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Einige Betraclituiigen über die Bildung der Keimblätter, der

Dotterzellen und der Embryonalliiillen bei Arthropoden.

Von Julius Wagner.

(Aus dem zootoniiselieu Laboratorium der kaiserl. Universität zu St. Petersburg.)

Beobachtungen über die Entwiekhing' der Milben und M//sis haben

mich zu einigen allgemeinen Betrachtungen über die ersten Entwick-

lungsstadien der Arthropoden geführt; diese Betrachtungen will ich in

dem vorliegenden Artikel mitteilen [15]. Die erste Frage, die meine Auf-

merksamkeit auf sich zog, war die Frage über die Bedeutung der

Entwicklungsweise der Keimblätter bei verschiedenen Arthropoden-

gruppen und über die Bedeutung der Erabryonalhüllen bei höheren

Tracheaten für phylogenetische Betrachtungen, dann die Frage über

die Bedeutung der Dotterzellen bei Arthropoden im Zusammenhange
mit ihrem Vorkommen bei vielen Metazoen aus verschiedenen Tier-

klassen.

Gegenwärtig muss als sicher festgestellt angenommen werden, dass

Unterschiede in der Furchungsart im hohen Grade auf Eigenschaften

und relative Menge des Nahruugsdotters zurückgeführt werden können,

und dass große Unterschiede bei einander nahe stehenden Formen
beobachtet werden können. Schlussfolgerungen über die Verwandt-

schaft der Formen können nicht auf dem Öegmentationstypus gegründet

werden. Andrerseits, die Eigenschaften und die Menge des Nahruugs-

materials, die auf die Art der Segmentierung einAvirkeu, bleiben nicht

ohne Einfluss auf einige Stadien der weiteren Entwicklung und zuerst

auf den Charakter des Prozesses der Bildung der Keimblätter. Gewiss,

hängt der Charakter ihrer Biklung nicht ausschließlich von der be-

zeichneten Ursache ab, ihre Bedeutung aber ist zweifellos und tritt,

zum Beispiel bei Krebsen, mit ganz genügender Klarheit hervor, worauf

Korscheit und Heider [10] aufmerksam gemacht haben. Deshalb

scheint mir für die richtige Schätzung der Unterschiede in der Keim-

blätterbildung sich klar zu machen nötig zu sein, erstens, in welcher

Eichtung nämlich die Menge und die Qualität des Nahrungsmaterials

den palingenetischeu Prozess in diesem Falle stört, und zweitens,

welcher Entwicklungstypus für jede Arthroi)odengruppe für primär

gehalten werden kann. Dabei muss bemerkt werden, dass die primäre

Art der Entwicklung der Keimblätter nur zeigen kann, dass das Ei

nach dem' Mangel an Dotter oder nach seinen Eigenschaften an das

Vorfahrenei erinnert. Es scheint mir nämlich möglich zu sein, dass

auf denjenigen Stadien, wo die Embryonalentwickluug nur aus Dif-

ferenzierung zweier oder dreier Hauptarten von Zellen (der })rimären

Keimblätter) besteht, im Falle einer sekundären Veränderung der Eigen-

schaften des Eies und einer sekundären Aehnlichkeit dieser Eigen-
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Schäften mit denjenigen des Vorfahreneies, die Entwicklung- in derselben
Ikichtung- sich verändern miiss.

Was die Richtung des Einflusses des Dotters auf den Charakter
der Keimblätterbildimg betrifft, so erscheint dieser Eiufluss ziemlich

bestimmt bei den Crustaceen; infolge der Beobachtungen an denselben
kann man annehmen, dass je größer die ganze Menge des Nahrungs-
dotters ist, desto Aveniger die Invagination an der Keimblätterbil-

dimg teilnimmt, dass die Zellen des inneren Blattes vom Blasto-

derm durch Immigration entstehen und endlich, dass, wenn auf den
ersten Stadien kein morphologischer Unterschied zwischen den Ento-

derm- und Mesodermzellen besteht, so sondern sich solche Zellen vom
Blastoderm ab, in welchen Entoderm vomMesoderm nicht unterschieden

werden kann, d. h. Mesoentodermzellen. Hie können nur dann nicht

von einander unterschieden werden, wenn das Differenzierungsgebiet

der einen unmittelbar mit dem Differenzierungsgebiete der andern zu-

sammenstößt. Jedenfalls kann die Art der Keimblätterbildung durch

Migration bei Arthro])oden im Allgemeinen und bei Crustaceen im
besondern nicht für primär angenommen werden, so wie sie als solche

überhaupt bei Metazoen nach den Ansichten Metschnikoff's [12]

gehalten werden kann.

Bei den Anneliden-artigen Vorfahren der Arthropoden, deren Eier

unzweifelhaft ziemlich arm an Dotter waren, hat sich schon die Bil-

dung der Keimblätter durch Invagination in der Keihe von Genera-

tionen eingerichtet, wie es der Umstand zeigt, dass bei den einfachsten

Formen von Anneliden und Crustaceen die Invagination sich bis jetzt

noch in sehr reiner Form erhalten hat. Außerdem war bei den

Vorfahren der Arthropoden der Unterschied zwischen Entoderm und

Mesodermzellen schon klar durch den Umstand ausgedrückt, dass als

erste die Zellen des invaginierten Blastulateiles, die alle zusammen

eine in den lländern unmittelbar in das Ektoderm übergehende Schicht

bildeten, erschienen, indem die zweiten, die entweder gleichzeitig oder

sogleich nach der Invagination des Entoderms entstanden, unabhängig

von ihrer ersten Erscheinung (d. h. entweder in Form von ])rimären

Mesenchymzellen oder Cölomsäcke), an bestimmter Stelle (resp. Stellen)

des Blastoporusrandes erschienen und sich von Anfang an dadurch,

dass sie aus der gemeinsiimen Zellenschicht hervortreten, von Ento-

dermzellen unterschieden. Wenn man z. B. sich vorstellt, dass die

Invagination des Entodermblattes beim Fliisskrebse nicht stattfindet,

die Entodermzellen aber auf den ersten Stadien sich von den meso-

dermalen nicht untei'schieden hätten, so würde der Vorgang der Keim-

blätterbildung, sozusagen, äußerlich sich wesentlich verändert haben:

Die Entoderm und Mesodermzellen hätten sich aus einer gemeinsamen

meso-entodernialen Anhäufung, die durch Immigration der Zellen eines

bestimmten Punktes der Eioberfläche entstanden war, entwickelt.
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Auf solche Weise kann nicht für Crustaceen die Bildung- der Keim-

blätter durch Immigration aus dem Blastoderm der entodermalen und

mesodermalen, noch weniger aber mesoentodermalen Zellen, für primär

g-ehalten werden. Die »Sache verhält sich anders bei den andern

Arthropodenklassen.

Was die höheren Tracheaten, nämlich Insekten, anbetrifft, so stellt

die I]utscheidung der Frage für sie ebenso keine Schwierigkeiten vor.

Auf Grund der gegenwärtigen Ansichten über die Entstehung der Insekten

von terricolen Myriapoden- artigen Arthropoden kann mau annehmen,

dass bei ihren Vorfahren das junge Tier schon ziemlich entwickelt

und nämlich nicht weniger entwickelt als in der Gegenwart, das Ei

verließ. Dies wird durch Vergleich der Larven der Insecta ametabola

und Insecta metahola^ von welchen die ersten (wenn man sie nur

Larven nennen kann) auf den ersten Stadien eine höhere Organi-

sationsstufe als die zweiten vorstellen, bewiesen. Da nun aber die

Insekten mit vollkommener Verwandlung, sehr wahrscheinlich, als

höchste Glieder der ganzen Gruppe erscheinen, so können wir die

Schlussfolgerung machen, dass, was für Ursachen dieser Erscheinung

auch nicht wären, — die Insekten die Tendenz zu einer Vereinfachung-

des Larventypus (resp. zu einer Komi)likation der Metamorphose) be-

sitzen. Diese Tendenz zeigt sich, wie in der Richtung der Vereinfachung

des Baues und der unvollständigen Entwicklung- einiger Organe, die

beim Imago entwickelt sind, so auch im Vorhandensein einiger Merk-

male, die die Larven den Myriapoden -artigen Vorfahren der ganzen

Gruppe ähnlich machen, obgleich diese Merkmale vielleicht nur wegen

ihrer Einfachheit mit den Vorfahren gemeinsam sind (so z. B. Gleich-

artigkeit der Segmentierung des Körpers und Nichtvorkommen der

sichtbaren Einteilung in abdominale und thorakale Segmente, Verein-

fachung des Typus der Brustfüße, Ersatz der zusammengesetzten Augen

durch die einfachen, Verkleinerung der Zahl der Malpi ghi 'sehen

Gefäße und, überhaupt, Vereinfachung in dem ganzen Darmkanal u.s. w.).

Wenn die Anfangsphasen der Embryonalentwicklung der gegenwärtigen

Insekten nicht ganz auf ebendieselbe Weise wie bei ihren Vorfahren

vorgehen, so konnten sie sich jedenfalls nicht s(dir verändert haben,

die lukubationsbedingungen blieben eben dieselben. Von diesem Ge-

sichtsitunkte aus ist die große Gleichartigkeit in den eisten Entwick-

lungsphasen der Insekteneier [Segmentation, Bildung des Keimstreifeus

und der Embryonalhüllen ^)] verständlich. Man kann deshalb annehmen,

dass der primäre Typus der Anfangsphaseu der Entwicklung der In-

sekten dem Typus, welcher gegenwärtig beobachtet wird, ähnlich war:

nach der centrolecithalen Furchuni«-, an welcher der Dotter nicht teil-

1) Die Beobachtungeu von Uljauin [14] über die Entwickhnig der Pofluren

müssen, wie es Korscheit und Heider bemerken, von neuen Forschern be-

stätigt werden.
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nahm, und nach der Bildung- des Blastoderms durch g-leiehmäßiges

Austreten der Furehung-szellen auf die Oberfläche des Eies folgte eine

rinnenartig-e schwach ausgedrückte Invagination eines kleinen Teiles

der oberflächlichen Zellen und Differenzierung in einem oder zwei

Punkten der Umgebung des invaginierten Entoderms einer kleinen An-
zahl der ersten Zellen des mittleren Blattes.

Wir werden uns bei denMyriapoden, deren phylogenetische Einheit

zweifelhaft ist und die jedenfalls wenig untersucht worden sind, nicht

autlnilten und werden nun die Gruppe der Arachnoideen besprechen.

Die Entscheidung der vorgelegten Frage stellt inbezug auf sie

eine gewisse Schwierigkeit dar, da wir infolge verschiedener Ansichten

über ihr Verhalten zu andern Arthroi>oden als Ausgangspunkt unserer

Betrachtung eine bestimmte Meinung über ihre Entstehung von der einen

oder andern Formen nicht annehmen können. Im Gegenteil: die Hy])o-

these von dem })rimären Typus der Blastodermbildung und der Dif-

ferenzierung der Keimblätter muss in diesem Falle selbst zur Ent-

scheidung der Frage von der näheren Verwandtschaft der Arachnoideen

beitragen, d. h., anders gesagt, das, was bei der Betrachtung vorher-

gehender Gruppen (Grustaceen und höherer Tracheaten) als Folge der

angenommenen Ansieht angesehen werden konnte, muss jetzt unab-

hängig von dieser oder jener Ansicht gefunden werden. Man kann
glauben, dass Skorpionen als älteste Vertreter der Arachnoideen er-

scheinen, aber die Thatsachen der Anfangsphasen ihrer Embryonal-

entAvicklung können infolge eines sekundären Inkubationscharakters

nur eine negative Bedeutung haben. Ich meine, wir werden uns nicht

irren, wenn wir deshalb annehmen, dass die i)artielle superfizielle dis-

koidale Furchung, die Keimblätterbildung in Form der Diiferenzieruug

durch Immigration der Zellen der gemeinsamen mehrschichtigen meso-

entodermalcn Anlage und die Bildung der Emtayonalhüllen — den

gemeinsamen Vorfahren der Arachnoideen nicht eigen waren. Eine

am meisten jirimäre Eutwicklungsart bei den Arachnoideen würde,

sozusagen, die mittlere Art zwischen dem, was bei den Araneina^ und

dem, was bei den ^cfovj;« beobachtet wird, vorstellen: nach der totalen

regelmäßigen Furchung und dem Blastuhistadium differenzierten sich die

Furchungszellen vom Nahrungsdotter, indem sie auf seiner Oberfläche

das Blastoderm bildeten; die Entodermbildung geschah durch eine

schwach ausgedrückte Invagination der in dieser Richtung differen-

zierten Blastodermzellen; das Mesoderm entwickelte sich aus zwei

Zellengruppen, die unterhalb des Blastoderms auf den Rändern des

Blastoporus migrierten. Der letzte hatte im Gegensatz zur Primitiv-

rinne der Insekten die runde Form.

Auf solche Weise muss man, wenn meine Folgerungen über

den primären Typus der ersten Entwicklungsstadien der drei genannten

Arthroi)odengruppen richtig sind, annehmen, dass die Arachnoideen
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in dieser Hinsiclit nielir an Crustaceeii, als Insekten erinnern. Einen

bedeutenden Unterschied der Araclmoideen von den letztgenannten

bildet das seliarf ansg-edriickte Blastulastadium und die Form des

BlastO})orus. Die in die Länge ausgezogene Form des Blastoporus

wurde von Myriapoden-artigen Vorfahren vererbt. Es ist zu bedauern,

dass der Mangel an Beobachtungen über die Entwicklung- der Myria-

poden die Frage von der Anfangsart der Furcliung und der Keim-

blätterbildung in dieser Arthroi)odengruppe nicht entscheiden lässt.

Wenn der Zweifel, welcher von Korscheit und Ileider über

die Beobachtungen vonZogra ff [LS] und Hea thcote [5] ausgesi)rochen

wurde, durch neue Forscher gerechtfertigt werden wird, so muss für

Myriai)oden als charakteristischer und in derselben Zeit primärer Typus

der Segmentation und der Keimblätterbildung ebenderselbe Typus wie

für Insekten, angenommen werden, nur mit dem Unterschiede, dass

die Segmentation bei Myriapoden durch den Zerfall des Nahrungs-

dotters in Pyramiden begleitet wurde, die Segmentationshöhle aber

nicht ausgedrückt war. Auf ebendieselbe Weise musste die erste Ent-

wicklung bei den gemeinsamen Vorfahren der Myriapoden vor sich

gehen: die totale Eifurchung, das Blastulastadium mit schwach aus-

gedrücktem oder ganz unentwickeltem Blastocöl, die rinnenartige lu-

vagination des Entodernis, das Verschließen des Blastoporus in seinem

mittleren Teile. Der Unterschied von den Crustaceen besteht in der

Form des Blastoporus und muss, scheint mir, auf die Form des Blasto-

porus bei den Anneliden -artigen Vorfahren der Myriapoden zurück-

geführt werden. Myria})oden und Insekten stammen von den Formen

mit ausgezogenem Blastoi)orus, Crustaceen und Arachnoideen von

Formen mit rundem.

Durch die Entwicklung der Keimblätter unterscheiden sich die

Milben in Einzelheiten von allen drei untersuchten Arachnoideenklassen

(Skori)ionen, Phalangideu und Araneiuen); im Ganzen erinnert der

Vorgang mehr an die Araneinen, unterscheidet sich aber dadurch, dass

bei den Milben die gemeinsame meso-entodermale Aidage sich nicht

bildet, oder, anders gesagt, die mesodermalen Elemente unterscheiden

sieh von den entodermalen schon bei ihrem ersten Auftreten — wie

an Habitus, so auch in ihrer Lage.

Auf Grund der oben augeführten Betrachtungen halte ich diesen

letzten Typus als primär für die Arachnoideen, obgleich der Unter-

schied zwischen den beiden, wie gezeigt war, keine große Bedeutung

hat. Nach dem Verhältnis der Dotterzellen zu den Zellen des eigent-

lichen Entoderms weichen die Milben, im Gegenteil, weiter, als die

Araneinen, ab, wenn das nur richtig ist, dass in dem Dotter der

Araneinen nach dem Austreten des Blastoderms keine Zellen, die in

Dotterzellen sich verwandeln werden, bleiben, wie es aus den Be-

obachtungen von Morin [Vd] und Kiscliinonye |0] folgt.
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Die Dotterzelleu sind veränderte Entodermzellen; die Veränderung-

erfolg-t durcli die g-roße Masse des Nalirungsmaterials. Für Benrteilung-

ihrer pliylogcnetisclien Entwicklung ist es wichtig, die Frage von

ihrem primären Vorkommen bei den Arachnoideen zu entscheiden.

Was die Crustaceen anbetrifft, so kann man fast überzeugt darin sein,

dass ihre Dotterzellen, als ein besonderer Typus der Vitellophagen

innerhalb der Crustaceenklasse entstanden nnd den gemeinsamen Vor-

fahren nicht eigen waren; dasselbe muss von Myriapoden und Insekten

gesagt werden. Es fragt sich jetzt, ob die Dotterzellen der Arach-

noideen ebenso eine selbständige Entstehung vorstellen? Dass ihre

Dotterzellen einen gemeinsamen Ursprung mit den Dotterzellen anderer

Tracheaten haben, ist sehr schwer anzunehmen, weil in diesem Falle

die Verwandlung der Dotterzellen in das Epithel des Mitteldarmes,

das bei Araneiuen beschrieben worden ist^), sehr schwer zu erklären

ist, da schon bei den Myriapoden -artigen Vorfahren, die reichlichen

Dotter besaßen, eine so bedeutende physiologische und morphologische

Differenzierung der Dotterzellen sich ausbilden müsste, dass der Ueber-

gang in die noch wenig differenzierten echten Entodermzellen oder

eine sekundäre Aneignung embryonaler Eigenschaften für sie schon

unmöglich waren. Ebenso ist bei der Annäherung der Arachnoideen

an die Crustaceen die Entstehung ihrer Dotterzellen aus den Vitello-

phagen der Krebse schwer zu erklären, da bei den Vorfahren der

Arachnoideen alle Entodermzellen, welche sich zeitweise in den Dotter

versenkten, nachher zum Epitlielium des Mitteldarms wurden, wie es

sich bis jetzt z.B. bei Theridion und Pholciis (Morin 1. c, vergl. die

Entwicklung von Palaemon nach Bobret zky [1]). Folglich musste

auch im gegebenen Falle die primäre Differenzierung und weitere Ent-

wicklung der Dotterzellen bei den Arachnoideen ganz selbständig vor

sich gehen. Bei der ferneren Entwicklung begann einerseits eine immer

frühere Absonderung der Entodermzellen, welche im »Stande waren

den Dotter zu verzehren, anderseits bildeten sich allmählich spezitische

Vitellophagen oder echte Dotterzellen, welche schon unfähig waren ein

Mitteldarmepithelium zu bilden. Vielleicht stehen beide Erscheinungen

nicht im kausalen Zusammenhange und die frühe Absonderung der

dotterverschlingenden Entodermzellen ruft nicht ihre enge »Speziali-

sierung hervor, ebensowenig wie die Aussonderung von speziellen

Vitellophagen nicht die Ursache ihres frühen Auftretens ist. Theore-

tisch ist eine solche Abhängigkeit sehr wahrscheinlich; es könnte

scheinen, dass die Zellen, welche sich so früh cöuogenetisch absondern

— vielleicht selbst vor der Keimblätterbildung, die sich absondern mit

dem besonderen Zwecke der Absorbierung (Verdünnung?) des Dotters—

,

dass diese Zellen sich spezialisieren müssen und nicht mehr im Stande

1) Ich bin g.anz mit Korsclielt und Ileider einverstanden, dass alle

solche Fälle bei Insekten sehr zweifelhaft sind.
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sind sich in ein Mitteldarmepithel zu verwandeln. Einer solchen An-

nahme aber widers})richt vorläutig die Entwicklung'Sgeschichte des

Linndiis (K i n g- s 1 e y [8] ).

Ein Beispiel einer weiter fortg-esehrittenen Differenzierung- der

Dotterzellen der Arachnoideen bietet der Skorpion, bei welchem sich

die Dotterzellen zwar nach der Keimblätterbiidiiiig- (Mesoentoderm) ab-

sondern (KowalcAvski und Schulgin [11] S. 44), aber schon

gar keinen Anteil an der Bildung des Embryos nehmen. Die Milben

gehen noch einen Schritt weiter: die Vitellophagen diit'erenzieren sich

vor der Keimblätterbildung — unmittelbar aus dem Blastoderm. Den
äußersten Typus bilden endlich die Phalangiden (Fanssek [3]), bei

welchen schon die Produkte der Segmeutation des Eies direkt in ein

Blastoderm und Dotterzellen zerfallend.

Dies scheint mir der Weg zu sein, auf welchem die Entwicklung

der Dotterzelleu bei den Arachnoideen, bei vollständig selbständiger

Entstehung dieser Zelleuart Inder genannten Tierklasse, vor sich ging;

es war ein anderer als bei den Krebsen (vergl. Korscheit und

Heider 1. c. S. 344 ff.).

Wie ich schon erwähnte, haben die ersten Entwicklungsphasen

des Skorpions, wie ich glaube, ihren anfänglichen Charakter ver-

ändert. Als Zeichen eines cönogenetischen Charakters muss man beim

Skor})ione die oberflächliche diskoidale Furchung, die allgemeine

mcsoentoderme Anlage, die Bildung von Embryonalhüllen und wahr-

scheinlich einige andere Eigentümlichkeiten ansehen. Die Bedeutung

der zweiten Eigenheit wurde oben besprochen; was aber die Entstehung

der diskoidalen Furchung betriff't, so bieten sich hier zwei Anschau-

ungen: einerseits schiene es bequem die diskoidale Segmeutation des

Skorpions aus dem Typus der Segmentation von L///«//ms herzuleiten,

allein mit einer solchen Anschauung ist der primäre Charakter der

Segmeutation bei den Araueinen nicht zu verbinden, so dass nur die

zweite Ansicht übrig bleibt; wenn man, wie es oben geschah, für die

Araueiden ungefähr den Typus der Segmeutation als primär ansehen

würde, welchen man bei den Araneinen beobachtet (Morin [13]) und

welchen der allgemeine Stammvater aller Spinnentiere besaß, so muss
man die selbständige Entstehung einer diskoidalen Segmeutation beim

Skorpion annehmen. Diese Ansicht wird dadurch bekräftigt, dass

man schon unter den verschiedenen Araneinen die nötigen Uebergangs-

stadien antriff't: nach den Beobachtungen desselben Autors

—

Morin —
geschieht die Zusammenziehung der Blastodermzellcn bei Pholcu.^ in ver-

1) Obgleich Fanssek die Frage über die Degeneration selbst eines Teiles

der Dotterzollen nicht eudgiltig lost, so scheint mir doch aus theoretischen

Gründen eine solche Degeneration nicht nnr nnzweifelhaft, sondern überhaiijjt

die Teilnahme der fragmentierten Vitellophagen von Phalangiden bei der Ans-

bildung des Fimbryokörpers höchst nnwahrscheirilicli.
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liältnismäßig- g-ering-em Maße, bei Theridion verliert eiu Teil der Ei-

oberflüelie ihre Zellendecke. Dieser Unterschied lässt sich nur dadurch

erklären, dass bei Ther/'dion die Zusanimenziehung des Blastodernis in

das Gebiet der Embryonalverdickuug- früher vor sich gellt, als seine

Zellen Zeit hatten sich in genügender Zahl zu vermehren. So haben

wir also bei Theridioii das Bestreben zur Beschleunigung der Zusamnien-

ziehung der Zellen; ein solches Bestreben kann dazu führen, dass die

Zusanimenziehung der Zellen in einen Punkt der Eioberfläche noch

während des Austritts der Blastodermzcllen vor sich geht, d. h. wir

bekommen den Typus eines einseitigen Austritts der Seg-mentations-

zellen — Limuliis. Die oben angeführte Betrachtung basiert darauf,

dass die primären Entwicklungsidiasen der Araneinen einen ursprüng-

licheren Charakter tragen und dass wir gar keine Ursachen haben,

die angeführten Entwicklungsstadien als cönogenetisch anzusehen ; da

ja die Abstammung der Araneideu von einem allgemeinen Stammvater

allgemein anerkannt ist, so muss man zugestehen, dass auch der

Skorpion einstens eine Segmentation nach dem Typus der Araneinen

durchmachte.

Was die Bildung von Embryonalhüllen beim Skorpione betrifft,

so lenkt ihre Auffindung beim Skorpione, dem ältesten Repräsen-

tanten der Araneiden, auf den Gedanken der Annäherung der Aracli-

noiden an jene Arthropoden, welche gleichfalls diese Eigentümlich-

keit aufweisen. Darum halte ich es nicht für unnütz, meiner Idee

über die Bedeutung dieser Eigentümlichkeit Ausdruck zu geben. Die

Embryonalhüllen waren dem allgemeinen Stammvater der Insekten

unstreitig eigen, aber nicht dem der Arachnoideen. Dem Vorhanden-

sein und den Eigentümlichkeiten der Embryonalhüllen kann ich un-

möglich eine endgiltige Bolle in der Frage über die phylogenetischen

Beziehungen größerer Arthropodeiigru])i)en einräumen, da ich die Mög-

lichkeit einer selbständigen Entstehung derselben in den einzelnen

Gruppen klarsehe. Unstreitig bilden die Embryonalhüllen der höheren

Wirbeltiere und der Insekten analoge und nicht homologe Bildungen.

Dasselbe, glaube ich, kann man auch von den Embryonalhüllen des

Skorpions sagen. In meiner russischen Arbeit ([15] S. 43) hatte ich

Gelegenheit meine Ansicht über ihre physiologische Bedeutung während

der embryonalen Entwicklung auszusprechen; jetzt erlaube ich mir

eine Erklärung ihrer selbständigen Entstehung bei verschiedenen Grup-

pen der Metazoen vorzulegen, eine Erklärung, welche im engsten Zu-

sammenhange mit der Ansicht über ihre phylogenetische Entwicklung

steht. Wie schon erwähnt [15], zwingt die unproportionell große Masse

von Nährmaterial bei verhältnismäßig geringem Bestandteile von i)lasti-

schem Stoffe den Embryo in den ersten Entwicklungsstadien sich auf

der Eioberfläche abzusondern, und deswegen entsteht eine morpho-

logische Differenzierung der peripherischen Elemente in Deck- und
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Keimelemente. Die Differenzierung befestigt sich in der Reihe der Nach-

kommen in solchem Maße, dass die Deckelemente si)ezifischen Charakter

und Eigentümlichkeiten annehmen und ihre Bildung oder vielmehr die

Absonderung von Keimelementen cönogenetisch in die ersten Phasen
der ontogenetischen Entwicklung übertragen wird und noch vor der

Bildung der Keimblätter vor sich geht. So differenziert sich das

Blastoderm vor allem in zwei Arten von Zellen: in Deckzellen (Vi teil o-

cyten) und Keimzellen (Embryo cyten). Die letzten bilden einen

kleinen Discus oder Streifen auf der Eioberfläche und geben allen

drei Keimblättern den Anfang. Die ersten nehmen gar keinen Anteil

an der Bildung des Embryos und werden bei endgiltiger Umwachsuug
des Dotters von den Körperwänden des Embryos mechanisch auf die

Rückenseite gedrängt, wo sie wahrscheinlich einfach vernichtet werden
und nicht in den Bestandteil der Rückenwand eintreten. So ging die

Sache wahrscheinlich bei den Urformen der Insekten vor sich. Bei

den Phalangiden und Spinnen ist auch heute noch die Absonderung
der Deckelemente von den Keimelementeu noch nicht so weit vorge-

schritten, aber bei den letzten ist sie schon ziemlich deutlich ausge-

prägt. Bei den Milben tritt sie noch klarer hervor, aber jedenfalls ist

der Prozess der Umwachsung des Dotters durch Embryocyten und die

Schließung des Rückens des Embryos von mir noch nicht genügend
untersucht worden, um endgiltig zu entscheiden, ob die Vitellocyten

bei den Milben irgend eine Rolle in der Bildung der Körperwände
nehmen. Unstreitig sind alle übrigen Derivate des Ektoderms Deri-

vate des Keimstreifens oder Discus. Da die Anhäufung von Nährmaterial

bei verschiedenen Tiergrui)pen selbständig vor sich gehen kann und
da der Prozess der Differenzierung der Vitellocyten und Embryocyt-en

nach meiner Meinung eine Folge eines großen Vorrates an Nährmaterial

ist, so kann eine solche Differenzierung selbständig bei verschiedenen

Gruppen auftreten. Mir scheint, dass die Bildung von Embryonalhüllen

in gewissen Bedingungen eine notwendige Folge einer solchen genügend

vorgeschrittenen Differenzierung des Blastoderms ist.

Kenuel hat ganz richtig, wie Will [17] bemerkt, auf die Not-

wendigkeit hingewiesen, die Bildung von Embryonalhülleu durch Ein-

stülpung des Keimstreifens als })rimären Typus aufzufassen, andrer-

seits scheint mir aber die Theorie von Graber und Will [4, 17],

welche auch von Korscheit und Heider für die Erklärung der

Entstehung der Embryonalhüllen angenommen worden ist, ungenü-

gend. Sie ist für die Insekten vollständig verwendbar, wo wir von

den Myriopoden, als den Insekten nahe stehenden Formen ausgehen

können, erklärt uns aber weder die Entstehung der Embryonalhüllen

bei den höheren Wirbeltieren und beim Skorpione, noch analoge

Fakta in der Ontogenie anderer Tiere. Wie bekannt, beobachten wir

in der Entwicklungsgeschichte einiger Metazoa Erscheinungen, welche

XIV. 24
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in gewisser Hinsicht an die Bildung von Embryonalhüllen erinnern;

in manchen Fällen ist diese Aehnliclikeit so groß, dass schon öfters

von verschiedenen Autoren auf dieselbe hingewiesen worden ist, allein

eine allgemeine Erklärung für alle diese Erscheinungen existiert

nicht [IG]. Von dem Gedanken ausgehend, dass die Hauptursache

der Entstehung ähnlicher Erscheinungen nur eine gleiche sein kann,

müssen wir in einem speziellen Falle, wie demjenigen der Bildung

von Embryonalhüllen bei den Insekten, vor allem mit dieser Ursache

rechneu. Den Embryonalhüllen der Arthropoden und der höheren

Wirbeltiere ähnliche Bildungen haben wir z. B. in der Entwicklung

des Pilidium (und der Desor'schen Larve), des Pluteus der Spatan-

giden, der Cestoden u. s. w. Ueberall finden wir dieselben Grund-

striche: der Körper des künftigen Embryos entwickelt sich aus einer

besonderen Verdickung der Oberfläche der Larve, aus einer beson-

deren imaginalen Platte, welche ins Innere der Larve invaginiert.

Der Unterschied besteht darin, dass in einigen Fällen der ganze Körper

des zukünftigen Tieres sich aus einer solchen imaginalen Platte bildet,

in anderen nur das Ektoderm und seine Derivate; dieser Unterschied

lässt sich darauf zurückführen, dass in den letzten Fällen die Ab-

sonderung des inneren Blattes noch vor der Bildung der Imaginal-

platte vor sich geht, in den übrigen nach der Bildung derselben. In

allen Fällen aber bleibt die Grundursache der Bildung der Imaginal-

platte ein und dieselbe: die Deckzellen des Larvenstadiums haben

sich infolge dieser oder jener Bedingungen so spezialisiert, dass sie

sich nicht in Zellen mit embryonalerem Charakter umbilden können,

welche den Grund für dieses oder jenes Organ legen könnten. In

jenen Fällen, in welchen die Imaginalplatten sich auf dem Körper

der frei lebenden Larve bilden, konnte der Prozess in folgender Weise

vor sich gehen: in der Zeit der Ausbildung sekundärer Eigentümlich-

keiten der Larve veränderten sich natürlich vor allem die Eigen-

schaften ihres Ektoderms oder genauer genommen ihres Mantels, da

auf denselben hauptsächlich die äußeren Faktoren einwirkten, welche

in einer Reihe von Nachkommen die sekundären Eigentümlichkeiten

verursachten. Aber gleich wie sich allmählich die Eigenschaften der

Zellendecke der Larven veränderten und spezialisierten, so ging auch

die Absonderung solcher Zellen vor sich, deren Existenz die weitere

Entwicklung der äußern Schicht und der Decke des erwachseneu

Tieres möglich machen könnte. In den Fällen, in welchen in der

Decke der Larve keine solche schwach differenzierte Zellen zurück-

bleiben, deren Teilungsprodukte auf diese oder jene Weise einen Grund

für die Bildung der Decke und einiger ektodermaler Organe des er-

wachsenen Tieres legen könnten, wird die Larvendecke abgeworfen.

In jenen Fällen aber, wo kein Hindernis der Ausscheidung solcher

schwächer entwickelter Elemente vorliegt, bilden diese letzten eine
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Imag-inalphitte. Und so ist die Bildimg der Iinaginalplatte eine cöno-

genetische Erscheinung, hervorgerufen durch den sekundären spezi-

fischen Charakter der Deckzellen auf der übrigen Oberfläche der

Larve oder des Eies: darin besteht eben die Aehnlichkeit in der Bil-

dung der Embryonalstreifen der Arthropoden und der Wirbeltiere und

der Bildung der Imagiualplatten bei vielen anderen Metazoen, Da
die Differenzierung der Deckelemente unter verschiedenen Einflüssen

steht, so bemerkt man auch im speziellen Falle der Bildung der Ima-

ginalplatten bei verschiedenen Tiergruppen einen ziemlich großen Un-

terschied; dieses aber verhindert durchaus nicht für alle diese Er-

scheinungen eine Ursache zu suchen. Eine andere Aehnlichkeit

besteht darin, dass sowohl die Imaginalplatte (resp. die Embryonal-

streifen) vieler Arthropoden und Wirbeltiere, als auch die Imagiual-

platten vieler anderer Metazoa invaginieren. Die Invagination kann,

wie es weiter unten gezeigt werden soll, gerade durch die starke

Differenzierung verschiedener Zellen hervorgerufen werden. Ich bin

mit Will und Korscheit und Heider einverstanden, dass bei den

Arthropoden anfänglich eine Versenkung des Embryonalstreifes ohne

Bildung von Hüllen vor sich ging, d. h. wenn auch eine Falte ent-

stand, so verwuchs sie nicht über der Oberfläche des Embryonal-

streifes; sondern der Charakter der Versenkung war nach meiner

Ansicht ein anderer: das war keine Einbiegung des Keimstreifens auf

die Bauchseite, aber gerade eine Einsenkung desselben, eine Einsen-

kung, wie sie in reinerer Form in den Imagiualplatten einiger Meta-

zoen beobachtet wird. In dieser Hinsicht ist es interessant auf zwei

Modifikationen bei den Seeigeln hinzuweisen: in einem Falle wird die

Einsenkung durch die Bildung von Embryonalhüllen abgeschlossen

{Spatangidae)^ im anderen kommt es nicht so weit: über der ver-

senkten Imaginalplatte bleibt eine Oeftnung, ein echtes Amnion bildet

sich nicht. Dieser Fall hat nach meiner Meinung einen primäreren

Charakter. Der Prozess der Faltenbildung ging, einmal begonnen, in

derselben Richtung weiter und führte zur Bildung von Embryonal-

hüllen, diese Erscheinung aber wurde in verschiedenen Gruppen des

Tierreichs erblich konstant.

Wenn es wahr ist, dass die Versenkung des Embryonalstreifes

oder der Imagiualplatten, welches der erste Schritt der Bildung einer

Falte ist, von der scharfen Differenzierung der Deckzellen in zwei

Arten abhing, von welchen jedenfalls eine Art sich einerseits spezia-

lisierte und nicht in eine andere übergehen konnte, wenn somit die

Versenkung einer Zelleuart die unumgängliche Folge einer solchen

Difterenzierung ist, so sind wir im Rechte dasselbe in allen ähnlichen

Fällen zu erwarten. Diesen Gedanken kann mau in folgender Weise

formulieren: wenn in einer Zellenschicht, welche einen Epithelial-

24*
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Charakter trägt ^) , eine Differenzierung- zweier Zellenarten vor sich

geht, so müssen in der philogenetischen Entwicklung die einen Zellen

invaginieren, einerlei — ob sie in eine Gruppe vereint oder einzeln zer-

streut sind. Oder anders gesagt kann eine Epithelialschicht nicht aus

zwei oder mehreren Zellenarten bestehen; wenn wir bei jetzt lebenden

Tieren einen scheinbaren Widerspruch auffinden, so ist dies nur des-

wegen der Fall, dass wir ein Anfangsstadium des Prozesses haben.

Um den letzten Gedanken klarer wiederzugeben, verweise ich z. B.

auf das Schicksal der epithelialen Muskelzellen der Hydroiden, welche

im Ektoderm der Hydranten in einer Fläche mit allen anderen Arten

von ektodermalen Epithelialzellen liegen. Eine solche Lage sollte,

wie es scheint, dem oben angeführten Satze widersprechen; aber schon

die Brüder Hertwig [6] wiesen darauf hin, wie man in einer Eeihe

von Hydromedusenformeu eine allmähliche Umbildung der Epithelial-

Muskelzellen in Subepithelialzellen verfolgen kann. Unstreitig waren

die ektodermalen Epithelialmuskelzellen dem allgemeinen Stammvater

der Cölenteraten eigen; erhalten haben sie sich nur bei den Hydroi-

den, aber bei der weiteren phylogenetischen Entwicklung und bei den-

selben Formen mussten sie unters Epithelium immigrieren, wie dieses

schon bei der Tubularia und einigen anderen Hydranten geschah.

Bevor wir unseren Satz näher betrachten, wollen wir auf der

möglichen Ursache verweilen, welche die angeführten Störungen in

der Zellenlage hervorruft. Man kann von dem Gedanken ausgehen,

dass die gleichen Zellen eines einheitlichen Epithels als so zu sagen

organisierte zusammengesetzte Moleküle erscheinen, welche sich in

einer gewissen gleichen Wechselwirkung befinden. Wir wissen nicht,

worin diese Wechselwirkung besteht, aber gerade durch dieselbe

können wir einige Eigentümlichkeiten im Leben dieser Zellen erklären,

welche die Eigenschaft des Epithels bestimmen. Wenn wir uns vor-

stellen, dass einige Zellen infolge verschiedener Einflüsse ihren Charakter

verändern, so muss die Wechselwirkung mit den umliegenden Zellen

sich gleichfalls ändern; das Resultat einer solchen Veränderung ist,

dass die Zelle, in andere Verhältnisse mit ihren Nachbaren gestellt,

aufhört sich in einer Fläche mit den übrigen ihr ungleichen zu halten.

Man kann annehmen, dass zwischen jeden zwei Zellen, welche in enge

Berührung treten, dieselben Verhältnisse obwalten wie zwischen zwei

benachbarten Teilchen eines physikalischen Körpers. Die Zellen eines

einheitlichen Epithels können untereinander ungefähr in solchen Ver-

hältnissen stehen wie die Teilchen in flüssigen oder halbflüssigen

Häuten. Auf einen solchen Vergleich führt die scharfsinnige Unter-

suchung von Dreyer [2]. Die veränderten Zellen erscheinen wie

Fremdkörper in der Haut, welche aus einheitlichen Elementen gebildet

1) Im gegebenen Falle verstehe ich unter „Epithelium" nur eine aus einer

Schichte bestehenden Zellenbildung.
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Ist, und werden aus derselben hinausgestoßen. Die in einer Richtung

fortgehende Differenzierung führt zuletzt dazu, dass eine Zellenart aus

der allgemeinen Schichte scheidet.

Von diesem Standpunkte aus kann man die so sehr verschiedenen

Fälle von Migration der einzelnen Zellen und Tnvagination von Zellen-

gruppen betrachten. Die einfachsten Beispiele bieten: die Entwicklung

von Geschlechtsprodukten bei Volvox^ die Immigration von veränderten

Zellen bei Protospongia. Ebenfalls haben wir diese Erscheinung bei

der Betrachtung einer Reihe von phylogenetischen Stadien bei den

Metazoen. Wie in den angeführten Beispielen, so auch in der phylo-

genetischen Entwicklung bestehen immer zwei Stadien: das Stadium,

in welchem irgend welche Elemente in dieser oder jener Schichte sich

differenzierten, aber dieselbe noch nicht verlassen haben, und das

Stadium, wo diese Elemente etwa eine subepitheliale Schiciite bilden.

Wir haben ein ähnliches Beispiel in der Entwicklung des Muskelge-

webes bei den Medusen gesehen; ein ähnliches Beispiel bietet die

Entwicklung des Nervensystems, der einzelnen Sinnesorgane u. s. w.

Von diesem Standpunkte haben die Keimblätter der Metazoen gleich-

falls in ihrer phylogenetischen Entwicklung das erste Stadium durch-

gemacht; die Wände der primären Blastula bestanden nicht aus einer

Zellenart, sondern aus zweien, aus den Zellen der beiden primären Blätter,

welche durch ihre Eigenschaften untereinander verschieden waren;

erst nach der Differenzierung folgte die Migration ins Innere der

Blastula zur Bildung des Hypoblast. Wenn wir jetzt bei verschie-

denen Metazoen eine Blastula und sogar Gastrula scheinbar aus ganz

gleichen Zellen gebildet antreffen, so kann erstens der Unterschied

zwischen den Zellen in der Struktur des Plasmas bestehen und an-

deren für uns unmerklichen Eigentümlichkeiten, zweitens — und haupt-

sächlich — kann die sichtliche Zellendifterenzierung cönogenetisch in

die spätesten Stadien der embryonalen Entwicklung versetzt werden.

Auf eine solche Versetzung weist, wie es mir scheint, der Umstand

hin, dass die Absonderung dieser oder ]ener Art von Zellenelementeu

in der embryonalen Entwicklung der heutigen Metazoen vor dem Be-

ginne ihrer Funktion vor sich geht, eine Erscheinung von unstreitbar

cönogenetischem Charakter.

Also bestand der allgemeine Gang der phylogenetischen Ent-

wicklung der Zellenelemente der Metazoen nach meiner Meinung in

Folgendem : verschiedene Faktoren wirkten auf die Zellenschichte und

riefen in derselben eine Differenzierung hervor, diese Differenzierung

störte die früheren Verhältnisse unter den Zellen, welche eine einheit-

liche Zellenlage verursachte, die einheitliche Zellenlage wurde gestört,

wobei in dem Falle, wenn sich einzelne zerstreute Zellen differen-

zierten und aus der allgemeinen Schichte entfernten, eine solche

Störung die Form einer Zellenimmigration annahm; wenn sich aber
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die Differenzierung- auf eine ganze Zellengruppe erstreckte, so hatte

sie die Form einer Invagination. Auf diesem Wege ging die Ent-

wicklung der Keimblätter, auf ihm die Bildung der Organe aus den-

selben (z. B. der verschiedenen Drüsen vor sich). Ein prinzipieller

Unterschied zwischen der phylogenetischen Entwicklung des Organs und

der Embryonalblätter kann nicht existieren, da die Keimblätter nach

dem gelungenen Vergleiche von Häckel zu gleicher Zeit die pri-

mären Organe der Metazoen sind. In der funktionellen und morpho-

logischen Differenzierung der Zelleuelemente besteht nach meiner

Meinung die Ursache des Internierens der Organe in einer Geschlechts-

reihe. Durch diese Differenzierung glaube ich lässt sich nicht nur die

Entstehung der Embryonalhüllen erklären, sondern überhaupt aller

ähnlicher Bildungen (die invaginierenden Immaginalplatten bei allen

Typen der Metazoen). Der Prozess der Versenkung des Embryonal-

streifens führt zur Bildung von Embryonalhüllen ; die Bildung von Em-

bryonalhüllen andererseits wurde konstant als eine vorteilhafte Eigen-

tümlichkeit in den ersten Phasen der embryonalen Entwicklung und

veränderte nachher einigermaßen ihren Charakter: die Bildung von

Hüllen durch Versenkung ging in eine Bildung von Hüllen durch Um-

wachsung über. Was das Abwerfen der Embryonalhüllen betrifft, so

kann es als eine Folge schnellen Wachstums des Embryonalstreifens

angesehen werden, während die Zellen der Embryonalhüllen sich

nicht, oder nur sehr unbedeutend vermehren. Dieses Wachstum ist

durch die schnelle Aufnahme von Nährmaterial, durch die Embryo-

cyten und ihre schnelle Vermehrung verursacht. Der primäre Typus

der Abwerfung der Embryonalhüllen ist derjenige, bei welchem

eine gleichzeitige Zerreißung des Amnions und der Serosa und

ihre Zusammeuziehuug auf die Rückenseite des Embryos nach Maß

der Umwachsung des Dotters durch den Embryo vor sich geht: so

ging die Zusammenziehung vor sich, als die Falten der Embryoual-

hüllen noch nicht über dem Embryonalstreifen verwuchsen, d. h. als

noch keine vollständig ausgebildete Embryonalhüllen im eigentlichen

Sinne des Wortes existierten (vergl. Korscheit und Heider 1. c.

S. 800—806).
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Neuere physiologisch-chemische Untersuchungen über die Zelle.

Von R. H. Chittenden.
(Schluss.)

Die ursprüDg-lich als Nuklein bezeichnete Substanz, zuerst von

Hoppe-Seyler und IVIiescher als hauptsäcliliclister Bestandteil des

Kerns der Eiterkörperclien nachgewiesen, wurde von einer Keihe von

Forschern aus verschiedenem kernreichen oder kernsubstanzreichen IMa-

terial dargestellt. Mi es eher stellte es dar aus den Spermatozoen ver-

schiedener Tiere, Geogheg-an aus dem Gehirn, Hoppe-Seyler aus

Hefezellen, Plösz aus der Leber, und v. Jak seh aus dem menschlichen

Gehirn. Aber die erhaltenen Produkte waren, trotz Uebereinstimmuug

in gewissen Punkten, doch einander in vielen Beziehungen unähnlich.

Alle ähnelten einander durch den auffallend hohen Gehalt an Phos-

phor, aber die bei der Analyse gefundenen Mengen von Phosphor

schwankten zwischen 1,8 und 9,5 "/q. Weiter unterschieden sich die

verschiedenen Produkte durch den Grad der Löslichkeit in Alkalien,

in welchen die einen sehr leicht, die andern nur schwer löslich waren.

Diese markanten Unterschiede sah man natürlich als Beweis dafür au,

dass das sogenannte Nuklein keine chemische Einheit sei, vielmehr

eine nicht konstante Mischung von organischen Phosphorverbindimgen

und Proteinstoflfen ; aber jetzt wissen wir, dank den mühevollen Arbeiten

von Kos sei u. A., dass es eine Gruppe sehr nahe verwandten von

Körpern, „Nukleine'', gibt, welche in der Natur überall verbreitet sind,

wo immer Zellelemente sich finden; die den Hauptbestandteil des Zell-

kerns ausmachen, aber auch in gewissen Substanzen, wie Milch und

Eidotter, die jungen, sich entwickelnden Tieren als Nahrung dienen.
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