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Die Abstammung der Anneliden. Der Ursprung der

Metamerie und die Bedeutung des Mesoderms.

Von Eduard Meyer in Warschau.

Der vor einiger Zeit ersebieDene Aufsatz von C. Claus, Zur

morphologischen und phylogenetischen Beurteilung des Bandwurm-

krpers" ^), gibt mir Veranlassung, mit der Verffentlichung einer von

mir seit einer Reihe von Jahren gehegten und bearbeiteten Idee ber

den Ursprung der Metamerie bei den Anneliden, und somit auch bei

den segmentierten Bilaterien berhaupt, nicht lnger zu warten und

dieselbe vorlufig, in allgemeinen Umrissen wenigstens, meinen

Fachgenossen mitzuteilen.

Die frhere Auffassung des Bandwurmes als eines durch Strobi-

lation entstandenen Tierstockes widerlegend, fhrt Claus in der

zitierten Abhandlung den Nachweis, dass der gegliederte Cestoden-

leib von unsegmentierten Formen herzuleiten sei, indem in solchen

zunchst innere Organe (Geschlechtsapparat) in metamerer Wieder-

holung auftraten, und dann erst eine entsprechende, uere Gliederung

erfolgte, die schhelich in der hochgradigen Individualisierung der

einzelnen, zur vollkommenen Abschnrung gelangenden Teilstcke

des Krpers, in der Proglottidenbildung, ihren Hhepunkt erreicht hat.

Einem ganz analogen Vorgang haben auch die Ringelwrmer
meiner Ansicht nach die Metamerisation ihres Krpers zu verdanken,

welche hier ebenfalls eine gewisse, nie aber vollstndige Individuali-

sierung der Segmente hervorgerufen hat und in einzelnen Fllen end-

lich bis zur ungeschlechtlichen Fortpflanzung durch Teilung ent-

artet ist.

Diese letztere Erscheinung, in welcher, falls sie bei hheren

Metazoen vorkommt, ich nur einen bedeutenden Grad von Heruuter-

gekommenheit erblicken kann, wird von den Vertretern der Lehre,

dass die Segmentierung der Tiere als Knospenbildung ihren Anfang

genommen habe, vielfach als ein Argument zu Gunsten dieser Hypo-
these verwertet. Man darf jedoch nicht vergessen, dass die Ver-

mehrung durch Teilung unter den Anneliden entweder nur bei solchen

Formen beobachtet ist, deren Habitus eine unzweifelhaft degenerative

und nicht primre Einfachheit der Gesamtorganisation erkennen lsst,

oder, wo sie bei weniger vereinfachten Vertretern der Klasse auftritt,

als eine fast mechanisch erfolgende Abtrennung eines greren,
durch die Anhufung der Geschlechtsprodukte das allgemeine Gleich-

gewicht strenden Abschnittes der hinteren Krperstrecke erscheint;

die hierbei stattfindende Neubildung des Kopfes aber kann nur als

Regenerationserscheinung gedeutet werden, welche infolge der regel-

migen ,
von Generation zu Generation erfolgten Wiederholung des

Teilungsprozesses allmhlich auf einen immer frheren Zeitpunkt

1) Arb. Z. Inst. Wien. 8. Bd. S. 313. 1889.
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zurckverlegt worden war und schlielich schon zu einer Zeit beginnt,

wenn die sich ablsende Krperpartie noch mit dem Muttertiere zu-

sammenhngt.
Ferner, wre dieMetanierie bei den segmentierten Tieren ursprng-

lich aus einer Knospenbildung hervorgegangen, so msste einerseits

die Produktion von neuen Segmenten immer am uersten Ende des

Krpers erfolgen, oder, mit anderen Worten, das Endglied des letz-

teren stets das jngsterzeugte Metamer sein, und andrerseits msste

der ganze Krper nur aus vollstndig gleichwertigen Folgestcken
bestehen: statt dessen sehen wir aber, dass die neuen Segmente aus

einer vor dem Telson gelegenen Bildungszone entstehen, dass das

Telson 'mit der lteste Teil des Tieres ist, und dass durchaus nicht

alle Teilstcke des Leibes einander entsprechen, denn weder der

Kopflappen nebst Mundzone und Vorderdarm, noch das Endstck mit

dem Enddarme knnen den dazwischen liegenden Metameren gleich-

gesetzt werden. Wollte man nun den Ursprung der Metamerie von

einer Art Strobilation, wie sie bei den Acalephen vorkommt, herleiten,

so msste das jngste Segment gleich auf das erste Kumpfsegment

folgen, was wohl bei den gegliederten Cestoden, bei allen brigen

segmentierten Tieren aber, angefangen mit den Anneliden, keineswegs
der Fall ist.

DieHeteronomie desProstomiums, der Rumpfsegmente
und des Telsons wird verstndlich, ja unvermeidlich,
wenn wir uns die Metameren nur auf der zwischen Kopf-
und Schwanzstck gelegeneu Krperstrecke, durch Glie-

derung dieser, also in situ entstanden denken. Wie mag
sich nun aber dieser Vorgang phylogenetisch vollzogen haben?

Die Errungenschaften der neuem Zeit weisen ziemlich bestimmt

darauf hin, dass alle segmentierten Tierformen, wenn wir die Cestoden

hiervon ausschlieen, in direkter oder indirekter Weise von den Anne-

liden abstammen
;
bei diesen also, resp. bei ihren nchsten Vorfahren

wird die Metamerenbildung ihren Ursprung genommen haben. So

lange man sich nun die letzteren als trochophora- oder als medusen-

hnliche Geschpfe vorstellt (Hatschek, Kleinenberg), oder die

Ringelwrmer, wie auch versucht worden ist (N. Wagner), von

Echinodermen abstammen lassen will, so wird man wohl schwerlich

der Lsung der obigen Frage nher kommen, denn stets msste man
wieder zur Knospenbildung, Strobilation oder Umschreibungen, wie:

absatzweise fortschreitenden Wachstums- und Difterenzierungsprozess,
seine Zuflucht nehmen. Viel eher, glaube ich, gelangen wir zum Ziele,

wenn wir die Anneliden von turbellarieuartigen Urformen ableiten,

wozu uns ihre Entwicklungsgeschichte, und da besonders die Dif-

ferenzierung des Mesoderms, hinreichend Ursache gibt.

Typischer Weise finden wir bei den Anneliden als einen Haupt-
bestandteil des Mesoderms die beiden, von zwei Polzellen nach vorn
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auswachsenden Mesodermstreifen
, welche, anfangs solide Strnge

bildend, nachtrglich in der Rumpfregion in die paarigen, metameren

Mesodermsomite zerfallen, die sich aushhlen und so in sich die

definitive Leibeshhle entstehen lassen; es ist dieses das sogenannte
sekundre Mesoderm. Auerdem besitzen die Larven sowohl als die

Embryonen der Anneliden noch ein primres" Mesoderm, welches

nicht nur larvale, schon vor Ausbildung der Mesodermstreifen funk-

tionierende, sondern auch einen betrchtlichen Teil der bleibenden

Organe liefert. Zu den ersteren gehren die verschiedenen einfachen

Muskeln und die Exkrctionsorgane der Larve, zu den letzteren auch

wiederum eine Reihe von Muskeln, nmlich: die Ringmuskulatur, die

Quermuskeln, die Borsten-, Dissepiment- und Mesenterienmuskeln, die

spezielle Muskulatur der verschiedenen Darmabschnitte, ferner das

retroperitoneale Bindegewebe, wo es berhaupt zur Ausbildung ge-

langt, und in gewissen Fllen die exkretorischen, von mir Nephridial-
schluche benannten Teile der definitiven Nephridien. Ein derartiges

Verhalten habe ich bei verschiedenen Polychtenlarven nachweisen

knnen, und ein solches lsst sich auch aus vielen Litteraturangaben
mit ziemlicher Sicherheit erschlieen, wenngleich in den betreffenden

Quellen die resp. Deutungen vielfach andere sind. Am deutlichsten

tritt der Gegensatz von dem primren Mesoderm oder embryo-
nalen Mesenchym, wie mau diese Elemente besser bezeichnen

knnte, und dem sekundren oder clomatischen Mesoderm
dort hervor, wo sich zwischen Ektoderm und Entoderm eine geru-
mige primre Leibeshhle befindet, welche dann wenigstens die

parietale, der Haut anliegende Mesenchympartie von den dem Darme

angelagerten Mesodermstreifen scheidet; als Beispiel fhre ich die

Fsi/gmobranchus -harve an ^).

Zu der Zeit, wenn sich die sekundren Mesodermstreifen in die

metameren Somite gliedern, haben sich die Mesenchymelemente der-

maen vermehrt, dass sie nun im Rumpfe den ganzen, von den

ersteren nicht eingenommenen Raum zwischen Ektoderm und Ento-

derm ausfllen, wobei sich ein Teil (die spteren Dissepiment- und

Mesenterienmuskeln) zwischen die Mesodermsomite drngt, dadurch

gleichsam den Zerfall der Mesodermstreifen einleitend. Zu beachten

ist auch der Umstand, dass die uere Segmentierung des Krpers
erst nach jener inneren erfolgt. Auf dieser Entwicklungsstufe ist die

Aehnlichkeit der Mesodermgebilde des jungen Annelids mit demjenigen

1) Vergl. hierzu meine Abbildungen auf Taf. 23 u. 24 in: Mitt. Z. Stat.

Neapel, 8. Bd., 1888. Die Elemente des primren Mesoderms habe ich dort

in Hinblick auf die Mglichkeit einer Zurckfiihrung derselben auf entsprechende
Gewebe der Turbellarien Parenchym" genannt ;

da jedoch mit dieser Bezeich-

nung der Begriff einer kompakteren Gewebsmasse verbunden ist, so ist die-

selbe nicht ganz zutreffend, weshalb ich den alten Namen Mesenchym" wieder

aufnehme.
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eines erwachseuen Turbellars nicht zu verkennen: hier wie dort finden

wir zwischen Darm und Haut, in einem Mesenchymgewebe eingebettet,

solide oder sich aushhlende Zellenkomplexe, hier die Geschlechts-

drsen, dort die Mesodermsomite, von welchen in beiden Fllen die

Kopfregion frei bleibt ^). Meines Erachtens sind nun auch wirklich

die hier verglichenen Bildungen der Anneliden und Turbellarien

genetisch von einander direkt ableitbar, denn fr smtliche mesen-

chymatische Organe der ersteren, sowohl im larvalen als im ausge-

bildeten Zustande, lassen sich durchaus entsprechende Bildungen im

Parenchym der letzteren namhaft machen, und die paarigen, metameren

Peritonealscke, welche aus den Mesodermsomiten hervorgehen, die

sekundre Leibeshhle einschlieen und an bestimmten Stelleu die

Geschlechtsprodukte erzeugen, knnen als Geschlechtsfollikel mit stark

vergrerter Follikelhhle und vielfach differenzierten Wandungen

gedeutet werden ^). Wie in einem auf dem letzten (8.) Naturforscher-

kongress in St. Petersburg (Januar 1890) von mir gehaltenen Vor-

trage, will ich auch hier vorlufig au Stelle einer eingehenden Be-

weisfhrung meine Anschauung ber die phylogenetische Entwicklung

des Annelidenkrpers skizzieren.

Die Vorfahren der RingelwUrmer stelle ich mir als krf-

tige, ruberische Turbellarien vor, welche pelagisch
lebend seiner Zeit die Meere beherrschten. Von ihren

heutigen, nicht parasitierenden Stammesgenossen, den Planarien, die

erst von ihnen, dann von ihren begnstigteren, jngeren Verwandten,

den Anneliden, und endlich von den Fischen und anderen raubsch-

tigen Meerbewohnern in Gestein- und Pflanzenverstecke auf den

Meeresboden zurckgedrngt wurden, hier eine kriechende Lebens-

weise fhrten und dadurch allmhlich eine platte, breitere Leibesform

mit unregelmigerer Anordnung der inneren Organe erhielten, unter-

schieden sich jene durch Gewandtheit im Schwimmen und Angreifen

ihrer Beute, denn nur solche Eigenschaften konnten meiner Ansicht

1) Bei den Anneliden besitzt der Kopflappen keine eignen Mesoderm-

segmente, sondern erhlt seine peritoneale Auskleidung, wie ich mich berall

davon berzeugt habe, durch Ausdehnung der Wandungen des ersten postoralen,

also Rumpfsomitenpaares nach vorn, wodurch die primre Kopfhhle vollstndig

verdrngt wird.

2) Nachdem bereits Hatschek den Gedanken ausgesprochen hatte, die

sekundre Leibeshhle verhalte sich wie die Hhle der Geschlechtsdrsen der

niederen Formen", versuchte R. S. Bergh die peritonealen Segmenthhlen der

Anneliden von den Geschlechtsfollikeln der Nemertinen abzuleiten, eine Arbeits-

hypothese", die er jedoch dann zu Gunsten der neuerschienenen Kl einen -

berg'schen Auffassung des Mesoderms sofort vollstndig aufgab. Die im

Folgenden hier entworfene Anschauung hatte ich mir nun im Groen und

Ganzen schon vor Verffentlichung jener ersten Ansicht Bergh's gebildet

und habe bis heute noch keinen triftigen Grund kennen gelernt, der mich

hierin htte wankend machen knnen.
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nach eine Vervollkommnung der Organisation in aufsteigender Rich-

tung herbeifhren. Ihr Krper war lang gestreckt, mehr rund

im Querschnitt und sehr geschmeidig, wodurch die Stammeseltern

der RingelwUrmer einige Aehnlichkeit mit den Nemertinen gehabt
haben mgen. Doch nicht von diesen Wrmern knnen die Anneliden

abgeleitet werden, da die ersteren unstreitig einen spter sehr ver-

nderten, durch ganz eigenartige Charaktere (Rssel, Blutgefsystem,

Exkretionsorgane) ausgezeichneten Seitenzweig bilden, obgleich auch

bei ihnen noch einige von jenen gemeinsamen, pelagischen Vorfahren

bernommene, innere Orgauisatiousverhltnisse erhalten sind, die uns

fr die morphologische Beurteilung des Annelidenkrpers sehr wert-

volle Anhaltspunkte bieten knnen.
Im Krperparenchym, welches von krftigen Muskelsystemen teils

umgeben, teils durchsetzt war, befanden sich die Geschlechtsdrsen,
die ursprnglich im Jugendzustande als ein einziges Paar kompakter

Zellstrnge, in der Reife aber langer, hohler Schluche erschienen

und am hinteren Krperende mit einem Paar einfacher Hautporen
nach auen mndeten. Es ist begreiflich, dass diese von Eiern oder

Sperma strotzenden Organe zu gewissen Zeiten die Gelenkigkeit des

ganzen Krpers sehr beeintrchtigen mussten; sie werden nun aber

infolge eben dieser durch tibermige Anfllung mit Geschlechts-

produkten bedingten Starrheit den stets wiederholten Anstrengungen
der Tiere, ihre gewhnliche Beweglichkeit wieder zu erlangen, schlie-

lich unterlegen sein und sich in kleinere Drsen zerklftet haben.

Somit wrden es also die schlngelnden S c hw i m m b e w e g-

ungen der tur bell arienartigen Vorfahren der Anneliden

gewesen sein denn nur so knnen wir uns die schnelle Orts-

vernderung eines langen Wurmkrpers im Wasser denken
,
welche

den Zerfall der beiden ursprnglich einheitlichen, 1 a n g-

gesti- eckten Genitalschluche in zwei Reihen gleich-

groer Folgestcke verursacht haben. Bei diesem Vorgange

mgen nun hchst wahrscheinlich auch noch gewisse, speziell jener

Bewegungsart gewidmete Muskelpartien des transversalen und dorso-

veutralen Systems aktiven Anteil genommen haben, indem sie durch

ihre Kontraktionen die noch ungeteilten Genitaldrsen fortwhrend

einschnrten. Die so entstandenen, hintereinander folgen-
den Geschlechtsdrsen, die sich behufs Erhaltung des

Gleichgewichtes symmetrisch zu beiden Seiten des Darm-
kanals anordneten, gaben nun weiter innere, metamere
Zentren ab, um welche sich die brigen, bis dahin diffus

im und am Krper verteilten Organe ebenfalls metamer

gruppierten. Den letzteren Prozess denke ich mir in der Weise,

dass bei allmhlicher Zunahme der Haut an Strke und Festigkeit,

vielleicht grade durch Ausscheidung einer nur wenig elastischen

Cuticula, auch wieder infolge der schlngelnden Schwimmbewegungen,
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an der Oberflche sich Riugfurchen mit dnneren Integnmentpartien

bildeten; ihnen war nun von den Geschlechtsfollikeln, welche sich

whrend der Reife ausdehnten und daher den Krper iu g-leichinig-en
Intervallen auftrieben, von vornherein ein ganz bestimmter Platz,
nmlich zwischen zwei successiven Geschlechtsdrlisenpaaren , ange-
wiesen. In den derart abgegrenzten, segmentalen Leibesbezirken ge-

langte dann je ein gewissermaen zentral gelegenes Paar der brigen

Organe zu strkerer Ausbildung und machte dadurch alle weiteren

Homologa in seinem Segmente berflssig, welche nach und nach der

gnzlichen Rckbildung anheimfielen. Dieses war meiner Mei-

nung nach der Ursprung der M etam erie ^).

Indem nun aus den Lcken des Parenchyms, welche wahrschein-

lich zunchst um den Darm herum zu einem greren Sinus sich

vereinigten, Lymphe in das Innere der paarigen, metameren Geschlechts-

drsen, zur Ernhrung der in ihnen flottierenden, sich entwickelnden

Genitalprodukte, in gesteigertem Mae aufgenommen wurde, dehnten
sich die Follikelhhlen immer mehr aus und verwandelten
sich auf diese Weise in die paarig und segmental ge-
kammerte, sekundre Leibeshhle. In den epithelialen Wan-

dungen behielten nur gewisse, als die spteren, eigentlichen Ge-
schlechtsdrsen der Anneliden erscheinende Stellen die Fhig-
keit bei, Ei- oder Samenmutterzellen zu produzieren, whrend der

brige Teil derselben, zuerst eine Art indifferenteren Follikelepithels

darstellend^ unter zunehmender Abflachung seiner Elemente an die

inneren Organe und Gewebe angepresst wurde und diese schlielich

in Gestalt eines Peritoneums umhllte. Hierbei kamen auch, unter

Einschlieung eines Teils der schon frher vorhandenen dorsoventralen

Parenchymmuskeln zwischen die medialen Wnde eines Paares und
zwischen die vordem und hintern Wnde zweier aufeinander folgenden

Segmenthhlenpaare, die hmalen und neuralen Darmmesen-
terien und die Dissepimente zu Stande.

Von der primren Leibeshhle, welche bei den Vorfahren der

Anneliden vermutlich als ein ganz unregelmiges, aus Lcken und

Spalten im Krperparenchym zusammengesetztes Lymphbahnensystem
auftrat, wurde bei der Ausdehnung der Geschlechtsfollikel der grte
Teil gnzlich ausgefllt, und nur ein relativ geringer Rest blieb als

1) Whrend ich dieses schreibe, gelaugt mir das ueuerschieneue Lehr-

buch der vergleichenden Entwickluugsgeschichte der wirbellosen Tiere" von
E. Korscheit und K. Heider in die Hnde. Hier finde ich ebenfalls die

Ansicht vertreten, dass durch terminales Lngenwachstum zunchst eine un-

gegliederte, langgestreckte Stammform erreicht wurde, worauf der Gesamt-

krper durch eine Umordnung der einzelnen Organe gleichzeitig in eine grere
Anzahl von Segmenten zerfllt wurde". Die seitlich schlngelnde Bewegung" hat

auch ihrer Meinung nach solch einen Vorgang hervorgerufen, indem sie zur

Ausbildung alternierender Regionen grerer und geringerer Beweglichkeit"
am Krper gefhrt haben msse.
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definitives Blutgefsystem brig. Da die Clomscke anfangs

jedenfalls abgerundet waren, so lehnten sich ihre Wnde nicht gleich

mit ihrer ganzen Oberflche an den Darm, an die Haut und an die

benachbarten Homologa an, sondern es mussten ganz bestimmte Rume,
nmlich : intersegmental unter dem Integument transversale Ring-

bahnen, und ber und unter dem Darme, zwischen den rechten und linken

Mesenterienblttern je ein mit jenen kommunizierender, medianer

Lngskanal frei bleiben, zu vs'elehen sich noch der erwhnte Darm-

sinus gesellte. So wrde die oben geschilderte Entstehungsweise der

segmentierten, sekundren Leibeshhle zugleich die Bildung und An-

ordnung der Hauptteile des Gefsystems als natrliche, aus den ge-

gebenen Raumverhltnissen resultierende Folge mit sich gebracht
haben.

Von den peritonealen Bildungen der Anneliden verdienen ein ganz
besonderes Interesse die neuralen und hmaleu Lngsmuskel-
feider infolge der Schwierigkeit, die Ursachen ihres ersten Auf-

tretens zu erraten. Hierber habe ich mir nun folgende, bis jetzt

allerdings durchaus hypothetische Ansicht gebildet. Einen Teil der

nicht produktiven Elemente der Genitaldrsenvvanduug denke ich

mir als Epithelmuskelzellen, deren Zellkrper im epithelialen Ge-

fge der Follikelwand eingereiht waren, und deren distale, tan-

gential zur Drsenoberflche in zwei Enden ausgezogenen, fibrillren

Teile durch ihre Kontraktion einen Druck auf den Inhalt der Follikel-

hhle auszuben hatten, sich also ursprnglich bei der Entleerung
der Geschlechtsprodukte thtig erwiesen. Nachdem dann die FoUikel-

wnde sich au Integument und Darm dicht angelegt und hier ange-

heftet hatten, konnten jene Follikelmuskeln nicht mehr als solche

funktionieren und verschwanden bis auf die bekannten Lngsfelder
an der ueren Krperwand, welche anfangs hier die primre Lngs-
muskulatur verstrkten, um sie dann spter vllig zu substituieren.

In der fertigen Organisation der heutigen Ringelwrmer werden

wir demnach, vielleicht mit Ausnahme der Hirudineen, vergeblich nach

einer primren, longitudinalen Stammesmuskulatur suchen, dafr aber

sind gewiss alle, vom embryonalen Mesenchym stammenden

Muskeln, wie sie im obigen aufgezhlt wurden, unter entsprechen-
der Umgestaltung von den parenchymatsen Ahnen bernommen
worden. Hierher gehren nun auch die fr die Anneliden so charak-

teristischen Quermuskeln, welche bei den guten Schwimmern be-

sonders stark entwickelt sind, zur Verstrkung der Schwimmbeweg-
ungen von den intraseptalen Muskelpartien her in horizontaler Rich-

tung in die Segmentrume hineingerckt sein mgen und dadurch eine

Untereinteilung des Cloms in Darm- und Nieren- oder Lateralkammern

verursacht haben ^). Aus dem Parenchym stammt ferner das bei

1) Da die sogenannten Ur wir bei der Verteb raten allem Anscheine

nach den Lateralkammern der Riugelwrmer entsprechen, so htten wir somit
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Anneliden allerdings nnr sehr sprlich auftretende retroperitoneale

Bindegewebe, welches in einzelnen Fllen in Gestalt eines knorpel-

artigen Sttzgewebes einen durchaus parenchymatsen Charakter trgt,

und schlielich wohl noch die in den Blutgefen, also in einem Reste

der primren Leibeshhle, schwimmenden Blutkrperchen^).
Als zum Parenchym gehrig rechnet man gewhnlich auch das

Exkretionssystem der Plathelminthen. Dass einem Teile desselben

die Larvennieren der Anneliden homolog sind, wird wohl kaum
noch jemand bezweifeln, doch mchte ich, wie das ja hnlich bereits

verschiedentlich gethan wurde, auch die definitiven Nephridien
von jenen Organen der Turbellarien herleiten, wozu mich hauptsch-
lich das Vorkommen segmental angeordneter primrer Nephridien bei

manchen Larven (2 Paar bei Polijgordius ,
5 Paar bei Nereis und

Dinophilus, sowie die hier und da unzweifelhaft gesonderte, nicht vom

Peritoneum herrhrende Anlage der mittleren, exkretorischen Ab-

schnitte der bleibenden Organe (z. B. bei Psijgmobranckus) bestimmt.

Besonders betont sei jedoch, dass ich dabei die Angaben ber vor-

kommende Lngskanle bei Anneliden, jene bezglich Polygordiiis,

weil sie bei allen Nachuntersuchungen von keinem noch besttigt
werden konnte, und die meinige, Lanice betreffend, da hier viel eher

ein ganz sekundres als ein ursprngliches Verhalten vorliegt, gegen
meine eigne frhere, wenn auch nicht verffentlichte Ansicht, ganz
aus dem Spiel lassen mchte. Dennoch glaube ich fr mein Teil,

trotz aller, mit ganz unntigen und ungebhrlichen Zuthaten ge-

schmckten Bekrittelungen dieser Auffassung durch Bergh, nach

wie vor, dass die Nephri diaisch lau che als Teils tcke eines

Paares vonLngsk analen, wie sie dieTurbellarien haben,
aufzufassen sind, in welchen infolge intersegmentaler Krper-
einschnrungen die Exkretionsflssigkeit sich staute und daher zu-

nchst die Bildung metamerer Ausmndungen hervorrief, wonach erst

eine endgiltige Zerlegung derselben in segmentale Abschnitte erfolgen

konnte. Zu diesen ursprnglich noch nach innen geschlosseneu, mit

feineren Nebensteu und Endzellen ausgestatteten Kanlen kamen

bei den Anneliden neue Bildungen in Gestalt der peritonealen Trichter

hinzu, wodurch die Funktionsweise der Organe sich allmhlich be-

deutend, wenn auch nicht radikal nderte, und der ganze, frhere

auch deren Ursprung in letzter Instanz auf die Schwimmart der Anneliden-

vorfahren, resp. auf die Ausbildung jener spezifischen, transversalen Schwimm-

muskulatur zurckzufhren.

1) Einen morphologischen Gegensatz zu diesen eigentlichen Blutkrperchen
bilden die im Clom enthaltenen Lymphkrperchen, welche vom
Peritoneum herrhrend, gewissermaen als sekundre Leukocyten erscheinen

und mglicherweise genetisch mit den Geschlechtsprodukten, hnlich wie mit

diesen bei den Plathelminthen die zelligen Produkte der Dotterdrsen, ver-

wandt sind.
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Endapparat als berflssig schlielich verschwand. Was nun die

ursprngliche Bedeutung der Nephridialtrichter betrifft,

so sei daran erinnert, dass die Gliederung des einst einheitlichen

Geschlechtsdrsenpaares auch das Auftreten einer den metameren

Gonaden entsprechenden Anzahl paariger Ausfhr wege fr die

Geschlechtsprodukte nach sich ziehen musste. Aehnlich wie bei

Neraertinen werden diese als zentripetale Aussackungen der Follikel-

wandungen erschienen sein; bei manchen Formen mgen sie nun, statt

direkt an die Haut zu gelangen, auf die metameren Nierenschluche

gestoen sein, sich mit diesen verbunden haben, um durch sie Eier

und Sperma aus dem Krper zu schaffen und auf diese Weise zu

Nephridialtrichtern geworden sein ^).

lubezug auf die ektodermalen Bildungen mchte ich mich hier

mglichst kurz fassen und mir ihre eingehendere Besprechung fr

meine ausfhrliche Arbeit vorbehalten.

Das detinitive Nervensystem der Anneliden ist meiner Meinung

nach unbedingt von dem bei Turbellarien vorkommenden Verhalten

ziemlich direkt abzuleiten, wobei wir annehmen mssen, dass sich

die Zusammensetzung der Hauptzentren aus kleineren, um gewisse

Sinnesorgane entstandenen Ganglien, wie es die Ontogenie der Ringel-

wrmer zeigt, vermutlich schon bei den parenchymatsen Vorfahren

vollzogen hatte. Das ganze larvale System aber, mit Einschluss der

Wimperringnerven und seiner Ganglien, halte ich fr eine besondere

Modifizierung eines noch lteren ursprnglich diffusen, subkutanen

Nervenzellengeflechtes. Dementsprechend wrden auch die Wimper-

ringe in meinen Augen durchaus nicht die Bedeutung haben, welche

man ihnen vielfach zugeschrieben hat, sondern ebenso wie die

Larven form selbst, nur eine sekundr erworbene Eigentmlichkeit

zu pelagischer Lebensweise gezwungener Embryonen sein.

Charakteristisch sind fr die Anneliden die Borstenapparate,
doch kommen auch schon bei Turbellaren hnliche, wenngleich ganz

oberflchlich gelegene Hautbilduugen vor, wie z. B. bei der von

V. Graff beschriebenen Enantia spinifera. Aus solchen anfangs

unregelmig verteilten Hautbewaffnungen mgen die echten Chto-

podien sich entwickelt haben. Bemerkenswert ist dabei der Umstand,

dass bei Enantia die Cuticulahaken lateral am ganzen Krperraude

1) Seiner Zeit hat Bergh die Idee ausgesprochen, dass die definitiven

Nephridien der Anneliden ursprnglich von Geschleehtsfollikelwandungen her-

rhrende Ausfhrungskanle der Geschlechtsprodukte waren; meiner Ansicht

nach hat dieser Gedanke nur in der obigen begrenzten Anwendung, allein mit

Bezug auf die Nephridialtrichter, seine Berechtigung. Uebrigens msste Bergh
mit der Anerkennung der Kleinenberg'scheu Auffassung des Mesoderms,

konsequenter Weise, auch jene Ansicht aufgegeben haben, denn nach Kleinen-

berg gibt es keine mit den Gonaden der Nemertinen vergleichbaren Mesoderm-

somite
;
dennoch behauptet er seine Ansicht ber die Nephridien der Anneliden

unverndert beibehalten zu haben, was nun freilich einer Erklrung bedUrfte-
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mit alleiniger Ausnahme der Kopfregion auftreten, wie denn auch die

Chtopodien ganz ausschlielieh dem Rumpfe der Ringelwrmer zu-

kommen.
Die Kopftentakel und Rumpfcirren knnen wir uns als

Ausstlpungen besonders empfindungsfhiger Integumentpartien ent-

standen denken. Indem in solche hohle Krperfortstze Gefschlingen
mit hineingezogen wurden, erhielten sie die Befhigung, dem Krper
zugleich als Atmungsorgane zu dienen. Wenn nun am Rumpfe gerade
die dorsalen Girren oder Teile von ihnen sich zu echten Rcken-
kiemen ausbildeten, so wird das darin seinen Grund haben, dass

diese bei gelegentlicher Fortbewegung des Wurmes auf fester Unter-

lage am wenigsten Verletzungen ausgesetzt waren, also auch eine

fr das Atmen notwendige Verdnnung ihres Integumentes zulssig

war, whrend die ventralen Anhnge weit mehr mit dem Substrat in

Berhrung kamen und daher zu Trgern eines gesteigerten Tastsinnes

wurden.

Am Darmtraktus ist es vor allem der Schlundapparat der

Ringelwrmer, dessen Entstehen eine besondere Erklrung zu erfordern

scheint, doch gestaltet sich auch hier die Sache ziemlich einfach,

wenn wir uns denselben als eine ursprnglich ringfrmige, vorstlp-
bare Partie des Vorderdarmepithels mit radir auf dieselbe gestellten,

nach auen von muskulren Ring- und Lngsfaserschichten bedeckten

Muskelzellen denken, hnlich wie wir das bei vielen Anneliden noch

finden; ein solches Verhalten lsst sich unschwer vom Turbellarien-

schlunde ableiten. Eine Zahnbewaffnung aber und deren Verlegung
in spezielle Aussackungen des Schlundes sind jedenfalls Errungen-
schaften einer sptem Zeit in der Stammesgeschichte unserer Wrmer.
Ueber die phylogenetische Entwicklung der brigen Darmabschnitte

lsst sich im Allgemeinen nicht viel sagen, nur so viel mchte wahr-

scheinlich sein, dass die turbellarienartigen Vorfahren der Anneliden

keinen verzweigten Mitteldarm hatten, wie die heutigen Planarien,

welche sich einen solchen wohl erst zugleich mit der Abplattung und

Verbreiterung ihres Krpers erworben haben werden, sondern hnlich

den Nemertinen ein einfaches, hinten mit einem After endendes Darm-
rohr hatten.

Als eine direkte Schlussfolgerung aus der hier in allgemeinen
Umrissen dargestellten Urgeschichte des Annelidenkrpers resultiert

eine ganz bestimmte Auffassung von der morphologischen Be-

deutung desMesoderms, wie ich sie auch schon in meinen oben

erwhnten Vortrage ausgesprochen habe.

Wenn nmlich bei den Anneliden die Peritonealscke nebst allen

Derivaten, sowie den Segmenthhlen in ihnen, von den Geschlechts-

drsen ihrer Vorfahren abzuleiten sind, so wird auch den ontogene-
tischen Entwicklungsstadien jener, denMesodermsomiten undMesoderm-

streifen, und schlielich, konsequenter Weise, auch ganz allgemein
X. 20
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dem sekundren oder clomatischen Mesoderm aller

Metazoen, die ein solches besitzen, die ursprngliche
Bedeutung von einem Geschlechtsgewebe, von Gonaden,
zukommen mssen').

Doch wie knnten Bildungen, die allem Anscheine nach bald vom

Ektoderm, bald vom Entoderm aus entstehen, phylogenetisch den-

selben Ursprung gehabt haben? Ueber diese Schwierigkeit hilft uns,
bei richtiger Verwertung, die geistreiche Idee Kleinenberg's hin-

weg, dass die Geschlechtszellen nicht von den Keim-
blttern herrhren; sie bestanden nmlich", so sagt er weiter,

schon gesondert in den locker gefgten und von gleichartigen Zellen

zusammengesetzten Vorfahren der Clenteraten, bevor die Anordnung
der Zellen in Ektoderm und Entoderm vollzogen war". Statt Clen-
teraten" mchte ich hier blo Metazoen" setzen, da ich mir jene
radiren Wesen nicht als die Urahnen der Bilaterien, sondern nur als

Tierformen vorstellen kann, deren Krperbau durch frhere, fest-

sitzende Lebensweise diese besondere Umgestaltung erfahren hat, wie

das wohl berhaupt bei allen Tieren mit radirer Symmetrie der

Fall gewesen sein mchte.
Solche Urgeschlechtszellen nun werden die Anlagen des

sekundren oder clomatischen Mesoderms ursprnglich
gewesen sein und gehren daher ebenso keinem von den
beiden primren Keimblttern wirklich an, sondern sind

blo am Anfange der onto genetischen Entwicklung der
Metazoen eine Zeit lang zwischen die Elemente des einen
oder des anderen Blattes einfach eingeschaltet, wo wir sie

von ihrer Umgebung nur nicht zu unterscheiden vermgen. Dabei

ist es einerlei, ob sie nachher als Polzellen" in die primre Leibes-

hhle hineinrUcken oder vorlufig in ihrer ersten Umgebung verharrend,
entweder von hier aus in das Blastocl hineinwuchernde Zellkomplexe
liefern oder sich in situ vermehrend zuerst epitheliale Flchenbezirke

1) Einen der besten Beweise dafr wrde der Fall liefern, wo das sekun-

dre Mesoderm beim vollstndig entwickelten Tiere in den Aufbau der Ge-

schlechtsdrsen ganz und gar aufginge. Solch ein Fall scheint nun thatsch-

lich vorzuliegen, indem nach der Darstellung von S.F.Harm er beim Mnnchen
von Dinophilus taeniatus, einer neuen Avt jener annelidenlarvenhnlichen Ge-

schpfe, zwei in der primren Leibeshhle befindliche, den Mesodermstreifen

vergleichbare, solide Zellstrnge sich in den nach vorne zu zweiteiligen Hoden

verwandeln, dessen gerumigen Hohlraum der Autor durchaus zutreffend als

Homologen der sekundren Leibeshhle der Anneliden betrachtet. Dagegen
aber knnte die Angabe Kleinenberg's, dass bei Lopaclorhynchus die Ge-

schlechtsdrsen direkt, durch Einstlpung aus dem Ektoderm entstehen, einen

sehr starken Gegenbeweis abgeben, doch habe ich mich durch eigne Beobach-

tungen an demselben Objekte berzeugt, dass hier ein Irrtum vorliegt, und

dass die besagten Organe, wie gewhnlich, sich vom Peritoneum aus bilden.
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bilden, welche sieh nachtrglich in toto aiissackeu und abschnren^).
Hiernach wird wenigstens fr das clomatische Mesoderm der Streit,

ob es vom Ektoderm oder Entoderm herrhrt, ganz und gar ber-

flssig. Da die Urgeschlechtszelleu ursprnglich wohl auf der Grenze

zwischen dem ueren und inneren Blatte lagen, wo ihnen zugleich

gnstige Ernhrungsbedingungen und die Mglichkeit geboten war,
ihre Derivate auf dem krzesten Wege ins Freie zu befrdern, so

konnten sie spter von hier aus eben so leicht ins Ektoderm wie ins

Entoderm geraten.

Nun bleibt uns noch die Errterung der Frage nach der ursprng-
lichen Bedeutung des embryonalen Meseuchyms. Wiederum kann uns

hier, wie mir scheint, die Entwicklungsgeschichte der Anneliden und

vor Allem derjenige Bildungsmodus des primren Mesoderms auf den

richtigen Weg fhren, wie er bei Lopadorhynchus und noch manchen

anderen Polychten vorkommt. Auer der paarigen, im Ektoderm

befindlichen Anlage zu beiden Seiten des Afters, welche nach K 1 e i n e u-

berg die Hauptneuromuskelanlage des Rumpfes fr den Bauchstrang
und die definitiven Mesodermgebilde darstellt, in welcher aber meiner

Ueberzeugung nach zwei verschiedene, nur dicht zusammengedrngte
Bildungsheerde, nmlich die des bleibenden Rumpfnervensystems und

die des sekundren Mesoderms enthalten sind, gibt es hier noch eine

ganze Reihe von Kleinenberg auch als Neuromuskelanlagen ge-

deuteter Stellen im Ektoderm, welche nach meiner Auffassung das

Mesenchym, in diesem speziellen Falle allerdings nur durch Mesenchym-
muskeln reprsentiert, liefern. Bei der Untersuchung der Lopadorhynclius-
Larve fand ich nun noch mehr solcher Mesenchymanlagen als mein

Vorgnger, und zwar in der Regel ungefhr dort gelegen, wo die

aus ihnen hervorgehenden Elemente nachher als Muskeln ihre Anhef-

tung am Ektoderm haben. Dieser Befund und der Umstand, dass

bei anderen Formen vom primren Mesoderm auer Muskeln noch

Bindegewebe, die larvalen und Teile der definitiven Exkretionsorgane,
sowie der primren Leibeshhle angehrige Wanderzellen (primre
Leukoeyten) und wahrscheinlich die echten Blutkrperchen herrhren,
dass solche Wanderzellen, wie z. B. bei den Echiuodermen, auch vom
Entoderm aus gebildet werden knnen, legen uns die Schlussfolgerung

nah, dass das embryonale Mesenchym morphologisch keine
einheitliche Bildung ist, sondern vielmehr die Summe
von undifferenzierten Anlagen sehr verschiedener Organe

1) In hnlicher Weise hat Rabl vor Kurzem gezeigt, wie die Clom-
divertikel des Urdarmes auf die aus Polzellen entstehenden Mesodermstreifen

zurckzufhren seien, und ims somit, ob nun sein Zahlengesetz" zutrifft oder

nicht, eine wertvolle Erklrung fr die anscheinend so verschiedene Entwick-

lungsweise der gleichen Bildung gegeben; durchaus im Irrtum aber befindet

er sich, wenn er beweisen zu knnen glaubt, dass das Mesoderm berall vom
Entoderm seinen Ursprung nimmt.

20*
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und Gewebe vorstellt, welche ursprnglich ganz unab-

hngig von einander, dort wo eben ntig, vom Ektoderm
oder vom Entoderm aus entstanden waren.

Nicht so leicht ist es aber sich zu erklren, woher in so vielen

Fllen die Mesenchymgebilde durch Auswanderung von Zellen aus

dem embryonalen Clomepithel ihren Ursprung nehmen. Hier knnte
man nun annehmen, dass die verschiedenen Bestandteile des Mesoderms
sich allmhlich zu einer gemeinsamen Anlage vereinigt htten. Es

knnten dabei dort, wo das ganze Mesoderm durch Aussackung oder

durch Auswucherung von einem der beiden primren Keimbltter sich

bildet, die mesenchymatsen und clomatischen, ihrem Aussehen nach

noch gleichartigen Embryonalelemente einfach untereinander gemengt
sein; wo seine Anlage aber durch ein einziges Paar von Polzellen

reprsentiert ist, mssten diese letzteren als frhzeitig in das Plastocl

hineingerckte Furchungskugeln aufgefasst werden, welche die zu-

knftigen Anlagen des primren und sekundren Mesoderms noch

ungesondert in sich enthalten Da das Mesenchym hier und da auch

seine besonderen Polzellen hat, denn also solche mssen wir die

Wh itman 'sehen und Wilson'schen Nephroblasten und ueren Telo-

blasten einiger Hirudineen und Oligochten nach den neuereu Be-

obachtungen von Bergh an Lumbriciuen deuten so knnten jene

Mesodermpolzellen, welche in der Folge das primre und sekundre
Mesoderm liefern, frher einmal Furchungszellen gewesen sein, die

durch Teilung sowohl den Mesenchympolzellen als den Polzellen des

clomatischen Mesoderms den Ursprung gaben, bei denen aber spter
diese Teilung unterblieb.

Die vorliegende durchaus skizzenhaft gehaltene Darstellung meiner

Anschauung vom Mesoderm sei nun dahin resmiert: Aehnlich wie

Kleinenberg will, ist das gesamte Mesoderm nicht als eine

einheitliche, den beiden primren Keimblttern gleich-

wertige Bildung, sondern als ein Anlagenkomplex sehr

verschiedener, einst ganz unabhngig von einander ent-

standener Organe zu betrachten, dagegen kommt aber
einem Hauptbestandteile desselben, dem sog. sekundren
clomatischen Mesoderm oder dem peritoneo-genitalen
Embryonalgewebe, wie ich es nennen mchte, im Gegensatze
zum embryonalen Mesenchym, die Bedeutung eines Pri-

mitivorganes, nmlich eines ursprnglichen Geschlechts-
oder Gonadengewebes zu, welches aus den keinem Keim-
blatte angehrigen Urgeschlechtszellen der ltesten viel-

zelligen Tiere hervorgegangen ist.

Warschau. April 1890.
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