. Ein paariges Dorsalgefäß kommt tatsächlich bei Acanthodriliden 
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vor. Bei L~t1nb1'iculus sind kleine segmentale lVIuskelchen, welche das 
. Dorsalgefäß durchsetzen (dessen Wandung einstülpend) beschrieben 
worden (K. v. HAFFNER 1927); eine Erklärung fiir diese bizarre Erschei
nung wurde jedoch nicht gegeben. Die genannten lVIuskelchen sind 
offenbar schon angelegt (inserierend: vorn oben am Dissepiment, hinten 
unten an der DarmwandumhÜllung), wenn das Dorsalgefäß noch paarig 
ist, und werden bei der Vereinigung rings umflossen. 

Auf einem Stadium mit etwa 27 Cölomen (Abb. 10a, b, c), 
welches mir nur in einer sagittalen Schnittserie vorliegt, welches in 
seinem Xußeren aber dem vorangegangenen Stadium noch recht ähn-

9 : 10 \11 
.... ' I uG f;.r; 

Abb. 11. Stadium mit 30 Cll1omen. Gy Bauehmarl(ganglien, Bo Borstensaekanlagen, ]ü' Keim
streIfrand, übrige Bezeiohnung .wie Abb. 9 (Obi. B, Oe. 2). 

lich sein müßte, findet sich als das jüngste Stadium der vOFderen 
Nephridien ini 7. (6./7.) und 8. (7./8.) Cölom eine gebogene sechszellige 
Reihe, welche mit einer etwas größeren vordersten Zelle, dem Nephri
clioblasten, beginnt und deren drei hinterste Zellen schon den Beginn 
der Kanalbildung erkennen lassen. 

Etwas weiter hinten in der Gegend des 10. und 11. Segmentes 
finden sich ein bzw. zwei Zellen, die durch Plasmadichte und Kern
beschaffenheit sowohl von den Nephridiumzellen als auch von den 
umgebenden Cölomzellen deutlich, ja auffallend unterschieden sind. Die 
Verfolgung ihrer Weiterentwicklung und die genaue Feststellung der 
segmentalen Lage mittels der Totopräparate im 10. (9./10.) und 11. 
(10./11.) Segment erweist dieselben als die Anlagen der Gonaden; sie 
sollen hier als Gonoblasten bezeichnet werden, einmal wegen ihrer 
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ungewöhnlich frühen Sonderung und dann wegen ihres langdallernden 
Verharrens auf dem zweizelligen Stadium. 

Ein Embryo mit 30 Cölomen ist in Abb. 11 dargestellt. Die 
vorclersten Cölome, etwa bis zum vierten, haben das Entoderm zur 
Gänze umwachsen. Die beiden Keimstreifen haben sich bis etwa zum 
19. Segment aneinandergelegt. Die Ringmuskelseitenlinie ist zellreicher 

.... _vpu 
__ Bd 

Abb.12. Die vorderen Nephridien (NI, N,), Gonoblasten (0 G, ~G) nnd Anlagen der Perivis
ceralgefliße (Vpv) von einem Stadium mit etwa 80 eölomen; Ba, Bv dorsale, ventrale Borsten
sackanlage, D nutere Ento(lermgrcnzc, Vv Ventralgcläßanlagc, übrige Bezeiohnnngen wie Abb. 9, 

halbschematiseh (Obi. D, Oe. 2). VerI,!. 112. 

geworden und die dorsalen und ventralen Borstenanlagen sind hinzu
gekommen; letztere bestehen aus einigen größeren Zellen, welche 
die eigentliche Borstendrii.senanlage sind und einer Umhüllung von ab
geflachten Kernen, welche zu den Follikelzellen gehören. Die Borsten
säcke sind als Ganzes ectodermal; sie liegen in der Linie der vom late
ralen Teloblasten gesproßten Zellreihe, die ventralen etwa an der Grenze 
der mr und n-Reihe. Die Bauchganglien haben schon schärfere Umris.se 
angenommen. Die vorderen Nephridien im 7. und 8. Segment sind 
18zellig, mit dem Nephridioblasten (sogenannte Trichterzelle) vor dem 

Zeitschrift f. wissenseh. Zoologie. 133. Bd. 35 
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Dissepiment. Die CöIome haben schon ein schmales Lumen und die 
Nephridien sind mit einigen Peritoneumzellen bedeckt. Die Gonoblasten 
im 10. und 11. Segment sind je zweizellig (s. auch Abb. 12 und 13). 

Abb. 13. Querschnitte durch ein Stadium der Abb. 11, 
a) die <1 Gonoblasten ; b) die embryonalen großen CÖ
lomzellen des 14. und 15. Segments (keine Nephridien 
anlagen I). Im Primäre Liingsmuskeln, übrige Bezeichnung 

An günstigen Präpa
raten dieser Altersstufe 
(s. Abb. 12) kann man im 
Vorderkörper zwischen den 
Dissepimenten eingeschlos
sene linsenförmige Ze11-
gruppen beobachten, welche 
die Anlagen der Perivisce
ralgefäße darstellen. Man 
kann annehmen, daß die 
Proliferation diesel' Zellen 
von den Cölomen ausgeht 
und schon friüler begonnen 
hat, zur Zeit der Bildung 
des V d/2; während aber 
letzteres dorsalwärts ver
schoben wird, bleiben die 

Perivisceralgefäßanlagen 
zurück und entwickeln sich 
in den Dissepimenten wei
tel'. Im Vorderkörper die
ses Stadiums ist auch die 
Anlage des Ventralgefäßes 
vorhanden und stellt einen 
kernreichen Zellstrang dar. 

Ein weiter fortgeschrit
tenes Stadium (Abb.14) 
hat die Zahl von minde
stens 34, und zwar etwa 36 
Cölomen erreicht. Das 
Mesoderm hat bis zum 10. 

wie Abb. 9 (Obi. D, Oe. 2). 
Segment das Entoderm um

wachsen; die Cölomhöhlen sind namentlich ventral weiter entwickelt; 
um diese Zeit scheinen die Dissepjmente der drei vordersten Cölome 
allplählich zu schwinden, obwohl die segmentalen Grenzen des Meso
derms noch deutlich sichtbar sind. Dorsale und ventrale Borsten
anlagen sind durch einen Muskel verbunden, der das Cölom durch-
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zieht. Etwa vom 28. Segment angefangen, werden die Cölome beträcht
lich kleiner und das 34. sowie die folgenden bestehcn nur aus kleincn 
fast dotterfreien Zellen. ' 

Die Nephridien sind etwa 40zellig und bilden zwei Schleifen; der 
N ephridio blast ist noch embryonal. 

Die Gonoblasten sind immer noch jc zweizellig. 
Die Telectoblasten sind noch vorhanden, aber kleiner geworden. 

Das Bauchmark ist in scharf umgrenzte Ganglien und Längskonnektive 
differenziert. 

Abb. 14. Stl1dium mit otwa 36 eölomen. M lI1undbuoht, Pli Pharynxanlage, Og Oberschlund
ganglion. Vd Dorsalgefäß (embryonales), Vd/2 dorsales Halbgefäß, NI, N, erstes und ZWeites vor
deres Nephridium, () G, Q G männliche, weibliche Gonoblasten (je zweizellig), m8~ Ringmuskel
seitenlinie, Ent Entoderm bzw. ventrale Entodormgrenze, Gg Bauchmarl<ganglien, BI1~ Verbin-

dungsmuskel der dorsalcn und ventralen Borstensäcl<e (Obi. B, Oc.2). 

Für die weitere Entwicklung ist es nun eigentümlich, daß der 
segmentale Zuwachs fast gänzlich still steht; dagegen dauern Form
bildung, Organbildung und gewebliche Differenzierung an und Größen
zunahme kommt hinzu. So kommt es, daß die jüngsten zur Gänze 
wurmförmig gestalteten Tiere immer noch 34-38 Segmente zählen. 
,Ta diese Segmentzahl findet man auch regelmäßig bei noch wesentlich 
weiter entwickelten Tieren und bis zum Abschluß der histologischen 
Differenzierung. Letztere stehb bei der weiteren Entwicklung im 
V ordel'grunde und besteht in der Hauptsache in folgendem: Die Längs
muskulatur bildet ein~ geschlossenen Mantel um den ganzen Körper 
in seiner vollen Länge. Die Cölome sind geräumiger geworden und elie 

34* 
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letzten embryonalen Zellen sind geschwunden. Durchbrechen von ein 
oder zwei Gabelborsten nach außen in jedem Borstensack. Die vorderen 
Nephridien entwickeln einen geknäuelten Kanal, und der Nephridioblast 
verwandelt sich in das Nephrostom, so daß die offene Kommunikation 
zwischen dem schon früher bewimperten Kanal und der Außenwelt mit 
dem Cölom hergestellt ist. Ein Beispiel für diese Phase ist Abb. 15. 
(Das vorangehende Stadium der Abb. 14 ist bei gleicher Vergrößerung 
daneben gezeichnet. L ist die Länge der Bauchlinie desselben.) 

Weiterhin nimmt die Länge beträchtlich zu, der Durchmesser aber 
nimmt entsprechend ab (Abb. 16). Die Entodermzellen gewinnen all
mählich durch das Auftreten von Lücken eine epitheliale Ordnung. 
Die vorderen Nephridien erhalten eine Differenzierung in zwei ver
schiedene Kanalabschnitte; das Nephridium des 8. (7./8.) Segments ent
wickelt regelmäßig einen Lappen, der in das 9. Cölom hineinragt. Auf 
diesem Stadium beginnen nun endlich die hinteren Nephridien vom 
13. Segment (12/13) an aufzutreten. Die Gonaden sind immer noch 
zweizellig und springen, der Körperwand und dem Dissepiment an
liegend, in die ziemlich geräumige Leibeshöhle vor; sie sind von Peri
toneum ganz überzogen. Das contractile periviscerale Gefäß 1 an der 
Dissepimentgrenze 8/9, die Hauptlängsgefäße und die sehr engen 
Perivisceralgefäße der übrigen Segmente sind entwickelt. Dieses Sta
dium bezeichne ich als lumbriculides Stadium, da es durch reine 
Gabelbeborstung ausgezeichnet ist und .meines Erachtens nach dem 
biogenetischen Grundgesetz als die Rekapitulation eines lumbriculiden 
(und mittelbar phreoryctiden) Ahnenstadiums zu deuten ist. Auf 
diesem Stadium verlassen die jungen Tiere gewöhnlich den Kokon. 

Die ausgebrochenen Jungen von Tubifex nehmen weiterhin noch 
ziemlich an Länge zu, etwa 8mm erreichend, ohne segmentalen Zuwachs, 
lediglich durch Gewebsstreckung (Abb. 17). Fast an allen Körperteilen 
zu gleicher Zeit finden nun diejenigen Differenzierungen statt, durch 
welche die Summe der Merkmale erreicht wird. In den ventralen Borsten
säcken treten zu den vorhandenen Gabelborsten weitere Gabelborsten 
hinzu (bis vier); in den dorsalen hingegen treten zu den zwei (weiter 
hinten [10. Segment] einzigen) Gabelborsten Haarborsten hinzu, bis 

1 Obwohl dieses Gefäß (das Herz) zum Unterschied von den gewöhnlichen 
Perivisceralgefäßen aus dem Supraintestinalgefäß (also nicht aus dem Dorsalgefäß ) 
entspringt, kann es depnoch den letzteren homologislert werden, da Dorsalgefäß 
und Supraintestin~lgefäß erst sekundär sich sondern und gemeinsam aus dem 
embryonalen Dorsa1gefäß hervorgehen. Weitere Belege für diese Auffassung 
hat FR. MEYER 1917 angeführt. 
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Abb.15. a) Sehrjunges 
zur Gänze wurmföl'mig 
gestaltetes Stadium 
von T"bifew mit 38 

Segmenten. Kl Kop/lappen. b) 
Stadium der Abb. 14 bei derselben 
Vergrößerung wie Abb. 15 a. La, 
Lz Länge der Banchlinie von der 

Mundbueht bis zum Punkt der späteren Anus-
Ab b. 17. bildung; daneben. dieselbe Länge als eine 

Gerade gezeichnet (Obj: A, Oe. 2). Verld. '/ •. 
Abb. 10. Lumbriculides Stadium in der EntwielelUng von Titbifcw (noch keine Haarborsten). 
NIL Hintere Nephridien 1'/13, 15/14, H/1o in Entwicklung, H Herz, übrige Bezeichnungen wie Abb. 14 

(Obj. A, Oe. 2). Verle\. Ih. 
Abb.17. .Juveniler Tttbifew mit 36 Segmenten und dorsalen Haarborsten. sa,· Septale (lsopha

gusdrUsen, Oe OesOphagUB, übrige Bezoielmungen wie Abb. 14 (Obj. A, Oe. 2). Verkl. 1/2. 
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zum 19. oder 21. Segment. Die Mundbucht tritt in Kommunikation mit 
dem Pharynx, letzterer mit dem Mitteldarm. Der Mitteldarm ist zum 
allergrößten Teil dotterfrei, seine Zellen sind beträchtlich kleiner und 
zu einem kubischen Epithel geworden; aus ihm sondert sich eine Öso
phagusregion, welche bis zum Dissepiment 7/8 reicht und im 4. und 
5. Segment septale Drüsen entwickelt. Pharynx, Oesophagus und 
Mitteldarm erhalten eine Bewimperung. Die vorderen Nephridien (im 
7. und 8. Segment) strecken die schon im vorangegangenen Stadium 
entwickelten Abschnitte weiter in die Länge. Von den hinteren N ephri
dien erhält das im 13. Segment einen Trichter und entsendet vom Halse 
aus einen Kanallappen in das vorangehende Segment; ebenso entwickeln 
sich die folgenden der Reihe nach, so daß man an jedem Individuum 
eine Entwicklungsserie von Nephridien gegeben hat, herunter bis zum 
Nephridioblasten Ulid seiner Vorstufe, welche eine gewöhnliche Peri
tonealzelle ist und dank ihrer fixen Lagebeziehung zu bestimmten diss
epimentalen Muskelkernen identifiziert werden kann. 

Die Gonaden werden allmählich 4-, 5-, 6-, 8-, 13-, 20zellig, scheinen 
aber dann in der Entwicklung wieder stehen zu bleiben; sie sind immer 
noch ganz von Peritoneum überzogen. 

Es sei noch bemerkt, daß bis zu diesem Stadium keine Nahrung 
in den Darm aufgenommen wurde. 

Ausgewachsene Tubifex erreichen an Länge etwa das fünffache 
(3-5 cm), an Segmentzahl etwa das.vierfache (bis 130 Segmente). Das 
vorliegende J ugendstadimn mit 34-38 Segmenten (und 7--8 mm Länge) 
besitzt nun mit Ausnahme der Geschlechtsleiter und Begattungsorgane 
bereits alle Organe lmd zwar in solcher Ausbildungshöhe, daß sie während 
der folgenden Größenzunahme des Gesamttieres keine weiteren (qualita
tiven) Differenzierungen erfahren. Andererseits verhalten sich die Gewebe 
doch auch recht IJlastisch; das geht namentlich aus dem Verhalten der 
Nephridien hervor; diese entsenden große Lappen in benachbarte 
nephric1ienlose Segmente. Ein junger Tubifex des betmchteten Stadiums 
ist also einerseits mit den zum freien Leben erforderlichen Organen 
(lmd Gonaden) ausgerüstet, anderseits noch plastisch und embryonal. 
Die Urmesoc1ermzellen haben sich in einzelne Mesodermzellen zerteilt. 
Warum nimmt überhaupt die Segmentzahl weiterhin noch so beträcht
lich zu 1 Zufolge den oben angestellten phylogenetischen Erörterungen 
wäre die hohe Segmentzahl der Lumbriculiden und Phreoryctiden in 
Betracht zu ziehen, mit denen die Tubificiden (ursprünglichste Genera: 
Plweod1'ilus von Neuseeland und Hesperodr'ilus von Chile, Falklands
inseln) gemeinsame Ahnen besitzen und von denen sie eine Wachstums-
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energie ererbt haben, durch welche sie über die aus dem Ei (und Dotter) 
hervorgehende Entwicklungsstufe von 34(-38) Segmenten hinaus
getrieben werden. Bei Tubifex ist diese gewissermaßen überschüssig 
gewordene Wachstumsenergie noch vererbungsgemäß am Hinterende 
lokalisiert. Sie kann aber nach dem Prinzip der vorzeitigen Sonderung 
und Entwicklungskonzentrierung auf immer früheren Embryonal
stadien reifen und so etwa durch die Urmesodermzellen auf eine größere 
Zahl von Segmenten nämlich auch auf mittlere und vordere Segmente 
verteilt werden und so später die Bildung von Teilungszonen ver
ursachen. Bei den Naididen, welche nach der obigen Auffassung 
von Tubificiden (und Lumbriculiden) abstammen, finden wir Erschei
nungen, welche als die Endglieder jener stufenweise wachsenden Er
scheinungsreihe zu betrachten wären: 1. Das Teilungsphänomen ; dem 
Gesagten zufoJge kann es nicht als eine Durchbrechung des teloblasti
schen (pygidialen) Wachstumsgesetzes der Anneliden angesehen werden, 
sondern muß unter Berücksichtigung genannter Phänomene der norma
len Ontogenese phylogenetisch erklärt werden. 2. Das Auftreten 
neuer Differenzierungen wie Kiemen, Augen, Borstenverhältnisse wird 
verständlicher, wenn man annimmt, daß die Naididen aus juvenilen 
Tubificiden (und Lumbriculiden) hervorgegangen sind, in den 
freieren Lebensraum über dem Boden eindringend. 

Die segmentale Verteilung der Nephridien von Tu,bi/ex verhält 
sich folgendermaßen: Gänzlicher Mangel in den Segmenten 1-6; im 7. 
und 8. Segment regelmäßig je ein Paar; (das Fehlen eines derselben 
ist eine seltene Erscheinung und wohl stets seknndär durch Degeneration 
herbeigeführt, wobei ein präseptaler Plasmakörper mit Cilien erhalten 
bleiben kann). Gänzlicher Mangel im 9., 10., 11. und 12. Segment. 
(Durch das Eindringen von Kanalteilen der Nephridien benachbarter 
Segmente in das 9., 12. und sogar 11. Segment wurde früher die irrtüm
liche Meinung veranlaßt, daß diese Segmente [9-12J eigcne Nephridien 
besitzen.) Vom 13. Segment an werden Nephridien regelmäßig angelegt; 
jedoch zeigen relativ viele eine Fehlentwicklung, Degeneration und 
völliges Verschwinden. Der Anstoß hierzu scheint meist in einer Tren
nung des Nephridioblasten von den Kanalzellen auf frühem Stadium 
gegeben zu sein; die tiefere Ursache ist, daß die Nephridienentwicklung 
auf so spätem Stadimn stattfindet, wo die DIssepimentmuskeln schon 
kontraktionsfähig sind. Nach einer solchen mechanischen Durch
schnürung degeneriert zunächst der hinter dem Dissepiment gelegene 
(Kanal-) Teil ; der N ephridio blast hingegen kann ohne weitere Kanal
zellen abzugeben eine Aushöhlung und Bewimperung annehmen und 
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so eine Zeitlang bestehen bleiben 1. Der gänzliche Mangel der Nephridien 
in den Geschlechtssegmenten und dem vorn und hinten angrenzenden 
Segment kann wiederum am besten durch Bezugnahme auf die Lumbri
culiden erklärt werden. Bei diesen werden die Nephridien der Ge
schlechtssegmente (z. B. bei Rhynchelrnis nach VEJDOVSKY) zwar ent
wickelt, schwinden aber bei Eintritt der Geschlechtsreife, und das 
kausale Verhältnis dieser beiden Erscheinungen ist wohl nicht zweifel
haft. Bei Tubifex ist der die N ephridiendegenerabion bewirkende Faktor 
(bei den Ahnen neben der Geschlechtsreife einhergehend) auf wesent
lich früherem Entwicklungsstadium wirl{sam und die Nephridien de
generieren bevor sie morphologisch sichtbar werden also mindest schon 
in den substantiellen Vorstufen. Vorzeitige Degeneration ist aber wieder
um nur ein besonderer Fall von vorzeitiger Sonderung. Das Prinzip der 
vorzeitigen Sonderung besagt in allgemeinerer Fassung, daß im Laufe der 
Zeit (also bei den nachkommenden Generationen) gewisse Erscheinungs
reihen (Vorgänge der Individualentwicklung), die eine bestimmte Art 
von kausaler Verlmüpfung haben, auf einem engeren Raum zusammen
rücken und daduTch auch in einem kürzeren Zeitintervall sich ab
wickeln können. 

Das Nichterscheinen der Nephridien der Geschlechtssegmente ist 
demnach nicht durch das frühzeitige Erscheinen der Gonaden (Gono
blasten) bedingt, sondern beides hat eine gemeinsame Ursache im 
Phänomen der vorzeitigen Sonderung. 

D. Spezielle Entwicklung der Nephridien. 
Der allgemeine Verlauf der Nephridienentwicklung ist bereits im 

Vorangegangenen im Zusammenhang mit der Gesamtentwicklung dar
gestellt worden. Bezüglich der räumlichen segmentalen Verteilung der 
Nephridien zeigt Tubifex, wie erwähnt wurde, ein modifiziertes Ver
halten: Gänzliches Fehlen im 1.-6. Segment, Vorhandensein im 7. und 
8. Segment, gänzliches Fehlen im 9., 10., 11. und 12. Segment, Vor
handeusein in den folgenden Segmenten 13 usw., wenigstens in der 
Anlage regelmäßig. - Bezüglich des zeitlichen Auftretens ist das Ver
halten der hinteren Nephridien (13. Segment usw.) insofern modifiziert 
als sie sich später entwickeln als man im Hinblick auf die vorderen 
Nephridien (7. und 8. Segment) erwarten sollte. 

1 Häufiger als in der natürlichen Entwicklung erhält man solche degene
rierende Nephridien wenn man Tiere 'unter dem Deckglas lebend untersucht 
und nachher in die Kulturgefäße zurückbringt. - Zum Unterschied vom Kanal
teil zeigt der Nephridioblast eine gewisse Selbstdifferenzierung. 
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Ob diese Verzögenmg eine absolute oder nur eine relative ist, 
kann vorläufig nicht gesagt werden, da wir über die absoluten 
Zeitverhältnisse der Tubifex-Entwicklung im ganzen als speziell hin
sichtlich der Segmentbildung nichts wissen; im letzteren Falle wäre 
also die Entwicklungsverzögerung der hinteren Nephridien nur eine 
scheinbare, es läge in Wirklichkeit (absolut) eine Ve~frühung der übrigen 
Entwicklungsvorgänge, also der Segmentbildung und -differenzierung 
(der Segmente hinter dem 8.) vor, wovon die Nephridien ausgeschlossen 
blieben. - Jedenfalls aber liegt kein Anzeichen dafür vor, daß durch 
die zeitliche Modifikation auch eine räumliche Modifikation, also etwa 
eine Verlagerung der Nephridienanlagen in ein anderes Keimblatt herbei
gefi.i.hrt worden wäre. Und daraus folgt, daß die an Tubifex gewonnenen 
Ergebnisse fi.i.r alle Oligochäten (soweit deren Nephridien denen von 
Tttbifex homolog sind) gelten. 

Es handelt "Sich also darum festzustellen, 1. aus welchem Keimblatt 
bzw. Körperschichte das Nephridium hervorgeht, 2. seinen Entwick
lungsgang von der ji.i.ngsten Anlage bis zur Sonderung der Haupt
abschnitte zu verfolgen. 

Die vorderen Nephridien sind Z~lt Entscheidung der ersten Frage 
nicht sehr geeignet; sie sind bereits sechszellig und bestehen aus dem 
Nephridioblasten und der anschließenden Kanalzellreihe, in welcher die 
Lumenbildung schon begonnen hat; sie liegen auf dem ji.i.ngsten be
obachteten Stadium, siehe Abb. 10a, im ventralen, medianen Bereich 
des 7. bzw. 8. Cölomblocks und sind von gewöhnlichen Mesodermzellen 
umgeben, und zwar allseitig; diese allseitige Umhüllung ist zwar 
für einen mesodermalen Ursprung nicht beweisend, macht einen solchen 
aber wahrscheinlicher als einen ectodermalen, wenn man die Kompakt
heit der Cölomblocks in Betracht zieht. 

Entscheidend ist die Entwicklungsweise der hinteren Nephridien. 
Zunächst muß bemerkt werden, daß an Embryostadien mit 27, 30 und 
34 Cölomen, an welchen die ectodermalen Zel1rcihen n, ml' rnz und l t 
noch vorhanden sind, weder an Totopräparaten noch an Schnittser-ien 
irgendwelche segmentale Zellen gefunden werden konnten, die als die 
Nephridioblasten der hinteren Nephridien bezeichnet werden könnten. 
Die von der ml und mz-Reihe her unter die Oberfläche gelangenden 
Zellen, sind durchwegs Ringmuskelzellen und bewahren ihre Lagemng 
unter den genannten Zellreihen, wodurch eben die Ringmuskelseiten
linie sehr frühzeitig zustande kommt (siehe Abb.l0a). Es ist i.i.brigens 
nur ein geringer Bruchteil der aus der ml- und mz-Reihe hervorgehenden 
Elemente, der die Ringmuskelseitenlinie zusammensetzt; der Hauptteil 
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bildet eine epidermale Zellplatte, einen Bildungsherd für die Epidermis 
(siehe Abb. 6). Ich selbst hatte früher (1926) zu der Annahme geneigt. 
daß die ml- und m2-Reihe an der Nephridienbildung beteiligt wären 
und das Material für den Kanal lieferten, wie es von WILSON für Lum
briml8 und von STAFF für 01'iodrilu8 behauptet wurde; dies erwies sich 
jedoch als gänzlich unhaltbar; das Nephridium beginnt seine Entwick
lung mit einer einzigen großen Zelle, aus deren Teilungen die Itanal
zellreihe und das Nephrostom hervorgehen, wie später gezeigt wird. Die 
Darstellung, welche PENNERS hinsichtlich der Nephridienentwicklung 
für Tub'i/ex gegeben hat, wurde schon oben als durchaus irrtümlich 
gekennzeichnet und kommt hier nicht mehr in Betracht. Die einzigen 
größeren ectodermalen Zellen, welche bei oberflächlicher Untersuchung 
mit der Nephridienbildung irrtümlich in Zusammenhang gebracht wer
den könnten, sind die Zellen der Neuralreihe, die auch nach ]~insinken 
unter die Epidermis (ventrales Epithel) und Vermehrung noch groß 
und protoplasmareich sind und bei der Formierung der Ganglien seit
liche Ausbuchtungen bilden; die Verfolgung diesel' Zellen auf Schnitt
serien vom Stadium der Abb. 14 erweist sie als Bestandteile der jungen 
Ganglien, die pro Segment je ein~ vordere und eine hintere flache Aus
buchtung besitzen. 

Meine Untersuchung der Keimstreifen diesel' Stadien hat ergeben, 
daß nichts vorhanden ist, was auf die Nephridienbildung bezogen werden 
könnte. Da ich hiebei die Gonoblasten entdeckt, die Bildung der 
Ganglien, der Borstensäcke, der Ringmuskulatur beobachtet habe und 
auch übel' die Segmentzahl in einem gegebenen Keimstreifbereich immer 
im klaren war, so halte ich mich für berechtigt zu behaupten, daß ein 
Einwandern der N ephridioblasten von den ectodermalen Zellreihen her 
zwischen die Cölomblocks nicht stattfindet und daß übcrhaupt (auch 
in den Cölomblocks) bis zum Stadium der Abb.15a nichts vorhanden ist, 
was als Nephridioblast oder dessen Vorstufe bezeichnet werden kallll. 
Auf älteren Stadien aber wird ein Einwandern von Nephridioblasten 
erstens durch die allmählich vollständige Schließung des Längsmuskel
mantels so gut wie unmöglich, da letzterer natürlich auch über die 
Dissepimentlinien kontinuierlich hinwegzieht, zweitens durch die Diffe
renzierung der Epidermis und den Verlust ihres embryonalen Oharakters 
höchst unwahrscheinlich. Nun wäre es immer noch eine mißliche Sache, 
wenn man nur durch Ausschließung der einen Möglichkeit zur Be
jahung der anderen käme, also lediglich auf Grund mangelnder Belege 
für einen ectodermalen Ursprung den mesodermalen statuieren wollte, 
den positiven Beweis für letzteren aber ebensowenig erbringen könnte, 
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und den frü.hesten Ursprung des Nephridioblasten also unaufgeklärt 
lassen müßte. Das ist nun aber nicht der Fall. Man gelangt bei Tubifex 

. zu dem eindeutigen Ergebnis, daß der Nephridioblast (die Trichterzelle) 
cölomesodermal ist und vor Erlangung der specifischen histologischen 
Merkmale (Größe, Plasmadichte, Kernstruktur) eine gewöhnliche 
Cölomepithelzelle an der Vorderfläche des Dissepimentes ist, welche auf 
Grund ihrer bestimmten Lagebeziehung zu drei Dissepimentmuskel
kernen als die Vorstufe des Nephridioblasten identifiziert werden kann. 

Auf dem (oben gekennzeichneten) lumbriculiden Entwicklungs
stadium von Tubifex (Abb. 16) hat man vom 13. bis etwa 17. Segment 
die ersten Entwicklungsstufen der Nephridien gegeben 1. Die Cölomwand 
läßt dreierlei Zellelemente unterscheiden (siehe Ab b. 18 a und b): 

Gewöhnliche Cölomwandzellen, 
granulierte Cölomwandzellen (gr. Z.), 
muskulöse Dissepimentzellen. 

Die auffallendsten Elemente sind die granulierten Zellen; sie be
sitzen ein granuliertes Plasma, großen nucleolushaltigen Kern, sind 
von linsenförmiger Gestalt und finden sich zu mehreren und an den 
Dissepimenten häufiger als in der Somatopleura, ohne jedoch letzterer 
zu fehlen (siehe Abb. 18b); sie haben wohl einen regeren Stoffwechsel 
und sind von ziemlich flüssiger Konsistenz; in den hinteren Segmenten 
sind sie noch etwas zahlreicher und stellen daher wohl ein embryonales 
Gewebselement dar. Sie dürfen nicht mit dem Nephridioblasten ver
wechselt werden. 

Der fertige Nephridioblast (Abb. 19b, Abb. 20a) ist in jedem Cölom 
nur in der Einzahl vorhanden, er hat ein sehr feines, dichtes Plasma, 
Kern und Nucleolus sind noch größer als bei den granulierten Zellen. 

, Seine Gestalt ist zwar auch mehr oder weniger linsenförmig, die Ober
fläche aber distinkter als die der granulierten ZelleIL Zur Kennzeich
nung der Vorstufen (des Nephridioblasten) aber ist die Beachtung 
der Lag e von ausschlaggebender Bedeutung, da denselben die genannten 
spezifischen histologischen Merkmale noch fehlen, ähnliche histo
logische Merkmale aber an die granulierten Zellen gebunden sind. 

1 Es sei nochmu,ls betont, daß man den besten Einblick an Totopräparten 
el'hält, die ja unbehindel't mit Immers 1112 untersucht werden können; die 
Zellgrenzen können durch Einbringen der Tiere in nicht ganz 10 %igen Alkohol 
für einige Minuten unmittelbar vor der FixierlUlg deutlicher gemacht werden. 
Die dünnen, an der Körperwand (zwischen Längsmuskelschicht und Peri
toneum) verlaufenden Plirivisceralgefäße z. B. entziehen sich an Schnitten der 
Beobachtung fast. völlig, wlihrend sie an Totopräp:1l'aten klar verfolgt werden 
können. 
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Abb.18a. Entwicklung der hinteren Nephri
dien. Ne Nephridienanlagen, Nebl Nephridio
blast (noch nicht ganz fertig). grZ Granulierto 
Zellen, Vve Ventrnlgefiiß, l'i)V Perivisceral
gefäße, X bezeichnet die Stelle wo die Vpv 
sich von der Körperwand ablösen, rJgl Bauch
markganglion, 'inS Ringmuskelseitenlinie, m 
Verhindungsmuskel der dorsalen .und ventralen 
Borstensäcke. (Immers. 1/12, Oe. 2.) Verk!. 'h· 
Abb.18b. Die an Abb.18a anschließenden. 
Dissepimente mitNephridioblastvorstufen (ON). 

(Immel's. 1/12, Oc. 2.) 
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Der Nephridioblast hat seine Lage lateral von (fast konstant) drei 
Kernen, welche in der muskulösen Verbindung des Dissepiments mit 

12 

b 
a 

Abb.1911. Entwioklung der hinteren Nephridien (Sagittalsohnitt). Ne Nephridinm (vierzellig), 
Nbl Nephrldioblast, <1, Q männliohe. weibliche Gonade (zweizellig), spl Spll1nohnopleura, JJJp Epi
derm, R". Rlngmuslrelschicht. Lln Längsmuskelschloht, 80'" Somatopleura (Obj.D, Oc.2). Verld.'/s. 

Abb.19b und c. Nephridium und Nephrldiohlast der Abb.19a bei stärkerer Vergrößerung 
(Immers. 1/,., Oe. 4). Verld. 'la. 

der Körperwand (über dem seitlich-hinteren Rand des Bauchmark
ganglions ) seitUch von der ventralen Medianlinie liegen 1 ; ferner liegt 

1 Die Dissepimente sind ventral median über dem Bauchmark durch
brochen; das Ventralgefäß läuft hier hindurch und hat also einen gewissen 
Spielraum für seine Lage. 
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er am Rande des Dissepimentes, wo es in die Somatopleura umbiegt; 
er ist daher nach außen fast lUlmittelbar von einer Lage von Längs
muskelfasern überdeckt, seine vordere Hälfte ragt mehr oder weniger 
frei in das Cölom vor. 

Auf Grund dieser Lagemerkmale kann nun in Abb. 18b (welche 
die Fortsetzung zu 18a ist) je eine. bestimmte Cölomepithelzelle (ON) 
als Nephridioblastvorstufe angesprochen werden, die seitlich angrenzen
den Zellen aber sind gewöhnliche granulierte Zellen. 

Die Entwicklung des Nephridioblasten bei Tttbifex erfolgt daher 
offenbar in folgender Weise: Von den gewöhnlichen Cölomepithelzellen 
wird eine, welche eine bestimmte Lage hat, zum Nephridioblast(3n 
determiniert (Nephridioblastvorstufe); sie nimmt an Größe und Plasma
dichte beträchtlich zu, ihr· Kern wird ebenfalls größer und erhält einen 
Nucleolus; hiermit ist das Stadium des fertigen N ephridio blasten erreicht. 

Die Entwicklung des Nephridiums erfolgt durch Teilung des Ne
phridioblasten, und zwar 

a) in axialer Richtung, wochuch die ganze Kanalzellreihe entsteht; 
b) zuletzt erfolgen aueh einige radiale Teilungen, wodurch die 

vier circulär angeordneten Kerne des N ephrostoms entstehen. 
Das kleine Endbläschen entsteht durch intracelluläre Aushöhlung 

und dann Teilung derjenigen Epic1ermiszelle, unter welche die peripherste 
Kanalzelle zu liegen kommt (d. i. nahe vor den ventmlen Borsten). 

Durch die axialen Teilungen entsteht eine Reihe von scheiben
förmigen Kanalzellen; der Nephric1ioblast fungiert hierbei als telo
blastische Bildungszelle, bleibt embryonal und verändert seine Lage 
(wenigstens in axialer Riehtung) nicht. Neben dem Nephric1ioblasten 
sind auch wenigstens die zunächst anschließenden Kanalzellen teilungs
fähig (siehe Abb. 22a). Die Kanalzellen drängen zwischen der Längs
muskelschicht und der Somatopleura nach hinten, letztere in das 
Cölom vorwölbend. 

Die ersten Veränderungen, die zur Entst'ehung des intmcellulären 
Lumens führen, sind sehr früh erkennbar (Abb. 20c, d), an den Toto
präparaten daran, daß sich der Kern halbringförmig um die axiale 
Plasmazone, welche später das Lumen und die Lumenwandung liefert, 
herumlegt, später wird der Kern wieder kugelig und liegt der Lumen
wandung an. An Schnitten sind diese Verhältnisse an etwas älteren 
Stadien viel klarer (Abb.22a und b). Es entsteht eine fibrilläre 
(Stütz-)Substanz, welche das Lumen umhüllt und die sehr dünne un
mittelbare Lumenwandung darstellt. Die Bildung dieser Fibrillen ist 
offenbar die Vorbedingung dafür, daß ein verflüssigter ,Hohlraum in 
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Abb.20a-i. Entwieklungsstadien der hinteren Nephridien. 1n Die median vom Nephridioblast 
gelegenen Dissepimentmuskelkerne, D Dissepiment, P Peritonenm; Abb.20e-11 aufeinander 
fOlgende Nephridien derselben (linken) Körperseite, Abb. 20h junges Nepl1rostom mit zwei Ker-

nen, Abb. 201 junges Nepl1rostom mit vier Kernen (Immers. 1/'" Oe. 4). Verlll. I(2. 
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der Zelle entstehen kann oder wenigstens bestandfähig bleibt. Das 
Plasma der Kanalzellen sammelt sich hauptsächlich unmittelbar um 
die Lumenwand ; der übrige Zelleib ist vacuolig 1. 

Entsprechend der sehr frühzeitigenLumenbildung tritt auch die Be
wimperung sehr früh auf, zuerst in dell ältestenKanalzellen also peripher, 
lmd zu einer Zeit, wo die äußerste Kanalzelle eben nur die Längsmuskel
fibrillen auseinander gedrängt, aber noch nicht bis zur Epidermis vor
gedrungen ist (~iehe Abb. 21 nach dem Leben). Der bewimperte Lumen-

abschnitt ist somit peripherwärts ebenso ab
geschlossen wie zentralwärts (!). Das Lumen 
bricht auf Stadien der Abb. 20g (bei den vorde-

16 ren Nephridien schon früher, Abb. 2211) nach 
außen durch, mittels intracellulärer Aushöh-

17 

\ 
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Abb. 21. Auftreten der Bewim
perung des NephridiumkanaIs, 
F'l Wimpern, Lin, Em Längs
llingmuskelsohloht, Pt PerI
toneum, naoh dem Leben 
(Immers. '/12, 00. 4). Verle!. 2/3, 

lung der Epidermiszelle, welche die l1ußerste 
Kanalzelle überdeckt. Aus der Epidermiszelle 
wird später das Endbläschen mit mehreren 
Kernen in der wimperlosen Wandung. Das 
Plasma der letzteren bewahrt die deutliche 
Verschiedenheit von dem wabigen grob granu-
lierten Kanalplasma. 

Die Schlingenbildung beginnt bei den hin
teren N ephridiell etwa nach dem 20 zelligen 
Stadium, wenn die äußerste Kanalzelle ihren 
definitiven Ort fast erreicht und schon ziemlich 
fix geworden ist; bei. den vorderen Nephridien 
aber ist schon das 17 zellige Staclium gefaltet. 
Bei der Faltenbildung beginnen sich die Peri
tonealzellen zu teilen (Abb.22c). Das ganze 
Nephridium rückt von der Körperwand ab, so 
daß sein Halsteil ringsum vom Dissepimcnt 
umgeben wird (Abb. 20d, f, g). 

Die BildlUlg des Trichters und Herstellung der offenen Kommuni
kation mit dem Cölom erfolgt an Stadien, die ein wenig älter sind als 
Abb. 20g; sie ist in Abb. 20h (nach dem Leben) dargestellt, die dem 

1 Der Gegensatz zwischen der plasmatischen Kanalwand und dem va
cuolisierten Zellteil wird später noch schärfer; es scheint, daß einige Autoren, 
die von großen vacuoligen Peritonealzcllen des Nephridiums gesprochen haben, 
wenigstens te~lweise den vacuoligen Teil der Nephriclialkanalzellen selbst vor 
sich hatten. Diese Fragen der Histologie (und Funktion) der fertigen Nephri
dien können in dieser Arbeit noch nicht behandelt werden. 
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der Abb. 20g vorangehenden Segment entnommen wurde. Der Nephri
dioblastkern muß sich radial geteilt haben, da nun zwei Kerne neben-

b 

Abb.22. 11) Vordere Nephridien (lmmbiniert ILUS zwei 'rl1ngentilllsohnittenl, LumenbIldung, Duroh
breohung (ler Epidermis, Zpilteilung in der Halsregion des Nephridiumlmnnls, (Bezeichnungen wie 
in den vorangehenden Abbildungen); dor Pfeil zeigt die Schnittrlchtung der Abb. 22b. Lw Ln
menWl1nd, Pl Kl1l1lllwandpl1l8ma, Vac vl1cuolisiertor übriger Zelleib. cl Peritonellmbildung (an 
einem der vorderen Nephridien) (tus gewöhnlichen umhüllenden Mesodermzelien, pz Peritoneum
zellen in Teilung, Bv ventrale Borstenaulage, ""sl Ringmuskelseitenlinie. Vergrößerungen in n) 

Immers. 1/l', Oe. 2, b) Immers. 'h., Oe. 4, c) Obj. D, 00.4. VerkI. '/3. 

AbI!. 23. Degenerativ veränderte vordere Nephridien eines juvonilen 21/tbi(ex (mit Haarborsten) . 
Erklärung im Text, naoh elem Loben (Immer •. 1/1., 00.4). 

einander im Plasmakörper des Nephridioblasten vorhanden sind; später 
sind es regelmäßig im ganzen vier Kerne, die eirculär urll das Nephro-

Zeitschrift f. wissenseh. Zoologie. 133. Bel. 36 
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stomlumen angeordnet sind. und zwar ein Kern in der oberen dorsalen 
Lippe, drei in der Unterlippe (siehe Abb. 20i und Abb. 24) Das Ne-
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Abb.24. Vorderes Nephridium eines juvenilen TubifeflJ, an welchem die Hauptllbsehnitte schon 
vertreten sind. Tj' Nephrostom, Bk Ha'skanal, FJc fllterlmnal, Drlc DrUsenlmnlll, Ebl Endbläs

chen, Vv Ventralgefilß, Pv Perivisceralgefäß, H Herz (Irnrners. 1/12, Oe. 2). Verkl. 1/ 3• 

phrostöm ist somit auch bei Tubifex ein epitheliales Gebilde, obwohl 
Zellgrenzen nicht vorhanden sind. Ein besonderer Kranz von echten 
epithelialen Randzellen (Oberlippe des Lumbricustypus) fehlt. 
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Die Bewimperung ist anfänglich eine kontinuierliche, die Wimper
flamme geht erst später aus den im Lumen kanalwärts schlagenden 
Wimpern hervor. Die vom Nephrostomen ins Cölom ragenden Wimpern 
behalten ihre ursprüngliche gleichmäßige Verteilung. Das Stoma wird 
später noch größer als in Abb.20i, ist aber in diesem Punkte etwas 
variabel; es kann sich sogar wieder schließen, wobei die Randcilien 
erhalten bleiben, somit dem Nephridium außen ansitzen, (ein Fall, 
den ich einmal an einem jungen Tubifex beobachtete, dessen Gewebe 
auffallend durchscheinend waren und dessen Haarborsten aufgesplittert 
waren und daher einen feinen sekundären Haarbesatz aufwiesen 1), es 
handelt sich um das zweite der vorderen Nephridien (7,8); die Trichter
wand ist von feinen Flüssigkeitskanälen durchzogen und enthält sonst 
nur einige grobe glänzende Korpuskeln. An demselben Individuum 
war das eine Nephridium des vorangehenden Segments fast gänzlich 
spurlos geschwunden bis auf einen runden Plasmakörper, der die Stelle 
des Stomas einnahm und ebenfalls Cilien aufwies, die während der Be
obachtung bei (Lampenlicht) allmählich zu schlagen begannen (Abb. 23). 

Auf dem lumbriculiden Entwicklungsstadium von T'ubifex weisen 
die vorderen Nephridien schon die Hauptabschnitte der histologischen 
Differenzierung auf (Abb. 24), nämlich Stoma, lIalskanal, Filterkana1 2, 

Drüsenkana12 und dazu das Endbläschen. 
Es ist interessant zu konstatieren, daß die Lagebeziehung der 

Nephridien zu den Perivisceralgefäßen in den vorderen Segmenten 
anders ist als in den hinteren; bei den vorderen Nephridien (Abb. 24) 
laufen diese Gefäße centralwärts vom Nephridiumhals im Dissepiment, 
bei den hinteren hingegen (Abb.18a) konnten sie das Dissepiment durch
wandernd an die Körperwand gelangen und sich hier nach vorn hin 
falten (zwischen Längsmuskellage und Peritoneum) und somit lateral 
vom Nephridiumhals zu liegen kommen, eine Verschiedenheit, die ledig
lich durch eine Verschiebung der relativen Entwicldungszeit (relative 
Verspätung der hinteren N ephl'idien) bedingt ist. 

E. Spezielle Entwicklung der Gonaden. 
Über das ungewöhnlich frühe Auftreten der Gonadenanlagen, Gono

blasten, wurde oben schon das Nötige gesagt. Auf dem Stadium mit 

1 Dieses Individuum war längere Zeit in detritus armem, schlammfreiem, 
aber algenreichem Gefäß gehalten worden und machte im ganzen den Eindruck 
starker Unterernährung. 

2 Die phYSiologischen Bezeichnungen Filterkanal, Drüsenkanal sind wohl 
auf Grund der histologischen Merkmale schon jetzt gerechtfertigt. 

36* 
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etwa 27 eölomen ist die es Gonade noch einzellig, die ~ schon zwei
zellig; es kommt aber mitunter vor, daß auch auf Stadien der Abb. 14 
heide Gonaden noch einzellig sind. 

Abb. 25. c) und Q Gonoblnsten (Sagittalsehnitt) im 10. und 11. Segment. Ent Entoderm, 
pl'L1n primäre Lltllgsmuskelflbrillen (Immers. '/12, Oe. 2). 

Abb. 26. 0- Gonoblastenpaar je zweizellig (Querschnitt). Gy Ganglion, 9'7118 Ringmusltelseiten
linie (Immers. '/'" Oe. 2). 

Die specifischen histologischen Merkmale der Gonoblasten sind: 
Die Größe des Zelleibes und des Kernes übertrifft die der umgebenden 
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Abb.27. Abb.28. 
Abb.27. 0 und Q Gonadenpaar von 7:'ubifßffJ auf dem lumbrieullden Entwieldungsstadien 
(s. Abb. 16), noeh je zwei zellig. 0 l' männliehe Gonade der rechten J(örperseite von der Fläche, 
, 0 l der linken im Pro/ll, Pt7c Peritonealkerne (Immers. 1/12, Oe. 2). 

Abb. 28. Gonaden von juvenilem TubifeffJ (lIaarborsten bis 5. Segment). 0 l' fünfzellig, 0 l sechs
zeIlig, Q l' fünfzellIg, Q l vierzellig (Immers. 1/12, Oe; 2). 

Abb.29. Abb.30. 
Abb. 29. 0 Linke Gonade, 13-zellig, Q linke Gonade, aehtzellig (Haarborsten bis 21. Segment). 

(Immers. Ih2, Oe. 2.) 
Abb. SO. 0' Linke Gonade 20-zelllg, Q linke Gonade, 16-zellig (Haarborston bis 26. Segment). 

(Immers. 1/12, Oe. 2.) 
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Mesodermzellen auffallend; die größere Plasmadichte und der fast 
völlige Mangel von Dotter. Die am meisten specifischen Merkmale aber 
sind an den Kern gebunden: Dieser ist auffallend hell; das Chromatin 
ist in feinen Körnchenzügen zerstreut und unter der Membran an
gesammelt; ferner ist es bei Hämatoxylin-Eosinfärbung nicht blau
schwarz wie in allen anderen Kernen, sondern rot, verhält sich also 
oxychromatisch. In einigen Fällen wurde eine mehr oder weniger scharf 
umgrenzte Verdichtung im Plasmaleib beobachtet (z. B. in Abb. 25 im 
oberen ~ Gonoblasten). Auf Grund dieser Merkmale sind die Gono
blasten auch von den Nephridioblasten so verschieden, daß eine Ver
wechslung völlig ausgeschlossen ist!. Die Lage im Querschnitt ist aus 
Abb.26 zu ersehen, welche von einem Embryo zwischen den Stadien 
der Abb. 11 und 14 genommen ist. 

Wenn die Cölome 10 und 11 sich zu höhlen beginnen, bleiben die 
Gonoblasten von Mesodermzellen gänzlich umhüllt; sie liegen also 
retroperitoneal und an der Segmentgrenze zwischen den Dissepimenten, 
jedoch dem Cölom, welchem sie zugehören, etwas.näher (siehe Abb. 12). 

Das zweizellige Stadium dauert nun unverändert an bis zu dem 
lumbriculiden Jugenc1stadium von Tubifex (Abb.16 und 27). Der 
Kern hat sich insofern verändert als meist ein Nucleolus vorhanden ist. 

Die Weiterentwicklung über das zweizellige Stadium hinaus beginnt 
erst wenn der Dotter im Darmepithel verschwindet und die Haarborsten 
auftreten, also zur Zeit des Auskriechens aus dem Kokon. Die all
gemeinen Merkmale hierbei sind: Es herrschen keine mit Ruhezuständen 
abwechselnde fixe Teilungsschritte (etwa 2, 4, 8, 16 Zellen), sondern 
man findet z. B. 2, 4, 5, 6, 8, 13, 16, 20zellige Gonaden. Die Zellenzahl 
kann in der linken und rechten Gonade verschieden sein. Die weibliche 
Gonade bleibt ein wenig hinter der männlichen an Zellenzahl zurück 
(Abb. 29: r3 13, ~ 8; Abb. 30: r3 20, ~ 16). Andere Unterschiede 
(histologischer Natur etwa) bestehen aber nicht. 

Die Abb. 28, 29 und 30 sind von jungen Würmchen mit 34(-38) 
Segmenten genommen, wo die Haarborsten beziehungsweise bis zum 5., 
21. und 26. Segment aufgetreten sind. Wenn die Zellenzahl weiterhin 
zunimmt und das Verhältnis der (Summe der) Kernräume zu dem rest
lichen Plasmaraum zuungunsten des letzteren sich immer stärker ver
ändert, schwinden die Zellgrenzen. 

1 In den Abbildungen von PEN;NERS 1924 sind die auf 'l'af. XIV, Fig.27 
und 31 mit neph. (= Segmentalorgan) bezeichneten großen Zellen mit Sicher
heit als Gonoblasten erkennbar. 
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F. Über den morphologischen Wert der Zellen bei der Nephridien
entwicklung von Tubifex. 

Die reine Anschauung zeigt, daß die Zellen des sich entwickelnden 
Nephridiums einen eigentümlichen Charakter haben. Es sind Zellen 
von besonderem morphologischen Werte. Sie sind weder morphologisch 
noch physiologisch den meisten gewöhnlichen Zellen gleichwertig, 
sondern sind Zellen höherer Ordnung, sekundäre Einheiten, welche eine 
ganze Zahl primärer Einheiten (= gewöhnlicher primärer Zellen) in 
sich schließen. Das kommt z. B. bei der eigentümlichen intracellulären 

Abb. 31. Schema zur Erläuterung des morphologischen Wertes der Zollen bei der NephrIdien
entwicklung der Oligochäten. 

Lumenbildung zum Ausdruck. Die intracelluläre Lumenbildung und 
die einreihige Anordnung der )Zellen « kann nicht verglichen werden 
mit der Vacuolisierung von Mesenchymzellen und dem in bestimmter 
Richtung verlaufenden Zusammenfließen von Vacuolen in einem 
Mesenchymgewe oe. 

Die Untersuchung hat ergeben, daß das Nephridium mesodermal 
ist, und zwar von einer Cölomepithelzelle seinen Ausgang nimmt. Es 
ist daher seiner Genese nach ein Cölomoduct, der ursprünglich auch 
geschlechtsleitende Funktion hatte (p:rimärer Gonoduct) und ein Hin
weis darauf, daß ursprünglich alle Cölome fertil waren. Für eine all
gemeine Einbürgerung ist die Bezeichnung Cölomoduct für die Oligo
chätennephridien nur deshalb ungeeignet, weil dieselbell durch die 
,enorme Längenzunahme und Differenzierung in Regionen sich weit 
von dem ursprünglichen Cölomoduct entfernt haben und weilletztei:er 
in ursprünglicher Form bei. zahlreichen Polychäten noch existiert. 
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Als ein Derivat des Oälome pithels muß dem Nephridium (eälomoduct) 
der Oligochäten ursprünglich epithelialer Bau zugeschrieben werden. 

Wenn wir nun in Betracht ziehen, 1. daß das Oligochätennephridium 
phylogenetisch aus einem epithelialen eölomoduct durch enorme 
Steigerung der Länge entstanden ist, und 2. daß in der gesamten Onto
genese der Oligochäten die vorzeitige Sonderung eine große Bedeutung 
hat, dann drängt sich die folgende Erklärung für den eigenartigen 
Oharakter der Nephridienentwicklung von :l'ubifex auf: 

l. An dem ursprünglichen eölomoduct trat eine Konzentrierung 
und Lokalisierung der Wachstumsenergie auf, und zwar an demjenigen 
Ende, welches durch das Wachstum keine Verschiebung er
fli.hrt (d. i. das innere). 

2. Gruppen von primären Zellen, welche aufeinanderfolgende Ab
schnitte des epithelialen röhrenförmigen eölomoducts aufbauten, traten 
zu sekundären Einheiten zusammen (sekundäre Zellen oder Zellen 
höheren Grades). 

Nachschrift. 
Nach Einsendung des Manuskriptes an die Redaktion wurde ich 

durch Herrn Professor W. SOHLEIP auf eine neuerschienene Arbeit von 
Professor e. O. IWANoFF, »Die Entwicklung der Larvalsegmente bei 
den Anneliden«, in Zeitsehr. f. Morphol. u. Ökol. d. Tiere, 10. Bd. 1928,. 
aufmerksam gemacht. Ich habe meine Arbeit vom Januar bis Juli 1. J. 
in Oxford, Univers.-Musenm, Zoo1. Departement, ausgeführt, ohne jeg~ 
liehe Kenntnis jener von IWANoFF, da die genannte Zeitschrift in der 
dortigen Bibliothek fehlte. 

Obgleich IWANOFFs Arbeit sowohl in der :Fragestellung als auch 
im Material nur wenig Berührungspunkte hat, so ist darin dennoch ein 
wichtiges Ergebnis meiner Arbeit, das Vorkommen von Gonoblasten 
bei Tubifex, anticipiert. - Es ist wohl kein Zweifel darüber, daß die 
Gonoblasten aus dem Material des X. und XI. Oölomblockes hervor
gehen (also nicht aus Blastomeren); sie können daher frühestens auf 
Stadien mit XI Oölomen nachgewiesen werden, mit Sicherheit aber erst 
auf etwas weiterentwickelten Stadien. - Vordere Metanephridien ent
stehen bei Tubifex stets nur im 7. und 8. Segment (6.,7., 7. ,8. Disse
piment) und nicht wie IWANoFF angibt, »sukzessive von vorn nach 
hinten im 6.,7. und 8. Segment«. Nach IWANoFF soll in den vordersten 
Segmenten ein Protonephridiurn (richtiger Pronephridium) vorhanden 
sein; ich selbst glaubte vor einigen Jahren durch Lebendbeobachtung 
ein solches geflmden zu haben, bin aber durch die Untersuchung der 
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~chnittserien zu der Auffassung gekommen, daß die fraglichen kanal
artigen Strukturen in den vordersten Segmenten zum Dorsalgefäß bzw. 
zu den Perivisceralschlingen, die sich sehr frühzeitig entwickeln und 
sehr eng sind, gehören. Ich betrachte diesen Punkt nicht als endgültig 
geklärt, die Existenz eines Pronephridiums jedoch durch IWANOFF auf 
keinen Fall für erwiesen, zumal derselbe die Blutgefäße (dorsales Halb
gefäß und Anlagen der Perivisceralschlingen) gar nicht erwähnt; ebenso 
scheint IWANoFF die Ringmuskelseitenlinie übersehen zu haben. - Das 
mesodermale strangförmige Gewebe in der Mediane ventral vom Darm 
in den vorderen Segmenten halte ich (in Übereinstimmung mit allen 
früheren Autoren) für die Anlage des Ventralgefäßes, und die bezüglichen 
Ausführungen IWAN OFFS sind mir nicht ganz verständlich. - Auch 
scheint mir durchaus kein Grund vorzuliegen, an einem Oligochäten
embryo eine vordere (bei den einzelnen Ji'amilien eine verschiedene! 
Zahl von Segmenten zählende) Region als »Larvalsegmente « mit »trocho
phoralem Mesoderm « in Gegensatz zu bringen mit der folgenden Region 
von »postlarvalen« Segmenten mit »metabrochophoralem« Mesoderm. 
Daß die Modifikation - es kommt hauptsächlich das ontogenetische 
Verhalten des Mesoderms in Betracht - der vordersten Segmente nicht 
als eine Reminiscenz an ein Metatrochophorastadium der Ontogenese 
der Oligoohätenahnen gedeutet werden kann, geht dooh wohl daraus 
hervor, daß bei den einzelnen Familien die Zahl dieser )}Larvalsegmente « 
so verschieden ist. Hinsiohtlioh der Wege zur Gewinnung konkreter 
Anhaltspunkte zur Aufhellung der Phylogenese der Oligochätenfamilien 
und der ganzen Klasse ha]Je ioh meinen obigen Ausfühnmgen niohts 
hinzuzufügen. 
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