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Die Halteren der Dipteren.

Von

Hugo Pflugstaedt.

(Aus dem zoologischen Institut der Universität Heidelberg.)

Mit 5 Figuren im Text und Tafel I—IV.

Die Halteren der Dipteren haben schon frühzeitig die Aufmerk-

samkeit der Naturforscher in Anspruch genommen.

Zum ersten Male wurden sie erwähnt in der »Theologie physique«

von Deeham (1711—1712). Diese, wie die folgenden Arbeiten von

V. Gleichen-RusswoRM (1764), Schelver (1802), Latreille (1822),

Chabrier (1823) und Goureau (1843) gaben eine Beschreibung der

äußeren Form der Schwinger, sowie ihrer Lage am Körper des Insekts.

Außerdem stellten die genannten Autoren physiologische Versuche an,

deren Hauptresultat kurz das war, daß die Halteren als Gleichgewichts-

organe zu betrachten seien, nach deren Entfernung die Fliege nicht

mehr, oder doch nur unvollkommen zu fliegen vermöge. Chabrier

sprach gleichzeitig zuerst die Ansicht aus, die Halteren seien als die

umgebildeten Hinterflügel der Fliegen aufzufassen. Diese Ansicht

wurde dann in der Tat durch die späteren Untersuchungen von Weis-

mann (1864 und 1866) über die nachembiyonale Entwicklung der

Museiden und die Metamorphose der Corethra bestätigt.

Da sich die vorliegende Arbeit hauptsächlich mit der Histologie

des Schwingers beschäftigen soll, so möchte .ich jene Arbeiten nui' des

historischen Interesses wegen erwähnt haben. Einige ausführlichere

Angaben finden sich hierüber bei Weinland (1890), dem ich diese

Daten entnommen habe.

Ein wichtiges Ereignis in der Erforschung der Halteren bildete

die Entdeckung jener merkwürdigen Sinnesorgane, deren Beschreibung

die Hauptaufgabe dieser Arbeit sein soll. 1857 veröffentlichte J. B.

HiCKS eine Arbeit, in welcher er eigentümliche Sinnesorgane auf den

Halteren beschrieb. Die Organe sollten nach ihm auf die Basis des

Zeitschrift f. wissensch. Zoologie, C. Bd. 1



2 Hugo Pflugstaedt,

Schwingers beschränkt und in Keihen angeordnet sein. Er beschreibt

sie als dünne, transparente, halb oder fast ganz sphärische Vorwöl-

bnngen der Cuticula. Er untersuchte jedoch nirr die Chitinteile der

Organe. Ferner stellte er fest, daß ein sehr starker Nerv zur Haltere

tritt, welcher neben dem Opticus der stärkste Nerv der Fliege sein soll.

Da HiCKS in der Haltere keine Spur von Muskeln fand, so schloß er,

daß der Nerv ein sensibler sein müsse, der die merkwürdigen Organe

innerviere. Es gelang ihm jedoch nicht, letzteres direkt nachzuweisen.

Im folgenden Jahre kam er in einer neuen Arbeit noch einmal auf die

Organe zu sprechen und versuchte sie physiologisch zu deuten. Da die

Schwinger in der Nähe des Thoraxstigmas liegen und so einem ständigen

Luftstrom ausgesetzt seien, so nimmt er an, daß ihre Sinnesorgane

dem Riechen dienten.

Damit war zum ersten Male die Frage aufgeworfen worden, die

sich von jetzt ab wie ein roter Faden dm'ch sämtliche Arbeiten zieht,

die sich mit diesen Sinnesorganen des Schwingers beschäftigen. Viel

Scharfsinn ist zur Deutung ihrer Funktion aufgewandt worden, ohne

daß man behaupten könnte, daß eine allgemein befriedigende Lösung

gefunden worden sei. Dabei hat fast jede neue Untersuchung wieder

eine andere Deutung gebracht als die vorhergehende.

1858 widersprach Loew der Ansicht von Hicks, indem er be-

tonte, daß sich die Geruchsorgane der Dipteren an den Antennen

fänden. Nach seiner Ansicht wäre der zu der Haltere tretende Nerv

nicht vorwiegend sensibel, sondern innerviere in erster Linie die zur

Bewegung des Schwingers dienenden Muskeln. Die Sinnesorgane der

Schwinger möchten vielleicht der Erhaltung des Gleichgewichts dienen,

doch könne das nicht ihre einzige Aufgabe sein,

Leydig untersuchte 1860 die Geruchs- und Gehörorgane bei Kreb-

sen und Insekten, und kam hierbei auch auf die Sinnesorgane der

Halteren zu sprechen. Er fand im Innern des Schwingers große »Gang-

lienzellen«, in deren distalen Ausläufern er stark lichtbrechende, eigen-

tümliche Stiftchen entdeckte. Diese Stiftchen sollen sich nach ihm

gegen die, von Hicks entdeckten, markierten Hautstellen (Papillen)

wenden. Diese Chitinbildungen selbst untersuchte Leydig nicht näher,

sondern erwähnte nur (S. 304) , daß auf der Basis der Haltere drei

spezifisch geartete Platten oder Wülste auffallen, mit nach außen ge-

schlossenen »Bäumen in der Cuticula«. Da Leydig aus den Gehör-

organen der Orthopteren ähnliche Stifte bekannt waren, so deutete

er auch die Halterenorgane als Gehörorgane. In seiner vergleichenden

Anatomie (1864) kam Leydig nochmals mit einigen Bemerkungen auf
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seine Untersuchungen zurück und gab gleichzeitig eine Darstellung

der Halterennerven.

i Im Jahre 1882 griff GtRABEr auf Leydigs Ausführungen zurück.

Er bestätigte im wesentlichen die Angaben von Hicks über die Pa-

pillen und gab gleichzeitig eine etwas genauere Beschreibung ihres

Baues. Doch konnte auch Gräber,, ebensowenig wie Leydig, den

Zusammenhang der Gehörstifte mit den Papillen nachweisen ; er pflichtet

aber der Ansicht des letzteren vollkommen bei, daß es sich zweifelsohne

um ein Gehörorgan handele.

Angeregt durch die Untersuchungen Leydigs und Grabers nahm

A. BoLLES Lee (1885) zum ersten Male eine genauere histologische

Untersuchung des gesamten Schwingers vor. Dabei kam es ihm vor

allem darauf an, das Verhalten der Gehörstifte zu den Papillen zu er-

mitteln, über das Leydig und Graber keine Klarheit gebracht hatten.

Er untersuchte hauptsächlich die Organe von Calliphora vomitoria und

entdeckte, daß die Gehörstifte nichts mit den Papillen zu tun haben;

letztere stellen vielmehr besondere Sinnesorgane dar, während die

Gehörstifte zu typischen chordotonalen Organen gehören, deren Enden

nicht mit besonderen Cuticularbildungen versehen sind.

Auf Grund seiner weiteren Untersuchung der Papillen, in deren

Nervenendigungen er feine Chitinhärchen zu finden glaubte, kam Lee

zu dem Ergebnis, daß sie Organe eines chemischen Sinnes sein müßten,

d. h. also wohl Geruchsorgane.

1891 trat Weinland dieser Auffassung Lee's entgegen. Er

zeigte in einer umfassenden Arbeit, daß Lee den Bau der Papillen

nicht richtig erkannte, und daß das feine Sinneshärchen, welches Lee

als Nervenendigung in den Papillen beschrieben hatte, in Wirklichkeit

nicht existiert. Weinland studierte den Bau der Papillen bei den

verschiedensten Dipterenarten. Auf Grund dieser Untersuchungen

sowohl, als auch physiologischer Experimente an lebenden Fliegen

schloß er, daß die Papillen des Schwingers Sinnesorgane ganz spezi-

fischer Funktion seien, die dem Insekt die Art und Stärke der Be-

wegung des Schwingers vermittelten. Der Schwinger selbst dagegen

ist nach ihm als ein Steuerorgan aufzufassen, durch dessen Bewegungen

die Flugrichtung bestimmt wird, und durch den sich die Fliege gleich-

zeitig im Gleichgewicht hält.

Eine größere physiologische Arbeit: »Recherches experimentales

sur les fonctions du balancier chez les insectes dipteres« von Joüsset

de Bellesme (Paris 1878) war mir leider nicht zugängHch. Es sind

mir nur ihre Hauptresultate aus Weinlands Arbeit bekannt.

1*
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' Nach Weinlands Untersuchimgeii erschien keine Arbeit mehr über

die Halteren. Seitdem haben sich die Methoden der histologischen

Technik bedeutend vervollkommnet. Eine neue Bearbeitung erschien

daher wohl angebracht, zumal über das chordotonale Organ, welches

von Weinland nicht untersucht wurde, fast gar nichts genaueres be*

kannt geworden ist. Daher folgte ich gerne einer Anregung des Herrn

Prof. BüTSCHLi imd unterzog mich der interessanten Aufgabe einer Neu-

untersuchung der Halteren. Dabei kam es mir vor allen Dingen auf

eine genaue Untersuchung der histologischen Verhältnisse des Schwin-

gers, sowie seiner Innervierung an.

Material und Technisches.

Zu meinen Untersuchungen verwandte ich ausschließlich folgende

vier Arten : von Museiden : Sarcophaga carnaria und Callifhora erythro-

cephala; von SjTphiden: Syrphus balteatus und Eristalis tenax. Davon

wurden die beiden Muscidenarten eingehender untersucht, während

die Syrphiden mehr zum Vergleich herangezogen wurden. Daß ich

gerade diese Arten wählte, hat seinen Grund einmal darin, daß sie

ungemein häufig und daher leicht zu beschaffen sind, sodann aber

auch, weil bei ihnen, wegen der Größe des Schwingers und der

gedrängten, reihenweisen Anordnung seiner Sinnesorgane, sich die

histologische Untersuchung leichter gestaltet.

Ziemhche Schwierigkeiten bereitete mir anfänglich die Konser-

vierung, Da keine größeren öffnimgen am Schwinger vorhanden sind,

kann die Fixierungsflüssigkeit nur schwer eindringen. Ein Zer-

schneiden des Schwingers ist aber deshalb nicht angängig, weil dadm-ch

die Orientierung des Objektes beim Schneiden sehr erschwert, wenn

nicht gar unmöglich gemacht wird. Es mußten deshalb also möglichst

leicht eindringende Fixierungsflüssigkeiten gewählt werden, als welche

hauptsächlich die alkoholischen in Betracht kommen. Ich machte

zunächst Versuche mit absolutem Alkohol, später auch mit absolutem

Alkohol + 3% Salpetersäure. Manchmal erhielt ich hiermit recht

gute Resultate; oft traten aber doch ziemlich erhebliche Schrumpfmigen,

besonders der Kerne, ein. Flemmings Chromosmium-Essigsäure, die

ja auch sonst vielfach und mit gutem Erfolg zur Konservierung von

Insektensinnesorganen angewandt wurde, versagte vollständig. Ich

hebe dies besonders hervor, weil Lee behauptet, damit stets gute

Resultate gehabt zu haben. Schlechte Erfolge hatte ich ebenfalls mit

Sublimat. Dagegen konservierte GiLSONsche Flüssigkeit ziemlich gut;
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als besser erwies sich eine Mischung von gleichen Teilen Gilson- mit

PERENYischer Flüssigkeit. Die besten Erfolge erzielte ich aber stets

mit Alkoholeisessig (3 Teile Alk. absol. + 1 Teil Eisessig), diese Flüssig-

keit habe ich dann fast ausschließlich angewandt. Auch die von man-

chen Autoren, so von Schwabe (1906), so sehr gerühmten Formol-

gemische habe ich einige Male angewandt, ohne jedoch davon sehr

befriedigt zu werden. Die Kesultate, die ich damit erhielt, waren höch-

stens so gut, wie die mit Alkoholeisessig, meist aber schlechter. -^

Sämtliche Konservierungsflüssigkeiten, mit Ausnahme der Formol-

gemische wurden heiß angewandt. Ich ging bei der Konservierung

so vor, daß ich entweder den Schwinger zunächst ablöste und dann

sofort in die Konservierungsflüssigkeit brachte, oder die ganze Fliege

zunächst damit übergoß und dann den Schwinger sofort abpräparierte.

Bei der ersten Methode scheint es leicht vorzukommen, daß der Inhalt

des Schwingerköpfchens kollabiert, vielleicht durch Austritt von Blut-

flüssigkeit.

Nach dem Auswaschen wurden die Objekte möglichst schnell

durch Chloroform in Paraffin übergeführt; längeres Verweilen in Al-

kohol scheint leicht Schrumpfungen hervorzurufen. Beim Schneiden

hatte ich keine erheblichen Schwierigkeiten. Bei gut geschliffenem

Messer kommt es nur selten vor, daß ein Schnitt zusammengeschoben

wird, selbst beim Bänderschneiden nicht. Wegen der Kleinheit der

Objekte habe ich fast ausschließlich Bänder geschnitten, und zwar

meist von 5 //, mitunter auch von 3 u Dicke. '

Um ein gutes Haften der Schnitte auf dem Objektträger zu er-

zielen, wurden sie mit Ei^vv.ißglycerin aufgeklebt. Es erwies sich dies

als unbedingt notwendig, weil sich sonst ein großer Teil der Schnitte

bei der Nachbehandlung ablöste. Zur Färbung benutzte ich einige

Male Boraxcarmin, sonst ausschließlich die WEiGERTsche Haematoxylin-

färbung und Eisenhaematoxylin nach Heidenhain. Zur Nachfärbung

erwies sich eine 1% Erythrosinlösung als sehr geeignet. Weigert-

Erythrosin eignete sich besonders gut für Übersichtsbilder. Es färbt

das Chitin nur schwach. Zum Studium der chordotonalen Stifte und

der Endorgane der Papillen erwies sich dagegen nur Eisenhaematoxyhn

als geeignet; ich konnte hiermit eine äußerst scharfe Differenzierung

jener Gebilde erhalten, wie sie mit keiner anderen Färbung möglich war.

Zum Studium der Chitinteile wurde der Schwinger mit verdünnter

Kalilauge behandelt und dann mit Pyrogallussäure in alkohoHscher

Lösung gefärbt. Einige Male habe ich auch solche, von den Weichteilen

befreite Schwinger, um Aufschlüsse über den Bau der Papillen zu be-
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kommen, gesclmitten. Die Schnitte wurden dann mit Geutianaviolett

gefärbt.

Die Stellung und der äußere Bau der Halteren.

Was die Stellmig der Halteren am Körper des Insekts betrifft,

so brauche ich wohl nur kurz zu erwähnen, daß sie hinter und etwas

ventralwärts von den beiden Flügeln am Metathorax eingelenkt sind.

Bei den von mir untersuchten Arten sind sie stets von einem kleinen,

nach oben gewölbten Schüppchen bedeckt. Dieses Schüppchen wird

als Abkömmling des Flügels betrachtet. Es findet sich nach Wein-

land gut ausgebildet bei den Museiden, Tabaniden und Syrphiden,

bei den übrigen Dipteren dagegen soll es mehr oder weniger rudimen-

tär sein.

Zum Verständnis des Folgenden ist zunächst noch eine Bemerkung

über die Orientierungsbezeichnungen notwendig. Ich bin hierbei von

der natürlichen Lage des Schwingers am Körper der Fliege ausgegangen

und bezeichne sein am Thorax befestigtes Ende als das proximale,

das entgegengesetzte als das distale. Als vorn und hinten unterscheide

ich die Seiten des Schwingers, die dem Kopf der Fliege, bezw. ihrem

Abdomen zugekehrt sind. Außerdem unterscheide ich eine Dorsal-

und Ventralseite. Schnitte, die in der Längsachse des Schwingers ge-

führt sind, bezeichne ich als Längsschnitte (es kommen hier nur verti-

kale [dorsi-ventrale] Längsschnitte und horizontale [von vorn nach

hinten] in Betracht). Schnitte senkrecht zur Längsachse des Schwin-

gers bezeichne ich als Querschnitte.

Betrachten wir nun die Gestalt des Schwingers selbst, so unter-

scheidet man an ihm im wesentlichen drei Abschnitte. (Die Fig. 1

bis 6 mögen diese Verhältnisse erläutern ; die Gliederung des Schwinger.s

ist auf ihnen deutlich erkennbar). Ein dem Thorax breit aufsitzen-

des Basalstück (ba), das hauptsächlich die Sinnesorgane trägt, ver-

jüngt sich distalwärts und geht schließlich in den Stiel {st) über, der

meist dorsiventral etwas abgeplattet ist. Am Ende des Stiels beginnt

das Köpfchen (k), welches, wie schon die früheren Autoren beschreiben,

in der Horizontalebene nicht symmetrisch auf dem Stiel aufsitzt, son-

dern mit seiner Hauptmasse nach hinten entwickelt ist. Der Stiel ist

bei den Museiden (Fig. 1 bis 4) gerade, bei den Syrphiden dagegen

(wie Fig. 5 und 6 von Eristalis zeigt) etwas nach hinten gekrümmt.

Das Köpfchen erscheint bei Sarcophaga \md CalUpliora , von der Dor-

sal- oder Ventralseite gesehen mehr oder wenigei- oval (Fig. 3 u. 4),
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von vorn oder hinten jedoch, wie schon Lee beschreibt, abgerundet

dreieckig (vergleiche den vertikalen Längsschnitt in Fig. 11).

Der Schwinger ist über und über mit kleinen Härchen bedeckt,

welche meist auf kleinen warzenförmigen Erhebungen der Cuticula

stehen. Zwischen den einzelnen Papillen der Sinnesorgane stehen

etwas längere Haare (Fig. 38, 39 u. 47). Außer diesen Haaren kommen

auf dem Schwinger noch größere Borsten vor, welche der Cuticula

gelenkig eingefügt sind. Diese Borsten stehen bei den von mir unter-

suchten Arten ausschließlich auf dem Köpfchen (Fig. 3 bis 6 SB)^

imd zwar findet sich bei Sarcophaga und CalUphora eine Gruppe von

5, bzw. 4, solcher Borsten auf der Dorsalseite, während auf der Ventral-

seite des Köpfchens eine größere Anzahl etwas kleinerer Borsten zerstreut

steht. Daß diese Borsten eine spiralige Struktur besitzen, wie Weik-

LAND angibt, konnte ich bei den von mir untersuchten Arten nicht

wahrnehmen. Auf diese Borsten werden wir später noch einmal zurück-

kommen.

Im übrigen ist der Bau des Schwingers äußerst kompliziert, so

daß man sich nur schwer ein Bild von ihm machen kann. Die vielen

Ausbuchtungen, Vertiefungen, Falten und Furchen, welche sich auf

seiner Oberfläche finden, erlauben nicht, daß man sich an dem Total-

präparat eine Vorstellung auch nur vom gröberen Bau des Schwingers

(ich sehe hierbei von den Papillensinnesorganen vollständig ab) bilden

könnte. Ich habe nun versucht an der Hand der Totalpräparate und

einer Serie von Quer- und Längsschnitten ein Modell von dem Schwinger

aus Plastilin herzustellen. Die Figuren 1 und 2 zeigen die Photographie

eines solchen Schwingermodells von Sarcophaga. Ich glaube wohl

sagen zu können, daß sie im wesentlichen den gröberen Bau des Schwin-

gers richtig wiedergeben.

Betrachten ^vir jetzt noch einmal das Basalstück {ba, Fig. 1—6)

so fallen auf der Dorsalseite besonders zwei, auf der Ventralseite

dagegen eine Chitinplatte auf, welche eigentümliche Bildungen zeigen.

Die dorsalen sind in den Figuren 3 und 5 mit BP und dSP, die ven-

tralen auf den Fig. 4 und 6 mit vSP bezeichnet. Es sind dies die mit

den Sinnesorganen versehenen Platten, welche seinerzeit HiCKS ent-

deckte. Graber (1882) führte später besondere Namen für sie ein;

die proximale der beiden Platten auf der Dorsalseite des Schwingers

bezeichnete er als basale Platte (BP) und die beiden andern als dorsale

bzw. ventrale Scapalplatte (dSP und vSP). Die Sinnesorgane dieser

Platten werden entsprechend als basale bzw. scapale Papillen be-

zeichnet. Ferner fällt am Köpfchen des Schwingers eine tiefe Furche
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(Fu) auf, welche über die ganze Dorsalseite zieht iind allmählich flacher

werdend, sich distalwärts wendet und bis auf die Ventralseite erstreckt.

Der Bau des Schwingers ist, abgesehen von einigen Gestaltsunter-

schieden, im wesentlichen bei den Museiden und Syrphiden derselbe,

(Vgl. Figg. 1—6). Dieselben Chitinplatten, Furchen und Borsten usw.,

die wir bei Sarcophaga und Calliphora finden, sehen wir auch in et-

was abgeänderter Gestalt, bei den Syrphiden Eristalis und Syrphvs

wieder. Die auffallendsten Unterschiede sind ^^elleicht, der gekrümmte

Stiel, das dickere, mehr rundliche Köpfchen bei Eristalis, und die

schmälere und längere Form der scapalen Platten SP.

Über die Längenverhältnisse der Schwinger mögen folgende Zahlen

Auskunft geben: Sarcophaga 1,15—1,20 mm
Calliphora 1,13—1,17 »

Syrphus 1,02—1,06 »

Eristalis 1,36—1,39 »

Weitere ausführlichere Angaben über die Schwinger der verschie-

densten Dipteren finden sich bei Weinland (1890 S. 67—73), worauf

ich hier verweisen möchte.

Die Halterennerven.

Bevor ich auf den inneren Bau der Halteren eingehe, möchte ich

einiges über ihre Innervierung bemerken. Merkwürdigerweise fand ich

darüber in der Literatur der Halteren nur sehr wenig. Eine kurze Notiz

über die Halterennerven findet sich allerdings schon bei Hicks (56,

S. 136—137), welcher erwähnt, daß sie die stärksten Nerven sind,

welche dem Thoraxganglion entspringen. Er gibt auch Abbildungen

des Nervensystems von Eristalis und Calliphora (vgl. Tfl. V Fig. 1 u. 2),

die allerdings sehr schematisch sind. Einen wesentlichen Fehler, den

diese beiden Figuren enthalten, möchte ich doch hier nicht unerwähnt

lassen. Die Halteren sind nämlich bei beiden verkehrt eingezeichnet,

so daß sie mit der Hinterseite nach vorn stehen.

Auch Weinland erwähnt in seiner sonst sehr ausführlichen Arbeit

nur, daß der Halterennerv dem dritten Thoraxganglion entspringt.

Eine Abbildimg dieses Nerven suchte ich aber vergebens. In den

»Vergleichend anatomischen Untersuchungen über das Nervensystem-

der Dipteren« von E. Brandt (1879) findet sich ebenfalls über den.

Schwingernerv gar nichts. Brandt zeichnet nur die Beinnerven ein.

Auch eine neuere kurze Abhandlung von Binet (1892) gibt keine Ab-

bildung. Nur zufällig erfuhr ich, daß bereits Leydig (1864) eine solche

gegeben hat. In seinem: >>Handbueh der vergleichenden Anatomie«
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gibt er auf Tafel V, Fig. 8 eine Abbildung des Nervensystems von

Tabanus, in dem auch der Halterennerv eingezeichnet ist, welcher dem

dritten Thoraxganglion entspringt. Bei meinen eigenen Untersuchungen

aji Syrphiden fand ich ihn an der nämlichen Stelle.

BekanntHch weist das Nervensystem der höheren Dipteren (Mus-

eiden, Syrphiden und Tabaniden) eine weitgehende Konzentration der

Bauchganglienkette auf. Nach Brandt sind hier die drei Thorax-

ganglien stets zu einem Brustganglion verschmolzen. Bei den Syr-

phiden tritt zu diesem BrustgangUon noch das erste Abdominalganglion

hinzu, während sich die noch übrigen Abdominalganglien zu zwei

Knoten im Abdomen vereinigt haben. Bei den Museiden dagegen ist

auch der letzte Rest freier Abdominalganglien verschwunden; sie sind

sämtlich mit dem Brustganglion vereinigt.

Dm-ch Herauspräparieren der Muskeln läßt sich das Nervensystem

meist ohne erhebhche Schwierigkeiten freilegen. Ich habe hierzu aus-

sehHeßlich die großen Syrphidenarten Volucella und EristaUs benutzt.

Die Textfig. 1 gibt eine

schematisierte Figur des

Nervensystems, die ich mit

Benützung der Brandt-

schen Abbildungen von

«iner Volucella entworfen

habe. Wir sehen hier im

Brustganglion die drei Tho-

raxgangiien vereinigt mit

einem Anhang des ersten

Abdominalganglions. Ich

bemerke hierzu, daß diese

Verhältnisse natürlich erst

an einem gefärbten und

aufgehellten Präparate

deutlich hervortreten. Der

liier aus dem ersten Tho-

raxganglion entspringende

Nerv scheint mir zum

ersten Beinpaar zu gehen. Die aus dem zweiten Thoraxganglion ent-

springenden starkenNerven, welche in einem nach vorn gerichteten Bogen,

zu den Seiten des Körpers verlaufen, innervieren die Flügel. Vom dritten

Thoraxganglion endUch entspringen die auffallend starken Halteren-

inerven, die sich im schwachen Bogen nach hinten zu den Schwingern

—# \Thor-ay.ganglion

Abdom Ganglion
"^ des Brustknotens

I. Abdo/ninalknoten

~ JI. Abdominalknoten

Textfig. 1.

Nervensystem von Volucella; schematisiert.
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wenden. Der Dnrcliniesser dieser Nerven beträgt bei Calliphora un-

gefähr 75 1.1. Die Schwingernerven verlaufen zunächst ziemlich hori-

zontal nach hinten und steigen erst an der Chitinwand des Körpers

zu den Halteren empor. Da sie hierbei von Chitin überdeckt sind, läßt

sich ihr Eintritt in die Schwinger makroskopisch nicht verfolgen; dies

gelang mir vielmehr erst auf Schnitten. Ich verwandte hierzu kleinere

Syrphidenarten, durch welche ich Horizontalschnitte von 20 /< Dicke

anfertigte. Die Nerven des zweiten und dritten Beinpaares entspringen,

weiter ventral als Flügel- und Halterennerven, aus dem zweiten bzw.

dritten Thoraxganglion.

Nach BiNETS (1892) Untersuchungen soll der Halterennerv nur

einen Teil seiner Fasern an das dritte Thoraxganglion abgeben, die

hier ihre Wurzeln in dessen dorsalen Partieen haben, ein großer Teil

seiner Fasern soll dagegen das ganze Brustganglion durchsetzen und

bis in das Connectiv, das zum Suboesophagealganglion führt, zu

verfolgen sein. Meine Untersuchungen konnten dies bestätigen.

Ich habe zu diesem Zweck das Brustganglion mit Connectiven und

Nerven möglichst sauber herauspräpariert und Horizontalschnitte davon

angefertigt. Fig. 7 zeigt einen solchen Schnitt durch das Brustganglioii

von Eristalis. Ein großer Teil der Fasern des Schwingernerven (i?A')

ist in seinem Verlauf deutlich bis in das Connectiv {CG), das zum Sub-

oesophagealganglion geht, zu verfolgen, während ein anderer Teil der

Fasern nach innen zu in die Punktsubstanz des dritten Thoraxganglions

geht. Dies zeigt uns also die wichtige Tatsache, daß der Schwinger

zum Teil direkt vom Gehirn aus innerviert wird.

Der innere Bau des Schwingers.

Nach diesen Betrachtungen wollen wir wieder zum eigentlichen

Schwinger zurückkehren. Untersucht man den inneren Bau, so er-

weist es sich bald, daß er geradezu mit Simiesorganen erfüllt ist,

wenigstens soweit das Basalstück in Betracht kommt. Fast der ge-

samte Hohlraum dieses Abschnittes wird von Nerven imd den davon

ausgehenden Sinneszellen eingenommen.

Schon kurz vor seinem Eintritt in die Haltere teilt sich der bis

dahin einheitliche Nerv in zwei Stämme. Dies wurde bereits von

Weinland beschrieben, während Lee (1885) behauptete, daß der

Nerv sich erst nach seinem Eintritt in den Schwinger teile. Das ist

jedoch nicht der Fall; wir finden vielmehr, gleich zu Anfang schon,

zwei Nerven im Schwinger. Diese beiden Nerven sind ungleich stark.

Der kleinere von ihnen (Fig. 8, NN) tritt vorn in die Haltere ein und
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versorgt ausschließlich die Papillen der Ventralseite, während der stär-

kere Nerv (Fig. 8, HN) hinter dem kleineren eintritt und sämtliche

anderen Sinnesorgane innerviert. Beide Nerven — ich werde sie als

Neben- (NN) und Hauptnerv {HN) unterscheiden — sind durch eine

längsverlaufende Chitinwand (Fig. 8 Schw) voneinander gesondert.

Als Begleiter des Hauptnerven findet sich stets eine Trachee (Fig. 8,

Track). Bald nach ihrem Eintritt gehen aus den beiden Nerven große

spindelförmige Sinneszellen {SZ) mit hellem, rundlichen Kern hervor.

Die Sinneszellen des Nebennerven wenden sich ausschließlich den

ventralen scapalen Papillen (Fig. 9 v. Scap. Pap. und Textfig. 2) und

den ventralen HiCKSschen Papillen

zu. Letztere bilden eine kleine,

wenig hervortretende Gruppe proxi-

mal von der ventralen Scapalplatte

(Fig. 4 V.H.Pap). Die Sinneszellen

des hinteren oder Hauptnerven wen-

den ihre Ausläufer zunächst nach

der Dorsalseite des Schwingers und

versorgen hier das basale Organ, wel-

ches auf der schon früher erwähnten

basalen Platte (Fig. 3 und 5 BP)

liegt, und die seitlich nach vorn

davon liegenden dorsalen Hicks-

schen Papillen (Fig. Sd.H.Pap), eben-

falls eine nur kleine Gruppe von

Papillen, die den eben genannten ven-

tralen HiCKSschen Papillen gegen-

über liegt (Fig. 3 d.H.Pap). Bald

gehen jedoch auch nach der Ven-

tralseite des Schwingers Sinneszellen

aus dem Hauptnerven hervor. Es

sind dies die Sinneszellen des großen

chordotonalen Organs (Fig. 9 gCh), welches sich dem basalen Organ

ungefähr gegenüber auf der Ventralseite des Schwingers unter der in

Fig. 4 u. 6 mit ch bezeichneten Platte ausbreitet und sich hier in einem

Winkel von ungefähr 45 ° zur Längsachse des Schwingers erstreckt.

Auf der Dorsalseite finden sich in der Höhe dieses chordotonalen

Organs, hinter der basalen Platte, eigentümliche Bildungen, welche

Weinland (1890, S. 77) als Gelenksäckchen beschreibt. Sie liegen

unter den in Fig. 3 u. 5 mit a imd b bezeichneten Vorwölbungen der

Nebennerv

'^- Hauptnei \f

Textfig. 2.

Vertikaler Längsschnitt durch den Basalteil

eines Musciden-Schwingers ; schematisiert.
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Cuticula. Weinland sagt von diesen Bildungen, daß an diesen Stellen

die Hypodermis stark verdickt sei und eine große Anzahl Kerne ent-

halte; die Hypodermis sei von dem zugehörigen Chitin abgelöst, und

dadurch entstehe ein Sack, der »mit einer faserigen sich durch Borax-

carmin schwachfärbenden Masse« ausgefüllt sei. Diese Darstellung ist

nicht ganz richtig. Die Hypodermis ist an dieser Stelle in der Tat

stark verdickt (s. Fig. 12 Hyp). Ihre Zellen sind mitunter fast cylin-

drisch und man kann hier sogar ausnahmsweise die Zellgrenzen er-

kennen. Von einer Loslösung der Hypodermis von Chitin kann jedoch

keine Rede sein, und zwar deshalb nicht, weil eben jene faserige Masse,

von der Weinland spricht, nichts andres als Chitin ist. Man unter-

scheidet bekanntlich an der Chitincuticula gewöhnlich mehrere Schichten.

Auch hier ist eine solche Cuticularschichtuug vorhanden, und zwar

konnte ich drei Schichten unterscheiden. Die äußere Schicht ist stark

lichtbrechend und färbt sich fast gar nicht. Daher erscheint sie gelb.

Sie ist meist sehr dünn und kaum wahrzunehmen, nur an den Härchen

und Papillen tritt sie stärker hervor. Die mittlere Chitinschicht ist

meist am stärksten ausgebildet, sie ist homogen und mit Eisenhaema-

toxylin stark färbbar. Die innere Schicht endlich ist von faseriger

Struktur und färbt sich nur schwach. An der vorher erwähnten Stelle

ist nun die mittlere Chitinschicht (Fig. 12 mCu) relativ dünn, während

die faserige Schicht (Fig. 12iCu) eine ungemein starke Verdickung

erfahren hat. Daß es sich wirkhch um Chitin handelt, zeigten mir

Schnitte von Kalilaugematerial, wo jene faserige Masse genau so, nur

etwas verquollen, anzutreffen war. Was die Funktion dieser merk-

würdigen Bildung betrifft, so könnte man vielleicht annehmen, da

die oberen harten Chitinschichten hier sehr dünn sind, daß sie dem

Schwinger eine gewisse Elastizität verleiht.

Kehren wir nun zur Betrachtung des Nervenverlaufs zurück. Am
distalen Rande der basalen Platte (BP) setzt sich ein schmales Sinnes-

organ an und steigt (bei Sarcophaga und Calliphora), gerade und ziem-

lich senkrecht nach der Ventralseite hinab (Fig. 9 K.Ch). Es ist ein

zweites chordotonales Organ, das wir später als kleines Chordotonal-

organ noch genauer kennen lernen werden. Gleichzeitig beginnt in

der tiefen Längsfalte, distal von der basalen Platte, (Fig. 3 u. 5 /), ein

neues Sinnesorgan : das dorsale scapale Organ (Fig. 9 d. Scap. Pap),

welches ebenfalls vom Hauptnerven versorgt wird und die früher be-

schriebene dorsale scapale Platte (Fig. 3 u. 5 dSP) einnimmt. Weiter

distal sind jetzt in der Haltere nur noch die beiden scapalen Sinnes-

organe vorhanden (Fig. 10 d. Scap. Pap u. v. Scap. Pap und Textfig, 2).
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kleines Chordo-
' tonalorgan

AufhängeFasern

'^5^»-

—

Sinneszellen

Beide Organe sind mit ihren nervösen Teilen zunächst noch durch die

zarte Längschitinwand , die natürUch beiderseits von Hypodermis be-

kleidet ist, getrennt. Etwas weiter distalwärts verschwindet jedoch

diese Scheidewand plötzlich, und von hier an wird auch das ventrale

scapale Organ vom Hauptnerven versorgt (Textfig. 2). Dies trifft

jedoch nur für die Museiden {Sarco^liaga und Calliphora) zu, nicht

aber für EristaMs und Syrphus; bei den letzteren wird das ganze ven-

trale scapale Organ ausschließlich vom Nebennerven innerviert. Am
klarsten geht diese etwas komplizierte Anordnung der nervösen Ele-

mente in dem Basalteil der Haltere wohl aus dem schematischen Längs-

schnitt in Textfig. 2 hervor. Sie zeigt die Innervierung der verschie-

denen Papillensinnesorgane vom Haupt- und Nebennerven, während

Textfig. 3 die Verhältnisse für

die chordotonalen Organe er-

klären soll. Die beiden scapalen

Organe endigen fast auf gleicher

Höhe (Textfig. 2). — Den nun

folgenden Abschnitt des Schwin-

gers bezeichnen wir als den

Stiel.

Eigentümlich ist, daß fast

sämtliche Forscher darin einig

sind, daß mit dem Ende der

scapalen Sinnesorgane auch

der Nerv endige. Weinland

schreibt hierzu (S. 79): »Fast

auf gleicher Höhe mit den scapalen Papillen in Kammer II hören auch

die der Unterseite in Kammer I auf und damit ist die letzte Spur der

beiden Nervenstämme im Schwinger verschwunden. <^ Dies ist nun

durchaus nicht der Fall. Vielmehr konnte ich bei allen Arten, die ich

untersuchte, nachweisen, daß ein Nerv von ungefähr 4—5 n Durchmesser

den ganzen Stiel durchsetzt (Fig. 14—17 N). Eng mit ihm verbunden

verläuft eine Trachee { Track.), die sich auch im Basalstück des Schwin-

gers fast stets in mimittelbarer Nähe des Hauptnerven befindet. Dieser

Nerv ist in der Tat mchts weiter als der Rest des Hauptnerven. Schon

HiCKS (1856, S. 138) hat seinerzeit vermutet, daß ein Nerv im Stiel

der Haltere aufsteige. Daß er diesen Nerven wirklich gesehen haben

sollte, kann man wohl kaum annehmen, da er erstens sehr dünn ist,

und HiCKS nur Totalpräparate untersuchte. Mir gelang es nicht, den

Nei-ven am Totalpräparat sichtbar zu machen. Infolgedessen bestreitet

y
- - Haupfnenr

Textfig. 3.

Vertikaler Längsschnitt diircti den Basalteil eines

Musciden-Schwingers ; schematisiert.
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Leydig (1860) auch ganz entschiedenj daß ein solcher Nerv vorhanden

sei, was nicht verwunderlich ist.

Der Querschnitt des Stiels (Fig. 14—17) ist etwas unregelmäßig

oval oder abgerundet rechteckig. Die Dorsal- und Ventralseite ist

bei Sarcophciga imd CalUphora etwas eingebuchtet (Fig. 15 u. 14);

dabei konvergieren die Ventral- und Dorsalwand etwas nach vorn zu

(Fig. 15 u. 17). Das Stiellumen wird seiner ganzen Länge nach von

einer Scheidewand in zwei Kanäle geteilt, und zwar in einen vorderen

und einen hinteren {vK und hK). Schon auf dem Totalpräparat ist

diese Scheidewand gut zu erkennen. Sie ist bei Sarcophaga und CalU-

phora sehr zart und wird nur von Hypodermiszellen gebildet (Fig. 14

u. 15), wenigstens konnte ich kein Chitin darin erkennen. Ihre

Bildung geschieht derart, daß sich von der Dorsalseite wie von der

Ventralseite je zwei Hypodermiszellen zusammenlegen und mit den

gegenüberliegenden in der Mitte des Stiellumens zusammenstoßen, so

daß also die Wand auf einem Querschnitt jeweils von vier Zellen ge-

bildet wird (Fig. 14). Etwas anders verhält es sich bei den Syrphiden,

indem hier eine chitinöse Scheidewand gebildet wird. Diese besteht

aus einer Chitinleiste (Fig. 16 u. 17 Ch.L), die von der Dorsalseite in

das Lumen des Stiels hineinragt. An ihrem Grunde ist diese Leiste oft

etwas eingeschnürt (Fig. 16), so daß sie im Querschnitt ein birnförmige»

Aussehen hat. An der Bildung dieser Leiste beteiligen sich alle Cuti-

culalagen. Die Chitinleiste verschmilzt jedoch nicht mit der Ventral-

wand des Stiels, sondern läßt hier einen schmalen Zwischenraum frei,

welcher von der Hypodermis ausgefüllt wird. Bemerken möchte ich

noch, daß bei Eristalis proximal am Beginn des Stiels und distal vor

dem Übergang in das Köpfchen, zu der weit vorspringenden Leiste

der Dorsalseite sich noch auf eine kurze Strecke ein kleiner Vorsprung

der Ventralseite gesellt (Fig. 17 v.Ch.L). Für die größere dazwischen-

liegende Strecke des Stiels finden wir aber auch bei Eristalis nur die

Dorsalleiste wie bei Syrphus. Die beiden Kanäle des Stiels sind stets

von einem Gerinnsel erfüllt. Es ist Blutflüssigkeit, in der man mit-

unter kleine rundliche Zellen mit Kern wahrnehmen kann, die zweifel-

los Blutzellen sind. In dem hinteren Stielkanal {hK) Hegt bei Sarco-

phaga und Eristalis stets der Nerv (Fig. 14 u. 17 N) eng verbunden

mit der Trachee
( Trach.). Der Nerv ist von einer zarten, schwer erkenn-

baren Hülle umgeben, deren Existenz aber deutlich aus den flachen

Kernen hervorgeht, die man am Rande des Nerven sehr häufig findet.

Bei CalUphora fand ich den Nerven samt der Trachee der Hypo-

dermisscheidewand eingelagert (Fig. 15), während er ihr bei Syrphus
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nur eng anliegt. Was die Herkunft dieser beiden Stielkanäle betrifft, so

geht der hintere, welcher den Nerv enthält, direkt aus dem Raum her-

vor, der die beiden scapalen Organe enthält, während der vordere aus

dem Raum entspringt, der den Nebennerven enthält.

Distalwärts vergrößert sich das Lumen des hinteren Stielkanals

allmählich immer mehr, während das des vorderen langsam abnimmt.

Das Lumen des hinteren Kanals erweitert sich nach hinten immer

mehr und bildet so schließlich das des Köpfchens. Der größte Teil

des Köpfchenhohlraums (s. Fig. 23 u. 18) ist jedoch durch einen von

Hypodermiszellen gebildeten Boden völlig von dem hinteren Kanal

abgetrennt (Fig. 24 u. 11 jHyp). Dieser Boden wird von eigentümlich

umgeformten Hypodermiszellen gebildet. Die Zellen sind sehr lang-

gestreckt und daher faserartig mit länglichen Kernen. Fig. 24 zeigt

die Stelle (*) der Fig. 23 bei stärkerer Vergrößerung. In der Mitte des

Bodens stoßen die Zellen der Ventral- und Dorsalwand in einer deut-

lich erkennbaren Naht zusammen. Von dieser Erscheinung hat bereits

Lee (1885) eine sehr gute Darstellung gegeben. Diese Hypodermis-

wand erstreckt sich nun wie Fig. 23 zeigt, von der Ventralwand des

Köpfchens nach der schon früher beschriebenen Furche auf der Dorsal-

seite (Fig. 3 u. 5 Fu) hin. Sie folgt dabei vollständig dem Verlauf dieser

Furche. Da letztere nach der ventralen Seite des Köpfchens ein Stück

übergreift, so finden wir die Wand auf dem vertikalen Längsschnitt

durch die hintere Region des Köpfchens in Fig. 23 zweimal getroffen.

Der durch diesen Boden von dem hinteren Stielkanal abgetrennte

distale Hohlraum des Köpfchens ist die von den früheren Autoren

sogenannte Endblase. Der Nerv mit der Trachee durchbricht den

Boden der Endblase in der Naht.

Merkwürdig ist nun der Inhalt der Endblase. Bei Weinland

finden wir darüber folgendes (S. 86) : »die bis zum Boden der Endblase

ziemlich starke Trachee, geht in derselben, abgesehen von einigen

kleinen Astchen zur Hypodermis, welche ich quer durch die Endblase

verlaufen sah, in einen Haufen großer Zellen über, welcher bei und auch

innerhalb der verschiedenen Arten sehr verschieden gestaltet ist«. —
Leydig (1860) erwähnt diese Zellen meines Wissens zuerst; er bemerkt

(S. 306), daß sich in der rundlichen Endanschwellung der Haltere

Klumpen von Zellen befinden, welche einem Fettkörper ohne Fett

entsprechen. — Diese Zellen fallen durch ihre Größe auf, sowie dadurch,

daß sie meist mehrkernig sind. Gewöhnlich liegen sie epithelartig der

Hypodermis an (Fig. 18 u. 20 GZ), oder hängen klumpenweise zu

mehreren aneinander in das Lumen der Endblase hinein. Ihre Größe



16 Hugo Pflugstaedt.

ist sehr verschieden. Bei Calliphora beträgt die durchschnittliche

Länge 35 /< und die Breite 25 /<. Bei Eristalis sind sie bedeutend kleiner.

Das Charakteristischste der Zellen ist aber wohl ihre Mehrkernigkeit,

Bei Sarcophaga und Calliphora, aber auch bei Eristalis und SyrphuSf

sind sie meist zweikernig, doch kommen auch einkernige Zellen vor.

Mitunter fand ich auch drei Kerne (Fig. 19 u. 21). Ob noch mehr

Kerne vorkommen können, weiß ich nicht; Lee (1885; S, 390) hat

bei Calliphora vomitoria bis zu zwölf Kernen in einer Zelle gezählt.

Ich habe wie gesagt nie mehr als drei gesehen. Die Kerne sind oval

und von beträchtlicher Größe (bei Sarcophaga 6—7 n auf 8—9 fi) mit

meist mehreren großen Chromatinbrocken (Fig. 19—22 GZK).

Die Kerne liegen meist im Zentrum der Zelle — mitunter auch

am Kande— rmd sind durch dichte Plasmabrücken mit den Zellwänden

verbunden, während dazwischen das Plasma äußerst spärlich verteilt

ist. Die Fig. 19—22 zeigen solche große Zellen von Sarcophaga, Calli'

phora und Eristalis. Daß der Zellinhalt zwischen den Plasmazügen

glashell sei, wie Weinland (1890, S. 87) behauptet, habe ich nicht

finden können. Ich fand hier vielmehr ein feines Gerinnsel.

Lee (1885, S. 389) meint, daß diese Zellen wohl auf die von Weis-

mann (1864) in den Muscidenlarven beschriebenen »guirlandenförmigen

Zellstränge« zurückzuführen seien. Auch Weinland (1890, S. 87)

pflichtet dieser Ansicht bei. Ob sich das wirklich so verhält, muß

ich dahingestellt sein lassen. Die Ähnlichkeit der beiden Zellarten,

ihre Größe, Vielkernigkeit und ihre Lage an den Tracheen sprechen

ja wohl dafür. Jedenfalls vermag aber nur die Ontogenese hierüber

genauere Auskunft zu geben. Über ihre Funktion läßt sich natürlich

kaum etwas sagen. Weinland vermutet (1890, S. 143), daß sie das

Blut wie ein Schwamm aufsaugen und am Kückfluß in den Thorax

hindern. Dadurch würde das Gewicht der Endblase erhöht und die

Tätigkeit der Schwinger wirkungsvoller gestaltet. Diese Anschauung

scheint mir manches für sich zu haben.

Der übrige Hohlraum der Endblase ist stets mit einem feinen

Geriimsel erfüllt, in dem sich mitunter kleine, rundliche Zellen be-

finden (Fig. 18 BZ). Zweifellos handelt es sich hier um Blut, während

die darin suspendierten Zellen wohl als Blutzellen aufzufassen sind.

Letztere haben einen Durchmesser von 9—10 ii mit Kernen von 4—5 n.

Die Sinnesorgane des Schwingers.

Nach dieser allgemeinen Schilderung gehen wir zur histologischen

Betrachtung der Sinnesorgane über. Die Zahl der im Schwinger vor-
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liandenen verschiedenen Arten von Nervenendigungen oder Sinnes-

organen, wurde von Weinland (1890, S. 88 u. 89) auf sieben angegeben.

Auf Grund meiner Untersuchungen muß ich diese Zahl um zwei er-

weitern. Von diesen Sinnesorganen sind sieben schon äußerlich durch

besondere Cuticularbildungen kenntlich. Betrachten wir den Basal-

teil einer Haltere oberflächlich, so fallen uns, wie schon hervorgehoben,

drei Chitinplatten durch eigentümliche, reihenweise angeordnete Chitin-

uebilde auf ihrer Oberfläche auf. Es sind dies auf der Dorsalseite der

Haltere die etwa oval geformte Basalplatte (Fig. 3 u. 5 BF) und die

distal von ihr liegende, in der Längsachse des Schwingers gestreckte,

dorsale Scapalplatte (dSP). Letzterer gegenüber auf der Ventral-

seite liegt die ventrale Scapalplatte (Fig. 4 u. 6 v.SP). Die dorsale

Scapalplatte erstreckt sich längs einer tiefen Furche, deren hintere

Wand sie bildet, so daß sie zum Teil verdeckt liegt (Fig. 9 d.Scap. Pap).

Außer diesen drei größeren Papillenorganen finden sich noch drei

kleinere Gruppen. Eine Gruppe von Papillen liegt auf der Dorsal-

seite vor der Basalplatte: es sind die sogenannten dorsalen Hicks-

schen Papillen (Fig. 3. u. d d. H. Pap). Diesen ungefähr gegenüber

findet sich auf der Ventralseite die Gruppe der ventralen Hicks-

schen Papillen (Fig. 4 v. H. Pap). Beide Gruppen sind in zwei Längs-

reihen angeordnet. Der Name HiCKSsche Papillen wurde von Wein-

land vorgeschlagen, nach ihrem Entdecker J. B. Hicks. Die dritte

Papillenart kommt bei den von mir untersuchten Arten stets nur in der

Einzahl vor. Diese Papille liegt, äußerlich unsichtbar, in der Furche

vor der dorsalen Scapalplatte und zwar in der Höhe der vorletzten

Reihe der scapalen Papillen. Wegen des unregelmäßigen Vorkommens

dieser Papillenart, hinsichtlich Zahl und Anordnung, bei den ver-

schiedenen Dipterenarten, hat Weinland (1890, S. 106) für sie den

Namen: unbestimmte Papillen vorgeschlagen. Die Bezeichnung

der scapalen und basalen Papillen stammt, wie schon hervorgehoben,

von Graber (1882), der zuerst den Dimorphismus dieser beiden Arten

von Sinnesorganen erkannte. — Die letzte Art der äußerlich sichtbaren

Sinnesorgane des Schwingers wurde bisher von sämtlichen Autoren

nicht erkannt. Es sind dies die schon vorher erwähnten großen Bor-

sten auf dem Köpfchen des Schwingers (Fig. 3—6 SB). — Die beiden

äußerlich nicht hervortretenden Sinnesorgane endlich sind die chordo-

tonalen Organe, deren Existenz zuerst Leydig nachwies. Seiner Lage

nach wurde das eine dieser Organe, und zwar das große, zuerst von Lee

(1885) beschrieben. Es liegt unter einer leicht zu erkennenden Chitin-

platte an der Ventralseite des Schwingers (Fig. 4 und 6ch), der

Zeitschrift f. wissenscli. Zoologie. C. Bd. 2
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Stelle gegenüber, wo sich au der Dorsalseite die früher beschriebenen

Gelenksäckchen befinden. Das Organ liegt, wie Weinland (1890,

S. 89) erwähnt, bei allen Dipterenarten stets an dieser Stelle. Das

zweite Chordotonalorgan; welches bedeutend kleiner ist als das erste,

und das ich deshalb als kleines Chordotonalorgan bezeichnen will,

liegt (bei den Museiden) etwa senkrecht zur Horizontalebene des

Schwingers distal von dem ersten Chordotonalorgan, und zwar liegt

seine basale Insertionsstelle direkt über dem hinteren Rande der Basal-

platte und seine terminale Insertionsstelle direkt hinter dem proxi-

malen Ende der ventralen Scapalplatte (in Fig. 3 u. 4 sind diese

Insertionsstellen mit Jh, bzw. Jt, bezeichnet).

Überblicken wir jetzt das vorhin Gesagte, so können wir danach

die Sinnesorgane der Halteren in folgende drei Gruppen zusammen-

fassen :

1) Papillen^ das smd Sinnesorgane, die in besonderen eigentüm-

Hchen, papillenförmigen Cuticularbildungen endigen.

2) Sinnesborsten.

3) Chordotonale Organe.

Diese Keihenfolge wollen wir bei unseren weiteren Betrachtungen

einhalten.

I. Papillen.

Nach ihrem äußeren Bau kann man diese Sinnesorgane wieder

in zwei Gruppen sondern, nämhch:

in einen basalen Typus
und einen scapalen Typus.

Diesen Unterschied machte zuerst Graber (1882), während Hicks

und Leydig der verschiedene Bau der Papillenarten noch unbekannt

blieb. Zu dem scapalen Typus stelle ich nun außer den scapalen Papillen

noch die HiCKSschen Papillen, welche Graber übersah. Die unbe-

stimmten Papillen werde ich im Anhang betrachten. Im allgemeinen

muß ich sonst im Gegensatz zu Weinland hervorheben, daß im Bau

aller Papillen ziemlich große Übereinstimmung herrscht. Da ich hin-

sichtlich des Baus der cuticularen Teile der Papillen mit Weinland

im wesentlichen übereinstimme, so werde ich mich bei dessen Beschrei-

bimg möglichst kurz fassen. Zur Innervierung dieser Sinnesorgane

möchte ich noch im voraus bemerken, daß, wie schon Lee und Wein-

land nachwiesen, zu jeder Papille nur eine Sinneszelle gehört, während

nach VOM Rath (1888) bei den Insekten in der Regel zu jedem Sinnes-

haar mehrere Sinneszellen hinzutreten sollen.



Die Halteren der Dipteren. 19

Die basalen Papillen.

Die basalen Papillen kommen, wie schon bemerkt, nur auf der

Basalplatte des Schwingers vor. Das Chitin der Basalplatte, in welcher

diese Papillen sitzen, ist äußerst dick. Will man eine grobe Be-

schreibung der Papillen geben, so kann man sagen, daß eine basale

Papille gebildet wird durch ein ungefähr ovales Loch in der dicken

Basalplatte, welches nach außen durch eine gewölbte Kuppel von

dünnem Chitin abgeschlossen wird. Diese Kuppel erhebt sich nui-

wenig über die Oberfläche der Basalplatte (Fig. 33). Betrachtet man
die Papillen an einem mit Kalilauge behandelten und mit Pyrogallus-

säure gefärbten Schwinger von oben, so sieht man bei hoher Einsteilung

des Tubus, daß die ovale Kuppel nach außen vollständig geschlossen

ist. Weinland beschreibt die Papillen (1890, S. 111) folgendermaßen:

k , . »bei höchster Einstellung des Tubus sehen wir nur eine zarte runde

Kuppel, welche aber, wie Gräber richtig erkannte, an keiner Stelle

durchbrochen ist. Stellen wir ein ganz klein wenig tiefer ein, so zeigt

sich in der Längsachse der meist etwas oval erscheinenden Kuppel ein

langgezogenes sehr schmales Oval, ähnhch einem Spalt mit parallelen

Rändern, welches manchmal auf den ersten Blick, auch wie ein einfacher

nicht zu schmaler Strich aussehen mag«. Dieser scheinbare Spalt mit

parallelen Rändern ist zweifellos eine Verdünnung im Chitin der Kuppel,

eine Rinne wie Weinland sich ausdrückt. Charakteristisch ist, daß

diese Rinne gegen die Längsachse der inneren Papillenöffnung um
etwa 45° gedreht ist (Fig. 27 u. 28). Auch ich konnte an mit Kalilauge

behandelten und mit Pyrogallussäure gefärbten Schwingern diesen

hellen Streifen in der Papillenkuppel bei hoher Einstellung beobachten.

Obschon dies nun schlechterdings durch nichts anderes als eine Ver-

dünnung (Rinne) im Chitin hervorgerufen sein kann, so gelang es mir

gleich wohl nur sehr schwer, die wirkliche Existenz dieser Rinne auf

den Schnitten nachzuweisen. Daß diese Rinne vom Chitin der Pa-

pillenkuppel diu-ch einen kleinen Absatz und scharfe Ecken abgesetzt

sei, wie Weinland (1890, S. 115) behauptet, muß ich ganz entschieden

bestreiten. Nach meiner Vorstellung liegen die Verhältnisse vielmehr

folgendermaßen: Die Kuppel der Papille mrd von der äußeren Cuti-

cularschicht gebildet, die sich, wie schon erwähnt, fast garnicht färbt

und daher gelb aussieht; auch die tiefste Chitinlage zwischen den

Papillen erscheint hier eigentümlicherweise stark lichtbrechend imd

ungefärbt, gelb. (In Fig. 32 u. 33 hell wiedergegeben.) Die dicke

mittlere Lage des Chitins der Basalplatte wird dagegen von der stark

2*
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färbbaren Cuticularschicht gebildet. Diese Schicht erstreckt sich nun

auch noch unter die Kuppel der Papille (Fig. 32 u. 33), läßt aber in

der Mitte einen schmalen Streifen frei, wodurch die fraghche Rinne

entsteht. Da nun auch, wie wir nachher sehen werden, das intensiv

färbbare Nervenende in diese Rinne hineiiu'agt, so ist es äußerst schwierig

eine gute Differenzierung der Farbe zu erhalten, welche diese Verhält-

nisse deutlich macht. Am besten konnte ich sie auf Schnitten quer

zur Rinne nachweisen (Fig. 32). Fig. 33 zeigt dagegen die Verhältnisse

auf dem Längsschnitt.

Da die Papillen in der Richtung der Schwingerachse etwas näher

beisammen stehen als senkrecht dazu, so erscheinen sie in Längsreihen

angeordnet (Fig. 3 u. 5). Zwischen den Papillenreihen stehen stets

Reihen stärkerer Haare (Fig. 30), welche vermutlich eine Art Schutz-

organ für die Papillen bilden. Nach Weinland (1890, S. 111) sind

die Papillen nicht alle gleich groß, sondern nehmen nach dem distalen

Ende der basalen Platte an Größe zu. Ich kann dies bestätigen. Ferner

behauptete Weinland (1890, S. 114 u. 117), daß sich zwischen den

Papillen Hohlräume befänden, welche scheinbar mit einer Flüssigkeit

angefüllt seien; seine Fig. 71 Taf. XI gibt auch eine Abbildung dieser

Erscheinung. Ich habe von diesen Hohlräumen nichts wahrnehmen

können, sondern fand, daß zwischen den Papillen nur Chitin vorhanden

ist. Die Anzahl der basalen Papillen gibt Weinland (S. 109) bei

Calliphora auf 115, bei Eristalis auf 120—132 an.

Gehen wir nun zur Betrachtung des nervösen Teils der basalen

Papillen über. Wie schon erwähnt, sendet der Hauptnervenstamm

bald nach seinem Eintritt in die Haltere, eine Anzahl Nervenfasern

nach der Dorsalseite, von denen jede in eine spindelförmige Sinneszelle

übergeht (Textfig. 2). Das Plasma dieser Zellen (Fig. 30 und 31 SZ)

wie das der anderen Sinnesorgane zeigt die bekannte Wabenstruktur.

Die hellen, chromatinarmen Kerne (8—8,5 auf 7,5 /< groß) sind rundlich

bis oval und enthalten meist ein bis zwei größere Nucleoli (Fig. 30 u.

31 SZK). Auf vertikalen Längsschnitten durch die Haltere der Mus-

eiden sieht man, daß sich die distalen Ausläufer der Sinneszellen (be-

sonders die der Schwingerbasis nähergelegenen), mit schwach S-förmiger

Krümmung den Papillen zuwenden (Textfig. 2). Bei den Syrphiden

dagegen sind die distalen Sinneszellenfortsätze mehr gerade gestreckt

und liegen ziemlich auf gleicher Höhe mit den zugehörigen Papillen.

Besonders gilt dies von Eristalis (Fig. 31); weshalb sich deren Arten

besonders gut zum Studium der Verbindung zwischen Sinneszellen

und Papillen eignen.
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Beim Eintritt in die Papille geht die Sinneszelle in das eigentliche

Endorgan über. Betrachten wir einen mit Eisenhaematoxylin ge-

färbten Querschnitt durch den Schwinger, so bemerken wir folgendes:

Bei seinem Eintritt in den Hohlraum der Papille geht der Sinneszellen-

fortsatz in ein Gebilde über, dessen Form man am besten mit einem

Pilz vergleichen kann (Fig. 31 u. 33 PK). Das pilzförmige Gebilde

färbt sich mit Eisenhaematoxylin intensiv schwarz, und bei guter

Differenzierung der Farbe kann man daran noch folgende Abschnitte

unterscheiden. Dem Fortsatz der Sinneszelle schließt sich zunächst

ein dicker schwarzer Knopf oder Kügelchen {Kn Fig. 31—33) an;

diesem folgt ein etwa nur halb so dicker Stiel {St), auf welchem der

Hut des pilzförmigen Körperchens aufsitzt (Fig. 32 u. 33 HPK). Dieser

Hut geht nun in einen blattförmigen Fortsatz {L) über, der in die oben

beschriebene Rinne der Papillenkuppel eindringt und sich an die Cuti-

cula befestigt. Dieser Fortsatz ist etwas weniger stark mit Eisen-

haematoxylin färbbar als die übrigen Teile des Endorgans. Je nach

der Richtung, in welcher der Schnitt die Papille getroffen hat, ist das

Bild des Endorgans verschieden. Auf Schnitten, welche quer zur

Papillenrinne gerichtet sind (Fig. 32), geht von dem Hut des pilz-

förmigen Körperchens {HPK), der etwa hufeisenförmig und nicht sehr

breit erscheint, ein schmaler Fortsatz {L) aus. Betrachtet man dagegen

einen Schnitt, der in der Richtung der Rinne geführt wurde (Fig. 33),

«o erscheint der Hut breiter und flacher, woraus wir schließen müssen,

daß er nicht kreisrund, sondern elliptisch sein muß. Der Fortsatz {L)

dagegen erscheint als eine distal sich verbreiternde Lamelle. Hieraus

geht also hervor, daß der Fortsatz eine Art fächerförmige Lamelle

darstellt, deren Längsausdehnung mit der Rinne zusammenfällt.

Das ganze Endorgan ist stets von einer zarten Hülle umgeben,

welche sich vom Knopf ab sehr stark abhebt, und die ich von hier

distalwärts bis zum Hutrand des pilzförmigen Körperchens stets ver-

folgen konnte. Es ist die Fortsetzung der Nervenhülle (Fig. 30—33 NH).

Die einzelnen Nervenfasern sowie der ganze Nerv sind von einer solchen

Hülle umgeben, deren zellige Natur aus den zwischen den Nerven-

fasern wie an seiner Peripherie sehr häufig vorkommenden Kernen

deutlich hervorgeht. Diese Kerne sind langgestreckt und flach, und

meist ziemlich chromatinreich (Fig. 13 NHK). Die Nervenhülle setzt

sich nun auch auf die Sinneszellen, ihre Ausläufer und die Endorgane

fort, Sie ist jedoch an den Sinneszellen nicht leicht nachzuweisen,

.da . sie hier sehr zart ist, und nur selten Kerne enthält. Immerhin

^gelang es mir doch einige Male, solche Kerne nachzuweisen, welche
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der Sinneszelle flach anlagen (Fig. 36 ,38 u. 39 NHK) und die Anwesen-

heit der Hülle unzweideutig erwiesen. Sonst ist, wie gesagt, diese

Hülle auf Schnitten, welche die Sinneszellen der Länge nach treffen,

nur sehr schwierig zu erkennen. Man bemerkt sie nur auf besonders

günstigen Schnitten, als hellen, schwach gefärbten Saum an den Rändern

der Sinneszelle. Bedeutend besser dagegen ist sie meist auf Quer-

schnitten der Sinneszelleu zu sehen; sie erscheint daim als heller Hof

lun die Sinneszelle (Fig. 29 NH).

Wir fanden vorhin, daß der Hut des pilzförmigen Endorgans nicht

rund sondern elhptisch sein muß, und distal in eine Lamelle ausläuft.

Horizontale Längsschnitte diu'ch die Haltere, welche also die Papillen

von der Fläche und die Nervenenden quer treffen, bestätigen dies (Fig. 27

u. 28). Der Schnitt (Fig. 27), der die Papillen getroffen hat, zeigt uns

bei hoher Einstellung des Tubus die ovale Kuppel der Papille und in

ihr einen breiten Strich, welcher bei Eisenhaematoxylinfärbung schwarz

erscheint. Es ist dies die Insertionsstelle der Lamelle (Fig. 27 JL).

Senkt man den Tubus etwas, so wird dieser Strich breiter und kürzer

imd geht schießlich in ein tief schwarz gefärbtes ovales Gebilde über,

den Hut des pilzförmigen Körperchens (Fig. 28 HPK). Bei weiterem

Hinabgehen bemerkt man den ki'eisförmigen Querschnitt des Stiels

(Fig. 28 St), der von der Nervenhülle (NH) ringförmig umgeben ist.

Noch etwas tiefer folgt dann der Querschnitt des schwarzen Knopfs

(Fig. 28 K71) und auf tieferen Schnitten, die Querschnitte durch den

Sinneszellenfortsatz (Fig. 29 SZF), in welchem mitunter eigentümliche

intrazelluläre Bildungen auftreten, indem sich das Plasma in der Mitte

etwas verdichtet, nach dem Rande zu dagegen spärlich verteilt ist.

Hervorzuheben ist noch, daß ich mitunter (sowohl bei Färbung mit

Weigert als mit Eisenhaematoxylin), ein dünnes Achsenfädchen in

dem Sinneszellenfortsatz wahrnehmen konnte, das sich an den Knopf

des pilzförmigen Körperchens ansetzte. Allerdings fand sich dies

weniger häufig in den basalen Papillen als bei den später zu besprechen-

den scapalen. Vielleicht hängt diese Erscheinung mit jenen eigentüm-

lichen Intrazellularbildungen zusammen, so daß das zarte Fädchen

vermutlich durch eine Plasmastruktiu' des Sinneszellenfortsatzes ge-

bildet wird.

Da Weinland eine von der meinigen sehr abweichende Darstellung der

Endorgane gibt, .so will ich diese hier anführen. Er beschreibt den Nervenend-

apparat der basalen Papillen von Calliphora (H. 115) folgendermaßen: »Die zur

Ganglienzelle führende Nervenfaser tritt frei in die Mitte des im allgemeinen Kör-

perchitin befindlichen, den Anfang der Papille bildenden Loches ein. Die Wände
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der Papille begleitet, denselben ziemlich eng anliegend, eine zarte Hypodermis-

fortsetzung, welche sich, je nach der Dicke des Körperchitins, bald früher oder

später, aber immer noch vor der Stelle, wo die Papille über dasselbe hinausragt.

mit dem Nerv zu einem Kissen verbindet. Aus diesem Kissen geht in der Mitte

ein scharf begrenzter Stab hervor; vom Rande des Kissens setzt sich eine sehr zarte

Haut nach oben, sich trichterförmig ausbreitend, fort, bis sie an dem Chitin der

Kuppe sich befestigt. Diese Kuppe enthält . . . eine Rinne, . . . welche nach außen

Tcrschlossen ist. Die inneren Ränder sind es, an welchen die oben erwähnte zarte

Haut ansetzt, während der Stift in die Rinne hineinreicht. Die ganze Stelle der

Papillenkuppe, unter welcher sich die Rinne befindet, ist meistens etwas erhöht,

durch einen kleinen Absatz von dem übrigen Kuppenchitin unterschieden. An
beiden Enden der Rinne befindet sich je ein scharfes deutliches Eck. « (Vergleiche

bei WeinlAjStd Fig. 71.)

Wenn ich diese Darstellung Weinlands mit meinen Ergebnissen

vergleiche, so könnte das Kissen, welches er beschreibt, mit dem Hut

des pilzförmigen Endapparates identisch sein. Dieser hat jedoch, wie

auch aus seiner intensiven Färbbarkeit mit Eisenhaematoxylin hervor-

geht, mit irgend welchen Elementen der Hypodermis nichts zu tun.

Die zarte Haut, welche das Kissen mit den Rändern der Rinne verbinden

soll, ist jedenfalls identisch mit der von mir beschriebenen Lamelle des

Endorgans. Diese ist aber völhg massiv und kein hohler Trichter; von

einer trichterförmigen Ausbreitung kann man auch nicht reden, oder

wenigstens findet eine solche nur in einer Ebene, nämlich in der Rich-

tung der Rinne, statt (Fig. 33). Einen in die Rinne hineinragenden

Endstab habe ich niemals wahrnehmen können. Deshalb muß ich

wohl annehmen, daß er in Wirklichkeit nicht existiert. Was die Aas-

bildung der Rinne betrifft, so habe ich darüber bereits früher gesprochen.

Eine sehr abweichendere Darstellung gibt Lee (1885, S. 373—378)

vom Bau der basalen Sinnesorgane. Er ist, im Gegensatz zu Weinland
und GßABER (1882) der Ansicht, daß die Papillen sich in einem Spalt

nach außen öffnen. Von diesem Spalt aus soll ein Trichter in die Papille

hineinragen, welcher am Grunde von einem ringförmigen Plasmawulst,

den Lee, ebenso wie später Weinland, als Abkömmling einer Hypo-

dermiszelle betrachtet, geschlossen ist. An diesen Plasmawulst tritt

der Nerv heran. (Vgl. bei Lee 1885, Fig. 12.) Als eigentliches Nerven-

ende aber beschreibt er ein Härchen, welches dem Grunde des Trichters

aufsitzen und mitunter sogar aus dem Spalt herausragen soll. Schon

Weinland wies nach, daß Lee sich getäuscht habe, imd daß weder eine

Öffnung der Papille nach außen noch ein Härchen darin existiere.

Außerdem scheint Lee der Ansicht zu sein, daß die Papillen als hohe

Ausstülpungen mit ihrer ganzen Größe über die Oberfläche der basalen
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Platte emporragen. Wenigstens muß ich das aus seinen Fig. 11 u. 12

entnehmen. Dies entspricht aber durchaus nicht der Wirklichkeit,

\delmehr ragt nur die Kuppel der Papille etwas über die Oberfläche

der Cuticula hervor. (Fig. 32 u. 33). Die dicken Chitinwände zwischen

den Papillen hat Lee also garnicht beobachtet.

Sowohl Lee wie Weinland sind sich über das Verhalten der

Nervenhülle und auch der Hypodermis in der Kegion der Papillen nicht

klar geworden. Weinland schreibt hierzu (S. 118): »die Nervenfaser

jeder Papille findet sich eingeschlossen in einem Kanal, dessen zell-

haltiges Gewebe einerseits mit der Hypodermis, und andererseits mit

dem die Ganglienzelle umhüllenden Bindegewebe in Zusammenhang

steht.« Zu dieser merkwürdigen Auffassung kann ich nur bemerken,

daß die Nervenhülle mit der Hypodermis nichts zu tun hat. Wie ich

schon vorher ausführlich beschrieb, geht die Hülle, welche die Sinnes-

zelle samt ihren Ausläufer schlauchartig umhüllt, aus der Nervenhülle,

dem Neurilemm, hervor. Über die Hypodermis unter den Papillen

finden sich sonst keine näheren Angaben bei Lee und Weinland, ob-

wohl ihr Verhalten äußerst bemerkenswert ist. Eine typische Hypo-

dermis, wie man sie sonst unter der Cuticula findet, fehlt nämlich unter

den Papillen. Man sucht vergebens nach den wie sonst der Cuticula

eng anliegenden langgestreckten Kernen der Hypodermis, dagegen

liegen in größerer Tiefe, von der Cuticula weit entfernt, zwischen den

Fortsätzen der Sinneszellen stets Ideinere chromatinreiche Kerne von

meist rundlicher Gestalt (Fig. 30 u. 31 ZivZK). Lange Zeit konnte ich

über diese Verhältnisse nicht ins Klare kommen, bis ich schließlich

entdeckte, daß die Hypodermis unter den Papillen eine merkwürdige

Umwandlung erfahren hat. Die Hypodermiszellen liegen nämlich

nicht mehr als flache Gebilde mit langgestreckten Kernen dem Chitin

an, sondern hängen gleichsam wie lange Säcke unter den Papillen

(Fig. 31 ZwZ). Zu jeder Papille gehört eine solche Zelle, welche

imgefähr bis zur Region der eigentlichen Sinneszelle hinunterreicht,

und erst hier, also gleichsam am Boden des Sackes, liegt meist der

Kern, — Bei Eristalis dagegen fand ich die Kerne mitunter auch

etwas höher, etwa in der Mitte der Zelle liegen (Fig. 31 ZivZK).

Dort, wo die Papillen am Rand der Basalplatte aufhören, stehen diese

Zellen direkt mit der übrigen Hypodermis in Verbindung. Jede solche

Zelle schließt die Höhlung der zugehörigen Papille vollständig von dem

Innern des Schwingers ab. Direkt unter der Papille (Fig. 31) ist sie

sehr- plasmaarm. Ihre Grenzen treten scharf hervor, und oft kann man

an diesen eine eigentümliche Struktur wahrnehmen, nämlich eine kurze
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Streifung, welche schief von der Zellwand weg nach der Papille zu

gerichtet ist (Fig. 30 u. 37). Weiter nach dem Grunde der Zelle zu, und

besonders in der Umgebung des Kernes ist das Plasma aber dichter.

Sehr schön treten diese Zellen bei der Färbimg mit Erythrosiu hervor.

Sie nehmen hierbei eine intensiv rote Farbe an, während die Sinnes-

zellen meist einen grau-violetten Farbenton haben. Da nun diese

Zellen die Papillen nach innen vollständig abschließen, so müssen die

Sinneszellenausläufer sie notwendigerweise durchbrechen um in die

Papillenhöhle zu gelangen. Dies geschieht auch, und zwar meist nicht

direkt unten am Grunde der Zelle, sondern an ihrer Seitenwand. Der

Sinneszellenfortsatz läuft zunächst proximal eine Strecke weit zwischen

den Zellen hindurch und dringt alsdann erst seitlich in sie hinein (Fig. 29

unten rechts). Nachdem er in die Zelle gelangt ist, liegt er zunächst

noch deren Wand an, tritt jedoch allmählich in die Achse der Zelle und

endlich aus ihr heraus in die Papillenhöhle. Auf Längsschnitten ist

dies jedoch nicht leicht zu verfolgen, besonders gut dagegen auf Quer-

schnitten, d. h. auf horizontalen Längsschnitten des Schwingers.

Auf Fig. 29 sehen wir dicht unter der Cuticula vier solcher Hypo-

dermiszellen von fast Parallelogramm-artigem Querschnitt, eng bei-

einander liegen. Die Zelle unten links in der Figur, ist direkt unter der

Papille geschnitten worden. Wir sehen in ihr wenig Plasma; in der

Glitte liegt der von seiner Hülle umgebene Sinneszellenfortsatz (SZF).

Li den beiden oberen Zellen haben sich die Fortsätze der Simieszellen

schon der Wand der hypodermalen Zelle genähert; meist rücken sie

dabei in eine Kante der Zelle hinein. Li der Zelle rechts unten endlich

sehen wir, wie gerade der Sinneszellenfortsatz die Zelle in der Ecke

durchbricht.

Da der Raum zwischen den zahlreichen Sinneszellenfortsätzen sehr

beschränkt ist, so liegen alle diese Hypodermiszellen dicht an einander

und sind auch mitunter etwas verlagert, so daß es oft schwer fällt zu

sagen, zu welcher Papille eine Zelle gehört. Wie schon hervorgehoben

liegen die Zellen zum größten Teile zwischen den Sinneszellen, bzw.

deren Ausläufern, und umschließen nur deren distalsten Teil. Ich habe

sie daher als Zwischenzellen bezeichnet. Der Name darf jedoch

nicht irreführen, die Zwischenzellen liegen nicht zwischen den Papillen,

sondern direkt unter ihnen und schließen die Papillenhöhlen nach

innen ab. Diese merkwürdige Beschaffenheit der Hypodermis hat

offenbar die Bedeutung, einen Stützapparat für die Sinneszellenfort-

sätze zu bilden.

Dem Sinneszellenfortsatz gegenüber, in der andern Ecke der
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Zwischenzelle, fand sich oft in einem auf dem Querschnitt runden

Hohlraum des Plasmas ein dunkler Punkt (Fig. 29 x). Auf Längsschnitten

ließ sich mitunter erkennen, daß dies ein feines Fädchen ist, welches

von der Cuticula aus nach dem Grunde der Zelle zieht. Über die Be-

deutung dieses Gebildes bin ich vollständig im Unldaren.

Eine andre Eigentümlichkeit sei hier gleich noch erwähnt. Man

findet nämlich häufig bräunliches Pigment zwischen den Zellen der

Sinnesorgane, und zwar, wo es auftritt, meist in der Gegend der Sinnes-

zellen, so daß letztere davon eingehüllt werden (Fig. 30 Pig). Da

ich häufig Kerne in dem Pigment fand, so unterliegt es wohl keinem

Zweifel, daß es besonderen verästelten Pigmentzellen angehört.

Die scapalen Papillen.

Wie schon erwähnt, haben die übrigen Papillenorgaue, außer den

sogenannten unbestimmten, im wesentlichen alle denselben Bau. Die

dorsalen und ventralen scapalen Papillen sind vollständig gleichartig

gebaut, weshalb man sie bei der Besprechung zusammenfassen kann.

Von den basalen Papillen weichen sie jedoch in ihrem äußern Bau

sehr ab.

Von den beiden scapalen Platten liegt die ventrale völlig frei auf

der Oberfläche des Schwingers; sie ist von vorn nach hinten stark ge-

wölbt und distalwärts ein wenig schief zur Schwingerachse abfallend

(Textfig. 2). Die dorsale Scapalplatte liegt in ihrem proximalen Ab-

schnitt in der vor ihr liegenden tiefen Längsfurche verdeckt (Fig. 9

d. Scaj). Pap). Ihr proximales Ende krümmt sich etwas von der Schwin-

gerlängsachse ab nach vorn und oben, d. h. sie bildet hier eine Art

Sattelfläche. Die Papillen sind auf den Scapalplatten in Querreihea

geordnet und bei den von mir untersuchten Äxten in diesen Reihen

miteinander verwachsen. Letzteres ist nicht bei allen Dipteren der

Fall, vielmehr liegen die Papillen bei manchen Arten, wie dies schon

Graber (1882) und später Weinland (1890) beschreiben, vollständig

voneinander getrennt (z. B. bei den Tipuliden), während andre, wie

die Asiliden und Tabaniden, in dieser Hinsicht eine Zwischenstellung

zwischen den Tipuliden und Museiden und Syrphiden einnehmen,

indem ihre Papillen nur teilweise miteinander verwachsen. Graber

erkannte dies zuerst und wies schon auf die phylogenetische Bedeutung

dieser Erscheinung hin, indem er zeigte, daß diejenigen Formen, bei

denen die Papillen nicht verwachsen sind (Tipuliden) zu den primitiv-

sten Dipteren gehören, während bei den Museiden und Syrphiden, die

als die höchst entwickelten aufzufassen sind, die Papillen verwachsen
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sind. Deshalb ist wohl anzunehmen, daß die einzelstehenden Papillen

die ursprünglichere Form darstellen. Diese Verwachsung der Papillen

erschwert das Verständnis ihres ohnehin kohiplizierten Baus sehr.

Schon bei flüchtiger Betrachtung der Papillen von oben sieht man,

daß sie alle in der Mitte einen ca. 1,5—2 u breiten Spalt besitzen (Fig. 34

a, PR). Dieser Spalt liegt bei fast sämtlichen scapalen Papillen parallel

zur Schwingerachse, nur diejenigen, welche auf dem nach vorn ge-

krümmten proximalen Ende der dorsalen Platte liegen, weichen von

dieser Richtung mehr und mehr ab, so daß bei einigen der Spalt fast

ßenkrecht zur Schwingerachse liegt. Der Bau der Papillen ist äußerst

kompliziert und schwer zu beschreiben. Betrachtet man die Papillen

an einem Totalpräparat bei starker Vergrößerung ganz oberflächlich,

so gewahrt man Reihen von Spalten, die von parallelen Rändern scharf

begrenzt werden (Fig. 34 a, PR). Bei tieferer Einstellung erweitert

sich der Spalt ein wenig, und es tritt in ihm ein längliches Chitinstück

(Hu) hervor. Betrachten wir gleich einen vertikalen Längsschnitt

durch die Haltere (Textfig. 2 und Fig. 38), so sieht man, daß jede Pa-

pillenreihe (wir sehen in Fig. 38 die Durchschnitte drei übereinander-

liegender Papillenreihen) sich, entsprechend ihrem überhalbkreis-

förmigen Längsschnitt, etwa w^alzenförmig über die Oberfläche des

Schwingers erhebt. Jede Papillenreihe stellt also ein etwa walzen-

förmiges Gebilde dar, das sich quer zur Längsachse des Schwingers

erstreckt. In diesem walzenförmigen Gebilde finden sich nun neben-

einander die erwähnten parallelen Spalten, in deren Tiefe die Chitin-

stücke Hu liegen. Der Längsschnitt (Fig. 42) lehrt, daß das Chitinstück

(Hu) von hufeisenförmiger Gestalt ist. Ein Querschnitt durch die

Haltere, welcher also mehrere Papillen einer Reihe zeigt (Fig. 40 u.

41), läßt erkennen, daß die ganze Papillenreihe von einem komplizierten

Faltensystem der Cuticula gebildet wird. Diese Falten schließen nach

innen abwechselnd einen schmalen und einen weiten Hohlraum ein

(Fig. 40 u. 41, 43). Über jedem weiten Hohlraum befindet sich außen

einer der erwähnten Spalte, in dem das im Querschnitt abgerundet

viereckige Chitinstück (Hu) steckt; der Spalt wird, wie Fig. 40 u. 41

zeigt, von zwei dicken Cuticularfalten gebildet, während das hufeisen-

förmige Chitinstück selbst das stark verdickte Mittelstück einer im

übrigen Verlauf sehr zarten Falte ist. Diese Falte wird durch die zarten

Chitinwände (W) gebildet, die das hufeisenförmige Chitinstück (Hu)

mit den Innern Rändern der Nachbarfalten in Verbindimg setzen.

Der von je zwei starken Chitinfalten eingeschlossene weite Hohl-

raum, mit dem Spalt und dem Hufeisen darin, bildet eine scapale
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Papille. Die von jeder einzelnen starken Falte eingeschlossenen Hohl-

räume (Fig. 40 u. 41 ZwR) sind die Zwischenräume zwischen den

Einzelpapillen. Wenn wir 'jetzt zum bessern Verständnis noch einmal

die Papillen von oben betrachten, so sehen wir bei etwas tieferer Ein-

stellung, daß die Papillenhöhle (PHR) nach innen an Weite zunimmt,

in Fig. 34c erscheint sie noch oval, in Fig. 34 d rund, während die Zwi-

schenräume (ZivR) etwa x-förmige Gestalt haben.

Jene zarten Wände (Fig. 43 W), welche das hufeisenförmige Chitin-

stück mit den tieferen Rändern der Papille verbinden, mit Sicherheit

nachzuweisen gelang mir erst auf Schnitten von Kalilaugematerial,

bei welchem also alle Weichteiie entfernt waren (Fig. 43 zeigt die Ab-

bildung eines solchen mit Gentianaviolett gefärbten Schnittes). Es

tritt hier noch eine Erscheinung scharf hervor, welche an anderen

Schnitten sehr selten, mitunter bei Eisenhaematoxyhn-Färbung, sicht-

bar wird. Das hufeisenförmige Chitinstück besteht nämhch (wie Fig. 43

zeigt) aus zwei Leisten, welche eng aneinander liegen und nur an der

Innenseite ein wenig voneinander getrennt sind, außen aber kontinuier-

lich zusammenhängen.

Über Zahl, Anordnung und Größe der Papillen bei den verschie-

densten Arten, finden sich sehr eingehende Angaben in Weinlands

Arbeit (1890), auf die ich verweise. Soweit ich Messungen angestellt

habe, stimmen meine Ergebnisse mit denen von Weinland überein.

Die Länge der Papillen beträgt zwischen 8—9 /<, ihre Breite 6—6,5 fx

und ihre Höhe 6—7 //. Die Breite des Spaltes ist etwa 2 //, die des

Hufeisens 1,5 /i. Wesentliche Unterschiede zwischen den Museiden

und Syrphiden im Bau der Papillen konnte ich nicht konstatieren. Bei

letzteren ist der Spalt gewöhnlich etwas breiter und das Hufeisen

weniger dick, aber dem Spalt entsprechend etwas breiter. Die Fig. 40

u. 41 werden dies am besten erläutern.

Weinland (1890 8. 97) gibt von der Grundform einer scapalen Papille fol-

gende Besclireibung, die ich hier wörtlich anführen will: »Zwei durch je eine Chitin-

duplikatur entstandene Lippen, welche miteinander eine halbkugelförmige Empor-

wölbung üb3r das Körpercliitin hervorbringen und eine etwas kleinere gleichartige

Höhlung umschließen, reichen in ihrer Mitte nicht zusammen, sondern zwischen

ihnen bleibt ein überall gleich breiter, übrigens schmaler Spalt übrig; die Enden

der Lippen stehen sich dabei als ziemlich breite, durch zwei konzentrische Kreise

begrenzte Flächen gegenüber. Die äußere Wand jeder Lippe geht an ihrem Grunde,

wenn die Papillen nicht miteinander verwaclisen sind, in das allgemeine Körper-

chitin über, sind die Papillen aber verwachsen, so wird sie mehr oder weniger

rückgebildet. Die innere Wand jeder der beiden Lippen geht an ihrem Grunde

nur an den beiden Anfangsstellen der Diiplikatur in das allgemeine Körperchitin
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über, mit ihrer Fläche aber geht sie in ein zartes Chitinhäutchen über, welches,

der inneren Wand der Papille nicht direkt anliegend, aber deren Gestalt ziemlich

nachahmend nach oben strebt und daselbst in einer dicken Chitinleiste sein Ende

findet. Diese Chitinleiste liegt in dem >Spalt zwischen den beiden Lippen, sie hat

im Längsschnitt der Papille gesehen, etwa Hufeisenform, ist zwischen den beiden

schmalen, von der Duplikatur nicht überwölbten Stücke des Körperchitins einge-

spannt und an diesem ihren Anfang sehr dünn ; sie liegt frei zwischen den beiden

Lippenflächen, doch nicht bis zu deren oberflächlichen Rande reichend. In dieses

innerhalb des von den Lippen umschlossenen Raumes befindliche Gebilde tritt

nun, nach einer dünnen Verbindung mit der Hypodermis, die Nervenfaser ein und

verbreitert sich am Ende desselben. Aiißerdem befindet sich, besonders an den

Seitenwänden des Hufeisens, noch eine dünne Hypodermisschicht.

«

Abgesehen davon, daß Weinland das hufeisenförmige Chitinstück

im Papillenspalt als einheithch beschreibt, stimmt seine Beschreibung

mit dem von mir gefundenen überein. Die zu den scapalen Sinnes-

organen gehörigen nervösen Endoroane sind denen des basalen Oraans

sehr ähnlich. Das dorsale scapale Organ wird nur vom Hauptnerven

innerviert; das ventrale wird entweder völlig oder doch in seiner pro-

ximalen Partie bei Sarcophaga und CaUiphora vom Nebennerven inner-

viert, der distale Teil dagegen vom Hauptnerven (Textfig. 2). Wie

schon erwähnt, macht sich das auch darin bemerkbar, daß sich das

ventrale Organ zunächst in einer besondern Kammer des Schwingers

befindet, welche von der des dorsalen Organs durch eine Chitinwand

getrennt ist. Hat aber der Nebennerv seine sämtlichen Fasern an das

ventrale Organ abgegeben, so hört die Scheidewand auf, und der noch

übrig bleibende Teil des Organs wird vom Hauptnerven innerviert.

Dies trifft jedoch nur bei Sarcophaga und CaUiphora zu, bei Eristalis

imd Syrphus dagegen wird das ventrale Organ ausschließlich vom
Nebennerven versorgt.

An den distalen Abschnitten der scapalen Organe biegen die Sinnes-

zellen vom Nerven aus fast rechtwinklig um, und ihre Fortsätze, welche

ziemlich kurz sind, treten meist in geradem Verlauf in die Papille. Die

Sinneszellen liegen daher hier meist ziemlich auf gleicher Höhe mit den

zugehörigen Papillen, nur die distalsten liegen noch etwas distaler, so daß

ihre Fortsätze mit einer nach der Basis des Schwingers gerichteten

Krümmung zm^ Papille treten (Fig. 38). Weiter proximal haben die

Sinneszellen, besonders die des Nebennerven, längere Fortsätze, welche

ziemlich steil zur Papille aufsteigen und erst kurz vor ihrem Ende

zur Papille umbiegen (Textfig. 2). Diese Anordnung der Sinneszellen

hat erklärlicherweise ihren Grund in der gedrängten Anordnung der

Papillen, weshalb den großen Sinneszellen, in dem nach oben immer
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schmäler werdenden Schwinger wenig Raum zur Verfügung steht.

In dem Sinneszellenfortsatz konnte ich mitunter ein feines Achsen-

fädchen beobachten (Fig. 37 u. 39 Ax).

Unter jeder Papille finden wir auch hier jene umgewandelten

Hypodermiszellen wieder, die wir schon vom Basalorgan als Zwischen-

zellen kennen. Wie in den basalen Papillen, so hängen auch an den

scapalen die Zwischenzellen gleichsam wie Säcke an (Fig. 38 u. 39 ZwZ).

Die Kerne befinden sich ebenfalls meist am Grunde der Zellen (Fig. 38

ZwZK), bei Eristalis liegen sie häufig auch höher (Fig. 39). Ein kleiner

Unterschied der Zwischenzellen von denen des basalen Organs erklärt

sich aus der Bauart der scapalen Papillen. Die Zwischenzellen dringen

nämlich auch in die Hohlräume zwischen den Papillen (Fig. 40 ZivR)

ein, um sich distal an deren Cuticula anzuheften. In jeden dieser

Zwischenhohlräume dringen so die Zwischenzellen zweier benach-

barter Papillen ein. Man ersieht auch hieraus, daß diese Zwischen-

hohlräume immer zwei Papillen gemeinsam angehören. Jeder dieser

Zwischenräume ist, wie Weinland durch Vergleich mit den scapalen

Papillen anderer Dipterenarten feststellte, phylogenetisch aus zwei

ursprünglich getrennten Hohlräumen zweier benachbarter, einzei-

stehender Papillen entstanden zu denken, indem die Papillen näher

zusammenrückten, und die trennende Wand der Zwischenräume rück-

gebildet wurde.

Der Sinneszellenfortsatz durchbricht die Zwischenzelle meist an

ihrer proximalen, nach der Basis des Schwingers zu gerichteten Fläche.

Direkt unter den Papillen liegen die Zwischenzellen eng aneinander;

weiter nach innen zu werden sie jedoch von den Sinneszellen auseinander

gedrängt; sie endigen proximal oft etwas spitz zulaufend, zwischen den

Sinneszellen (Fig. 38).

Beim Eintritt in die Papille geht der Sinneszellenfortsatz in das

eigentliche Endorgan über; dieses ist dem der basalen Papillen völlig

ähnlich. Auf Querschnitten des Schwingers tritt jenes eigentümliche

pilzförmige Gebilde auf, das auf einem dicken Knopf steht, imd dessen

Hut durch einen Fortsatz mit dem hufeisenförmigen Chitinstück des

Papillenspalts zusammenhängt (Fig. 39 u. 41 PK). Längsschnitte

(Fig. 38, 39 u. 42) zeigen, daß, ebenso wie bei den basalen Papillen,

dieser Fortsatz aus einer fächerförmigen Lamelle {L) besteht, die vom
Hut des pilzförmigen Körperchens (Fig. 40 HPK) ausgeht und sich

an das Chitinhufeisen ansetzt. Betrachten wir Flächenschnitte des

Organs, so sieht man bei Eisenhaematoxylin-Färbung unter dem Huf-

eisen zimächst einen breiten schwarzen Strich (Fig. 346 L), nämlich die
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Ansatzstelle der Lamelle an dem hufeisenförmigen Cuticularstück,

Etwas tiefer geht dieser Strich in ein Oval (Fig. 34 c, L) und schließlich

in einen Kreis über (Fig. 34(^, HPK), d. h. den Hut des pilzförmigen

Körperchens, Auf dem nächst tieferen Schnitt erscheint dann der

Querschnitt des Stiels und schließlich der dicke schwarze Knopf (Fig. 35

Kn), umhüllt von der Nervenhülle (NH). Damit sind wir nun gleich-

zeitig aus der Papillenhöhle herausgelangt. Wir sehen jetzt die dicht

aneinanderliegenden Zwischenzellen (Fig. 35 ZivZ), von fast recht-

eckigem Querschnitt, vor uns, deren Wände meist wieder jene, schon

früher erwähnte, faserige Struktur besitzen. Zunächst in der Mitte

der Zwischenzelle, tiefer aber ihrer proximalen Wand anliegend, finden

wir den Querschnitt des Sinneszellenfortsatzes (SZF), welcher von der

Nervenhülle umgeben ist. Gleichzeitig findet sich auch hier wieder in

einem vacuolenähnlichen Hohlraum des Plasmas der Zwischenzelle

jenes merkwürdige Fädchen (x). Auf Längsschnitten habe ich das

Fädchen als Ganzes nur selten entdecken können.

Zwischen den Papillenreihen stehen, wie an dem basalen Organ,

auch hier Reihen stärkerer Haare (Fig. 38 u. 39).

Wie erwähnt, gab Weinland (1890) eine ähnliche Beschreibung

der nervösen Endapparate der Papillen, abgesehen von Einzelheiten,

wie z. B. seine Fig. 56 u. 68 Taf. IX zeigen. Das pilzförmige Körper-

ehen hat er nicht gesehen. Er läßt vielmehr, außer auf Fig. 56, den

Sinneszellenfortsatz direkt an die hufeisenförmige Chitinleiste heran-

treten.

'*; Eine etwas abweichendere Darstellung gab Lee (1885, S. 379—386).

Im großen und ganzen gleicht sie allerdings auch der Weinlands,

doch ist Lee der Ansicht, daß das hufeisenförmige Chitinstück außen

der Länge nach gespalten sei. Dadurch entständen zwei Lippen,

zwischen denen der Nerv einträte, der nach Lees Vermutung hier in

einem feinen Härchen endigen soll (vgl. seine Fig. 17), weil Lee eben

annimmt, die Papille sei ein Geruchsorgan. Daß von einem solchen

Härchen nichts zu entdecken ist, hat bereits Weinland nachgewiesen.

Daß das Hufeisen zwar aus zwei Leisten besteht, habe ich schon vorher

erwähnt, diese gehen aber gerade außen glatt ineinander über und sind

nur an der Innenseite etwas voneinander getrennt.

Die HiCKSschen Papillen.

Als »HiCKSsche Papillen« bezeichnet Weinland je eine Gruppe

von Sinnesorganen an der Dorsalseite tmd Ventralseite des Schwingers.

Dorsal liegen sie meist in zwei Länesreihen ano;eordnet vor dem basalen
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Organ (Fig. 3 d. H. Pap), die ventralen liegen den dorsalen fast direkt

gegenüber (Fig. 4 v. H. Pap). Ihre Zahl ist im Verhältnis zu der der

scapalen Papillen gering. Nach Weinland beträgt sie bei Calliphom

ventral 19, dorsal 17. In ihrem Bau unterscheiden sich die HiCKSschen

Papillen kaum wesentlich von den scapalen, so daß sie eigentlich von

diesen nur in ihrer Stellung differieren. Ein kleiner Unterschied wird

dadurch bedingt, daß die HiCKSschen Papillen nicht wie die scapalen

vollständig über die Cuticularoberflache hinausragen, sondern mehr

oder weniger in die Cuticula eingesenkt sind (Fig. 46). Sie stehen ver-

einzelt oder zu zweien nebeneinander (Fig. 44—46). Ferner sollen nach

Weinland (1890, S. 104) die Ränder des Papillenspalts bei einigen

Dipteren (Eristalis) nicht vollständig parallel sein, sondern nach der

Schwingerbasis etwas konvergieren; ich konnte mich davon nicht

sicher überzeugen. Sonst zeigen die HiCKSschen Papillen genau den

Bau der scapalen, wie die Fig. 40 u. 44—46 zeigen. Auch bei ihnen

geht der Sinneszellenfortsatz in das eigentümliche pilzförmige Körper-

chen (PK) über, das sich mit einer Lamelle an das hufeisenförmige

Chitinstück (Hu) ansetzt. Letzteres besteht ebenfalls aus zwei Leisten.

Die Innervierung der dorsalen HiCKSschen Papillen erfolgt, wie bereits

erwähnt wurde, durch den Hauptnerven, die der ventralen durch den

Nebennerven (Textfig. 2).

Lee (1885) scheinen die dorsalen HiCKSschen Papillen ebenfalls

bekannt gewesen zu sein. Er spricht nämlich von zwei basalen Platten.

Wenn er aber behauptet, daß diese beiden gleichen Bau hätten (S. 373),

»Les deux plaques basales ayant la meme structure, il suffit d'en etu-

dier une«, so bleibt mir das unverständlich.

Die unbestimmten Papillen.

Es bleibt nun noch die letzte Gruppe von Papillen zu besprechen,

für welche Weinland den Namen »unbestimmte Papillen« vorschlug

mit Rücksicht auf ihre Zahl und Anordnung. Sie kommen bei den

verschiedenen Dipterenarten in sehr verschiedener Anzahl vor, aber

stets nur auf der Dorsalseite und zwar vor dem scapalen Organ. Nach

Weinlands Untersuchimgen sind sie nie miteinander verwachsen,

sondern stehen, wenn mehrere vorhanden sind, meist in größerer Ent-

fernung voneinander. Bei den von mir untersuchten Alten kommt stets

nur eine einzige solche Papille vor; sie liegt vor dem dorsalen Scapal-

organ, direkt neben der vorletzten scapalen Papillenreihe (Fig. 47) mid

ist stets von mehreren stärkeren Haaren umgeben. In der Flächen-

ansicht erscheint die Papille fast kreisrund und beträchtlich größer
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als die scapalen Papillen. Ihr Bau ist aus dem Totalbild wie aus Schnit-

ten leicht zu erkennen. In einer ringförmigen Erhebung des Chitins

(Fig. 47—49 CR) ist eine nach außen gewölbte Chitinkuppel (Ku) ein-

gespannt. In der Mitte der Kuppel befindet sich die kreisförmige In-

sertionsstelle des Sinneszellenfortsatzes (J). Bei manchen Arten, z, B.

Bibio, sollen sich diese Papillen nach Weinland (S. 107) nicht im

geringsten von den scapalen unterscheiden, während bei den meisten

andern Arten die Papillen von ovaler Form sind, als Übergangsform

zu der kreisrunden Form bei Sarcophaga imd CaUifhora. Demnach

würde die Kuppel der unbestimmten Papille dem Hufeisen der scapalen

entsprechen.

Die Kuppel, welche in der Mitte am dicksten ist, nach den Eändern

zu aber dünner wird , hängt hier durch eine ganz dünne Chitinmembran

mit dem Kand des ringförmigen Chitinwalls zusammen (Fig. 49). Über

die Sinneszelle und Zwischenzelle ist nichts neues zu berichten; sie

verhalten sich wie bei den andern Papillen (Fig. 48 SZF und ZwZ).

Das Ende des Sinneszellenfortsatzes zeigt jedoch nicht die Differen-

zierung, die wir bei den andern Papillen fanden. Das pilzförmige

Körperchen fehlt hier. Der Sinneszellenfortsatz setzt sich fast direkt

an die Mitte der Chitinkuppel an; nur an seinem Ende läßt sich ein

mit Eisenhaematoxylin stark färbbarer Knopf wahrnehmen (Fig. 48 J),

an dem sich mitunter proximal noch ein kleiner Stiel, oder kurzer

Achsenfaden ansetzt.

Ähnliche Sinnesorgane, wie die hier beschriebenen Papillen, sind

bei den Insekten sehr verbreitet. Bei den Dipteren finden sie sich

nicht nur auf den Kälteren, sondern auch auf den Flügeln. Schon

HiCKS (1856) hat diese Organe gleichzeitig mit denen der Halteren

aufgefunden. Später (1857) fand er auch ähnliche Gebilde auf den

Flügeln der Hymenopteren und den Elytren der Käfer. Graber (1882)

untersuchte diese »poriferen Vorkommnisse«, wie er sie nennt, etwas

genauer. Es gelang ihm, außer bei den Dipteren, solche Gebilde

noch auf den Flügeln der Käfer, Neuropteren, Hymenopteren, Pseudo-

neuropteren und Phynchoten nachzuweisen. Bei den Orthopteren fand

er sie nicht, und bei den Lepidopteren nur auf den Vorderflügeln.

Weinland (1890), der auch diese Bildungen auf den Flügeln einiger

Dipteren untersuchte, erwähnt, daß sie sowohl auf der Dorsal- als auch

auf der Ventralseite des Flügels in Gruppen vereinigt stehen. Sie

sollen den Papillen des Schwingers ziemlich ähnlich sein.

In neuerer Zeit sind solche Papillen von Günther (1901) auf den

Schmetterlingsflügeln untersucht worden. Soweit ich aus seinen Ab-

Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. C. Bd. 3
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bildungen entnehmen kann, scheinen diese Sinneskuppeln den basalen

Papillen des Schwingers wohl am nächsten zu stehen.

Kurz vor dem Abschluß der vorliegenden Arbeit erschien auch die

bereits 1910 angekündigte über Sinnesorgane des Schmetterlings-

flügels von Vogel (1911). Danach besteht in der Tat eine große

Ähnlichkeit zwischen den Papillen des Schwingers und den Sinnes-

kuppeln des Schmetterlingsflügels. Besonders bemerkenswert ist es,

daß auch bei den letzteren ein Dimorphismus besteht; denn die Sinnes-

kuppeln auf der Flügelbasis gleichen den basalen Papillen des Schwin-

gers, während die Randkuppeln große Ähnlichkeit mit den unbestimm-

ten Papillen aufweisen. In bezug auf die Endorgane unterscheiden

sich jedoch diese Sinnesorgane von denen des Schwingers sehr wesent-

lich. Hierauf werden wir später noch einmal zurückkommen.

II. Die Sinnesborsten.

Die letzten der äußerlich sichtbaren Sinnesorgane, die am Köpf-

chen der Haltere befindlichen Sinnesborsten, sind bisher von keinem

Autor als solche erkannt worden, obwohl die Borsten durch ihre Form

und Größe sehr auffallen. Zum Teil hängt dies wohl damit zusammen,

daß der im Stiel des Schwingers aufsteigende Nerv nicht gefunden wurde,

— dessen Anwesenheit allerdings schon von Hicks vermutet wurde —
denn wo kein Nerv mehr vorhanden sein sollte, konnte natürlich auch

kein Sinnesorgan sein. Ich halte es aber auch für möglich, daß diese

Borsten, die nach Weinlands Untersuchimgen auf den Halteren aller

Dipteren vorkommen, nicht bei allen Dipteren sämtlich Sinnesorgane

sind, so z. B. bei Tipula, wo sich am ganzen Schwinger solche ge-

lenkig eingefügten Borsten befinden. Wie schon erwähnt wurde, stehen

die Borsten bei CaUiphora und Sarcophaga in einer kleinen Gruppe

von 4, bzw. 5, auf der Dorsalseite des Köpfchens, proximal von der

tiefen Furche (Fig. 3 SB). Eine größere Zahl ist auf der Ventralseite

der Endblase verteilt (Fig. 4 SB). Ähnlich ist die Verteilung bei Sijr-

phus und Eristalis (Fig. 5 u. 6 SB). Die Borsten der Dorsalseite sind

bedeutend länger als diejenigen der Ventralseite. (Dorsal bei CaUi-

phora 44—55 /<, bei Sarcophaga sogar 54—65 /v, ventral dagegen nur

etwa 27—30 u.)

Die Borsten laufen spitz zu und besitzen scheinbar im Innern einen

Kanal, der sich nach der Spitze zu ganz fein auszieht (Fig. 25). Daß
breite Spirallinien über die Borste verlaufen, wie Weinland (S. 66) be-

hauptet, konnte ich nicht wahrnehmen. Die Borsten sind in einer be-

sonderen Gelenkgrube eingefügt. Letztere wird gebildet durch ein

rundes Loch im Chitin, welches nach außen durch einen ringförmigen
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Chitinwulst abgegrenzt wird (Fig. 25 G). Der Wulst sowie die Sinnesborste

färben sich nur schwach oder gar nicht und erscheinen daher stets gelb,

besonders der Wulst hebt sich dadurch scharf vom übrigen Chitin ab.

Die Borste, welche vor ihrem Grunde etwas eingeschnürt ist, ragt bis zur

halben Höhe in die Chitingrube hinein und ist hier anscheinend durch

zartes Chitin befestigt. Meist sind die Borsten ziemlich gerade ge-

streckt (Fig. 25), zuweilen auch wohl schwach gekrümmt (Fig. 26).

Wir haben früher gesehen, daß ein zarter Nerv von ca. 4—5 n

Dicke bis in das Köpfchen des Schwingers aufsteigt. Bevor dieser

Nerv den Boden der Endblase durchbricht, gibt er einige Fasern nach

der Dorsalseite ab, welche die dort befindlichen Borsten innervieren.

Der übrige Teil des Nerven durchbricht mit der Trachee den dicken

Hypodermisboden, steigt zunächst etwa bis zur Mitte der Endblase

empor, wendet sich dann etwas ventralwärts und gibt überall zu den

Borsten der Ventralseite Fasern ab. Schließlich findet er in den distal-

sten Borsten sein Ende.

Km'z unterhalb der Gelenkgrube geht die Nervenfaser in eine Sihnes-

zelle über, deren distaler Fortsatz die Hypodermis durchbricht, in die

Grube hineinragt und sich an die Borste ansetzt (Fig. 25 u. 26). Der

Bau der Sinneszellen (SZ) ist der gewöhnliche, wie er bereits früher

beschrieben wurde; sie besitzen einen großen rundlich-ovalen und

blassen Kern (SZK). An jeder Borste fand ich stets nur eine Sinnes-

zelle. Nicht immer sind die Sinneszellen leicht zu finden, da sie oft

gegen die Borste etwas verlagert oder durch Kerne von Hypodermis-

zellen fast vollständig verdeckt sind. Zu jeder Borste gehören meist

zwei oder drei Hypodermiszellen, welche in die Gelenkgrube hinein-

ragen und deren Wände auskleiden. Daß die Sinneszelle auch hier

von einer Nervenhülle umgeben ist, bedarf wohl nur eines Hinweises.

Wie Fig. 26 zeigt, findet man häufig die flachen Kerne der Hülle (NHK)
der Sinneszelle anliegen.

Eine Besonderheit muß ich hier noch erwähnen. In dem Nerven

der Endblase fand ich, weit von der Cuticula entfernt, häufig in einer

kleinen Anschwellung einen großen, rundlichen und hellen Kern liegen,

der von mehreren dunkleren Kernen umgeben war, welche jedenfalls

der Nervenhülle angehörten. Meist gingen von einer solchen Stelle

mehrere Fasern zu den Borsten aus. Diese Kerne hatten große Ähn-

lichkeit mit den Kernen der Sinneszellen, so daß es sich hier möglicher-

weise um Ganglienzellen handelt, die im Nerven eingeschaltet sind.

Ihrer Funktion nach sind die Sinnesborsten jedenfalls als Organe

eines Tastsinnes zu betrachten, da bei ihrem groben Bau eine Aufnahme
3*
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feinerer Sinneseindrücke wohl schlecht möglich erscheint. Derartig

gelenkig eingefügte Borsten sind bei den Insekten sehr verbreitet, aber

bisher noch relativ wenig beschrieben worden. Auch auf den Fühlern

der Fliege kommen solche noch größere Borsten vor, Köhler (1906)

z. B. erwähnt sie auf den Antennen von CaUiphora vomitoria, betont

aber dabei ausdrücklich, daß sie nicht innerviert seien. Vom Rath

(1888) beschreibt ähnliche, aber schlankere Borsten auf den Caudal-

anhängen von Gryllus domesticus, die ebenfalls, wie die Sinnesborsten

der Halteren, nur von je einer Sinneszelle innerviert werden.

III. Die chordotonalen Organe.

Die chordotonalen Organe des Schwingers wurden bisher nur von

Leydig und Lee untersucht. Beide beschränken sich jedoch im wesent-

lichen darauf eine Beschreibung der Gehörstiftchen sowie der Lage der

Kerne zu geben. Weinland erwähnt nur das Vorhandensein eines

solchen Organs; eine nähere Untersuchung hat er nicht vorgenommen.

Ich habe deshalb diese Organe bei meinen Untersuchungen besonders

berücksichtigt, zumal gerade in neuerer Zeit in der Histologie jener Or-

gane bei den Orthopteren bedeutende Fortschritte gemacht wurden.

Die Bezeichnung »chordotonale Organe« rührt von Graber

(1882) her, welcher als erster in einer ausführlichen Arbeit über Form
und Vorkommen dieser merkwürdigen Organe berichtete. Er fand,

daß chordotonale Organe nicht nur in den Gehörorganen der Orthop-

teren vorkommen,' aus denen man sie bereits kannte, sondern daß sie

auch bei den übrigen Insekten und deren Larven vorhanden sind. Sie

zeigen im wesentlichen stets denselben Bau. Eine Sinneszelle, oder

Ganglienzelle, wie Graber sie nennt, läuft distal in einen langen, gerade

gestreckten Endschlauch (Fortsatz) aus, der an seinem Ende am In-

tegument befestigt ist. In diesem Endschlauch liegt das für jedes

chordotonale Organ typische, stark lichtbrechende, stiftförmige

Körperchen oder der Skolopophor. An seinem proximalen Ende

setzt sich an den Endschlauch ein faseriges Gebilde, das Chordotonal-

ligament, wie es Graber nennt, das sich ebenfalls an dem Integument

befestigt und so den Endschlauch gewissermaßen aufspannt. Diese

eigentümliche Aufspannung gab Graber den Anlaß zum Vergleich mit

der aufgespannten Saite eines Klaviers. Er nahm an, die aufgespannten

Endschläuche würden durch Schallwellen in Schwingungen versetzt

werden können und dadurch dem Insekt Schallempfindungen ver-

mitteln. Die eigentümliche saitenartige Aufspannung bewog ihn ferner,

für alle derartigen Organe, welche die gleichen eigentümlichen stift-
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förmigen Körperchen besitzen, gleichgültig; ob sie in einem typischen

Gehörorgan oder sonst wo im Körper des Insekts vorkommen, den

Namen chordotonale Organe einzuführen.

Die Stifte oder Skolopophore unterscheidet Graber wieder in

mono- und amphinematische. Mononematische (einfädige)

Stifte sind solche, die nur an einem Faden im Endschlauch befestigt

sind, welcher vom Stiftkopf centripetal, d. h. zur Sinneszelle hin ver-

läuft. Bei den amphinematischen oder zweifädigen geht außerdem

noch der Kopf des Skolopophors in einen distal verlaufenden Faden

über, so daß der Stift hier durch zwei Fäden im Endschlauch gespannt

gehalten würde. Diese letzteren sollen jedoch nach Graber seltener

vorkommen, und meist sind auch seither die chordotonalen Stifte als

mononematisch beschrieben worden. Doch bemerkte schon Lee (1884)

in: »Bemerkungen über den feineren Bau der Chordotonal-

organe« (S. 138), er sei zu dem Resultat gekommen, daß alle

chordotonalen Stiftchen überhaupt amphinematisch seien, d. h. also,

sowohl proximal wie distal durch ein Fädchen im Endschlauch be-

festigt seien.

Seit der Arbeit von Graber sind in neuerer Zeit keine umfassen-

deren Arbeiten über die chordotonalen Organe allgemein mehr er-

schienen. Eine solche wurde 1905 von Radl angekündigt, ist aber

bisher noch nicht veröffentlicht worden. Dagegen haben sich seither

verschiedene Arbeiten mit den Chordotonalorganen in den Gehörorganen

der Orthopteren beschäftigt. Zwei davon will ich als besonders wichtig

für die allgemeine Histologie der Chordotonalorgane hier anführen.

Das ist erstens die Arbeit von N. v. Adelung (1892). Diese Arbeit

gab zum ersten Male eine genauere Histologie der sogenannten End-

schläuche. Adelung stellte für die sogenannte Crista der Locustiden

fest, daß der distale Fortsatz der Sinneszelle, welcher das stiftförmige

Körperchen enthält, stets von zwei charakteristischen Zellen umhüllt

ist, der Hüllzelle und der Deckzelle, und wies zuerst einwandfrei die

Verbindung der Sinneszelle mit dem Stift nach. Gleichzeitig entdeckte

er in den stiftförmigen Körperchen die nach innen hervorragenden

Wandverdickungen, die Rippen oder Leisten. Die zweite Arbeit, die

ich hier anführen möchte, ist von J. Schwabe (1906): In dieser

äußerst umfangreichen Arbeit hat Schwabe mit Hilfe der modernen

Technik die Ergebnisse Adelungs erweitert und vor allem eine ganz

neue Darstellung der stiftförmigen Körperchen gegeben.

Dies sind die Arbeiten, die ich bei meinen Untersuchungen der

Chordotonalorgane des Schwingers hauptsächlich berücksichtigte. Er-
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wähnen möchte ich nochmals, daß. ich meine Ergebnisse nur der Eisen-

haematoxyhn-Färbung verdanke. Es ist die einzige Färbung, mit der

ich etwas erreichen konnte, mid welche die eigentümlichen Nerven-

endapparate scharf und deutlich hervortreten läßt.

Wie ich schon oben erwähnte, besitzt der Schwinger zwei chordo-

tonale Organe, welche sowohl wegen ihrer Lage als auch wegen der

verschiedenen Form ihrer Stifte voneinander zu sondern sind. Ich

will sie daher auch getrennt nacheinander behandeln. Leydig hat

bereits diese beiden verschieden gestalteten Arten von »Gehörstiften«

entdeckt. Er hielt sie bekannthch für die zu den Papillen gehörigen

Nervenendigungen. Er läßt sich jedoch nicht darüber aus, wie man
sich diese Verbindung vorzustellen habe, d.h. ob, wie Gkaber sagt (1882,

S. 575), jedem Bläschen (Papille) nur je ein Skolopophor entspricht,

oder ob die Zahl der Skolopophoren größer ist als jene der Bläschen. —
Ersteres erschiene wohl plausibler; dann wäre es allerdings höchst

sonderbar, daß es Leydig nicht aufgefallen sein sollte, daß die Zahl

der schlanken Gehörstifte, die er selbst auf ungefähr 12 schätzt, in

keinem Verhältnis steht zu der großen Anzahl einer der beiden Papillen-

arten. Graber (1882, S. 582) hat dies in der Tat übersehen. Ihm

gelang es allerdings nicht, die Gehörstiftchen zur Ansicht zu bringen,

deshalb griff er auf die Untersuchungen Leydigs zurück und betonte

die ihm wichtige Tatsache, daß dem Dimorphismus der Papillen (basale

und scapale) auch ein Dimorphismus der Gehörstifte entspreche. Er

hielt es deshalb für höchst wahrscheinlich, daß die spitzköpfigen Stifte

zu den scapalen und die rundköpfigen zu den basalen Papillen gehörten.

Das große Chordotonalorgan.

Gehen wir nun zunächst zu demjenigen Chordotonalorgan über,

welches sich vor dem anderen durch die bei weitem größere Anzahl von

Sinneszellen auszeichnet, und welches ich daher als das große Chor-

dotonalorgan bezeichne. Wie Weinland nachgewiesen hat, findet

sich dieses Organ bei allen Dipteren an der nämlichen Stelle des Schwin-

gers, und zwar liegt es unter einer, stets gut hervortretenden, nach

außen etwas hervorgewölbten Chitinplatte auf der Ventralseite der

Haltere (Fig. 4 u. 6 ch). Unter dieser Platte erstreckt sich das Organ

von vorn proximal nach hinten distal, es bildet in der Horizontal-

ebene des Schwingers einen oewissen Winkel mit der Längsachse des

Schwingers, wobei das terminale Ende des Organs nach hinten weist.

Will man also Längsschnitte von dem Organ bekommen, so muß man
die H(jrizontalebene des Schwingers bei Callifhora und Sarcophaga um
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etwa 45° gegen die Sclinittebene nach hinten neigen. Bei SijrfJius und

Eristalis ist das Organ wegen der Krümmung des Schwingerstiels noch

schwieriger zu orientieren. Überhaupt gehört, selbst nach einiger

Übung, noch viel Glück dazu, gute Längs- oder Querschnitte zu be-

kommen.

Ich habe das Organ nur auf Schnitten untersucht. Es irgend wie

sonst zur Ansicht zu bringen gelang mir nicht. Am vollständigen

Schwinger läßt es sich nicht beobachten, weil die darüberliegende

Cuticula zu dick ist. Das Organ zu isolieren gelang mir nicht. Leydig

sowohl wie Lee haben es vom Chitin isoliert beobachtet, doch habe ich

bei Lee vergeblich nach einer Angabe gesucht, wie er diese Isolierung

erreicht hat. Wie gesagt ist sie mir nicht geglückt. Doch halte ich

dies nicht für einen großen Fehler, da doch bei derartigen Operationen

eine Verletzung der Organe kaum zu vermeiden ist. Die Untersuchung

aufschnitten ist ja wohl schwieriger, bietet aber doch schHeßlich größere

Gewähr für Genauigkeit, abgesehen davon, daß eine Untersuchung

des feineren Baues nur auf dünnen Schnitten bei geeigneten Färbungen

möglich ist.

Die Sinneszellen des großen Chordotonalorgans werden vom Haupt-

nerven innerviert, welcher kurz nach seinem Eintritt in den Schwinger

zunächst einige Fasern nach der Dorsalseite für das basale Organ ab-

gibt, und ein Faserbündel nach der Ventralseite, aus welchem die

Sinneszellen für das große Chordotonalorgan hervorgehen (Textfig 3).

Über die Sinneszellen selbst ist im allgemeinen nicht viel zu sagen.

Sie zeigen denselben Bau wie die der Papillen. Es sind große spindel-

förmige Zellen von wabiger Struktur, mit rundhchem, hellem Kern

(Fig. 50—52 SZ).

Die distalen Fortsätze der Sinneszellen gehen mit mehr oder weniger

starker Krümmung in die gerade gestreckten sogenannten Endschläuche

über. Es hängt dies von der Lage der Sinneszellen zum Organ ab;

einzelne, welche ganz seitlich vom chordotonalen Organ liegen, biegen

dabei oft in einem Winkel von fast 90° um. Der Bau der Endschläuche

ist ganz typisch derselbe, wie bei allen andern derartigen Organen.

An ihrem Aufbau nehmen stets drei Zellen teil : die Sinneszelle bzw. ihr

Fortsatz, die Hüllzelle und die Deckzelle. Am klarsten werden diese

Verhältnisse wohl an der Hand der Textfig. 4 werden, welche ein schema-

tisiertes Bild eines Endschlauches des großen Chordotonalorgans gibt.

Der distale Fortsatz der Sinneszelle, der einen äußerst dicken,

sich stark mit Eisenhaematoxylin färbenden Achsenfaden besitzt,

verjüngt sich allmählich und dmchläuft als nicht sehr dicker Schlauch
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die HüJlzelle. Im distalen Teil der Hüllzelle erweitert er sicli dann

plötzlich wieder, indem er in das stiftförmige Körperchen übergeht.

Sein Achsenfaden geht in letzteres hinein. Die Hüllzelle hüllt den

Sinneszellenfortsatz ein, und zwar so, daß sie ihrer ganzen Länge nach

von diesem durchbohrt wird. Dabei reicht die Hüllzelle distal un-

gefähr bis zur Mitte des stiftförmigen Körperchens herauf; wenigstens

habe ich es nie anders sehen kön-

nen. Schwabe (1906, S.59) schil-

dert das Verhalten der Hüllzellen

bei den Chordotonalorganen der

Orthopteren allerdings anders.

Sie sollen nach ihm den ganzen

Stiftkörper einhüllen, so daß sie

also nicht vom Sinneszellen-

fortsatz vollständig durchbohrt

wären, sondern wie ein Futteral

darüber gestülpt. Ich habe

lange Zeit darauf verwandt, um
festzustellen, ob sich die Hüll-

zellen bei meinem Objekt ähnlich

verhielten. Da jedoch die Zell-

grenzen an dieser Stelle nie sehr

scharf ausgebildet waren, konnte

ich mir nie ganz klar darüber

werden. Auch die von Schwabe

so sehr gerühmten Formolkonser-

vierungen, die ich extra des-

wegen anwandte, brachten mir

keine Aufklärung. Die Bilder,

die ich damit erhielt, waren ge-

wöhnlich schlechter als die mit

Alkoholeisessig. Die Hüllzellen

sind meist nicht sehr plasma-

reich. Ihr Kern, welcher oft

etwas bohnenförmige Gestalt^hat,

liegt stets im proximalen Abschnitt der Zelle. Die Kerne aller Hüll-

zellen liegen ziemlich gleichmäßig in einer Ebene und bilden die Reihe

der »basalen Kerne« Gkabers.

Distal an die Hüllzelle schließt sich die Deckzelle an, welche den

distalen Teil des stiftförmigen Körperchens umhüllt. Sie bildet den

Hüllielle

Kern d. Hüllzelle

,Sinneszellenfort5al'Z

Aufhängefaserzellert

Fjserzellkern

Hypodermis

CuHcula

Textfig. 4.

Ein Endschlauch des großen Chordotontdorgans

;

schematisiert.
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dritten Abschnitt des Endschlauchs und hat die Aufgabe, diesen mit

dem Integument zu verbinden. Sie grenzt also distal direkt an die

Hypodermis. Der Kern der Deckzellen liegt vieKach im distalen

Ende der Zelle, dicht unter den Kernen der Hypodermis, mitunter

jedoch auch dem stiftförmigen Körperchen näher. Das Plasma dieser

Deckzellen ist sehr dicht und läßt von irgend einer Struktur nichts

erkennen. Die Grenzen der einzelnen Deckzellen gegeneinander

konnte ich niu: im proximalen Abschnitt der Zellen feststellen, weiter

distal war davon nichts mehr zu erkennen, auch nicht auf Quer-

schnitten. Aus ihrer Gesamtanordnung läßt sich jedoch schließen, daß

die Deckzellen sich gegen die Insertionsstelle etwas verjüngen, so daß

sie demnach eine etwas konische Gestalt haben müssen (Textfig. 4).

Wir haben bisher noch nicht besprochen, in welcher Weise das

ganze Organ an seinem proximalen Ende befestigt ist. Diese Anheftmig

erfolgt durch besondere eigentümliche und faserig strukturierte Zellen,

welche mit der Hypodermis eng in Verbindung stehen, und zwar scheint

es mir, daß die Fasern dieser Zellen die Hypodermis durchbrechen

und sich direkt an der Cuticula anheften. Von hier ziehen die Faser-

zellen nach den Hüllzellen hinüber und heften sich dabei an die End-

schläuche an. Die Faserzellen sind langgestreckt, dünn und werden

von ziemlich dicken, mit Eisenhaematoxylin stark färbbaren Fibrillen

durchzogen. Von letzteren umhüllt, liegt meist nicht weit von der

Cuticula entfernt, der längliche chromatinreiche Kern. Die Verbin-

dung mit den Endschläuchen erfolgt derart, daß die Faserzellen den

Sinneszellenfortsatz, wie einen Mantel umhüllen. Dieser Fasermantel

des Sinneszellenfortsatzes reicht noch ein kurzes Stück in die Hüllzelle

hinein (Textfig. 4). Schwabe hat dies Verhalten der Faserzellen zu

den Sinneszellen treffend mit der Strohhülle einer Weinflasche ver-

glichen. Am besten erkennt man das Verhalten dieser Faserzellen auf

Querschnitten durch das chordotonale Organ. Auch Schnitte, die etwas

schief geführt wurden, sind hierfür besonders instruktiv. Man sieht

auf dem Schnitt (Fig. 52) die kreisförmigen bis elliptischen Quer-

schnitte der Sinneszellenfortsätze (SZF) von einem Eing schwarzer

Punkte umhüllt {F). Diese schwarzen Punkte sind weiter nichts als

die Querschnitte der Fibrillen jener Faserzellen. Ob mit jeder Sinnes-

zelle eine oder mehrere Faserzellen in Verbindung treten, vermochte ich

nicht zu entscheiden; letzteres erscheint mir jedoch wahrscheinlicher.

Schon von Gkaber (1882) wurde, wie ich oben erwähnte, ein

ähnlicher Aufhängeapparat der chordotonalen Organe beschrieben. Er

nannte ihn Chordotonalligament.
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Betrachtet man einen Querschnitt durch die proximale Region der

Hüllzellen (Fig. 53a), so sieht man, daß die Hüllzellen (HZ) von etwas

polygonalem Querschnitt sind und dicht zusammen liegen. Jede Zelle

enthält einen Kern [HZK], außerdem bemerkt man in jeder Zelle ein

rundliches Gebilde mit einem schwarzen Punkt in der Mitte. Dies ist

der Querschnitt des Sinneszellenfortsatzes (SZF) mit seinem Achsen-

faden (Ax). In dieser Weise durchzieht der Sinneszellenfortsatz, sich

dabei noch mehr verjüngend, die Hüllzelle bis zum Beginn des stift-

förmigen Körperchens.

Im distalen Abschnitt der Hüllzelle geht der Sinneszellenfortsatz

in das stiftförmige Körperchen über. Es ist das für jedes chordotonale

Organ typische Endorgan, welches von jeher das Hauptinteresse auf

sich zog. Die Stifte sind drehrunde, hohle Gebilde, welche sich äußerst

intensiv mit Eisenhaematoxylin färben. Ihre Gestalt ergibt sich am
klarsten aus Textfig. 4. Am Grunde ist der Stift durch einen Eing

mit enger Öffnung abgegrenzt. Distalwärts erscheint sein Lumen
etwas blasig aufgetrieben; es verjüngt sich dann aber immer mehr

bis sich schheßhch die Stiftwand zu einem faserigen Strang (Endfaser)

zusammenlegt. Durch die Öffnung an der Basis des Stiftes tritt der

Achsenfaden der Sinneszelle ein, verdickt sich alsbald zu einem Knopf

und durchsetzt dann als dicker (fast 1 /; dick) Strang das Stiftkörperchen

bis in die Gegend der blasigen Ausbuchtung der Stiftwand. Hier bildet

er noch einmal durch eine kleine Einschnürung eine, Art Knopf, den

sogenannten Endknopf, und hat damit sein Ende erreicht. Dieser End-

knopf ist umhüllt von einem Gebilde, daß man mit einer Manschette,

oder besser noch, wegen der dicken Wandungen, mit einem Muff ver-

gleichen kann. Betrachtet man Querschnitte durch den Stift, so be-

merkt man leicht Rippen oder Leisten (Fig. 53 &, R), die als tiefschwarz

gefärbte Vorsprünge von der Stiftwand in das Lumen vorspringen.

Am Grunde des Stiftes beträgt die Zahl dieser Rippen 6; nach dem
distalen Ende zu wird ihre Zahl allmählich größer, indem sich jede

Rippe in zwei teilt; da dies jedoch nicht gleichmäßig bei allen auf

gleicher Höhe geschieht, beobachten mir meist zunächst 8, 10 und

schließlich erst 12 Rippen (Fig. 53c). In der Mitte des Querschnittes

erblickt man als dicken schwarzen Punkt den Querschnitt des Achsen-

fadens {Ax 53&), weiter distal wird dieser von einem schwarzen Ring,

dem Querschnitt des Muffs, umgeben (Fig. 53 c, 31). Eine Verbindung

des letzteren mit den Rippen besteht nicht. Distal vom Endknopf

wird das Lumen des Stiftes wieder enger; die Rippen rücken allmählich

inmier näher zusammen; dabei tritt wieder eine Vereinigung von
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Rippen ein, weshalb ihre Zahl geringer wird. Schließlich laufen sie

eng aneinander als faseriger Strang (Fig. 53 c, EF) durch die ganze

Deckzelle hindurch. Man verfolgt dies am besten wieder auf Längs-

schnitten. Man sieht in Textfig. 4, wie die Rippen, die um den End-

knopf herum etwas auseinander weichen, distal davon wieder zusammen-

laufen und dann als faseriger Strang (Endfaser) dm'ch die ganze Deck-

zelle hindurch bis zur Hypodermis hinziehen. Letztere wird von dem

Endstrang durchbrochen, welcher sich dann direkt an die Cuticula

heftet, indem er sich vorher wieder etwas aufgefasert hat. Diese Ver-

längerung der Stiftrippen über den Endknopf hinaus zur Cuticula

scheint mir identisch zu sein mit der von Lee (1883, S. 138) beschriebenen

Distalchorda. Demnach hätten wir wohl dieses chordotonale Organ

als ein amphinematisches zu bezeichnen, in welchem also der Stift

durch zwei Fädchen gespannt gehalten wird, proximal durch den

Achsenfaden, distal durch die von den Rippenfortsätzen gebildete

Endfaser.

Schwabe (1906, S. 69, Fig. 176 x) erwähnt einen ähnlichen Fort-

satz des Stiftes über den Endknopf hinaus, den er aber nur ein einziges

Mal beobachtet hat. Er glaubt daher, es mit einem Artefakt zu tun

zu haben. Ich möchte deshalb betonen, daß ich den Fortsatz der

Rippen stets deutlich beobachtet habe, wo nur die Rippen selbst gut

sichtbar gefärbt waren. Die Färbung der Rippen und des distalen

Strangs scheint allerdings durch die Konservierungsmittel stark be-

einflußt zu werden. Auch Schwabe betont, daß je nach der Konser-

vierung die Rippen oder der Endknopf stärker gefärbt wurden. Bei

meiner Konservierung mit Alkoholeisessig, auf die ich ja fast allein

angewiesen war, wurde stets der Endlaiopf stärker gefärbt als die

Rippen. Nach Konservierung mit Gilson scheinen sich dagegen die

Rippen etwas intensiver zu färben. Die Insertionsstelle der Rippen

an der Cuticula habe ich allerdings nur selten deutlich beobachten

können, da das distalste Ende des Organs durch Rippen und Kerne

meist so dunkel gefärbt ist, daß man darin kaum etwas erkennen kann.

Deshalb gelingt dies nur auf günstig differenzierten Schnitten (Fig. 50«/).

Eine Vacuole, wie sie Schwabe (1906, S. 57) bei den Orthopteren

am Grunde jedes Stiftes beschreibt, habe ich nur ein einziges Mal be-

obachtet, und zwar an einem gut konservierten Präparat von Syrphus.

Hier konnte ich unter jedem Stiftchen eine kleine scharf umschriebene

Vacuole bemerken (Fig. 54 u. 55 F). Eigentümlicherweise habe ich

eine solche Vacuole sonst auf keinem Präparat wieder gesehen.

Nach diesen Erörterungen glaube ich wohl, daß die Fig. 50, 51 u,
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54, welche Längssclmitte durch die chordotonalen Organe von CalU-

ph&ra, SarcopJiaga und Syrphus ^viedergeben, dem Verständnis keine

Schwierigkeiten mehr bieten werden.

Wesentliche Unterschiede zwischen SarcopJiaga und Calliphora

konnte ich im Bau der chordotonalen Organe nicht feststellen. Bei

den Syrphiden sind sie ein wenig anders geformt. Bei Eristalis und

Syrphus ist die Wand des stiftförroigen Körperchens etwas mehr ge-

schwungen, außerdem erscheint der den Endknopf umgebende Muff

distal geschlossen und seine Wände in der Mitte etwas eingezogen

(Fig. 55), so daß dies Gebilde die Form einer Mütze bekommt.

Erwähnen muß ich noch, daß den distalen Partien des chordo-

tonalen Organs stets seitlich einige größere Zellen (Fig. 50 u. 51 acc. Z)

angelagert sind. Es scheint mir, daß diese Zellen den von Adelung

(1892, S. 344) bei den Locustiden beschriebenen accessorischen

Zellen analog sind.

Die Größe der Stifte eines Organs scheint nicht genau die gleiche

zu sein, vielmehr fand ich mitunter, daß diejenigen, welche der Cuticida

seitlich näher liegen etwas kleiner sind als die weiter abliegenden (Fig. 50).

Im übrigen mögen folgende Werte ein Bild von der durchschnittlichen

Größe der Stifte geben:

Länge (von der Basis bis zum Endknopf) 10 a

Durchmesser an der Basis etwa 1 »

» am Endknopf 3—3,5 »

Muff breit 2,5 »

» hoch 2 »

Leydig (1860 S. 305) beschrieb das Organ folgendermaßen: ». . . . je eine

Nervenröbre geht, nachdem sie die Ganglienkugel hinter sich hat, in ein anfangs

schmäleres, dann kolbig verdicktes blaßgranuläres Ende aus, und innerhalb eines

solchen Endbalkens liegt je ein durch Form und Lichtbrechung sehr ausgezeich-

netes Stäbchen.« Auf Fig. 19, Taf.IX gibt er auch eine Abbildung der Stäbchen

mit »rundlichem Kopf«. Wenn ich diese Abbildung mit meinen Ergebnissen

vergleiche, so will es mir scheinen, daß das, was Leydig als Kopf bezeichnet,

die muffartige Umhüllung des Endknopfes ist, die in der Abbildung zum Teil im

optischen Querschnitt erscheint. Lee (1885) suchte die Darstellung Leydigs zu

korrigieren, hat aber den Bau der Stifte nicht richtig erkannt. Die Abbildungen,

die er davon gibt, sind wenig klar. Das, was Lee als Kopf beschreibt, scheint der

Endknopf des Achsenfadens zu sein. Den Achsenfaden selbst, der doch hier sehr

dick ist, scheint er nicht gesehen zu haben, wenigstens zeichnet er an dessen Stelle

nur ein sehr feines Fädchen ein. Dagegen hat er bereits erkannt, daß der Stift

eine Distalchorda besitzt, die er bis zur Haut verfolgen konnte (vgl. 1885, Tai. XII,

Fig. 7).
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Da ich, wie gesagt, das chordotonale Organ nur auf Schnitten unter-

suchte, habe ich zum besseren Verständnis der Ergebnisse der früheren

Autoren die Stifte auch auf dicken Schnitten (10/<) und ungefärbt in

Wasser oder verdünntem Glycerin untersucht. Die Stifte erschienen

dabei stark hchtbrechend, von etwas bläuhcher Farbe, ebenso wie auch

die Endorgane der Papillen; Gestalt und Bau der Stiftteile erschienen

mir aber genau so wie auf den gefärbten Schnitten,

Das kleine Chordotonalorgan.

Das kleine chordotonale Organ wurde von Leydig (1860) entdeckt,

welcher bei Musca vomitoria zweierlei Stifte fand, schlanke mit spitzem

Kopf und kürzere mit rundlichem Kopf, welche in zwei Paketen ange-

ordnet sein sollten (S. 305). Lee (1885), dem diese Ergebnisse Leydigs

wohl bekannt waren, fand gleichwohl nichts von diesem chorclotonalen

Organ, obwohl er es auf Schnitten doch sicher hätte finden können.

Er gibt wohl zu, daß kleine Unterschiede in der Größe des stiftförmigeu

Körperchens vorkommen, aber alle Stifte, auch die etwas schlankeren,

seien vollständig gleich gebaut. Er kommt so zu dem Schluß (S. 372),

daß ein Dimorphismus der Gehörstifte überhaupt nicht existiere.

Weinland, der die chordotonalen Organe nicht untersuchte, geht auf

diesen Widerspruch zwischen Leydig und Lee nicht ein. Es ist nun

eigentümlich, daß gerade Weinland das kleine chordotonale Organ

zuerst in seiner richtigen Lage auffand, obwohl er es als solches nicht

erkannte. Er beschreibt nämlich (S. 78 u. 83) in der Haltere einen

zarten Muskel, der vom oberen Kande der Basalplatte im Schwinger

zur Ventralseite hinabführen soll. In Taf. VIII Fig. 17 M gibt er auch

eine Abbildung dieses Muskels bei CaUiphora. In Wirklichkeit handelt

es sich jedoch nicht um einen Muskel, sondern um das kleine chordo-

tonale Organ, dem die von Leydig entdeckten schlanken Gehörstifte

mit spitzem Kopf angehören. Wie schon erwähnt, ist das Organ nicht

sehr groß, es enthält nur wenig Sinneszellen. Bei Sarcophaga und Calli-

pJiora erstreckt es sich vom distalen Rande der Basalplatte ziemlich

senkrecht durch den Schwinger hindurch, geht über das große Chordo-

tonalorgan distal hinweg und heftet sich an der Ventralseite des Schwin-

gers hinter dem Proximalende der Scapalplatte an. Die Insertions-

stellen sind in Fig. 3 u. 4 mit Jb bzw Jt bezeichnet. Die terminale

Insertionsstelle (7^) liegt bei Calliphora und Sarcophaga nur wenig dista-

ler als die basale. Man kann daher auf etwas schiefen Querschnitten

des Schwingers leicht Längsschmtte durch das Organ erhalten. Weit

schwieriger ist dies bei Eristalis und Syrpims, weil hier die terminale
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Anheftungsstelle um ein beträchtliches distaler liegt als die basale.

Längsschnitte bekommt man daher von dem Organ nur auf vertikalen

Längsschnitten durch die Haltere. Die Orientierung ist jedoch äußerst

schwierig, so daß man selten gute Schnitte bekommt. Aus diesem

Grunde habe ich das Organ bei den Syr-

phiden nicht eingehender untersucht.

Die Innervierung des kleinen chordo-

tonalen Organs geschieht durch denHaupt-

nerv. Die zugehörigen Sinneszellen wenden

sich vom Nerven aus zunächst distal d. h.

dem Köpfchen des Schwingers zu und

biegen dann plötzlich fast rechtwinklig

nach der Ventralseite um zu den End-

schläuchen (Textfig. 3). Der Bau des

kleinen Chordotonalorgans ist ähnlich

dem des großen. Die Sinneszellen werden

auch hier von einem Mantel von Faserzellen

umhüllt (Textfig. 5 und Fig. 58 bis 60a

u. h,F), die sich an die vorher bezeichnete

Stelle, am Rande der Basalplatte anheften

(Textfig. 3). Diese Anheftungsstelle ist

sehr schmal, höchstens etwa 5 ,« breit

(Fig. 56 Jh). Der Fasermantel umhüllt

die Sinneszellenfortsätze bis zum Eintritt

in die Hüllzelle, in die er noch ein Stück

hineinragt, und bildet auf diese Weise die

basale Befestigung der Endschläuche.

(Textfig 5 soll diese und die folgenden

Verhältnisse erläutern.) Der Fortsatz der

Sinneszelle besitzt im Innern einen äußerst

zarten Achsenfaden. Etwa in der Mitte

der Hüllzelle bildet der Sinneszellenfort-

satz eine Vacuole, aus welcher sich der

Stift erhebt. Der Achsenfaden durch-

setzt die Vacuole und dringt durch die proximale sehr enge Öffnung in

das Lumen des stiftförmigen Körperchens ein. Die Vacuole, die ich

bei dem großen Chordotonalorgan nur in einem einzigen Präparat von

Syrphus fand, habe ich bei dem kleinen Organe fast stets gefimden

(Fig. 56—59 V), allerdings nicht immer so scharf umschrieben, wie

Schwabe dies für die Orthopteren beschreibt.

CuHcula

- Hjpodermis

EndFäSer

-- DeckZelle

- Endknopf

- - Suriwsnd

--- l'äl(uo/e

--- Kern der Hüllzelle

- Axenfaden

Mjnfel von Faserzellen

. _ Sinneszelle
mif Kern

- Fjserzellkern

--Hypoäermis
- -CuHcula

Textfig. 5.

Ein Endsclilaucli des kleinen Chordo
tonalorgans ; schematisiert.
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Wie bei allen chordotonalen Organen so finden wir auch hier jene

zwei Zellen wieder, die niit dem Sinneszellenfortsatz den Endschlauch

bilden, nämlich die Hüllzelle und die Deckzelle. Ich konnte ihr Ver-

halten hier etwas genauer studieren als bei dem großen Chordotonal-

organ, da die Zellgrenzen stets scharf hervortraten, und die Einzel-

heiten weniger zusammengedrängt sind. Die Hüllzelle (Fig. 56 bis 59 ti Z)

umhüllt den Fortsatz der Sinneszelle bis zur Mitte des Stifts und schließt

auch noch ein Stück des Fasermantels mit ein. Sie ist nicht sehr plasma-

reich; ihr Kern liegt meist im proximalen Zellende. Über die distale

Hälfte des Stifts stülpt sich kappenartig die Deckzelle {DZ), welche

ein dichteres Plasma besitzt als die Hüllzelle. Sie verjüngt sich distal

ein wenig und heftet sich der Hypodermis an. Oft konnte ich an der

Oberfläche der Deckzelle Fasern wahrnehmen (Fig. 59 F), welche durch

die Hypodermis hindurch zu gehen scheinen, um sich an der Cuticula

anzuheften. Wahrscheinlich ist es so, denn vollständige Klarheit

konnte ich darüber nicht gewinnen. Die Fasern selbst waren jedenfalls

vorhanden, und zwar, wie ich auf manchen Querschnitten sicher er-

kennen konnte, innerhalb der Deckzelle. Sie treten zunächst in der

Gegend des Stiftendknopfs auf, haben aber mit diesem nichts zu tun,

etwas weiter distal liegen sie der Wand der Deckzelle ziemlich eng an

(Fig. 60 e u. /, F).

Sowohl die Hüllzellen als die Deckzellen sind von etwas polygo-

nalem Querschnitt (Fig. 60 u. 61). Die Zellen liegen auf den Quer-

schnitten meist dicht beieinander; nur ein einziges Mal sah ich, daß

sich die Declczellen etwas voneinander losgelöst hatten (Fig. 60e). Die

Kerne der Deckzellen sind oft von bohnenförmiger Gestalt und legen

sich etwas um den Endknopf des Stifts herum; auf Querschnitten ist

dies oft gut zu erkennen (Fig. 61& u. c, DZK).

Wenn ich vorhin sagte, daß die Hüllzelle den Stift nur bis zur Mitte

umgebe, so möchte ich hierzu noch erwähnen, daß es mir oft schien,

als wenn der Stift bis zum Endknopf von ihr umhüllt würde, wie es

Schwabe (1906) für die Orthopteren beschreibt. Es ging dann am
distalen Ende der Hüllzelle von ihren Rändern ein zarter Kontur

schräg durch die Deckzelle hindurch nach dem Stiftkopf; dieser

Auffassung stand dann aber entgegen, daß ich trotzdem

die Grenze der Deckzelle bis an die Stiftwand heran-

treten sah.

Die Zahl der Endschläuche ist, wie schon Leydig (1860) erwähnt,

nicht sehr groß. Er nimmt an, es seien ungefähr ein Dutzend (S. 305).

Nach allem was ich gesehen habe, ist ihre Zahl nicht konstant, sondern
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schwankt zwischen 6 und 8. Bei Sarcophaga fand ich zum Teil sechs,

meist aber acht; bei CaUiphora fand ich auch einmal sieben.

Die Stifte des kleinen Chordotonalorgans unterscheiden sich

wesentlich von denen des großen. Sie zeichnen sich besonders durch

ihre schlankere Form aus. Am klarsten geht dies wohl aus den Text-

fig. 4 u. 5 hervor. Die Stifte sind ebenfalls drehrunde hohle Gebilde.

Wie Textfig. 5 zeigt, sind sie von etwa bolzenförmiger Gestalt;

proximal laufen sie in ein enges Röhrchen aus, welches vollständig in

der Vacuole der Sinneszelle drinsitzt. Durch die sehr enge Öffnung

dieses Röhrchens tritt der feine Achsenfaden in den Hohlraum des

Stifts ein; er geht durch den ganzen Stift hindurch und verbindet sich

am distalen Ende mit dem Endknopf, welcher der Stiftwand eng an-

liegt. Kurz vor dem Endknopf konnte ich stets noch ein kleines Knöpf-

chen in dem Achsenfaden bemerken. Der Endknopf erwies sich bei

der Färbung als äußerst schwer differenzierbar. Für gewöhnlich erschien

er fast homogen schwarz. Er hatte dann die Gestalt eines sich nur

schwach verjüngenden Kegelstumpfs, welcher der Stiftwand eng anlag

und in seiner proximalen Hälfte eine tiefe ringförmige Einschnürung

zeigte. Dies war sein gewöhnliches Aussehen (Textfig. 5). Nur einmal

erhielt ich bei Sarcophaga eine andre Differenzierung (Fig. 57 Taf . IV).

Der Endknopf hatte hier etwa die Gestalt einer Garnrolle, und schien

von einem feinen Kanal durchsetzt zu sein. Der gesamte Endknopf

war etwa um ein Viertel kürzer, als dies sonst der Fall zu sein pflegte.

Dabei hatte sich seine distale Fortsetzung sehr stark mit Ervthrosin

gefärbt. Alle weiteren Versuche, noch einmal eine solche Differen-

zierung zu erhalten, schlugen fehl. Entweder erhielt ich die zuerst

beschriebene Differenzierung, oder der Endknopf erwies sich als derart

stark extrahiert, daß er sich nicht mehr scharf von der Umgebung

abhob. Eine Untersuchung des ungefärbten Stiftes in Wasser zeigte

mir den Endknopf ebenfalls in Gestalt eines Kegelstumpfs.

Einen strangartigen Fortsatz der Stiftwand über den Endknopf

hinaus bis zur Cuticula, eine Endfaser oder Distalchorda, konnte ich

auch hier oft, jedoch nicljt immer nachweisen. Jedenfalls ist ein solcher

Endstrang nicht so scharf ausgebildet wie bei dem großen Chordotonal-

organ. Er färbt sich weniger stark, so daß er auf Querschnitten nicht

sicher nachzuweisen war. Dagegen habe ich ihn auf Längsschnitten

häufig deutlich sehen können (Fig. 57 u. 58 EF).

Die Zahl der in der Stiftwand vorhandenen Rippen beträgt, wie

aus Querschnitten hervorgeht, an der Basis des Stiftes sechs (Fig. 60d

u. 61a u. h); in der Mitte des Stifts konnte ich ihre Zahl leider nicht
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feststellen, da sie sich nicht scharf genug von der Wand erhoben ; sicher ist

jedoch, daß auch hier die Zahl der Kippen nach dem Distalende des

Stifts zunimmt.

Die Fig. 58 u. 59 geben Abbildimgen von Längsschnitten durch die

kleinen Chordotonalorgane von Sarcophaga und Callifhora, während

die Fig. 60 u. 61 eine Reihe von Querschnitten wiedergeben. Es kehren

hier im wesentlichen dieselben Verhältnisse wieder, wie bei dem großen

Chordotonalorgan , so daß das Verständnis jener Figuren nach den

früheren Erörterungen keine Schwierigkeiten mehr machen wird.

Über die Größenverhältnisse der Stifte mögen folgende Zahlen

von CallipJiora Auskunft geben:

Länge des Stifts 12—13 a

» » » Endknopfs 3 »

größte Breite des Stifts 2,2 »

» » '> Endknopfs 1,9—2 »

Über die Darstellung der stiftförmigen Körperchen des kleinen Chordotonal-

organs bei Leydig (1860, Taf. IX, Fig. 20b) kann man mit Rücksicht auf die

schwache Vergrößerung sagen, daß die Stifte in ihrer Umrißform ziemlich richtig

wiedergegeben sind. Ihr Kopf ist jedoch nicht spitz, sondern stumpf. Der feinere

Bau der Stifte ist Leydig allerdings unbekannt geblieben.

Einige Bemerkungen möchte ich hier noch anführen über die Auf-

fassung der stiftförmigen Körperchen. Was zunächst den Ausdruck

stiftförmige Körperchen betrifft, so waren die früheren Forscher,

die den Namen einführten, der Ansicht, daß die Stifte proximal in eine

Spitze ausliefen. Schwabe (1906, S. 65) zeigte bereits, daß das bei

den Orthopteren nicht der Fall ist, daß die Stifte an der Basis vielmehr

abgestutzt und offen sind. Schwabe hält es deshalb für logischer von

bolzenförmigen Körperchen zu sprechen. Auch Lee (1883) beschreibt

schon, im Gegensatz zu den übrigen Forschern, die Stifte bei Dipteren-

larven als an der Basis offene Gebilde. Meine Untersuchungen haben

dieser Ansicht eine weitere Stütze geben können. Die stiftförmigen

Körperchen der Chordotonalorgane des Schwingers sind ebenfalls

proximal offen, wenn auch, besonders bei den Stiften des kleinen Chor-

dotonalorgans, diese Öffnung nur sehr fein und röhrenförmig ist, wo-

durch die frühere Auffassung von der Zuspitzung leicht erklärlich

scheint.

Ferner betrachteten sämtliche älteren Forscher die chordotonalen

Stifte als terminale Anschwellung der nervösen Chorda (= Achsen-

faden). Auch hier machte Lee bereits eine Ausnahme. Nach ihm
Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. C. Bd. 4
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(1883, S. 134) ist der Stift nichts weiter als ein kapselartiger Uinhüllnngs-

apparat des eigentlichen Nervenendes; als solches betrachtet er an-

scheinend den Kopf des stiftförmigen Körperchens, mit dem der Achsen-

faden in Verbindung tritt. Schwabe (1906, S. 68) pflichtet dieser An-

sicht völlig bei; auch er ist der Ansicht, daß der Endknopf das eigent-

liche Nervenende ist, während der Stift einen kapselartigen Hüllapparat

vorstellt. Auch ich glaube mich dieser Ansicht auf Grund meiner

Untersuchungen anschließen zu müssen. Besonders die stiftförmigen

Körperchen des großen Chordotonalorgans mit den bis zur Cuticula

zu einem Endstrang ausgezogenen Rippen, von denen der aus dem
Achsenfaden hervorgehende Endknopf scharf getrennt ist, scheint

mir dafür zu sprechen. Die Verlängerung der Rippen hat dabei

vielleicht den Zweck, eine gewisse Spannung imd möglichst gute Be-

festigung des Organs am distalen Ende zu bewirken. Aber auch in

andrer Hinsicht scheint mir der von den Rippen des stiftförmigen Kör-

perchens gebildete Endstrang von Bedeutung zu sein. Denn da das

ganze stiftförmige Körperchen als ein Gebilde der Sinneszelle aufzu-

fassen ist, so sehe ich mich genötigt, entgegen der bisherigen Anschau-

ung, anzunehmen, daß der Simieszellenfortsatz nicht am Endknopf

sein Ende erreicht, sondern vielmehr die ganze Deqkzelle dm"chläuft

und direkt mit der Cuticula in Verbindung steht. Bei dem kleinen

Chordotonalorgan ist dieser Endstrang allerdings nicht so deutlich

ausgebildet, vielleicht weil in ihm die stark färbbaren, rippenförmigen

Wandverdiclamgen fehlen: ich zweifle aber nicht, daß er auch hier

Avirklich vorhanden ist. An und für sich wäre auch eine direkte Ver-

bindung der Sinneszelle mit der Cuticula bei den chordotonalen Organen

nicht so sonderbar, da doch auch bei den andern Sinnesorganen der

Insekten, so auch bei den vorher beschriebenen Papillen, die Sinnes-

zellen sich mit ihren Ausläufern direkt an diese anheften. Ich will

damit nun nicht behaupten, daß das bei allen Chordotonalorganen der

Fall sei. Dagegen glaube ich wohl annehmen zu können, daß es für

solche zutrifft, welche einen Endstrang besitzen, also amphinematisch

sind, aber nicht für die mononematischen. Zu den letzteren gehören

wohl ziemlich sicher die Cristastifte der Locustiden. Zu dem Achsen-

faden ist zu bemerken, daß er nicht den Charakter einer Neurofibrille

besitzt. Er ist vermutlich als ein besonderes Gebilde der Sinneszelle

aufzufassen, welches dem langen, dünnen Sinneszellenfortsatz als

Stütze dient.

Es fragt sich noch, welche Bedeutung die Endorgane für die Reiz-

aufnahme haben könnten, doch ist eine Beantwortung dieser Frage
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wohl unmöglich, wenigstens so lange, als über die Funktion der Chor-

dotonalorgane noch nichts sicheres bekannt ist. Hierauf werden wir

weiter unten noch einmal zu sprechen kommen.

Dagegen möchte ich hier noch auf das Vorkommen ähnlicher End-

lorgane in den Sinnesorganen andrer Tiere hinweisen. Nach Vogel

(1911) sind z. B. auch die Endorgane der Sinneskuppeln auf den Schmet-

terlingsflügeln kleine stiftförmige Körperchen. Dies ist ein wesent-

licher Unterschied der Sinneskuppeln gegenüber den Papillen des

Schwingers, denen sie sonst sehr ähnlich sind. Die Ähnlichkeit mit

den Chordotonalorganen erstreckt sich aber auch noch auf den Hüll-

apparat des Endorgans, der nach Vogel hier ebenfalls von zwei Zellen

(Hüll- und Kappenzelle) gebildet wird. Auch bei andern Wirbellosen

finden sich Endorgane, die den Chordotonalstiften ziemlich ähnlich

sind. Die merkwürdigen birnförmigen Endbläschen, die von

Zernecke (1896) bei den Cestoden und von Bettejjdorf (1897) in den

Saugnäpfen der Trematoden beschrieben wurden, mögen hier erwähnt

werden. Auch die Papillensinnesorgane der Nematoden (Goldschmidt,

1903) weisen ähnliche Endorgane auf, welche stets von zwei Zellen

begleitet sind, einer Stützzelle und einer Geleitzelle, von denen aber

nur die Stützzelle die Nervenfaser umhüllt. Man nimmt an, daß diese

Organe dem Tastsinn dienen.

Überblicken wir mm zum Schluß noch einmal die Resultate unsrer

Betrachtung, so wird man sich sagen müssen, daß der Schwinger ein

Organ ist, das bei der großen Anzahl von Sinnesorganen, die er enthält,

für das Insekt von größter Bedeutung sein muß. Es entsteht dann die

alte Frage nach der Funktion dieses Organs. Wozu diese Häufung der

Verschiedensten Sinnesorgane, in einem so kleinen Glied? Ich halte

mich nicht für berechtigt, hierauf eine entscheidende Antwort zu geben,

zumal da ich nur wenige Versuche nach dieser Hinsicht gemacht habe,

die leider vollständig erfolglos blieben.

Einiges möchte ich aber doch hier erwähnen. Von Hicks (1856)

sowohl wie von Lee (1885) wurden die Papillen als Geruchsorgan ge-

deutet. Schon Weinland wies daraufhin, daß die histologische Unter-

suchung hierfür gar keinen Anhaltspunkt bietet. Dem muß ich mich

vollkommen anschließen, denn erstens sind die Papillen nach außen
durch dicke Cuticula geschlossen, und dann fehlen hier vollständig

die für die Geruchsorgane der Arthropoden so charakteristischen Ge-

ruchskegel und -härchen.

Als Gehörorgan, wie Leydig (1860) und Gräber (1882) vermuteten,

4*
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kommen die Papillen nicht in Betracht, denn die im Schwinger vor-

handenen »Gehörstifte« gehören nicht zu. den Papillen. Ob man die

chordotonalen Organe als Gehörorgane auffassen darf, scheint mir sehr

zweifelhaft; ein Trommelfell, wie es bei den Gehörorganen der Orthop-

teren vorkommt, fehlt hier jedenfalls. Über die Bedeutung eines

solchen atympanalen Chordotonalorgans sind bisher nur wenig

sichere Äußerungen gemacht worden. Weinland (1890, S. 147) hält

es für ein Organ um verschiedene Zug- und Spaimungsverhältnisse

wahrzunehmen, wie sie beim Bewegen einzelner Körperteile gegen-

einander auftreten. Diese Auffassung könnte wohl zutreffen. Eadl

(1905,8.3) ist neuerdings der Ansicht, »daß sie wohl vorwiegend Organe

eines Mantelsinnes [wohl Druckfehler für Muskel sinn?] seien, analog

denjenigen, die in den Sehnen der Wirbeltiere vorkommen«.

Die Papillen sind jedenfalls Sinnesorgane ganz spezifischer Fimk-

tion, für die man schwerlich ein Analogon bei andern Tieren finden wird.

Ähnliche Organe, wie auf den Halteren, kommen, wie schon hervorge-

hoben, auf den Flügeln fast aller Insekten vor. Nun v\ärd man stets

streng scheiden müssen die Funktion des Schwingers an sich von der

seiner Sinnesorgane. Die erstere scheint mir durch die eingehenden

Versuche von Jousset de Bellesme und Weinland wohl schon

festzustehen.

Auch ich habe einige Versuche gemacht, um etwas über die Be-

deutung der Schwingersinnesorgane zu erfahren, aber leider mit nega-

tivem Erfolg, negativ insofern, als ich nichts neues damit erreichte.

Ich kann nur sagen, daß ich ziemlich dieselben Resultate erhielt, die

auch Weinland bekam. Als Versuchsobjekte benutzte ich Calliphora

und Helo'phüus. Meine Resultate kann ich kurz dahin zusammenfassen,

daß die Fliege nach Entfernung beider Halteren überhaupt nicht mehr

zu fliegen vermag. In die Höhe geworfen, fällt sie in grader Linie

wieder zu Boden, wobei sie sich oft überschlägt. Von einem abwärts-

fliegen kann man meiner Ansicht nach hier nicht reden; es ist ein

richtiges Fallen. Legt man eine solche Fliege auf den Rücken, so ver-

mag sie sich nur mühsam wieder aufzurichten. Entfernt man nur einen

Schwinger, so vermag die Fliege noch zu fliegen, abwärts und auch

aufwärts. Der Flug ist aber sehr ungeschickt, und ein kleiner Anstoß

im Fluge an irgend einen Gegenstand genügt oft, um die Fliege zum

Fallen zu bringen. Daß die Fliege beim Fehlen eines Schwingers

Kreiselbewegungen ausführt, habe ich nicht gesehen.

Nach Weinlands Auffassung dienen die Schwinger der Fliege als

Steuerorgan, indem sie durch ihre Bewegungen den Schwerpunkt im
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Körper des Insekts verlagern und dadurch die Flugrichtung bestimmen.

Außerdem kommen sie sicher als Organ in Betracht, das die Fliege im

Gleichgewicht hält. Nehmen wir nun einmal die Tätigkeit des Schwingers

als Steuer- und Gleichgewichtsorgan als feststehend an, so bleibt

immer noch die Frage nach der Funktion der Papillensinnesorgane.

Weinland hat nun auch versucht, hierfür eine Erklärung zu geben.

Er ist der Ansicht, daß die Papillen der Fliege die Empfindung für die

Stärke und die Art der Schwingerbewegung vermitteln. Ich muß es

dahingestellt sein lassen, ob diese Deutung richtig ist. Es mag sein,

daß Weinland Recht hat. Jedenfalls wird man aber erst dann die

Frage genauer beantworten können, wenn es gelänge, die Tätigkeit

des Schwingers (seine Bewegungen) von der seiner Sinnesorgane zu

trennen, indem man durch Zerstören des Nerven oder sonstwie, die

Sinnesorgane funktionslos machte. Gerade in dieser Richtung habe

ich einige Versuche gemacht, konnte aber nichts erreichen. Will man
den Nerven zerschneiden, so muß man schon einen ziemlich tiefen Ein-

schnitt machen; dadiu'ch zerstört man aber gleichzeitig zuviel, denn

sämtliche Fliegen, bei denen ich dies versuchte, stellten ihre Flügel-

bewegungen ein. Dann suchte ich die Sinnesorgane durch Lackieren

mit Spirituslack zu beeinflussen. Auch dies hatte keinen Erfolg, weil

dann das Gelenk des Schwingers verklebt wurde, so daß er nicht mehr

bewegt werden konnte. Der Erfolg war dann natürlich derselbe wie

beim Ausreißen des Schwingers.

Zum Schlüsse möchte ich nicht versäumen, meinem hochverehrten

Lehrer, Herrn Professor Bütschli, für die Anregung zu dieser Arbeit,

das große Interesse, welches er ihr entgegenbrachte, sowie für seine

wertvollen Ratschläge meinen ergebensten Dank auszusprechen.

Heideiderg, im Juli 191L
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verkleinert; wenn nicht besonders vermerkt, beträgt die Dicke der Schnitte 5 ^u.)

Durchgehende Figurenbezeichnungen:

AFZ, Aufhängefaserzellen HPK, Hut des pilzförm. Körperchens;

Ax, Achsenfaden; HZ Hüllzelle;

acc.Z, accessorische Zellen; HZK, Kern der Hüllzelle;

B.P, basale Platte; /, Insertionsstelled. Chordotonalstiftes;

Bas.Pap, basale Papillen; Kn, Knopf;

Cu, Cuticula; L, Lamelle des pilzförm. Körperchens;

DZ, Deckzelle; M, muffartige Umhüllung des End-

DZK, Deckzellenkern; knopfes;

d.H.Pap, dorsale HiCKSsehe Papillen; N, Nerv;

dSP, dorsale scapale Platte; NF, Nervenfaser;

d.Scap.Pap, dorsale scapale Papillen; NH, Nervenhülle;

EF, Endfaser; NHK, Kern der Nervenhülle;

EK, Endknopf; NN, Nebennerv;

F, Fasern der Faserzellen Pig, Pigmentzelle;

Fu, Furche; PK, pilzförmiges Körperchen;

FZK, Kern der Faserzelle; PR, Papillenränder;

GZ, große Zelle; . R, Rippen der Stiftwand;

HN, Hauptnerv; SB, Sinnesborsten;

Hu, hufeisenförmiges Chitinstück der StK, stiftförmiges Körperchen;

Papille; 8Z, Sinneszelle;

Hyp, Hypodermis; SZF, Sinneszellenfortsatz:
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SZK, Kern der Sinneszelle; ZwR, Zwischenraum zwischen den sca-

Trach, Trachee; palen Papillen;

F, Vacuole; ZwZ, Zwlschenzelle;

V.H.Pap, ventrale HiCKSSche Papillen; ZwZK, Kern der Zwischenzelle.

v.Scap.Pap, ventrale scapale Papillen;

Tafel I.

Fig. 1. Sarcophaga carnaria, rechter Schwinger von der Dorsalseite. Photo-

graphie nach einem Plastilinmodell. Bezeichnungen wie in Fig. 3.

Fig. 2. Sarcophaga carnaria, rechter Schwinger von der Ventralseite. Photo-

graphie nach einem Plastilinmodell. Bezeichnungen wie in Fig. 4.

Fig. 3. Calliphora erythrocephala. Linker Schwinger von der Dorsalseite.

(A. 3) a und b die Vorwölbungen unter denen die Gelenksäckchen liegen; ba. Basal-

teil; st, Stiel; K, Köpfchen des Schwingers; Fu, Furche am Köpfchen des Schwin-

gers; /, Längsfurche vor der dorsalen Scapalplatte ; Ib, basale Insertionsstelle des

kleinen Chordotonalorgans.

Fig. 4. Calliphora erythrocephala. Linker Schwinger von der Ventralseite.

It, terminale Insertionsstelle des kleinen Chordotonalorgans; ch, Chitinplatte,

unter der das große Chordotonalorgan liegt. Die andern Bezeichnungen wie

in Fig. 3.

Fig. 5. Eristalis tenax. Linker Schwinger von der Dorsalseite. (Obj. A,

Zeiss, Oc. 3) Bezeichnungen wie in Fig. 3.

Fig. 6. Eristalis tenax. Linker Schwinger von der Ventralseite. (A, 3) Be-

zeichnungen wie in Fig. 4.

Fig. 7. Eristalis tenax. Horizontalschnitt durch das Brustganglion. Alkohol-

Eisessig. WEiGERT-Erythrosiii. (A, 2) C O, Connectiv zum Suboesophagealgang-

lion; CA, Connectiv zu den Abdominalganglien; BN, Nerven des ersten Bein-

paares; FN, Flügelnerv; HN, Halterennerv ; Oang.Z, Ganglienzellen; P.Svb,

Punktsubstanz.

Fig. 8—10. Calliphora eryth. Querschnitte durch den Basalteil des Schwin-

gers. Kons. Alkohol -Eisessig. Färb. Eisenhaem. Erythrosin. (Vergr. D, 1.)

Fig. 8. Region der basalen Papillen.

Fig. 9. Region der chordotonalen Organe. g.Ch, großes Chordotonalorgan

;

k.Ch, kleines Chordotonalorgan.

Fig. 10. Region der scapalen Papillen, kurz vor Beginn des Stieles. (Vergr.

V>, 1.)

Fig. 11. Calliplwra. Vertikaler Längsschnitt durch den Schwinger. Kons.

Alkohol -Eisessig; Färb. Eisenhaem. Erytlirosin. (Vergr. A, 3.) f.Hyp, faserige

Hypodermiszellen.

Fig. 12. Sarcopluuja. Schnitt durch ein Gelenksäckchen. Kons. Alkohol-

Eisessig; Färb. Eisenhaem. Erythrosin. (Vergr. E, 3.) m.Cu, mittlere Cuticular-

schicht; i.Cu, innere Cuticularschiclit.

Fig. 13. Calliphora. Querschnitt durch den Hauptnerven und die Sinnes-

zellen des dorsalen scapalen Organs. Kons. Alkohol-Eisessig; Färb. Eisenhaem.

Erytluosin. (Vergr. 2 mm, 6.) Pig.K, Pigmentzellkern.

Fig. 14. Sarcophaga. Querschnitt durch den Stiel des Schwingers. Kons.

Alkohol-Eisessig; Färb. Eisenhaem. Erythrosin. (Vergr. 2mm, 4.) t-.Ä", vorderer

Kanal; h.K, hinterer Kanal.
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Fig. 15. Calliphora. Querschnitt durch den Stiel des Schwingers. Kons.

Alkohol-Eisessig; Färb. Eisenhaem. Erji^hrosin. (Vergr. 2mm, 4.) Bezeichnungen

wie in Fig. 14.

Fig. 16. Syrphus. Querschnitt durch den Stiel des Schwingers. Kons.

Alkohol-Eisessig; Färb. Eisenhaem. Erythrosin. (Vergr. 2 mm, 4.) Ch.L, Chitin-

leiste.

Fig. 17. Eristalis. Querschnitt durch den Stiel des Schwingers. Kons. Al-

kohol-Eisessig; Färb. Eisenhaem. Erjiihrosin. (Vergr. 2 mm, 4.) Ch.L, Chitin-

leiste; v.Ch.L, ventrale Chitinleiste; v.K, vorderer Kanal; h.K, hinterer Kanal.

Fig. 18. Sarcophaga. Querschnitt durch das Köpfchen des Schwingers.

Kons. Alkohol-Salpetersäure; Färb. WEiGERT-Erj^hrosin. (Vergr. D, 1.) f.Hyp,

faserige Hypodermiszellen ; B.Z, Blutzellen.

Fig. 19. Sarcophaga. Große Zellen aus dem Köpfchen des Schwingers. Kons.

Alkohol-Salpetersäure; Färb. WsiGEBT-Erythrosin. (Vergr. E, 2.) GZK, Kerne

der großen Zelle.

Tafel II.

Fig. 20. Sarcophaga. Große Zellen, Bezeichnungen wie in Fig. 19.

Fig. 21. Calliphora. Große Zelle. Dreikernig. Kons. Alkohol-Eisessig;

Färb. Eisenhaem. Erjrthrosin. (Vergr. 2 mm, 4.)

Fig. 22. Eristalis. Große Zellen aus dem Köpfchen des Schwingers. Kons.

Alkohol-Eisessig; Färb. Eisenhaem. Erythrosin. (Vergr. 2 mm, 4.)

Fig. 23. Callip)hora. Vertikaler Längsschnitt durch das Köpfchen des

Schwingers. Kons. Alkohol-Salpetersäure; Färb. Eisenhaem. (Vergr. E, 2.)

Fig. 24. Faserige Hypodermiszellen, Boden der Endblase; die mit * bezeich-

nete Stelle aus Fig. 23, stärker vergrößert. (Vergr. 2 mm, 4.)

Fig. 25. Calliphora. Sinnesborsten. Kons. Alkohol-Eisessig; Färb. Eisen-

haem. (Vergr. 2 mm, 8.) G, Gelenkgrube.

Fig. 26. Eristalis. Sinnesborsten. Kons. Alkohol-Eisessig; Färb. Weigert-
Erythrosin. (Vergr. 2 mm, 8.) G, Gelenkgrube.

Fig. 27 u. 28. Calliphora. Basale Papillen. Horizontale Flächenschnitte

des Schwingers. Kons. Alkohol-Eisessig; Färb. Eisenhaem. (Vergr. 2 mm, 12.)

Fig. 27. Die Kuppel der Pa^iillen. IL, Insertionsstelle der Lamelle; H, an-

geschnittene Haare.

Fig. 28. Schnitt durch den Hohlraum der Papillen. St, Stiel des pilzförmigen

Körperchens.

Fig. 29. Sarcophaga. Querschnitt durch die Zwischenzellen der basalen

Papillen. Kons. Alkohol-Eisessig; Färb. Eisenhaem. (Vergr. 2 mm, 12.) x, Quer-

schnitt des Fädchens.

Fig. 30. Syrphus. Aus einem Querschnitt des Schwingers. Basale Papillen.

Kons. Alkohol-Eisessig; Färb. Eisenhaem. Erythrosin. (Vergr, 2 mm, 6.)

Fig. 31. Eristalis. Aus einem vertikalen Längsschnitt des Schwingers. Ba-

sale Papillen. Kons. Alkohol-Eisessig; Färb. Eisenhaem. Erj'throsin. (Vergr.

2 mm, 8.)

Fig. 32. Calliphora. Basale Papille quer zur Rinne geschnitten. Kons.

Alkohol-Eisessig; Färb. Eisenhaem. (Vergr. 2 mm, 12.) IL, Insertionsstelle der

Lamelle; R, Rinne; St, Stiel des pilzförmigen Körperchens ; i^PA', Hut des i^ilz-

förmigen KörjDerchens.
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Fig. 33. Calliphora. Basale Papille parallel zur Rinne geschnitten. Kons.

Gilson-Perenyi; Färb. Eisenhaem. (Vergr. 2 mm, 12. ) Die Bezeichnungen wie

in Fig. 32.

Fig. 34 a bis <?. Calliphora. Dorsale scapale Papillen. Eine Serie von vier

aufeinanderfolgenden Tangentialschnitten. Kons. Alkohol-Eisessig; Färb. Eisen-

haem. Erythrosin. (Vergr. 2 mm, 12.) PER, Papillenhohlraum ; ZwR, Zwischen-

raum; HPK, Hut des pilzförmigen Körperchens; W, die zarten Chitinwände, die

das hufeisenförmige Chitinstück mit den inneren Papillenrändern verbinden.

Fig. 35. Calliphora. Querschnitt durch die Zwischenzellen des dorsalen

scapalen Organs. Kons. Alkohol-Eisessig; Färb. Eisenhaem. Erythrosin. (Vergr.

2 mm, 12.) x, Fädchen in der Zwischenzelle.

Fig. 36. Sarcophaga. Dorsale scapale Papillen aus einem Querschnitt durch

den Schwinger. Kons. Alkohol-Salpetersäure; Färb. WEiGEBT-Erythrosin. 3 jM.

(Vergr. 2 mm, 6. ) U. Pap, unbestimmte Papille.

Fig. 37. Sarcophaga. Ventrale scapale Papillen. Querschnitt. Kons. Al-

kohol-Eisessig; Färb. Eisenhaem. Erythrosin. (Vergr. 2 mm, 8.)

Fig. 38. Sarcophaga. Dorsale scapale Papillen. Längsschnitt. Kons. Al-

kohol-Salpetersäure; Färb. Weigert. (Vergr. 2 mm. 8.)

Tafel III.

Fig. 39. Eristalis. Ventrale scapale Papillen. Längsschnitt. Kons. Alkohol-

Eisessig; Färb. Eisenhaem. Erythrosin. (Vergr. 2 mm, 8.)

Fig. 40. Calliphora. Dorsale scapale Papillen. Querschnitt. Kons. Alkohol-

Eisessig; Färb. Eisenhaem. (Vergr. 2 mm, 12.) W, zarte Chitinwand die das huf-

eisenförmige Chitinstück mit den inneren Papillenrändern verbindet.

Fig. 41. Syrphus. Dorsale scapale Papillen. Querschnitt. Kons. Alkohol-

Eisessig; Färb. Eisenhaem. Erythrosin. (Vergr. 2 mm, 12.) Bezeichnungen wie

in Fig. 40.

Fig. 42. Calliphora. Ventrale scapale Papille. Längsschnitt 3 /u. Kons.

Alkohol-Eisessig; Färb. WEiGERT-Erythrosin. (Vergr. 2 mm, 12.)

Fig. 43. Sarcophaga. Dorsale scai^ale Papillen. Querschnitt. Kalilauge-

material; Färb. GentianaAäolett. Bezeichnungen wie in Fig. 40. (Vergr.

2 mm, 12.)

Fig. 44. Syrphus. Ventrale HiCKSsche Papillen. Querschnitt 3 ja. Kons.

Alkohol-Eisessig; Färb. Eisenhaem. Erythrosin. (Vergr. 2 mm, 8.)

Fig. 45. Sarcophaga. Ventrale HiCKSsche Papillen. Querschnitt. Kons.

Alkohol-Salpetersäure; Färb. WEiGERT-Erythrosin. (Vergr. 2 mm, 8.)

Fig. 46. Syrphus. Dorsale HiCKSsche Papille. Querschnitt, Kons. Alkohol-

Eisessig; Färb. Eisenhaem. Er;y'throsin. (Vergr, 2 mm, 8.)

Fig. 47. Calliphora. Unbestimmte Papille. U.Pap. Ansicht von oben. (Vergr.

2 mm, 8.) CR, ringförmige Erhebung des Chitins; H, Haar; Ku, Kuppel der Pa-

pille; /, Insertionsstellc des Nerven.

Fig. 48. Sarcophaga. Unbestimmte Papille. Querschnitt. Kons. Alkohol-

Eisessig; Färb. Eisenhaem. Erythrosin. (Vergr. 2 mm, 6.) Bezeichnungen wie

in Fig. 47.

Fig. 49. Sarcophaga. Unbestimmte Papille, Querschnitt 3 (x. Kalilauge-

material; Färb. Gentianaviolett. (Vergr. 2 mm, 8.) Bezeichnungen wie in Fig. 47.
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Fig. 50. Galliphora. Großes Chordotonalorgan. Längsschnitt. Kons. Gil-

son-Perenyi; Färb. Eisenhaem. (Vergr. 2 mm, 8.)

Fig. 51. Sarcophaga. Großes Chordotonalorgan. Längsschnitt. Kons.

Alkohol-Eisessig; Färb. Eisenhaem. Erythrosin. (Vergr. 2 mm, 8.)

Fig. 52. Sarcophaga. Querschnitt durch das proximale Ende des großen

Ghordotonalorgans. Kons. Alkohol-Eisessig; Färb. Eisenhaem. Erjrthrosin. (Vergr.

2 mm, 8.)

Fig. 53a—c. Calliphora. Querschnitte durch das große Chordotonalorgan;

3^. Kons. Alkohol-Eisessig; Färb. Eisenhaem. Erythrosin. (Vergr. 2 mm, 12.)

54a Region der Hüllzelle; 54 & und c, Region des stiftförmigen Körperchens.

Fig. 54. Syrphus. Großes Chordotonalorgan. Längsschnitt. Kons. Alkohol-

Eisessig; Färb. Eisenhaem. (Vergr. 2 mm, 8.) F, Fasermantel.

Fig. 55. Syrphus. iStiftförmiges Körperchen. (Vergr. 2100.)

Fig. 56. Calliphora. Kleines Chordotonalorgan. Längsschnitt; 7,5^. Kons.

Alkohol-Eisessig; Färb. Eisenhaem. Erythrosin. (Vergr. 2mm, 6.) Ih, basale In-

sertionsstelle des Organs.

Tafel IV.

Fig. 57. Sarcophaga. Kleines Chordotonalorgan. Kons. Alkohol-Eisessig;

Färb. Eisenhaem. Erythrosin. (Vergr. 2 mm, 8.)

Fig. 58. Sarcophaga. Kleines Chordotonalorgan. Längsschnitt. Kons.

Gilson-Perenyi; Färb. Eisenhaem. Erythrosin. (Vergr. 2 mm, 8.)

Fig. 59. Calliphora. Kleines Chordotonalorgan. Kons. Alkohol-Salpeter-

säure; Färb. Eisenhaem. (Vergr. 2 mm, 8.) F, Mantel von Faserzellen.

Fig. 60 a

—

f. Calliphora. Querschnitte durch das kleine Chordotonalorgan.

Kons. Alkohol-Eisessig; Färb. Eisenhaem. Erythrosin. (Vergr. 2 mm, 12.) 60a,

Region der Sinneszellen ; 6

—

d, Region der Hüllzellen ; e und /, Region der Deck-

zellen.

Fig. 61a—c. Sarcophaga. Querschnitt durch das kleine Chordotonalorgan;

3^. Kons. Alkohol-Eisessig; Färb. Eisenhaem. (Vergr. 2 mm, 12.) Region des

stiftförmigen Körperchens.



Die Sehorgane der Larve und Image von Dytiscus

marginalis.

Von

Karl Güntlier
auiä St. Petersburg.

(Aus dem Zoologischen Institut Marburg.)

Mit 36 Figuren im Text.

Die Veranlassung zu den hier dargestellten Untersuchungen gab

die Absicht, die rudimentären Larvenaugen genauer zu studieren und

überhaupt das Schicksal der Stemmata während der Metamorphose

zu verfolgen. Daraus ergab sich dann das kaum zu umgehende Stu-

dium der Stemmata sowohl, wie auch der Komplexaugen. Es wird

gebeten vorliegende Studien unter diesem Gesichtswinkel zu betrachten

und nicht als eine Durcharbeitung des schwierigen Gebietes der ein-

fachen und zusammengesetzten Augen ansehen zu wollen. Einen

solchen Anspruch erhebt die Arbeit umso weniger, als sie sich auf ein

einziges in vieler Hinsicht nicht einmal besonders günstiges Objekt,

den Dytiscus marginalis beschränkt und sich damit in den Rahmen der

Untersuchungen einfügen soll, die im hiesigen zoologischen Institut an

diesem Insekt ausgeführt wurden. Ich selbst bin daran noch mit

andern Untersuchungen beteiligt, möchte aber die hier vorliegenden

schon jetzt mitteilen, da sie einen gewissen Abschluß erreichten und in

verschiedner Richtung zu neuen Ergebnissen führten.

Zur Orientierung über den Stand der Frage sei mir zunächst ein

kurzer historischer Überblick gestattet.

Die ersten Untersuchungen über die morphologischen und physio-

logischen Verhältnisse der Augen, die auch heute noch fast in vollem

Umfange anerkannt werden, verdanken wir wohl Johannes Müller.

Es ist auch das Verdienst Müllers die Verhältnisse der Einzelaugen

bei Krebsen und Insekten zu den Komplexaugen genauen Studien

unterworfen zu haben, die ihn zu der Aufstellung der bekannten Theorie

des »musivischen Sehens« führten.
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In einen deutliclien Gegensatz zu Joh. Müller stellt sich Leydig.

Er kommt zu dem Resultat, daß Einzelauge und Fazettenauge als

morphologisch imd physiologisch gleichwertig zu erachten sind. Diese

Auffassung ist wohl vor allem darauf zurückzuführen, daß Leydig in

dem Glaskörper einen Teil der recipierenden Elemente erblickt und die

Gesamtheit der Kristallkegel eines Komplexauges morphologisch mit

dem Glaskörper eines Einzelauges auf eine Stufe stellt.

Es ist nun das Verdienst Grenachers diese Frage endgültig ge-

klärt zu haben. Die großen Fortschritte der Technik machten es ihm
möglich die morphologischen Verhältnisse viel genauer zu studieren

als seine Vorgänger, und auf Grund dieser Studien schließt er sich der

Theorie Joh. Müllers an.

Grenacher stellte zunächst in den Einzelaugen das Vorhanden-

sein eines selbständigen Glaskörpers, der mit den recipierenden Ele-

menten in keinerlei Verbindung steht, fest. Dann kam er in bezug auf

diese Elemente selbst zu dem Resultat, daß der bisherige »Nervenstab«

aus einer großen Anzahl feinster nervöser Endorgane zusammenge-

setzt ist.

Was das Komplexauge anlangt, so sind auch hier Grenachers
Befunde noch heute fast ausnahmslos maßgebend. Besonders dankens-

wert ist noch, daß er für die bis dahin verschiedenartig bezeichneten

Elemente des Komplexauges feste Begriffe einführte.

Während die Untersuchungen dieser drei Forscher fast ausschließ-

lich rein morphologischen Verhältnissen galten, ist auch die Entwicklung

der Augen Gegenstand eingehender Untersuchungen geworden.

Carriere, Patten und Johansen haben sich besonders mit der

Entwicklimg der Arthropodenaugen beschäftigt und besonders der

letztgenannte Autor gibt eine eingehende Beschreibung der Entwick-

lung eines Komplexauges.

Jedoch auch nach der morphologischen Seite hin, haben wir auf

dem Gebiete der Augenuntersuchungen in der letzten Zeit noch einmal

einen großen Aufschwung zu verzeichnen. Dieser Aufschwung wird

eingeleitet und begründet durch die umfassenden Untersuchungen

Richard Hesses, der sich infolge seiner Durcharbeitung der Sehorgane

von Tieren aus allen Abteilungen einen besonders weiten Blick auf diesem

Gebiet erwarb. Sein Verdienst ist es, die Stäbchen der Stemmata und

die Rhabdome der Ommatidien als Stiftchensäume von morphologischer

Gleichwertigkeit erkannt zu haben. Ferner hat er festgestellt, daß die

Retinula der Insekten primär aus acht Zellen besteht, die jedoch nicht

alle an der Bildung des Rhabdoms beteiligt zu sein brauchen.
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Die in neuester Zeit von Kirchhoffer angestellten Beobach-

tungen sind insofern von Wichtigkeit, als sie speziell an einer großen

Anzahl von Käfern aller Gattungen angestellt wurden, und so zu ver-

gleichenden Betrachtungen sehr geeignet sind. Im allgemeinen werden

von ihm die Resultate der älteren Autoren, besonders aber die von

Hesse bestätigt.

Georg Dietrich richtet seine Aufmerksamkeit hauptsächlich auf

die Untersuchimg des Kristallkegels, er gehört aber auch zu den wenigen

Autoren, die das Vorhandensein rudimentärer Larvenaugen im Be-

reiche der Augenanlage der Imago festgestellt haben.

Im Ganzen läßt sich bei Betrachtung der historischen Entwicklung

der Augenforschung insonderheit auf dem Gebiete der Arthropoden

feststellen, daß diese Entwicklung auf einem gewissen Höhepunkt an-

gelangt ist und in bezug auf die allgemeinen großen Fragen wohl ganz

gelöst sein dürfte. Was die spezielle Forschung anlangt, so werden zu

den bestehenden offenen Fragen immer noch neue hinzutreten, wie

die hier dargebotene kurze Abhandlung auch schon zur Genüge dartun

dürfte. Es möge ihr vergönnt sein einen geringen Beitrag zur Lösung

dieser Fragen zu liefern.

Wie bereits betont wurde, ist nur ein Objekt und zwar Dytiscus

marginalis zu den genaueren Beobachtungen herangezogen worden.

Es sollen zunächst:

1. Die Stemmata
nach ihren morphologischen Verhältnissen sowohl bei jüngeren als

älteren Larven einer Betrachtung unterzogen werden. Dann kommt

:

2. Der Augenfleck^

ein Organ zur Beschreibung, das im Verbände der larvalen Augen-

anlage liegt und bis jetzt noch nicht genau untersucht ist.

Hieran schließt sich:

3. Das Verhalten der Stemmata während der Metamorphose,
eine Beobachtung, die an dem lebenden Material gemacht wurde und

die schon äußerlich den in dem folgenden Kapitel:

4. Die Entwicklung des Komplexauges
zur Beschreibung gelangenden Vorgang zeigt. Im Anschluß an diese

Entwicklungsvorgänge soll dann:

5. Das Komplexauge -

nach seiner morphologischen Seite hin einer Betrachtung unterworfen

werden.
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Es ist mir ein Bedürfnis meinem hochverehrten Lehrer, Herrn

Prof. KoESCHELT, für die freundUche Anregung zu dieser interessanten

Arbeit, sowie für die Hebenswürdige Unterstützung während der Aus-

führung derselben meinen herzlichsten Dank auszusprechen. Ferner

danke ich Herrn Prof. Meisenheimek, Dr. Tönniges, Dr. Kautzsch

und Dr. Harms für ihre freundlichen Unterstützungen und Ratschläge,

die sie mir zuteil werden ließen.

Technik.

Das zur Untersuchung gelangte Material wurde zum größten Teil

im hiesigen Institut von mir aus Eiern aufgezogen und nur in einzelnen

Exemplaren in den benachbarten Teichen und Tümpeln gefangen.

Als Konservierungsflüssigkeiten kamen in Betracht:

1. Alkohol,

2. Alkohol 75% + Essigsäure 25%,

3. Sublimatlösung,

4. Sublimatlösung + Essigsäure,

5. Chromsäure + Osmiumsäure + Essigsäure (FLEMMiNGsches

Gemisch).

Die Einwirkungsdauer richtete sich nach der Stärke der ange-

wandten Lösung und nach dem Umfang des Objekts. Die günstigsten

Resultate wurden erzielt durch die unter 2 und 5 angeführten Methoden.

Nach der Härtung in Alkohol wurde das Material in Chloroform

übergeführt und in Paraffin eingebettet. Die Einbettung über Xylol

erwies sich als nicht vorteilhaft.

Dem Schneiden — besonders von fortlaufenden Serien stellte sich

die Härte des Chitins als schwieriges Hindernis entgegen. In manchen

Fällen erwies sich die Anwendung von Mastix als ausreichend und es

wurde auf diese Art besonders jüngeres Material mit Erfolg geschnitten.

Das Chitin älterer Larven oder Käfer mußte nach der von Hesse

empfohlenen Art im Paraffin abpräpariert werden. Die von Hennings

angewandte Lösung, bestehend aus Sublimat + Chromsäure + Pikrin-

säure + Salpetersäure, zerstörte die feineren Elemente vollständig, so

daß sie nicht weiter in Betracht kam.

Die Färbung der Schnitte, deren Dicke sich zwischen 3 und 15 ii

bewegte, geschah in der Hauptsache mit Hämatoxylin nach Delafield

und Nachfärbung mit Eosin, oder bei dem nach Methode 5 konservier-

ten Material mit Eisenhämatoxylin nach Heidenhain.

Bei der Untersuchung der feineren Struktur der Augenanlagen

bildete oft das Pigment ein erhebliches Hindernis und es wurden zu
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seiner teilweisen oder vollständigen Beseitigung in der Hauptsache zwei

Methoden angewandt. Um die in Alkohol von 70% oder 80% liegenden

Totalpräparate von Augen — besonders Stemmata — zu entpigmen-

tieren, wurden in das betr. Schälchen, in dem diese Organe lagen, in

ihre unmittelbare Nähe geringe Mengen von Chlorkalk gebracht und

dann dem jilkohol ein Tropfen Salzsäure beigefügt. Diese Salzsäure

führt eine allmähliche Zersetzung des Chlorkalks herbei und das in

geringen Mengen freiwerdende Chlor zerstört das Pigment ohne dem
Gewebe Schaden zuzufügen. Wenn größere Pigmentmassen zerstört

werden sollen, empfiehlt es sich nach Verlauf von Yg Stunde einen

weiteren Tropfen Säure zu geben, jedoch muß man sich genau über-

zeugen, daß von der zuerst beigefügten Menge nichts mehr vorhanden ist.

Die Entpigmentierung von Schnitten geschah mit Hilfe der von

Hennings angewandten Mischung aus 2/3 80% Alkohol + Vg Glyzerin

+ 2% Salpetersäure. Hennings hat diese Flüssigkeit mit Erfolg bei

einer Temperatur von 30° angewandt, jedoch dauert auf diese Art die

Entpigmentierung eines Schnittes von 8 u Dicke ungefähr 4—5 Tage.

Daher wurde der Versuch gemacht die Entpigmentierung bei höherer

Temperatur vor sich gehen zu lassen. Am günstigsten zeigte sich hier-

bei die Temperatur zwischen 45 ° und 50°. Im Verlauf von 24 Stunden

konnte auf diese Art jede Schnittserie von Pigment befreit werden.

Nach erfolgter Entpigmentierung müssen die Schnitte in Alkohol von

60% intensiv ausgewaschen werden.

Die Stemmata.

Die Augen der Dytiscidenlarven, die seit Grenachers um--

fassenden Untersuchungen als klassisches Beispiel für Einzelaugen von

Arthropoden gelten, bieten bei genauer Beobachtung doch noch einige

neue Momente imd es ist dem bisher über sie bekannt gewordenen noch

mancherlei hinzuzufügen.

Sehr genaue Bilder von jungen sowie alten Larven sind bereits vou

Blunck gegeben worden, und die Fig. 1 soll nur die Lage der Augen

in bezug auf die übrigen Organe des Kopfes zeigen.

An jeder Seite des Kopfes liegen auf einer kleinen buckei-

förmigen Erhöhung sechs Einzelaugen. Eine Verbindungslinie dieser

Augen würde die Form einer Ellipse annehmen, deren längere Achse

in dorsoventraler Richtung verläuft. Grenacher ordnet die Stem-

mata kreisförmig an, und ich habe gefunden, daß es Individuen gibt,

die eine solche Anordnung zeigen. Anderseits sind aber recht lang-

gestreckte Ellipsen nicht selten und sogar die Form vollkommener
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Rechtecke ist häufig anzutreffen. Es ergibt sich also hieraus, daß die

äußere Form der gesamten Augenanlagen individuell verschieden ist,

wenn auch im allgemeinen die Ellipse vorherrscht. Außerdem ist die

jeweilige Altersstufe der Larve für die Form der Augenanlage noch

von Bedeutung.

Wie die Fig. 1 zeigt entfallen vier Stemmata auf die Dorsal-

seite des Kopfes, während die beiden übrigen ventral liegen. Das

der Medianlinie am nächsten gelegene Augenpaar zeichnet sich

Flg. 1.

Kopf einer jungen Larve von Di/tisciis maroinalis, von oben, af, Augenfleck; an, Antenne; l, Linse.

durch die längliche Form seiner Linsen (Fig. 1 l) von dem nächstge-

legenen Paar aus, dessen Linsen einerseits in der Aufsicht ziemlich

kreisförmig erscheinen, anderseits aber auch noch an Größe erheblich

zurückstehen. Die beiden ventralen Einzelaugen zeigen wieder die

längliche Form der Linsen, aber auch ihre Größe ist bedeutend geringer.

Viel deutlicher tritt der Unterschied in den GrößenVerhältnissen in

den Stemmata bei der verwandten Gattung Acilius hervor. Patten

sah sich deshalb genötigt bei der Betrachtung dieser Augen für ein jedes

eine besondere Beschreibung zu geben. Nach diesen äußerlichen Ver-

schiedenheiten zu schließen, müßten auch die Stemmata in ihrer ganzen

Form und in ihrem inneren Bau paarweise voneinander unterschieden

Zeitschritt f. wissenscli. Zoolo'.'ie. C. Bd. 5
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sein. Dies läßt sich auch schon teilweise durch die Beobachtung am
lebenden Objekt erkennen. Die Cuticula der Larve ist durchsichtig

genug, um zu zeigen, daß die Augen, die zu den langgestreckten Linsen

gehören eine plattgedrückte birnförmige Gestalt haben. Die kreis-

förmigen Linsen hingegen gehören zu Augen, deren Form der eines

Bechers nahe kommt. Bei der Untersuchung des inneren Baues der

Stemmata sind zum größten Teile die dorsalen herangezogen worden,

da diese im bezug auf die einzelnen Elemente am reichlichsten aus-

gestattet sind.

Drei Arten von Elementen sind bei einer solchen Betrachtung

hauptsächlich zu unterscheiden:

1. Die Elemente zur Leitung und Brechung des Lichts. Hierzu

gehören Linse, Glaskörper und Pigment.

2. Die lichtempfindlichen oder recipierenden Elemente. Die Seh-

zellen und Stäbchen.

3. Die nervösen Elemente: Nervenfibrillen, Einzelaugennerv und

Ganglion opticum.

Die Fig. 2 zeigt einen Längsschnitt durch ein Larvenauge von

Dytiscus marginalis. Schon auf den ersten BKck ergibt sich, daß alle

Elemente dieses Auges aus einer Zellschicht hervorgegangen sind.

Ihre enge Verbindung mit der Larvenhypodermis läßt sie einfach als

Modifikation derselben erscheinen.

Grenacher bezeichnet die Larvenaugen von Dytiscus und Acilius

deshalb als besonders »interessant«, »da sie deutlicher als alle mir be-

kannt gewordenen Formen des Sehorgans innerhalb des Arthropoden- •

typus die morphologische Zusammengehörigkeit der Elemente des

Auges und des Integuments (der Hypodermis) auch noch im fertigen

Organ erkennen lassen«.

Patten ließ ursprünglich die Einzelaugen von Acilius als mehr-

schichtige Anlagen entstehen. Im Verlaufe späterer Arbeiten gibt

er aber zu, sich in diesem Punkte geirrt zu haben, weshalb es sich wohl

erübrigt näher darauf einzugehen.

Betrachtet man nun einmal in Fig. 2 von der Grenze zwi-

schen Hypodermis und Auge ausgehend in centripetaler Richtung fort-

schreitend nacheinander die Elemente des Stemmas, so trifft man auf

verschiedenartige Differenzierungen, die nach ihrer Lage oder physio-

logischen Bedeutung erklärt werden müssen.

Die peripher gelegenen Zellelemente schließen sich mit ihren di-

stalen Enden nach dicht an die Cuticula oder an den äußeren Rand der

Linse an, sie haben also zweifellos noch die Bedeutung der Hypodermis
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als Matrix der Cuticula und in diesem Falle besonders der Linse. Die

proximalen oder basalen Teile dieser Zellen haben aber auch noch eine

besondere Bedeutung. Ihnen fällt schon die Produktion von Pig-

ment zu, das sich dann über die ganze Länge der Zellen ausdehnt. Die

-hyp

Fig. 2,

Liingsschnitt durch ein Larvenauge von Di/tücus mar;/, afip, Augenspalt; gl; Glaskörper; grsz, große

Sehzellen; hst, horizontale Stäbchen; hyp, Hypodermis; Idsz, kleine Selizellen; /. Linse; n, Nerv;

pgz, Pigmentzellen; vst, vertikale Stäbchen.

Kerne liegen wie diejenigen der Hypodermis noch in ziemlicher Nähe

der Cuticula.

Aber schon die folgenden etwas mehr central gelegenen Elemente

zeigen, daß die Kerne allmählich nach den basalen Enden hinrücken,

bis sie ungefähr im letzten Drittel der Zellen liegen bleiben. Die

basalen Zellenden sind auf dem in Fig. 2 dargestellten Schnitt infolge

der etwas schrägen Schnittführung nicht getroffen, sie laufen allmäh-

lich in Form einer Spitze aus, während sie distal wie die Fig. zeigt

5*
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in unmittelbarer Nähe des Glaskörpers endigen. Dies sind eben die

Glaskörperzellen. Während die vorigen als Matrix der Linse anzu-

sehen sind, müssen diese unbedingt für die Mutterzellen des Glaskörpers

angesprochen werden. Der Glaskörper zeigt bei jüngeren Larven die

Form eines stumpfen Kegels, dessen Boden- und Mantelfläche eine

schwache Wölbung nach innen zeigen (Fig. 2 gk). Bei älteren Larven

hingegen nimmt er eine uhrgiasartige Form an, und es will auch er-

scheinen, als ob der Glaskörper der erwachsenen Larven relativ kleiner

sei, als derjenige bei jungen. Auch den Glaskörperzellen fällt eine

zweite Bedeutung zu. Sie sind ebenfalls und zwar noch im verstärkten

Maße Träger von Pigment. Besonders in den distalen dem Lichte

zugekehrten Partien findet eine große Anhäufung von Pigment statt.

Bis auf einige Punkte decken sich meine Beobachtungen über

Linse, Glaskörper und Pigment mit denjenigen der Autoren. Die

Befunde von Patten möchte ich hier nicht zum Vergleich heranziehen,

da er von der oben schon erwähnten falschen Voraussetzung bei der

Untersuchung der Asciliuslarven ausgegangen ist. Grenachee be-

zeichnet die Linse als farblose bikonvexe Verdickung der Cuticula.

Dem wäre höchstens noch hinzuzufügen, daß die Linse erst im späteren

Alter als bikonvex erscheint, während junge Larven eine plankonvexe

Linse— die Wölbung nach innen gerichtet— zeigen. Fig. 2 stellt einen

Übergang von der plankonvexen zur bikonvexen Linse, die in Fig. 3

vertreten ist, dar.

Was die peripheren Zellelemente betrifft, so legt Grenacher Wert

darauf, daß sich die unmittelbar an das Auge angrenzenden Zellen der

Hypodermis schräg stellen und sich dadurch mit ihren distalen Enden

von dem Auge abkehren. Und daß ferner, die dem Augenverbande

selbst angehörenden Zellen, sich allmählich, je mehr sie sich der Augen-

achse nähern, nach dieser hinneigen. Bei meinen Untersuchungen

ergab es sich im allgemeinen, daß die begrenzenden Hypodermiszellen

auf der Cuticula senkrecht standen, oder doch nur eine geringe Neigung

nach dieser oder jener Richtung zeigten. Nur bei ganz jungen Larven

schien mir die von Grenacher angegebene Tendenz häufiger zu sein,

und auch die große Länge der Hypodermiszellen im Verhältnis zu den

übrigen Elementen konnte nur im bezug auf junge Larven bestätigt

werden. Es sind also von Grenacher jedenfalls aus technischen

Gründen keine erwachsenen Larven zur Untersuchung gelangt. Das

scheint mir auch folgender Umstand noch besonders zu bestätigen.

Weiter oben wurde der Glaskörper bereits als kegel- oder uhrglas-

förmiger Körper beschrieben, der aus einer gallertartigen Masse besteht.
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Geenacher niin und Hesse, der sich ihm anschheßt, ohne »aus Mangel

an Material, alle Befunde genau nachgeprüft zu haben«, kommen zu

einem anderen Resultat. Grenacher gibt von dem Glaskörper folgende

Beschreibung: »Die bis an die Linsenperipherie herantretenden Zellen

sind ihrer ganzen Länge nach pigmentiert, auf sie folgen solche, die

-I

\ \ \
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Fig. 3.

Medianer Längsschnitt durch dasselbe Auge (Fig. 2), zu dem vorigen Schnitt (Fig. 2) senkrecht

stehend. Der Schnitt verläuft im Augenspalt, daher horizontale Stäbchen nicht getroffen,

ffl.sp, Augenspalt; cl, Cuticula; gk, Glaskörper; liyv, Hypodermis; l, Linse; «, Nerv; psf2, Pigment-

zelle; vst, vertikale Stäbclien.

sich an die innere Oberfläche der Linse anlegen, dann weitere, welche

die Linse selbst nicht mehr berühren, sondern in der Achse des Auges

mit entsprechenden von der andern Seite herankommenden zusammen-

treffen. Bei den beiden zuletzt genannten rücken die Kerne succesive

wieder an das Hinterende der Zellen und die Pigmentierung erstreckt

sich nicht mehr über die ganze Zelle, sondern bleibt auf die hmtere
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Hälfte, mehr oder weniger, beschränkt, während die vordere bzw. in

der Bahn der eintretenden Lichtstrahlen liegende durchsichtig und

klar bleibt.« Diese distalen Zellabschnitte stellen für ihn den Glas-

körper dar.

Auf die Embryonalentwicklung und auf eine kurze Zeit der nach-

embryonalen Entwicklung mögen diese Beobachtungen zutreffen.

Jedoch steht fest, daß schon bei relativ jungen Larven — vielleicht

am Ende der ersten Häutungsperiode— der Glaskörper wirklich als be-

sonderer Körper auftritt. Er wäre also als ein Secret der Glaskörper-

zellen zu betrachten, wie das Chitin als ein Secret der Hypodermis-

zellen anzusehen ist. Bei den jungen Larven würden dann nach den

Beobachtimgen von Grenacher dieses Secret schon die Funktion eines

Glaskörpers haben, wenn es noch innerhalb seiner Mutterzelle liegt und

deren distales Ende vollständig erfüllt.

Auf die Glaskörperzellen folgt nun eine Kategorie von Zellele-

menten, die vielleicht ursprünglich auch zu ihnen gehört hat, jetzt aber

nicht mehr an den Glaskörper heranreicht. Die distalen Enden dieser

Zellen neigen sich immer mehr nach der Augenachse hin, bis sie schließ-

lich fast senkrecht auf ihr stehen. Dabei nähern sie sich, je weiter sie

an das Augencentrum herankommen, einander immer mehr, und es ent-

steht auf diese Art in den langgestreckten Augen ein V-förmiger Spalt,

an dessen Stelle bei den runden Augen ein trichterförmiger Raum
tritt. Die Begrenzungszellen dieses Augenspalts zeigen sich besonders

in ihren distalen Teilen durch große Pigmentmassen aus, weshalb sie

einfach als Pigmentzellen (Fig. 2 pgz) bezeichnet sind. Es ist nicht

ausgeschlossen, daß der Augenspalt in dem Umfange, wie ihn die Fig. 2

(asp) zeigt, ein Produkt der Konservierung ist, denn ein solch großer

freier Raum im Innern eines Organs dürfte etwas unwahrscheinlich

erscheinen. Zweifellos müssen aber die Lichtstrahlen von dem Glas-

körper aus einem Weg finden, der sie dem wichtigsten Teil des Auges,

den recipierenden Elementen zuführt.

Die lichtempfindlichen Elemente im Einzelauge der Arthropoden

sind häufig Gegenstand von Untersuchungen gewesen, aber die Re-

sultate gehen meist weit auseinander.

Zunächst sollen meine Befunde in bezug auf die Sehzellen und

Stäbchen im Dytiscidenauge dargestellt werden. An die Pigment-

zellen des Augenspalts schließen sich in centripetaler Richtung Zellen

an, deren distale Enden ebenfalls horizontal liegen, und die morpho-

logisch nicht von den vorhergehenden zu unterscheiden sind. Sie

führen ebenfalls Pigment und ihre Kerne liegen ungefähr im letzten
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Drittel des Zelleibes. Diese Zellen nun tragen an ihren distalen

Enden nach der Augenachse hin gerichtet einen glashellen Aufsatz —
das Stäbchen. Dieses Stäbchen erscheint in der Form eines hohlen

Kegels, in den das Zellende gleichsam hineingepreßt ist. An der Spitze

wie an der Basis ist der Kegel offen und würde also mathematisch als

Mantel eines Kegelstumpfs anzusprechen sein. Natürlich sind diese

Elemente gegen alle Agentien sehr empfindlich und es lassen sich wohl

kaum Bilder erzielen, die dem lebenden Objekt vollständig gleich-

kommen, aber wie mir die Präparation eines lebenden Auges zeigte,

scheine ich mit obiger Beschreibung der Natur am nächsten gekommen

zu sein. Auf den feineren Bau der Stäbchen will ich erst an späterer

Stelle eingehen. Es bleibt noch zu bemerken, daß die basalen Enden

dieser Zellen mit je einer Nervenfaser in Verbindung stehen, welche

dann zusammen den Nerv des Einzelauges bilden.

Diese Sehzellen mit den horizontalen Stäbchen sind nun aber

nicht die einzigen lichtempfindlichen Elemente im Auge der Dytis-

cidenlarve. Wenn man vom Augenspalt her in centripetaler Rich-

tung ihre Lagerung verfolgt, so zeigt sich, daß sie plötzlich ungefähr

im Mittelpunkt des Auges abgelöst werden von sehr großen Stäbchen,

die der Augenachse parallel laufen (Fig. 2 vst). Der in Fig. 2 dargestellte

Schnitt, der senkrecht zur Augenspalte geführt ist, zeigt zwei solcher

großer vertikaler Stäbchen und läßt schon erkennen, daß diese Stäb-

chen am Boden der Augenspalte zwei parallele Reihen bilden. Der

Schnitt in Fig. 3 hingegen ist in der Richtung der Augenspalte gelegt,

und zwar so, daß er wohl die fast median stehenden Vertikalstäbchen

(Fig. 3 vst) noch trifft, peripher aber in dem Augenspalt verläuft und

keine quer geschnittenen Horizontalstäbchen aufweist.

Wie Fig. 2 u. 3 beweisen, zeichnen sich die vertikalen Sehzellen

ebenso wie ihre Stäbchen durch die Größe aus. Im bezug auf Pigment

und Nerven verhalten sie sich genau so wie die horizontalen Sehzellen.

Nur ihre Kerne sind nicht soweit proximal gelegen, als die der letzteren.

Grenachee nun kommt in bezug auf die recipierenden Elemente

zu etwas anderen Resultaten, wenn die Differenzen auch nicht gerade

fundamentaler Natur sind. Nach seiner Ansicht, die ja auch durch

die Auswahl des Materials begründet sein dürfte, schließen sich an

die Glaskörperzellen direkt die Sehzellen — in ihrer Gesamtheit als

Retina bezeichnet — an. »Verfolgt man den inneren Kontur des

Schnittes, so erinnert nichts daran, daß man auf einmal an der Grenze

zweier physiologisch so ungleichwertiger Zellkategorien steht.« Ich

habe bereits zugegeben, daß in frühester Jugend die von mir als
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Pigmentzellen bezeichneten Elemente ebenfalls die Bedeutung von Glas-

körperzellen haben können. Wie aber die Fig. 2 zeigt, schließen sich

bei älteren Larven die Sehzellen nicht mehr direkt an die Glaskörper-

zellen an.

Was die Stäbchen anlangt, so bezeichnet sie Grenacher als vorn

und hinten offene Röhren, »die die vorderen Enden der Retinazellen

cylindrisch umschließen«. Ob die Stäbchen cuticulare Ausscheidungen

oder partielle Umwandlungen der Sehzellen sind, vermag er nicht zu

entscheiden.

Die Hauptsache ist, daß Grenachers Stäbchen mit den dazu-

gehörigen Sehzellen alle in der Richtung der Augenachse verlaufen,

das heißt, daß er nur vertikale Stäbchen gesehen hat, die die distalen

Enden der Retinazellen umschließen. Jedoch fügt er später hinzu,

daß er sich für die angegebene Form der Stäbchen nicht verbürgen

könne, denn es sei ihm nicht möglich gewesen, Querschnitte durch sie

herzustellen.

Mit dieser Einschränkung hat er sehr recht, denn es handelt sich

bei diesen vertikalen Stäbchen tatsächlich nicht um offne Röhren,

sondern um Halbrohre, die nicht das ganze Zellende umgeben, sondern

nur soweit reichen, als die Zelle dem Lichte ausgesetzt ist. Die distalen

Enden dieser Zellen erscheinen mir nicht wie Grenacher angibt, dünn

ausgezogen, sondern sie müssen vielmehr wie die Fig. 2 zeigt, eher als

keulenförmig bezeichnet werden (Fig. 2 grsz). Im bezug auf das Pig-

ment komme ich zu denselben Resultaten wie Grenacher, jedoch was

die Kerne anlangt, so habe ich niemals gefunden, daß sie in den verti-

kalen Sehzellen soweit proximal liegen, wie er es angibt. Von den

horizontalen Sehzellen und Stäbchen hat er nichts gesehen. Vielleicht

ist auch hier das Material nicht günstig gewesen, oder er hat die an

recipierenden Elementen ärmeren mittleren oder ventralen Augen

untersucht.

Zu wesentlich andern Resultaten gelangt Hesse, wenn er auch

bei seinen Untersuchungen hauptsächlich Wert auf den feineren Bau

der Stäbchen legt. Nach seinem Befund »finden wir die recipierenden

Elemente so angeordnet, daß die Zellkörper, welche etwa senkrecht

zur Medianebene des Auges, also parallel der Cuticula liegen, gegen die

Augenachse zu einen Anhang — das Stäbchen — tragen. Er betrachtet

also die von mir als horizontale Stäbchen bezeichneten als die einzigen

lichtempfindlichen Elemente im Auge der Dytiscidenlarve, wenn

er auch wieder einschränkend hinzufügt, daß er nicht sicher sei, ob es

noch weitere recipierende Elemente gäbe.
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Was nun die Form der von Hesse beobachteten Stäbchen betrifft,

so stehen seine Angaben in inem direkten Gegensatz zu den von Gre-

NACHER und den meinigen. Während ich mit dem letzteren darin

übereinstimme, daß die Stäbchen auf jeden Fall hohle Gebilde sind,

die dem Zellende an- oder aufsitzen, ohne Rücksichtnahme auf ihre

äußere Form, gelangt Hesse zu folgender Ansicht: Die Stäbchen sind

fast massive Anhängsel der Ketinazellen, und sind nach der Augenachse

hin geschlossen. Ferner legen sich diese Stäbchen mit ihren Außen-

wänden sehr dicht aneinander gleichsam eine zusammenhängende Be-

kleidung der Retina bildend. Wie ich schon bei der Besprechung der

r-^.
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Kg. 4.

Querschnitt durch die Kegioii der horizontalen Stäbchen, aap, Augenspalt; glcz, Glaskörperzehen;

hst, horizontale Stäbchen; pgz, Pigmentzellen.

horizontalen Stäbchen bemerkte, handelt es sich aber ganz entschieden

um hohle Gebilde und ein Querschnitt durch die Region der horizon-

talen Sehzellen, wie er in Fig. 4 dargestellt ist, zeigt deutlich, daß die

Stäbchen an beiden Enden offen sind. Natürlich nehmen sie durch die

Konservierung mancherlei Formen an, aber der Typus des Hohlkegels

ist bei den meisten deutlich ausgeprägt. Auch dürfte aus der Fig. 4

hervorgehen, daß sich die Stäbchen keineswegs berühren, sondern daß

sie vollständig isoliert voneinander in den Augenspalt hineinragen.

An dieser Stelle dürfte es angebracht sein die morphologischen

Befunde Pattens im bezug auf die Augen der Larven von Acilius ver-

gleichend heranzuziehen. Jedoch hat auch Gkenacher diesen Augen

bereits eingehende Beachtung geschenkt und ich will deshalb seine

Resultate erst kurz zusammenfassen. Die Linse zeigt dieselben Eigen-

schaften wie h&v Dytiscus, jedoch der Glaskörper weist eine fundamentale



74 Karl Günther,

Verschiedenheit auf. Während bei Dytiscus der Glaskörper als

distales Ende einer Zelle erscheint, die noch eine weitere Bedeutung

nämlich die Lieferung von Pigment hat, setzt sich der Glaskörper von

Acilius aus besonderen Glaskörperzellen zusammen, die ihrer ganzen

Ausdehnung nach mitsamt ihren Kernen zwischen Linse und Retina

liegen. Diese Retina nun, die nach Grenacher halbkugelig ist, —
d. h. die Stäbchen kleiden einen halbkugeligen Raum aus — besitzt

bei zwei Augen jeder Seite eine besondere Eigentümlichkeit. Sie wird

nämlich durch eine tiefe Spalte in zwei Hälften zerlegt, und diese Spalte

wird nach innen zu von zwei sehr großen Stäbchen ausgekleidet, die

sich auf einem Medianschnitt als Reihe vertikaler Stäbchen ausweisen.

Dieser Befund bei Acilius erscheint nun sehr wichtig und fordert

unbedingt zum Vergleich mit Dytiscus heraus. Bei dem letztgenannten

findet ebenfalls eine Trennung der Retinaelemente in zwei, die Wände
der Augenspalte auskleidende Hälften, statt, während in der Tiefe des

Spalts mächtige vertikale Stäbchen auftreten. Man dürfte nicht fehl-

gehen, wenn man die GRENACHERsche halbkugelige Retina vergleicht

mit den horizontalen Sehzellen und Stäbchen, wie ich sie im Dytis-

cidenauge festgestellt habe. Die Stäbchen haben sich eben hier mit

ihren distalen Enden einander genähert und bei der großen Ausdehnung,

die das Auge in der Längsrichtung (Fig. 4) erfahren hat, ist an Stelle

der Halbkugel ein Spalt getreten. Die vertikalen Stäbchen mit ihren

großen Sehzellen stimmen bei beiden Gattungen vollständig überein,

denn auch für Acilius werden sie als der Zelle anliegend beschrieben.

Wenn mich die Befunde von Grenacher in der Richtigkeit meiner

Auffassimg bestärken, so geschieht dies noch mehr durch einige Einzel-

heiten der PATTENschen Untersuchungen. Von der Retinophoren-

theorie soll hier nicht noch einmal die Rede sein, denn sie ist schon oft

genug mit allem Nachdruck abgelehnt worden. Um Patten gerecht

zu werden, habe ich mich auch bemüht, in den Retinazellen der Dytis-

cidenlarven, den von ihm beschriebenen zweiten Kern zu entdecken,

aber ohne Erfolg. Wichtig ist, daß auch er das Vorhandensein von

horizontalen und vertikalen Stäbchen bestätigt, die sich durch einen

beträchtlichen Größenunterschied auszeichnen. Hinzu kommt noch,

daß er auch zum Vergleich Dytiscus herangezogen hat, ohne leider

eine eingehendere Beschreibung zu geben, als die folgende: All the

larval ocelli of Acilius and Dytiscus contain more or less distinct dimor-

phic retinal cells. The giant cells aiways form a double row along the

bottom of the fnrrow. Their free ends are beut at right angles and bear

short but broad horizontal rods.
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Dieser letzte Satz könnte nun den Anschein erwecken, als ob sich

die PATTENschen Ermittelungen den meinigen entgegenstellten, aber

es ist hier zu berücksichtigen, daß bei Acilius die Verschiedenheit zwi-

schen den einzelnen Stemmata noch viel mehr ausgeprägt ist als bei

Dytiscus. Diese vorliegende Beschreibung gilt keineswegs für jedes

Auge, denn wie er in seiner Fig. 76 zeigt, gibt es auch wieder Augen,

auf die meine Beschreibung der recipierenden Elemente von Dytiscus

fast vollständig passen würde.

Was mm die Struktur der Stäbchen anlangt, so scheint diese

in keinerlei Beziehung zu den äußerlichen morphologischen Verschieden-

heiten zu stehen. Auf Schnitten stellen sich sowohl die Horizontal-

als auch die Vertikalstäbchen dar als ob sie aus zwei gleichartigen

Blättern zusammengelegt wären. Für die hohlkegelförmigen Stäbchen

würde dies — in die Praxis umgesetzt — so erscheinen, als ob man

zwei Hohlkegel so fest ineinander geschoben habe, daß die Innenwand

des einen vollständig auf die Außenwand des anderen paßt, und daß

sie so ein gemeinsames Ganzes bilden. Jedes dieser Blätter setzt sich

nun aus einer großen Anzahl von Stiftchen oder Blättchen zusammen.

Schließlich gehen von den Stäbchen aus noch sehr feine Fasern in das

Innere der Zelle. Ob zu jedem der Stiftchen eine solche Faser gehört,

konnte nicht festgestellt werden, aber zweifellos handelt es sich hier

um feinste Nervenendigmigen.

Grenacher beschränkt sich bei seiner Beschreibung der Stäbchen

sowohl für Dytiscus als für Acilius auf die äußere Morphologie und die

Farbe, die er als rosenrot bezeichnet.

Hesse hingegen beschreibt sie folgendermaßen: »An den Flächen,

welche die nebeneinander stehenden Stäbchen einander zukehren, sind

sie mit breiten dunkelfärbbaren Säumen bedeckt. Auf den Quer-

schnitten erkennt man an diesen Säumen deutlich eine Zusammen-

setzung aus einzelnen Stiftchen, die sich auf den Flächenschnitten

durch die Säume als dichte Punktierung sehen läßt. Von den Stift-

chen gehen gegen die Mitte des Stäbchens feine Fäserchen und ver-

einigen sich dort, indem sie umbiegen zu einem Faserzug, der in die

Sehzelle eintritt. In den Fäserchen erblicke ich Neurofibrillen, in den

Stiftchen ihre verdickten Enden die eigentlichen recipierenden Teile.«

Daß die Stiftchen als Endigungen der feinsten Nervenfasern in Be-

tracht kommen, erscheint mir sehr plausibel, obgleich ich mich leider

nicht selbst davon überzeugen konnte, aber wenn Hesse sagt, daß

von den Stiftchen aus gegen die Mitte der Stäbchen hin diese Fasern

verlaufen, so muß ich mich gegen diese Auffassung erklären. Für
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mich ist mit Grenachee das Stäbchen allgemein gesprochen, ein hohler

Aufsatz einer Zelle. Und es müßte dann heißen: von den Stiftchen

aus verlaufen die Fasern im Protoplasma der Zelle, das bis an diese

heranreicht.

Der Augenfleck.

Unter der Bezeichnung Augenfleck will ich ein Organ, das meines

Wissens für Dytiscus noch nicht beschrieben ist, wenigstens nach seiner

morphologischen Seite hin, einer Betrachtung unterziehen, und zwar
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Fig. 5.

Seitlicher Abschnitt eines Larvenkopfes — aulgehellt, a/, Augenfleck; an, Antenne; doste, dorsale

Stemmata; mid, Wanflibel; mu, Muskulatur; naf, Nerv des Augenflecks; nste, Nerven der Stem-

mata; ol, Oberlippe; rcHr, ventrale Stemmata.

SO weit das mir zur Verfügung stehende Material dafür ausreicht. Daß

letzteres nur im beschränkten Maße der Fall ist, verhehle ich mir keines-

wegs; der Grund dafür liegt darin, daß derartiges Material überhaupt

nicht ganz leicht in genügender Menge zu beschaffen ist und daß ich

erst im Lauf meiner Untersuchungen auf diese Verhältnisse aufmerk-
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sam wurde, als das zur Verfügung stehende Material schon größtenteils

für jene aufgebraucht war. Nichtsdestoweniger scheint es mir richtig,

die zunächst noch etwas lückenhaften Beobachtungen hier mitzuteilen,

obwohl sie eine endgiltige Beurteilung des eigenartigen Gebildes noch

nicht gestatten.

In unmittelbarer Nähe des vorderen der beiden dorsalen Einzel-

augen liegt, der Medianlinie etwas mehr genähert als dieses, ein schon

mit bloßem Auge zu erkennendes Gebilde (Fig. 1 af, Fig. 5 af), das

ungefähr folgenden Bau aufweist. Auf einem kreisrunden Fleck, der

ungefähr die dreifache Größe einer Stemmatalinse besitzt, erhöht sich

plötzlich die Cuticula um ein Geringes über die umgebenden Flächen,

gleichzeitig auch eine andre, mehr feinkörnige Struktur aufweisend

als diese. Die Veränderung der Struktur, die nichts bezweckt als eine

Erhöhung der Durchsichtigkeit dieser Fläche, trägt auch dazu bei, daß

man schon am lebenden Objekt Beobachtungen über die darunter

liegenden Zellelemente anstellen kann. Man erkennt hohe Zylinder-

zellen mit spitzen basalen Enden, die sich in Nervenfasern fortsetzen.

Der von der Gesamtheit dieser Fasern gebildete Nerv (Fig. 5 naf) führt

zum Ganglion opticum. Weitere Einzelheiten lassen sich am Total-

präparat nicht feststellen, aber die durch das fragwürdige Organ ge-

legten Schnitte geben mancherlei Aufschlüsse, wenn sie auch noch zu

keiner bestimmten Deutung führen.

In Fig. 6 ist ein Schnitt durch den Augenfleck einer sehr jungen

Larve, wie er sich bei Querschnitten durch den Kopf ergibt, dargestellt.

Die Cuticula (et) zeigte im Gegensatz zu späteren Altersstufen noch

keinerlei Veränderung. Was die Hypodermis anlangt, so findet man

sie hier von der gleichen Höhe wie in allen übrigen Teilen der Augen-

region. Plötzlich geht sie aber in sonderbar modificierte Zellen (Fig. 6 sz)

über. Die distalen Enden dieser Zellen erweisen sich als wasserhell

und zeigen nur geringe Spuren von der Körnelung des Protoplasmas.

Außerdem erscheinen die Zellwände in diesen Partien noch besonders

stark lichtbrechend, bei genauer Beobachtung die Vermutung nahe-

legend, daß die Zellenden mit einer Masse überzogen sind, die dieselben

optischen Eigenschaften zeigt, wie das Stäbchen im Stemma. Der

Kern dieser Zellen liegt in dem proximalen Ende, das mit gewöhnlichem

Protoplasma erfüllt ist. Die von jeder Zelle ausgehende Nervenfaser

unterscheidet sich durch nichts von den Nervenfasern der Retina im

Einzelauge.

Neben diesen fraglichen Sehzellen finden sich nun im Augenfleck

noch weitere Elemente, die ihn zu einem Sehorgan stempeln. Wie die
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Fig. 6 zeigt schieben sich zwischen die primitive Retina und die Cuticula

noch vereinzelte Hypodermiselemente, so daß wir es jetzt mit einer

sekundär zweischichtigen Anlage zu tun haben. Diese Hypodermis-

zellen werden nun in der Achse des Augenflecks zu glashellen Zellen

{gkz) modifiziert, die sich zu einem flachen Körper zusammenschließen,

den ich kurz als Glaskörper bezeichnen will. Die Glaskörperzellen

des Augenflecks verschmelzen nicht ganz miteinander, sondern lassen

immer noch besonders an sehr dünnen Schnitten die Zellgrenzen er-

kennen. Dabei stellt es sich auch heraus, daß diese Zellen nicht senk-

recht zur Cuticula stehen wie die Retinazellen, sondern daß sie dieser

parallel laufen. Eine Begründung für dieses Verhalten kann ich nicht

'-^yp

Fig. 6.

Schnitt duich den Aiigenlleck einer jungen Larve, it, Cuticula; gkz, Ulnslcörperzellen; hyp, Hypo-

dennis; naf, Nerv des Augenflecks; sz, Sehzellen.

finden, jedoch will es mir nicht so sonderbar erscheinen, wenn ich es

mit dem GRENACHERschen Bild von dem jungen Larvenauge vergleiche.

Auch dort haben wir eine horizontale Lage der Glaskörperzellen, wenig-

stens soweit als sie nicht auch noch als Pigmentzellen in Betracht

kommen.

Der Augenfleck der jungen Larve zeigt also morphologisch voll-

kommen die Verhältnisse eines Sehorganes, wenn auch das Vorhanden-

sein von Pigment noch nicht nachzuweisen ist.

Ganz andre Verhältnisse treten uns jedoch bei erwachsenen Larven

entgegen. Die Fig. 7 zeigt einen Schnitt durch den Augenfleck einer

erwachsenen Larve, wie er sich bei einem Querschnitt durch den Larven-

kopf ergibt. Das Organ selbst erscheint in diesem Querschnitt als

scheibenförmiges Gebilde mit abgerundeten Rändern, jedoch besonders

auffallend ist die Form, die die umgebende Hypodermis angenommen
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hat. Man könnte die Form dieses Schnittes am besten mit dem Quer-

schnitt durch eine Zunge vergleichen. Und zu einer zungenförmigen

Anlage ist der Augenfleck bei der vollständig erwachsenen Larve auch

geworden. Während er in dem beschriebenen Jugendstadium voll-

ständig im Verband der Hypodermis liegt, ist er jetzt für den größten

Teil seiner Ausdehnung aus demselben herausgedrängt worden. Schon

auf dem dritten Wachstumsstadium treten nämlich mit den hypoder-

malen Elementen der Larven insofern Veränderungen ein, als zahl-

^ .^^. ,^, ^' ^"^''
. onv

Fig. 7.

Schnitt diircli den Augenfleck einer alten Larve. g!c, Cxlaskörper; hyp, Hypodermis; pgzk, Pig-

nientzellkerne; st, Stäbchen.

reiche Faltungen durch die Vermehrung der Zellen hervorgerufen

wurden.

Besonders die Stellen der Larvenhypodermis, die für die Anlage

imaginaler Organe in Betracht kommen, sind lebhaften Zellvermeh-

rungen und Faltungen unterworfen. Durch eine solche Faltung wird

nun auch der Augenfleck, der der Faltung Widerstand leistet, aus dem
Verbände der Hypodermis verdrängt, um nur noch an der Stelle an

der der Nerv inseriert mit ihr in Verbindung zu bleiben. Daher dürfte

wohl die Bezeichnung zungenförmig gerechtfertigt sein, und man
hätte es sich jetzt so vorzustellen, daß die ehemals der Hypodermis

angehörige Scheibe — der Augenfleck — jetzt zwischen der Hypodermis

und der Cuticula liegt und nur noch an einer kleinen Stelle mit ihr in

Verbindung steht.

Was die Zellelemente selbst betrifft, so sind mit ihnen keine wesent-

lichen innerenVeränderungen im Laufe des Larvenwachstums vor sich

gegangen. Die als Glaskörperzellen bezeichneten Elemente haben sich

wesentlich vermehrt und nehmen jetzt fast die Hälfte des ganze Organs

ein. Die Sehzellen tragen deutliche Stäbchen, welche mit den horizon-
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talen Stäbchen in den Einzelaugen eine große Ähnlichkeit auf-

weisen.

Von ziemlicher Wichtigkeit erscheint mir bei den erwachsenen

Larven das Auftreten von Pigment im Bereiche des Augenflecks. Zwar

ist das Pigment nicht in den Zellen des Augenflecks selbst zu finden,

doch weist seine Lage in unmittelbarer Nähe desselben (Fig. 7 pgzk)

darauf hin, daß es nur für dieses Organ Bedeutung haben kann.

Wenn man die morphologischen Verhältnisse des Augenfleckes bei

einer jungen und einer alten Larve miteinander vergleicht, so ergibt

sich ohne weiteres, daß
- rt

!j?;5?4ä^ der Augenfleck der alten

p;rp32

—

-gf( bedeutend höher organi-
v:Äi.ri^^

g^gj.^ -g^^ g^jg derjenige der

jungen. Er weist sowohl

einen umfangreichen Glas-

körper als echte Stäb-

chen und Pigment auf,

Yio 8. während bei der jungen

Scheinatischer Schnitt durch eine Sehzelle des Augenflecks. Larve der Glaskörper
ct. Cuticula; ,1; Glaskörper; nf, Nervenfaser; ..«, Stäbchen; ^^^^ entwickelt Wai Und

.?.?, Sehzelle. "

Stäbchen nur andeu-

tungsweise und Pigment gar nicht vorhanden waren.

Es liegt also hier der Schluß nahe, daß es sich um ein Organ han-

delt, das erst für ältere Entwicklungsstadien von physiologischer Be-

deutung ist. Um ein primitives Sehorgan handelt es sich auf jeden

Fall, wenn auch nicht anzunehmen ist, daß dieses Organ Bilder auf-

nimmt, so dürfte es doch zweifellos zur Unterscheidung von Licht und

Dunkelheit geeignet sein.

Zwei Autoren haben ein Organ beschrieben, das man wohl mit

Recht mit dem Augenfleck von Dytiscus vergleichen kann, das sind

Grenacher und Patten. Wenn ersterer auch nicht zu so bestimmten

Resultaten kommt wie der letztere, so geben seine Beobachtungen

doch immerhin schon reichlich Gelegenheit die Verhältnisse von Dytis-

cus mit denen von ihm für Acilius beschriebenen zu vergleichen. Und
zwar gibt er folgende Schilderung: »Betrachtet man den Kopf einer

Aciliuslarve von oben, so sieht man am medialen Rande des schwar-

zen Flecks, innerhalb dessen die Augen stehen, ungefähr neben der

Linse des hinteren Hauptauges, ein unter der Cuticula gelegenes rund-

liches, etwas lappig ausgebuchtetes Organ, dessen äußerer Rand teil-

weise von dem sich darüber wölbenden schwarzen Fleck bedeckt wird.
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Es macht den Eindruck einer ziemlich massigen Scheibe, die Randpartie

ist (an lebenden Tieren) völlig dm'chsichtig, imd läßt nur schwer Zeli-

grenzen und Kerne erkennen. Die obere der Cuticula anhegende Fläche

ist größtenteils von Stäbchen bedeckt«. Weiter kommt er zu dem
Resultat, daß bei älteren Larven die Anzahl der Stäbchen weit größer

sei als bei jungen, und daß an ihrer Basis geringe Mengen von Pigment

eingelagert seien. Ferner stellt er auf Grund von Schnitten die ecto-

dermale Herkunft des Orgaus fest. An der Cuticula findet er keinerlei

Veränderungen. Im übrigen ist auch er sich über die Bedeutung dieses

sonderbaren Organs nicht klar, wie seine Schlußfolgerung zeigt: »Mir

ist die Natur des fraglichen Organs, dem man die Bedeutung eines

Sinnesorgans kaimi wird vorenthalten können, völlig unklar geb ieben.

Vielleicht ist es nur die erste Anlage eines Organs, das erst in der wei-

teren Entwicklung zur Ausbildung kommt. Wie dem auch sei, ich bin

nicht in der Lage dem vorstehend Gesagten etwas Weiteres hinzufügen

zu können, und muß mich begnügen darauf hingewiesen zu haben.«

Patten hat sich noch etwas eingehender mit dem Augenfleck be-

schäftigt und zwar beziehen sich seine Untersuchungen ebenfalls auf

Acilius. Er bezeichnet das Organ als Dorsal Appendage und gibt über

«eine Lage folgendes an: »Besides the vertical and horizontal retinas

of eye I. there is a third part that up to this time we left out of conside-

ration. It is what in a former paper I have called the dorsal outgrowth

of the large posterior ocellus. « Er bezeichnet also das Organ direkt

als Anhängsel oder Auswuchs eines bestimmten Auges. Li bezuü, auf

seine Entwicklung kommt er zu dem Schluß, daß das Organ den gleichen

Entwicklimgsgang durchmacht wie ein Auge imd er bezeichnet es daher

auch kurz als »eye«. Was die imieren Elemente anlangt, so kommt
er zu folgendem mir etwas problematisch erscheinenden Schluß: »Sur-

face views indicate that the peculiar structures found in all the other

eyes, such as the median rows of cells and the large nucleus, are pro-

bably present in the dorsal appendage, although imperfectly developed.

My failure to detect them in sections may be due to the difficulties of

Observation«. Wenn das Organ auch seiner Entwicklung nach voll-

ständig mit einem Larvenauge übereinstimmt, und wenn in ihm zweifel-

los recipierende Elemente festgestellt sind, so scheint mir damit noch

lange mcht die Notwendigkeit vorzuliegen, daß das Organ zweierlei von

recipierenden Elementen aufweist. Vielmehr will es mir erscheinen,

als ob die ganze primitive Natur der Anlage eine so hohe Differenzierung

in zwei Arten von Stäbchen und Sehzellen gar nicht zuließe.

Über das Vorhandensein von Pigment hat er zwei sich wider-

Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. C. Bd. 6
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sprechende Beobachtungen gemacht. Während die Larven, die in der

Nähe von Boston gefangen wurden nach seinem Befund im Augenfleck

gToße Mengen von Pigment aufwiesen, hat er bei denjenigen, die aus

Milwaukee stammen, keine Spur davon entdecken können. Ich bin

auch an dieser Stelle geneigt Grenacher zuzustimmen, denn für Dy-

tiscus ist zum mindesten das Vorkommen von Pigment im Augenfleck

bzw. den begrenzenden Elementen einerseits nicht zu leugnen, und

anderseits dürfte wohl eine so fimdamentale Verschiedenheit bei einer

Spezies vollständig ausgeschlossen sein. Patten dürfte also bei dem

Acilius von Milwaukee die tatsächlich vorhandenen geringen Pigment-

mengen übersehen haben, während er vielleicht in dem Bostoner Mate-

rial ausnahmslos recht weit entwickelte Larven hatte, die der Verpuppung

nahe standen.

Sieht man also von einigen kleinen Differenzen ab, so ergibt sich

auch aus den PATTENschen Befunden, daß der Augenfleck ein Ge-

sichtsorgan darstellt. Jedoch der Frage nach der Bedeutung kommt

man auch durch diese Resultate nicht näher, und es dürfte eine dank-

bare Aufgabe sein, einmal auf phylogenetischem Wege die Bedeutung

dieses sonderbaren Organes zu ergründen.

Das Verhalten der Stemmata während der Metamorphose.

An dieser Stelle möchte ich einige Befunde mitteilen, die sich

bei Beobachtung der lebenden Larven und Puppen — im Stadium der

Metamorphose — ergeben. Es erscheint mir um so wichtiger, als in

der Literatur über diese zu beschreibenden Vorgänge nur äußerst spär-

liche und ungenaue Angaben vorhanden sind.

In den Fig. 9—15 ist der seitliche Abschnitt eines Larvenkopfes,

der die Augenanlage trägt, auf verschiedenen Entwicklungsstadien

dargestellt. Diese Seitenansichten erleichtern die Wiedergabe der Vor-

gänge, da man hier alle Stemmata der einen Seite zu gleicher Zeit sieht,

außerdem dürfte die Lage der Antenne und des Augenflecks in bezug

auf Fig. 1 ohne weiteres eine Orientierung gestatten.

Die Fig. 9 zeigt die Augenpartie einer altern aber noch nicht voll-

ständig erwachsenen Larve. Die Pigmentmassen der Stemmata lassen

diese durch die Cuticula und die Linse (l) hindurch deutlich erkennen

und es zeigt sich auch die ellipsenförmige Anordnung. Der Augenfleck

ist als kreisrimde etwas erhöhte Scheibe deutlich wahrnehmbar. Pro-

ximal wird die Augenanlage begrenzt durch eine als geschwungene

Linie erscheinende Reihe von Härchen, (hr).

Die folgende Figur (Fig. 10) zeigt nun ein Stadium, das sein
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Larvenleben im Wasser abgeschlossen hat und im Begriff ist, an Land zu

gehen, wo es sich unter einem Stein oder in einer kleinen Erdhöhle einen

geeigneten Ort für die ruhige Zeit der Metamorphose sucht. Auch auf

diesem Stadium sind Augenfleck und Einzelaugen deutlich zu sehen,

wie bei der etwas jüngeren Larve, aber es tritt noch eine neue Erschei-

nung hinzu. Als unmittelbare Begrenzung der Augenanlage einschließ-

lich des Augenflecks tritt in der Larvenhypodermis eine zunächst sehr

dünne Linie auf, die sich sowohl distal als dorsal und ventral erstreckt,

und die sehr bald erkennen läßt, daß sie ihren Ursprung kleinen Pig-

mentpartikelchen (Fig. 10 pg) verdankt, welche in den erwähnten

Hypodermiselementen auftreten. Über die Art und Entstehimg

dieses Pigments müssen an andrer Stelle noch einige Betrachtungen

angestellt werden.

Nur proximal von den Einzelaugen ist von dieser Pigmentbildung

nichts zu bemerken und die Hypodermis zeigt sich durch die Cuticula

hindurch unverändert wie vorher. Wir haben es also hier mit einer

Linie von annähernder Hufeisenform zu tun. Die Schenkel des Huf-

eisens reichen fast an die Härchenreihe heran.

Während die eben beschriebenen Verhältnisse für ein Entwicklungs-

Stadium gelten, das noch als Larve Ortsbewegungen vornimmt und sich

in die Erde eingräbt, kommt in der Fig. 11 ein Stadium zur Darstellung,

das bereits vollständig in die Metamorphose eingetreten ist. Äußerlich

ist allerdings noch wenig davon zu bemerken, denn die Larve behält

noch ungefähr 10 Tage nach dem Verlassen des Wassers ihre alte Form
bei. Und es vollzieht sich also hier ein beträchtlicher Teil der Ver-

wandlung während das Tier noch in der Larvencuticula steckt.

Der Zusammenhang jedoch, der zwischen der Cuticula und ihrer

Matrix, der Hypodermis, noch auf dem Stadium der Fig. 10 bestand

hört jetzt auf. Die Zellen der Hypodermis treten von der Cuticula

zurück und beginnen allmählich unabhängig von der alten eine neue

Absonderung einer Cuticula, nämhch die der späteren Puppe.

Mit dieser sehr langsam fortschreitenden Cuticularbildung geht

noch ein anderer Vorgang Hand in Hand, die Kontraktion der Larven-

elemente. Während bis jetzt die Organe der Larve ihre Larvenhaut

vollständig erfüllten, werden sie nun allmähHch auf einen viel kleineren

Raum zusammengezogen und der bei dieser Kontraktion entstehende

Hohlraum im Larvenkopfe wird von der Exuvialflüssigkeit angefüllt.

Die Zusammenziehung dürfte damit zu erklären sein, daß das

Volumen des Puppenkopfes geringer ist als das des Larvenkopfes, wie

überhaupt das Volumen der Puppe hinter dem der Larve zurücksteht.
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Doch kehren wir zu dem Stadium der Fig. 11 zurück! Die anfangB

so spärliche dunkle Linie hat sich zu einem ansehnlichen Streifen ver-

breitert und es läßt sich auf diesem Stadium schon die Vermutung aus-

sprechen, daß es sich um eine erste Anlage eines imaginalen Organa

handelt. Dieses Organ kann nur das Käferauge sein. Daher ist von

diesem Stadium ab der Pigmentstreif als Komplexaugenpigment (Fig.

11 pgcoa) bezeichnet.

Auch die Kontraktion der larvalen Organe macht sich auf diesem

Stadium schon bemerkbar. Bei dem in Fig. 10 dargestellten Stadium

schließt die Linie den Augenfleck noch mit in das Hufeisen ein, ihn an

seinem rostralen Rand ungefähr tangierend. Auf diesem Stadium

jedoch läuft, infolge der eintretenden Kontraktion, die äußere Grenze

des Streifens unter dem Augenfleck hindurch und es ist deutlich zu er-

kennen, daß die Zellelemente des Augenflecks (Fig. 11 af) nicht mehr

ihre ursprüngliche Lage innehaben. Sie sind vielmehr schon wm. ein

Geringes in proximaler Richtung fortgewandert und verdecken auf

eine kleine Strecke den Pigmentstreifen, der durch sie gezwungen ist,

an dieser Stelle ein wenig in die Tiefe zu gehen.

Von dieser Spalte, die der Augenfleck wie eine Zunge überdeckt,

ist schon bei Beschreibung des letzteren die Rede gewesen. Bei seiner

Wanderung ist aber der Pigmentstreif den Einzelaugen immer näher

gekommen und er wird auch zum Teil von diesen gezwungen etwas in

die Tiefe zu gehen. Bald jedoch ändert sich das Bild. Auch die Einzel-

augen sind der allgemeinen Wanderung unterworfen mid es findet nun

eine Losreißung der Zellelemente (ste) von der Linse (Iste) statt.

Wie die Fig. 12 zeigt, werden zunächst die mehr rostral gelegenen

Stemmata von ihren Linsen getrennt, um in der bekannten Richtung

die Wanderung aufzunehmen. Der Pigmentstreif (Fig. 12 pgcoa)

nimmt immer mehr an Umfang zu, die ursprüngliche Hufeisenform

wird allmählich aufgegeben und das Gebilde geht zu einer Sichel-,

schließlich aber zu einer typischen Nierenform über. Auf dem in Fig. 13

dargestellten Entwicklungsstadium haben auch die drei übrigen Stem-

mata ihre Linsen verlassen. Alle sechs liegen jetzt ungefähr in der

kleinen Bucht, die der Pigmentstreif bildet und sie wandern nun vor

diesem her in der Richtung auf das proximale Ende des Kopfes. Bald

ist die Region der ehemaligen Augenanlage verlassen, die Linsen (Fig.

14 Iste) stehen noch als helle Flecken in der Cuticula und lassen er-

kennen, daß eine Exuvialflüssigkeit den Platz der Augen und der

übrigen Organe eingenommen hat.

Die letzte der Seitenansichten des Larvenkopfes zeigt uns nun ein
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Btadium, das an der Grenze der centripetalen Wanderung angekommen

ist. In kürzester Frist wird die Puppe die Larvenhaut sprengen, um
m der Form, die auch für die spätem Imago die maßgebende sein wird.

-hr
^ste

Kg. 9. Fig. 10.

Fig. 11. Fig. 12.

Buchstabenerklärung nebenstehend S. 86.

den letzten Teil der Metamorphose durchzumachen. Wir sehen also

auf diesem Stadium (Fig. 15), welche Größe die Anlage des Käferauges

ipgcoa) bereits erreicht hat, wenn die letzte Larvenhaut abgestreift

wird.

Die Stemmata haben ihre Lage nicht verändert, sie erscheinen
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aber im Vergleich zu ihrem frühern Umfang jetzt sehr klein. Das hat

seinen Grmid vor allem darin, daß sie keine Fmiktion mehr haben und

infolgedessen von dem Organismus nicht oder nur sehr mangelhaft er-

Fig. 13. Fig. 14

Fig. 15.

rijr. 9—15. Seitlicher Absuliuitt eines Larveiikopfcs auf sieben verschiedenen Entwickiimgsstaclien.'

!

«/, Augenfleck; an, Antenne; rfo, dorsal; hr, Hiirchenreih.e ; laf, I.inse des Augenflecks; Iste, Linse
der Stemniata; pg, Tigment; pgcoa, Koniplexaugeniiigment; «?c, Stenimata ; ve, ventral.

nährt werden, was eine Schrumpfung ihrer Zellelemente hervorrufen,,

dürfte. Anderseits liegen sie aber auch auf diesem fortgeschrittenen
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Stadium, soweit von der Cuticula entfernt, daß ihre Umrisse nur noch

undeutlich hervortreten.

Die Fig. 16 zeigt den ganzen Kopf einer Larve, die kurz vor der

letzten Häutung steht. Wir sehen hier noch deutlicher, welchen Weg

sowohl die Stemmata als auch die Anlage des Käferauges in dieser

-Iste

Fig. 16.

T>arvenkopf kurz vor dem Ausschlüpfen der Puppe — ^•on oben, an, Antenne; te/, Linse des

Aiigenflecki?; Ute, Linse der Stemmata; md, Mandibel; mx, Maxille; pgcoa, Komplexaugenpig-

ment; sie, Stemmata.

kurzen Zeit der Entwicklung zurückgelegt haben. Der Larvenkopf

wird auf diesem Stadium nur noch zu zwei Drittel von Organen bzw.

entstehenden Organen erfüllt, während das übrige rostrale Drittel mit

der erwähnten Flüssigkeit angefüllt ist. Hieraus folgt auch, daß der

Kopf einer jungen Puppe nur zwei Drittel der Größe eines Larven-
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köpfes besitzt, denn das Stadium der Fig. 16 steht unmittelbar vor

dem Abstreifen der Larvenhaut.

Ist dieser Prozeß nun überwunden, so bietet sich eigentlich für

die betrachteten Organe und Anlagen kein andres Bild. Nur die Form

des Puppenkopfes, die anfänglich noch wenig ausgeprägt erscheint,

ist eine ganz andre als die des Larvenkopfes. Jedoch durch seine viel

dünnere und hellere Cuticula hindurch lassen sich die bis jetzt gebil-

deten Augenanlagen deuthcher erkennen als bisher. Das entstehende

Käferauge stellt sich dar als nierenförmiger stark pigmentierter Fleck

und die Stemmata, die wohl jetzt als rudimentäre Organe bezeichnet

werden müssen, liegen noch in dem offenen Bogen des Fleckes.

Die Fig. 17 stellt diese Verhältnisse für einen Puppenkopf dar,

der eben der Larvenhaut entschlüpft ist. Die Stemmata (Fig. 17 ste)

erscheinen hier wieder etwas größer als auf den vorhergehenden Ent-

pg coa

W - % ©CS
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fcich trägt, dar. Durch die Puppenhaut lassen sich Antenne, Maxille

iFig. 19 an, mx) und andre Organe bereits deutlich erkennen, und das

Käferauge (Fig. 19 coä) hat vollständig seine Form und Größe erlangt. Auf

diesem Stadium ist äußerhch von den Stemmata nichts mehr zu sehen,

Bur die hervorgepreßten Stellen der Puppencuticula zeigen ihre ehe-

malige Lage an. Sie sind hier bereits, — dazu gedrängt von dem wach-

senden Käferauge — in die centralen Partien des Kopfes gerückt, wo
sie als rudimentäre Larvenaugen während des ganzen Lebens
des Käfers ihren Platz haben.

Die Fig. 20 stellt ein Totalpräparat eines Kopfes von einem alten

Männchen von Dytiscus marginalis dar. Der Kopf ist vom Thorax

Fig. 19.

Kopf einer Puppe kurz vor dem Ausschlüpfen der Imago von der Seite gesehen, an, Antenne;

coa. Komplexaiifre; md, Mandibel; mx, Maxille; ol, Oberlippe: tho, Thorax.

getrennt und von hinten her ist das Gehirn {gh) sowie Ganglion opti-

eum {go) imd Auge {coa) von dem umgebenden Fettkörper und Binde-

gewebe befreit. Die Stemmata, die ja schon bei der älteren Puppe ihre

periphere Lage verlassen hatten, sind nun in die Nähe der centralen

Organe gerückt und finden sich jetzt als kleine, durch ihren Pigment-

reichtum auffallende Gebilde (Fig. 20 ste), an den Nervensträngen,

die vom Ganglion opticum zum Komplexauge hinführen. Wenn die

Figur auf der rechten Seite nur zwei und links nur drei rudimentäre

Einzelaugen aufweist, so ist das darin begründet, daß die übrigen an

Nervensträngen sitzen, die mehr in der Tiefe des Auges liegen und bei

dieser Präparation nicht freigelegt werden konnten. Die Lage der

Stemmata ist nun keineswegs bei jedem Individuum die gleiche. Li
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einzelnen Fällen sind sie alle sechs auf einen sehr kleinen Raum zu-

sammengedrängt, in anderen wieder verteilen sie sich über das ganze

Gebiet der Augennerven. In einem einzelnen Falle wurde ein rudi-

mentäres Stemma beobachtet, das an einem kurzen Nervenstielchem

mitten auf dem Ganglion opticum saß.

Bereits Leydig hat bei fertig entwickelten Insekten das Vorhanden-

sein von kleinen Pigmentanhäufungen festgestellt, die mit den aktiven

Organen der Imago nicht in Verbindung stehen, und er schließt unter

anderem auch darauf, daß es sich vielleicht um rudimentäre Organe

der Larve handeln könne. Von seinen Beobachtungen gibt er folgende

Fig. 20.

Kopf eines erwaclisenen Käfers vom Thorax her präpariert, coa, Komplexauge; gh, Oberscliluut«:

gaiiglion; go, Ganglion opticum; ms, Muskulatur; ocs, Oesophagus, rste, rudimentäre Stemmat*.

Beschreibung: »Bemerkenswert ist noch, daß am Ganglion opticum

mancher Insekten, mögen auch die aus ihm hervorgegangenen Faser-

bündel wenig oder gar nicht pigmentiert sein, doch Pigmentanhäufun-

gen auftreten können, die nicht immer das Aussehen ganz gewöhnlicher

Pigmentflecken darbieten.« Dann gibt er eine Aufzählung derjenigen

Insekten bei denen er diese Pigmentanhäufimgen beobachtet hat, und

kommt schUeßlich zu folgendem Resultat: »Es will mir scheinen, als

ob es sich um Pigmentreste der Larvenaugen handle. Zur Stütze

einer solchen Auffassung läßt sich aber noch ein andrer Grund herbei-

ziehen, insofern ich nämlich bei verschiedenen ausgebildeten Käfern

in nächster Nähe der Hauptaugen, Organe entdeckt habe, welche als

rudimentär gewordene Larvenaugen zu bezeichnen man kaum Anstand
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nehmen wird.« Besonders eingehend hat er diese Organe bei Dytiscus

marg. studiert. Er fand im Bereiche jedes Komplexauges vier rund-

liche ziemlich langgestielte Körper, die als eine mit Pigment erfüllte

Blase erscheinen. Bei ganz genauer Untersuchung dieser Blase glaubte

er jedoch außer dem Pigment noch Elemente zu erkennen, die als »Ho-

mologa der Kristallkörper zu betrachten sind«. Als Kristallkörper

bezeichnet er das, was wir heute Stäbchen nennen.

Wenn auch Leydig selbst seinen Beobachtungen und daran an-

schließenden Vermutungen noch skeptisch gegenüber steht, so haben

doch die Untersuchungen über die Wanderung der Stemmata während

der Metamorphose, zu einer vollständigen Bestätigung seiner Ver-

mutungen geführt.

JoHANSEN hat das Verhalten der Raupenaugen von Vanessa

urticae im Verlaufe der Metamorphose beobachtet und hat gefunden,

daß zwar die Einzelaugen eine bedeutende Reduktion erfahren, daß

sie aber, und besonders die Stäbchen, in der Augenanlage des Schmetter-i

lings noch als rudimentäre Organe auftreten. i

Ebenso haben Radl und ZavAel die Rudimente von den Augen

der Dipterenlarven in den Imagines wiedergefunden.

Dietrich gibt von seinen ebenfalls an Fliegen gemachten Beob-

achtungen folgende Beschreibung: »Sie — die rudimentären Organe —
liegen durchgehends ventral von den Imagoaugen, zum Teil unmittel-

bar unter der Chitindecke des Körpers, meist aber weiter nach innen.

Von ihrem feineren Bau ist wenig zu erkennen, da sie von sehr geringer

Ausdehnung sind und völlig von dunklem Pigment umkleidet werden.

Doch geht aus einzelnen Schnitten hervor, daß sie aus stäbchenartigen

Gebilden zusammengesetzt sind, die nach einem gemeinsamen Mittel-

punkte konvergieren.«

Was zunächst die Lage der Organe anbelangt, so ist bereits für

Dytiscus marg. hervorgehoben worden, daß sie bei den einzelnen Indi-

viduen sehr verschieden sein kann, jedoch scheint bei den Dipteren,

nach Dietrichs Angaben diese Verschiedenheit der Lage noch viel

mehr ausgeprägt zu sein.

KiRCHHOPFER hat bei einem Vertreter der Coleopteren bei

Dermestes vulpinus die Wanderung der Stemmata in centripetaler Rich-

tung und die Kontraktion des Kopfes, wie sie oben für Dytiscus margi-

nalis beschrieben wurde, beobachtet. Auch er kommt zu dem Schluß,

daß man im Bereiche der imaginalen Sehorgane die Stemmata der

Larven als rudimentäre Organe antrifft.

Im Widerspruch zu allen diesen Beobachtungen stehen die an
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Vanessa urticae angestellten von V. Bauer. Nach seinen Untersuch-

ungen werden im Laufe der postembryonalen Entwicklung alle Or-

gane der Larve aufgelöst, und so auch die Stemmata, die nach seiner

Meinung den Phagocyten vollständig zum Opfer fallen. Es ist mögliöh,

daß bei seinem Objekte die Rudimente so geringfügig waren, daß sie

dem Beobachter entgingen, anderseits können sie aber auch von dem

Pigment des Komplexauges verdeckt worden sein, so daß sie außerhalb

des von Bauer auf die nervösen Elemente beschränkten Beobachtungs-

kreises gerückt waren.

Über die Veränderungen der inneren Struktur der Stemmata

während der Metamorphose finden sich in der Literatur keine bemer-

kenswerten Aufzeichnungen. Und es zeigt sich auch bei der Ver-

folgung dieser Vorgänge auf Schnitten, daß sie keineswegs fundamen-

taler Natur sind.

Die Fig. 25 zeigt einen Schnitt durch die Augenanlage einer Larve,

die kurz vor der Verpuppung steht. Neben den später zu beschreiben-

den imaginalen Augenanlagen sehen wir drei Stemmata {ste) in Längs-

schnitten getroffen. Es wurde bereits erwähnt, daß bei der Losreißung

der larvalen Elemente von der Cuticula die Linse im Verbände der

letzteren verbleibt, wie wir aber sehen, haben die Stemmata bei diesem

Vorgang auch den Glaskörper verloren und an seine Stelle sind freie

Räume getreten, wie die Figur zeigt. Die Stemmata bestehen also

jetzt nur noch aus der Retina mit den Stäbchen {st) und den nervö-

sen Elementen,

Die Einzelaugennerven stehen auch jetzt noch mit dem Ganglion

in Verbindung, jedoch zeigen sie eine auffällige bisher nicht beobachtete

Modifikation. Während sie auf dem Larvenstadium als gleichmäßige

Stränge die Stemmata mit dem Ganglion verbanden, bilden sie auf

diesem Stadium Verzweigungen, die sich zu der imaginalen x\ugen-

anlage hinziehen, sich dort unterhalb der Basalmembran erweitern

und im Verlaufe der Entwicklung zum mindesten zu einem Teil der

peripheren Nerven des Komplexauges werden. Bisher ist über diesen

eigenartigen aber bei Bytiscus sehr deutlichen Entwicklungsvorgang

nichts bekannt geworden.

Mit den Stemmata geht im weiteren Verlaufe der Entwicklung keine

besondere Veränderung mehr vor sich. Nur weisen sie im Laufe der

Zeit mehr und mehr den Charakter rudimentärer Organe auf, der sich

hier besonders durch das Verkümmern der Zellen, durch Auftreten von

Hohlräumen und durch Schrumpfung der nervösen Teile ausweist.

Die Fig. 35 zeigt, daß wir auch auf dem Stadium des erwachsenen
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Käfers die Stemmata noch mit Retinazellen und Stäbchen antreffen,

wie wir sie in Fig. 25 sahen. Das mehr central gelegene Stemma (sie)

ist im Gegensatz zu dem andern entpigmentiert. #

Die Entwicklung des Komplexauges.

Nachdem, durch Jon. Müller angeregt, die Erforschung der

Arthropodenaugen von so vielen Seiten in Angriff genommen worden

war, standen sich in bezug auf die Entwicklung des Imagoauges zwei

Theorien gegenüber. Die eine, die ihren Hauptvertreter in Patten

sieht, läßt das Komplexauge durch eine Einstülpung der Larven- bzw.

Puppenhypodermis entstehen, während die andre, gestützt von Gre-

NACHER, in dem Imagoauge eine einfache Modifikation der Hypodermis

erblickt.

Es ist nun das Verdienst von Johansen über diese Frage endgültig

Klarheit gebracht zu haben und zwar zu gunsten der letzten Theorie.

Er kommt zu dem Schluß, daß die das zusammengesetzte Auge bilden-

den Einzelaugen oder Ommatidien zurückzuführen seien auf eine all-

mähliche Modifikation der Larvenhypodermis, die sich während der

Metamorphose vollzieht.

Ein solches Ommatidium setzt sich nmi aus folgenden morpho-

logisch sowie physiologisch voneinander zu unterscheidenden Ele-

menten zusammen.

1. Die Corneafacette.

Sie bildet das periphere Ende des Ommatidiums und würde der

Linse im Stemma gleichzusetzen sein,

2. Der Kristallkegel, der physiologisch mit dem Glaskörper auf

eine Stufe zu setzen sein würde,

3. Die Retinula.

Eine Gruppe von Zellen, die mit dem von ihnen gebildeten

Rhabdom die Retma des Einzelauges ersetzt und die licht-

empfindlichen Elemente im Komplexauge darstellt.

4. Der Nerv.

Der mit seinen feinsten Endigungen bis an das Rhabdom heran-

reicht und die Verbindung mit dem Centralorgan herstellt.

5. Das Pigment.

Das mehr oder weniger über den ganzen Umfang eines Omma-
tidiums verteilt ist.

Wie schon die Beobachtung des lebenden Objektes zeigte, setzt

die Entwicklung des Imagoauges von Dytiscus marginalis bereits mit

den ersten Zeichen der eintretenden Metamorphose ein. Es soll nun an
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einer Reihe von Schnitten, die durch die verschiedensten Stadien der

sprunghaften postembryonalen Entwicklung, wie V. Bauer die Meta-

morphose genannl^ sehen möchte, gelegt sind, die Entstehung der

Ommatidien aus den Elementen der Hypodermis abgeleitet werden.

Noch bevor die Larve das Wasser verläßt, ist auf einem schmalen

Streifen der Hypodermis, der sich schon bei jüngeren Larven durch

die Länge der Zellen auszeichnet und der die Anlage der Larvenaugen

dorsal, ventral und rostral hufeisenförmig begrenzt, eine lebhafte Ver-

mehrung der Zellelemente zu beobachten. Dieser Vermehrung geht

aber eine merkwürdige Reduktion der basalen Zellenden voraus. Wie
die Fig. 21 zeigt, entstehen zwischen den basalen Enden der Hypo-

dermiszellen deutliche freie Räume, die erst bei der eintretenden Ver^

--i'

Fig. 21.

Schnitt durch den Iniaginalstreifen des Komplexauges. Ji'jp, Hypodermis.

mehrung der Zellen wieder ausgefüllt werden. Im Zusammenhang mit

dieser Vermehrung verringert sich die Größe der Zellen und die vorher

im peripheren Drittel der Zellen gelegenen Kerne, finden sich jetzt

über die ganze Hypodermisschicht verbreitet. Die Zellen erscheinen

auf diesem Stadium weniger regelmäßig gelagert und deutliche Zell-

grenzen lassen sich nicht mehr feststellen (Fig. 21).

JoHANSEN hat bereits diese Reduktion der Zellen bei Vanessa

urticae beobachtet und die darauffolgende Vermehrung der hypoder-

malen Elemente ist für ihn der erste Schritt zur Entwicklung des Kom-
plexauges.

Während bei Dytiscus marg. die ersten Anfänge einer imaginalen

Augenanlage auf den oben beschriebenen hufeisenförmigen Streifen

zurückzuführen sind, fand Kirchhoffer bei Dermestes vulpinus zwi-

schen den Stemmata den Ausgangspunkt für diese Anlage. Er gibt

davon folgende Beschreibung: »Zwischen diesen Ocellen befindet sich

die Imaginalscheibe oder- Augenanlage des Komplexauges, so daß drei

Ocellen dorsal, zwei ventral und eine rostral von ihr liegen. Sie unter-
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scheidet sich von der Hypodermis, in deren Verband sie sich befindet,

durch ihre etwas längeren Zellen. Man müßte bei Dytiscus wohl von

einem Imaginalstreifen sprechen, wenn man die hufeisenförmige Anlage

mit der scheibenförmigen bei Dermestes vergleicht.

Allmählich tritt mit der Vermehrung der Zellen auch eine Ver-

breiterung des Streifens ein. Auf sehr dünnen Schnitten (von 2 //)

erweist sich jedoch trotz der star-

ken Anhäufung von Kernen die

Anlage noch immer als einschich-

tig. Während aber bis jetzt das

Protoplasma der Zellen eine voll-

kommen gleichmäßige Färbbarkeit

aufweist, tritt nun eine deutliche

Modifikation ein. Die Fig. 22 stellt

einen Schnitt durch die Larven-

hypodermis dar, welche die lar-

vale Augenanlage rostral begrenzt.

Betrachten wir diesen Schnitt, von

Fig. 22 (hyp) ausgehend, nach

seinen Zellelementen, so haben

wir es zunächst zweifellos mit

vollständig unveränderten Hypo-

dermiszellen zu tun (Fig. 22 hyp).

An diese Zellen schließen sich nun

die bereits erwähnten in ihren ba-

salen Teilen etwas reduzierten

Zellen an, in denen wir die erste

Modifikation für die zu bildende

imaginale Augenanlage erblickten.

Auf diese Zellen folgt die Zone

der starken Zellvermehrungen, wie

die zahlreichen über die ganze

Dicke der Hypodermis verbreiteten Kerne zeigen. Auf dem in Fig. 22

dargestellten Entwicklungsstadium zeigt sich nun, daß auf diese Zell-

vermehrung bald weitere Entwicklungsvorgänge folgen. Aus der großen

Zellanhäufung lösen sich nämhch in bestimmten Abständen Gruppen

von Zellen los (Fig. 22 rt) und zwar insofern, als diese Zellgruppen

eine hellere Farbe und deutliche Zellgrenze aufweisen. Noch ehe diese

Zellgruppen, in denen wir die ersten Anlagen der Retinulae zu erblicken

haben, deutlich wahrnehmbar sind, lösen sie sich mit ihren distalen

Fig. 22.

Scluiitt durch die erste Anlage der Retinulae.

bzk, Basalzellkern; hyp, Hypodermis; rt, Retinula;

rtzk, Retinulazellkern.
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Enden von der äußeren Wand der Hypodermis los und durchziehen so

die Augenanlage nicht mehr mit ihrer ganzen Länge.

Auf Querschnitten erweisen sich diese Zellgruppen als aus acht

Zellen bestehend, von denen sieben peripher und eine central liegen,

wie die Fig. 23 zeigt. Diese Figur stellt einen Schnitt dar, der durch

die distalen Zellenden der entstehenden Eetinula geführt ist, und e«

sind auf diesem Schnitt auch die Kerne zweier peripherer Zellen ge-

troffen (Fig. 23 rtzh). Die Fig. 24 gibt einen Schnitt wieder, der un-

gefähr durch die Mitte einer Zellgruppe geführt ist. Auf diesem Schnitt

ist der Kern der centralen Zelle getroffen und im Vergleich mit Fig. 25

rtzk

Fig. 23.

Querschnitt durch die distalen Teile einer ent-

stehenden Retiniila hz, Basalzelle; Hz, Reti-

nulazelle: rtzl-. Retiniilazellkern.

~^~r\Z

Fig. 24.

Querschnitt durch die Mitte einer entstehen-

den Eetinula. hzlc, Basalzellkern ; Hz, Keti-

nulazelle.

(6zÄ;) sehen wir, daß ein Kern in jeder Zellgruppe dem basalen Ende

der Zelle weit näher liegt als die übrigen Kerne (Fig. 22 rtzk), die auf

die distalen Teile der Zellen beschränkt sind.

Daß die erste Anlage der Retinulae auf der ganzen iVusdehnung

des Imaginalstreifens zu gleicher Zeit geschieht, beweist der in Fig. 25

wiedergegebene Schnitt, der dasselbe Stadium darstellt, wie Fig. 22,

jedoch ist hier gleichzeitig die noch vorhandene larvale Augenanlage

getroffen (Fig. 25 ste). Die dorsal und ventral von den Stemmata

liegenden imaginalen Augenanlagen (Fig. 25 rt) entsprechen den Schen-

keln des hufeisenförmigen Imaginalstreifens (Fig. 10 u. folgende).

GrRENACHER hat sich Über die Anzahl der Zellen, die bei Dytiscus

marginalis zu einer Retinula zusammentreten, keine ganz bestimmte

Antwort geben können. Während er in den distalen Partieen sieben

Zellen zu sehen glaubte, konnte er proximal nur vier feststellen und

kam deshalb zu dem Schluß, daß teilweise Rückbildungen stattfinden

müßten.

Auch JoHANSEN hielt die Retinulae von Vanessa urticae für sieben-

teilie und zwar waren nach seiner Ansicht zunächst sechs Zellen um die
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centrale siebente angeordnet, die sicli im Verlaufe der Entwicklung

aus dieser Lage entfernte und gemeinsam mit den übrigen Zellen eine

an ihre Stelle getretene »belle Achse« radiär begrenzt.

Hesse wies zuerst die Achtteiligkeit der Retinulae nach und

KiRCHHOFFER hat bei der Entwicklung des Komplexauges von Der-

mestes vulfinus festgestellt, daß sieben Zellen um eine central gelegene

achte radiär angeordnet sind. In bezug auf die centrale Zelle kommt

S/~-^^t^i:

Fig. 25.

Sclmitt durch die Aulage des Komplexauges und die Stemmata. do, dorsal; «, Nerv; /i2W, jSTerven.

Verzweigung; rt, Retinula; st, Stäbehen; ste, Stemmata; ve, ventral.

KiRCHHOFFER ZU etwas anderen Resultaten als sie oben für Dytiscus

dargestellt wurden. Während bei dem letzteren ein zwar schon sehr

früh einsetzendes aber trotzdem deutliches Wandern des centralen

Kernes nach dem proximalen Ende der Retinula wahrzunehmen ist,

liegt bei Dermestes dieser Kern schon bei der eintretenden Gruppierung

der Retinulazellen nicht weit von dem basalen Zellende, mid verharrt

während der ganzen Entwicklung in dieser Lage.

•Wie schon oben erwähnt wurde, verkürzen sich bei ihrer Gruppierung

die Retinulazellen und nehmen so nicht mehr die ganze Dicke der Hypo-

dermis ein. Aus der einschichtigen Puppenhypodermis ist also auf diese

Zeitschrift f. wissenseh. Zoologie. C. Bd. 7
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Art bereits eine mehrschiiclitige Anlage hervorgegangen, jedoch die

weiteren Entwicklungsvorgänge zeigen noch deutlicher, daß das Kom-
plexauge als eine secundär mehrschichtige Anlage anzusehen ist.

Im weiteren Verlaufe der Entwicklung treten nämlich noch andre

Zellelemente auf, die beweisen, daß die Anlage als mehrschichtige an-

zusehen ist. Es sind dies zunächst die sogenannten SEMPERschen

Zellen oder Kristallkegelzellen. Diesen von Semper eingehend stu-

dierten Elementen liegt die Bildung der Puppen- und Käfercuticula,

ferner aber auch die xAnsscheidung des Kristallkegels ob.

lig. 26.

Scluiitt durch einen Teil der Komplexaugenanlage bei einer jungen Puppe, bm, Basalmembran;

bz, Basalzelle; et, Cuticula; 7jA-, Kristallkegelsecret; Icl:z. Kristailkegelzellen; pgz, Pigmentzellen;

rt, Retinula.

Bald nach der ersten Anlage der Retinulae zeigen sich direkt unter

der noch schwach entwickelten Puppencuticula (Fig. 26 et) Zellen, die

basal stark verkürzt sind und so fast eiförmig erscheinen (Fig. 26 kkz).

Während die distalen Enden dieser Zellen der Cuticula anliegen, um-

schließen die basalen Teile trichterförmig die distalen Enden der Reti-

nulae. Zu jeder Retinula gehören vier SEMPERsche Zellen, ihre Kerne

liegen alle ungefähr in gleichem Abstand nicht weit von der Cuticula.

Die Entstehung der Kristailkegelzellen aus den Elementen der Hypo-

dermis ist nicht zu beobachten, da die Modifikation des Protoplasmas

erst dann eintritt, wenn die Zellen ihre eiförmige Gestalt angenommen

haben. Ebenso verhält es sich mit den Zellgrenzen, auch diese werden

erst von dem Zeitpunkt an deutlich sichtbar.
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Bald nach ihrem Auftreten zeigen nun die SEMPERschen Zellen

eine Erscheinung, die sie noch deutlicher von allen übrigen Zellelementen

unterscheidet. Nicht weit von den basalen Zellenden treten im Innern

der Zellen kleine bläschenartige Gebilde auf, die sich bald als ein wasser-

helles mit Eosin stark färbbares Secret erweisen. Diese kleinen Secret-

kugeln stellen die ersten Anlagen für den späteren Kristallkegel dar.

Im Laufe der Entwicklung nimmt das Secret

immer mehr an Volumen zu und erfüllt all-

mählich den größern Teil der Zelle, die Kerne

immer mehr gegen die Cuticula hindrängend.

Die Form der Zelle zwingt auch das Secret

sich ihr anzupassen und bald hat dasselbe

einen solchen Umfang angenommen, daß die

vier Secretkegel der zu einer Retinula ge-

hörigen Kristallkegelzellen miteinander in

Berührung geraten und schließlich verschmel-

zen. Wie schnell diese Entwicklung vor sich

geht, zeigt die Fig. 27. In Fig. 27 sind die

distalen Teile eines Ommatidiums im Längs-

und Querschnitt dargestellt. Dieses Stadium

ist nur wenig älter als das in Fig. 26 wieder-

gegebene und wir sehen hier schon den Kri-

stallkegel (Jik) als kegelförmiges Gebilde mit

einem kreisrunden Querschnitt. Einfache

dünne Trennungslinien bezeugen noch, daß

der Kristallkegel aus vier einzelnen Teilen

besteht. Ein Übergangsstadium zwischen

den Fig. 26 u. 27 war nicht aufzufinden, ein

Beweis für die Schnelligkeit dieser Entwick-

lungsvorgänge.

Die Kristallkegelzellen selbst werden

durch diese Secretbildung stark reduziert

und stellen eigentlich nur noch eine Hülle

für den Kristallkegel dar. Die Kerne sind

durch diesen ganz an die distalen Enden der Zellen gedrängt worden,

so daß sie zwischen der Cuticula und dem Kristallkegel liegen.

In dieses Entwicklungsstadium fällt auch ein bedeutendes Längen-

wachstum der Ommatidien. Während in Fig. 26 die Retinula distal

noch von den SEMPERschen Zellen umschlossen wurde, haben sich

diese in ihren proximalen Teilen bedeutend in die Länge gezogen, um

rtz

Fig. 27.

Längs- lind Querschnitte durch den

distalen Teil eines im Entstehen be-

griffenen Ommatidiums. klc, Kri-

stallkegel; likz, Kristallkegelzellen;

rt, Eetinula; rtz, Betinulazellen.
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mit der Ketinula (rt) in Verbindung zu bleiben. Die Retinula ist wie

der Querschnitt zeigt, aus sieben radiären Zellen zusammengesetzt,

die sich um eine ideale Acbse gruppieren.

Die Entstellung der Kristallkegel wird von Johansen auf folgende

Art beschrieben: »Hinter den Kernen dieser Zellen — SEMPERsche

Zellen — können wir gegen Anfang des dritten Puppentages im Zell-

protoplasma ein kleines Klümpchen, einer das Licht stärker als das

Protoplasma brechenden Substanz, die erste Anlage der Kristallkegel-

segmente beobachten. Im Laufe der weiteren Entwickluno werden

nun diese Klümpchen größer und nach 4—ötägiger Puppendauer

können wir die Kristallkegel als aus \ier separaten Segmenten erkennen.

«

Demnach würde die Entwicklung der Kristallkegel bei Dytiscus und

Vanessa vollständig übereinstimmen.

Um die Entwicldung der einzelnen Teile der Ommatidien weiter

verfolgen zu können, müssen wir zu dem Stadium der Fig. 26 zurück-

kehren.

Wie diese Figur zeigt, hat der Kern der centralen Retinulazelle

(Fig. 26 hz) fast das proximale Ende derselben erreicht. Es läßt sich

aber ferner feststellen, daß mit dem Kern auch diese centrale Zelle voll-

ständig in die basalen Teile der Ketinula gerückt ist, wo sie eine kleine

Anschwellung (Fig. 26 hz) hervorruft. Distal verläuft die Zelle in einer

Spitze, die im Laufe der Entwicklung mehr und mehr reduziert wird.

Neben den SEMPERschen und den Ketinulazellen finden wir nun

noch andre, die auch auf diesem Entwicklungsstadium noch ihrer ganzen

Länge nach die Augen durchziehen, die Pigmentzellen (Fig. 26 fcjz).

Distal schließen sich die Pigmentzellen an die Cornea an, zu deren

Entwicklung sie neben den SEMPERschen Zellen" beizutragen haben und

proximal erstrecken sie sich bis an die Basalmembran (Fig. 26 6m),

die das Auge von dem Innern des Kopfes abschließt. Die Kerne der

Pigmentzellen, die ursprünglich über die ganze Augenanlage verteilt

sind, zeigen im Laufe der Entwicklung die Tendenz, sich in die distalen

Partien zu verlagern. Den distalen Teilen der Zellen fällt auch die

Hauptproduktion des Pigments zu, das in der Nähe der Kristallkegel

in gToßen Massen aufgehäuft wird und im allgemeinen die Bezeichnung

Irispigment führt. Hiervon unterscheidet man das Retinapigment,

das in den proximalen Teilen der Ketinulazellen entsteht und das bei

Dytiscus die frühzeitige Erkennung der imaginalen Augenanlage be-

wirkt. Der feine hufeisenförmige Pigmentstreifen, der schon durch die

Larvencuticüla sichtbar ist, stellt die ersten Spuren des Eetinapig-

ments dar.
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tjber das erste Auftreten von Pigment in der Retinula bei Vanessa

hat JoHANSEN eine sonderbare Auffassung geäußert. Er glaubte nach-

weisen zu können, daß es nicht ein Ausscheidungsprodukt der Zellen

ist, in denen man es bei der Imago findet. Es stammt nach seiner An-

sicht vielmehr von den Eaupenaugen, die mit Beginn der Metamorphose

die Hypodermis durchwandern und sich am Ganglion opticum an-

lagern. Diese Eaupenaugen werden zum größten Teil von den zahl-

reichen bei der Metamorphose auftretenden Phagocyten aufgelöst, und

er konnte auch in den Phagocyten große Pigmentballen erkennen, die

allmählich in kleinere Pigmentmassen zerfielen und einen helleren Ton

annahmen. Er loiüpft daran die Vermutung, daß die Phagocyten

nicht nur das Pigment an die Hypodermiszellen abliefern, sondern

daß sie selbst von diesen aufgenommen werden. Während dieser Um-

bildung soll das Pigment für einige Zeit unsichtbar werden, um dann

in den Zellen der Komplexaugen als dauerndes Pigment ausgeschieden

zu werden.

Diese Vermutungen Johansens erscheinen bei genauer Betrach-

tung der Verhältnisse recht unwahrscheinlich. Würde in den Zellen

der imaginalen Augenanlagen kein Pigment entstehen, dann müßte

man alles anzutreffende Pigment auf die Larvenaugen zurückführen und

wenn Johansen die Größe der Larven- bzw. Eaupenaugen und die in

ihnen enthaltenen Pigmentmasse]i mit dem Imagoauge verglichen hätte,

dann hätte er schon erkennen müssen, daß das Larvenpigment nur

einen Bruchteil des imaginalen darstellt. Bei Dytiscus marginaUs

werden außerdem die Stemmata fast in ihrer ganzen Ausdehnung als

Eudimente angetroffen und es dürfte nach dieser Auffassung das Käfer-

auge nur sehr wenig Pigment aufweisen.

Von einer Übertragung des Pigments durch die Phagocyten konnte

ich bei Dytiscus nichts beobachten. Soweit das Pigment der Stemmata

von den Phagocyten überhaupt angegriffen wurde, wurde es auch von

ihnen aufgelöst. Dabei ist es selbstverständlich, daß bei der fortwähren-

den Wanderung der Phagocyten das Pigment aus seiner ursprünglichen

Lage verschleppt wird und es erscheint gar nicht ausgeschlossen, daß

auf diese Art einmal ein geringer Pigmentrest mit in die imaginale

Augenanlage hineingetragen wird. Jedoch diese zufällige Erscheinung zu

verallgemeinern, erscheint nicht angebracht und Avird wohl wenigstens

für Dytiscus durch die oben angeführten Gründe zur Genüge widerlegt.

Was die Entstehung des imaginalen Pigments anlangt, so zeigte

sich, daß in den proximalen Enden der Eetinulazellen zuerst schwache

Spm-en von hellbraunem Pigment auftraten und zwar auf einem Ent-
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Wicklungsstadium, das ungefähr dem in Fig. 26 dargestellten entspricht.

Phagocyten konnten in oder bei den Eetinulazellen nicht festgestellt

werden. Kurze Zeit darauf, vielleicht auf dem Stadium der Fig. 27,

zeigt sich auch in den peripheren Teilen der Augenanlage das erste

Pigment und zwar in den sogen. Hauptpigmentzellen (Fig. 26 jjgz),

die den Raum zwischen den einzelnen Ommatidien erfüllen.

Die Pigmentübertragung wie sie Johansen beschreibt, hat auch

KiRCHHOFFER nicht beobachten können, vielmehr treten auch bei

Dermesies die ersten Spuren des imaginalen

Pigments in den proximalen Enden der Eeti-

nulazellen auf.

Auf späteren Stadien finden sich auch

geringe Mengen von Pigment in den nervösen

Elementen, die in unmittelbarer Nähe der

Retinulae liegen, sie dürften aber erst sekun-

där aus den letzteren dorthin eingewandert sein.

Bevor eine solche Einwanderung aller-

dings möglich ist, muß das die Petinulae von

den Nervenendigungen trennende Hindernis,

die Basalmembran durchbrochen werden. Es

geschieht dies durch die basalen Endigungen

der Retinulazellen. Die Fig. 28 stellt einen

Längsschnitt durch die proximalen Enden

zweier Ketinulae dar. Sowohl die radiären

Zellen (Hz) als die centralen (hz) haben sich

in proximaler Richtung etwas verlängert und

so die Basalmembran (bm) durchbrochen.

Gleichzeitig verschwinden an den basalen

Enden die Zellgrenzen, um jedenfalls den

Nervenfasern den Eintritt in die Retinula-

6m

Fig. 28.

Längsschnitt durch die basalen

Teile zweier Ommatidien. bw, Ba-

salmembran; bz, Basalzelle; rtz,

Retinulazellen.

Zellen zu gestatten.

Wenn alle ü])rigen Elemente des Komplexauges bis zu einer ge-

wissen Vollendung entwickelt sind, wird als letztes das Rhabdom ge-

bildet. Es ist das Produkt von sechs Zellen, die es in Form einer cen-

tralen Achse absondern.

Wie die Figg. 26 u. 28 zeigen, wird im Laufe der Entwicklung die

centrale Retinulazelle mehr und mehr auf die basalen Teile der Augen-

anlage beschränkt. In Fig. 28 zeigt diese Zelle noch einen dünnen

Fortsatz der zwischen den radiären Retinulazellen verläuft, jedoch

auch dieser Fortsatz verschwindet im Laufe der Entwicklung und an
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seine Stelle tritt ein stabförmiges Gebilde, das von sechs der sieben

radiären Retinulazellen gemeinsam ausgeschieden wird. Dieser Stab

weist zunächst einen ellipsenförmigen Querschnitt auf, wie die Fig. 29 rh

zeigt, und unterscheidet sich besonders von den umgebenden Elementen

durch sein starkes Lichtbrechungsvermögen.

Da das Rhabdom nur von sechs Zellen gebildet wird, wir aber

ursprünglich sieben radiäre Retinulazellen vorfanden, muß diese siebente

Zelle auf irgend eine Art aus dem Verband der Retinula ausgeschieden

sein. Die Antwort auf diese Frage gibt ebenfalls die Fig. 29. Wir

sehen außerhalb des Verbandes der Retinulazellen I—VI die ehemalige

siebente Retinulazelle (Fig. 29 rtz VII) hegen. Die Fig. 30, die einen

Fig. 29.

Querschnitt durch eine Retinula wälirend der

Bildung des Rhabdoms. rh, Rhabdom; rtzI-VI,

Rethiulazellen; rtz VII, rudimentäre Retinula-

zelle.

6z rhr-W

Fig. 30.

Querschnitt durch eine Retinula in der Kegion

der Basalzelle, bz, Basalzelle; rtzI-VI, aktive

Retinulazellen; rtzVII, rudimentäre Retinula-

zelle.

Querschnitt durch die Region der basalen Retinulazelle (&,:) darstellt,

zeigt, daß auch an dieser Stelle die siebente radiäre Zelle aus dem Ver-

bände der Retinula ausgeschieden und rudimentär geworden ist.

Einen Grmid für eine derartige Ausschaltung einer ursprünglich

gleichwertigen Zelle vermag ich nicht anzugeben, jedenfalls besteht

aber die Tatsache, daß schon einige Zeit bevor die Basalzelle ihre defi-

nitive Lage eingenommen hat, eine der radiären Zellen mit der Weiter-

entwicldung der übrigen nicht gleichen Schritt hält. Allmählich wird

diese Zelle, deren Durchmesser hinter dem der anderen bedeutend

zurücksteht, auch von der centralen Achse verdrängt, um schließlich

wenigstens in den basalen Teilen der Retinula, vollständig aus dem
ursprünglich rosettenföiynigen Verbände verdrängt zu werden.

Während Grenacher annahm, daß das Rhabdom von Dytiscus

marg. von vier Zellen abgeschieden würde, hat Hesse an einer Reihe

von Objekten bewiesen, daß es sechs der ursprünglichen sieben radiären

Retinulazellen sind und daß die siebente Zelle rudimentär wird. Im
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Übrigen wird auch durch die neuesten Untersuchungen von Johnas

und Bedau die vorherrschende Achtzahl der Retinulazellen bestätigt.

Hingegen kommt Johansen zu dem Resultat, daß die ursprüng-

lich central gelegene siebente Retinulazelle — er findet nur sieben —
in den Verband der radiären Zellen eintritt und mit diesen gemeinsam

eine »helle Achse« absondert, in der die erste Anlage des Rhabdoms

zu erblicken ist. Ob Vanessa nur sieben Retinulazellen aufweist, ver-

mag ich nicht zu entscheiden, wahrscheinlich ist es nicht, nachdem

für eine so große Anzahl von Insekten die Achtzahl als einwandfrei

festgestellt ist.

Mit der Bildung des Rhabdoms ist die Entwicklung des Komplex-

auges abgeschlossen und gleichzeitig erreicht auch die gesamte Meta-

morphose ihr Ende mit der Sprengung der Puppenhaut durch die Imago.

Das Komplexauge.

Was die morphologischen Verhältnisse der zusammengesetzten

Augen der Arthropoden anlangt, so ist es ebenfalls das Verdienst Gee-

NACHERS die heutigen Anschauungen über diese Punkte begründet zu

haben. Die von ihm eingeführten Bezeichnungen für die einzelnen

Elemente der das Komplexauge zusammensetzenden Ommatidien sind

bereits an andrer Stelle hervorgehoben worden.

Die Käferaugen von Dytiscus marginalis liegen zu beiden Seiten

des Kopfes mid nehmen dort den größten Teil der seitlichen Kopf-

wand ein, sich auch noch dorsal und ventral erstreckend. Eingehende

Darstellungen der äußeren Lage der Augen sind bereits von Euschee

gegeben und brauchen hier nicht wiederholt zu werden. Die Fig. 36 a

zeigt ein Komplexauge, wie es sich bei einer Seitenansicht des Käfer-

kopfes darstellt. Auffallend ist neben der systematischen Anordnung

der Facetten die starke Wölbung des Auges. Die Fig. 366 stellt eine

Ideine Anzahl nebeneinander liegender Facetten dar und beweist, daß

es sich um regelmäßige Sechsecke handelt, die die Cornealinsen bilden.

Die Cuticula, die wir soweit sie das Auge bedeckt, als Cornea be-

zeichnen, weist nach außen nur sehr geringe konvexe Vorwölbungen auf,

so daß wir die einzelnen kleinen Linsen, die die Cornea zusammensetzen

als plankonvex bezeichnen können. Jede dieser Cornealinsen oder

-Facetten gehört nun zu einem Ommatidium, von denen Leinemann

bei Dytiscus marginalis in einem Auge 9000 gezählt hat.

Um die morphologischen Verhältnisse der einzelnen Elemente eines

Ommatidiums genauer zu erläutern, sind in Fig. 31 drei nebeneinander

liegende Einzelaugen auf einem Längsschnitt dargestellt.



Die Sehorgane der Larve und Imago von Dytiscus marginales. 105

Wenn wir von der Cornea ausgehend die einzelnen Elemente in

proximaler Richtung nacheinander betrachten, so ist zunächst von der

sogen. Linse kurz folgendes zu saoen. Im
Gegensatz zu der nach außen kaum zu be-

merkenden Wölbung — sie ist in den Figuren

unberücksichtigt gelassen — ist die Linse

nach innen sehr stark gewölbt (Fig. 31 cl)

und verursacht eine beträchtliche Dicke der

Cornea.

An die Linsen legen sich nach innen je

vier Zellen an, die schon vorher besprochen

wurden, die Kristallkegel- oder SEMPERschen

Zellen (Fig. 31 Mz). Die Kerne der Kristall-

Icegelzellen {kkzl-) liegen auch bei dem fertig

entwickelten Ommatidium zwischen Linse und

Kristallkegel. Der letztere zeigt eine typische

Kegelform und ist von den SEMPERschen

Zellen vollständig umschlossen, weshalb man
diese auch Kristallkegelscheide genannt hat.

Proximal verjüngt sich die Kristallkegelscheide

mehr und mehr und trägt einen Fortsatz, der

sich zwischen die distalen Enden der Retinula-

zellen drängt und dort nachdem er sich erst

etwas erweitert hat (Fig. 31 Ms) spitz endet.

Bereits Grenacher beobachtete diese

Verlängerung der Kristallkegelscheide und er

glaubte in ihr die Verbindung zwischen dem
Kristallkegel und dem Khabdom zu erkennen.

Kirchhoffer hat jedoch nachgewiesen,

daß kurz hinter der oben beschriebenen Er-

weiterung oder Anschwellung dieser Fortsatz

in einer kurzen Spitze endigt. Über die Be-

deutung dieses Fortsatzes für das Auge sind

außer der GRENACHERschen nicht zutreffen-

den Vermutung keine Betrachtungen ange- Kristaiikegeizeiikeme;M,Nerveu-

Stellt, und ich kann auch nicht zur Lösung sträng; n/, Nervenfaser; r/«,Rhab-

T 17, 1 •, 1 • 1 • 1 i •, dorn; rJ, Retina; rtpff, Retinapig-
dieser Frage beitragen, da ich nichts weiter ^^^,. ,^^,. Retinazeiikerne.

feststellen konnte, als daß während der ganzen

Entwicklung des Auges die proximalen Enden der SEMPERschen Zellen

mit den distalen der Retinulazellen untrennbar verbunden erschienen.

Fig. 31.

I,ängsse-linitt diircli 3 0mn)ati-

dien eines erwachsenen Käfers.

bz, Basalzelle; el. Cornealinse:

ip, Irispigment ; kic, Kristallkegel

;

kks, Kristallkegelscheide; Iciczl:.
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Die Retiniüae stellen sich als regelmäßige langgestreckte Zell-

gruppen (Fig. 31 rt) dar, die an beiden Enden eine geringe Anschwellung

aufweisen. Die distale Anschwellung wird hervorgerufen durch die

hier liegenden Kerne (rtzJc) der Retinulazellen, während die proximale

durch die basale Retinulazelle (hz) verursacht wird.

Während wir bereits am Schlüsse der Entwicklung sahen, daß die

proximalen Teile einer Retinula sekundär aus sechs radiären Zellen be-

stehen und daß die siebente dort rudimentär geworden ist, liegen in den

distalen Teilen die Verhältnisse

etwas anders. Die Fig. 32 stellt

einen Querschnitt durch drei neben-

cinanderliegende Retinulae dar und

zwar ist der Schnitt etwas proxi-

mal von den Kernen (Fig. 31 rtzk)

gelegt. Wir sehen, daß hier die

Retinulae aus sieben Zellen zu-

sammengesetzt sind (Fig. 32 rtz).

Von diesen sieben Zellen berühren

sich nun sechs in der centralen

Achse, während die siebente nicht

I'ig- 32. l)is an diese Achse heranreicht.
Querschnitt durch den distalen Teil dreier neben- j;^ -^^ ^^^^ ^jg^ hicraUS, daß die
ejnander hegender E-etmulae /

—

VI, aktive .
°

Retinuiazeiien; VII, verdrängte Retinuiazeiie. siebente radiäre Rctinulazelle, die

in den proximalen Teilen vollstän-

digen aus dem ursprünglichen Verbände verdrängt wird, in den distalen

Teilen noch im Verbände der Retinula verbleibt, obwohl sie morpho-

logisch mit den übrigen Retinuiazeiien auch hier nicht mehr gleich-

gesetzt werden kann.

Hesse und Kirchhoffer haben dieses Verhalten ebenfalls an

mehreren Objekten festgestellt, jedoch legen sie ihm keine weitere

Bedeutung bei.

Im übrigen zeigen die drei hier ausgewählten nebeneinander-

liegenden Retinulae (Fig. 32), daß es sich in jeder Retinula um die

gleiche Zelle (Fig. 32 VII) handelt, die von der centralen Achse ver-

drängt wird.

Grenacher glaubte in den distalen Teilen der Retinula nur sechs

Kerne zu sehen, weshalb er auch auf das Vorhandensein von nur sechs

Zellen schloß. Es dürfte ihm wohl der Kern der in Rückbildung be-

griffenen siebenten Retinuiazeiie (Fig. 32 rtzVII), der natürlich den

Umfang der Retinulazellkerne I—VI nicht aufweist, entgangen sein.
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Hesse hat die GRENACHERsche Zählung der Kerne nicht nach-

geprüft und kommt deshalb zu folgendem Schluß: »Wenn Grenacher

in der kernhaltigen Anschwellung am vorderen Ende der Retinula

sechs Kerne zählen konnte, so gehören diese wohl zu den funktionieren-

den Retinulazellen. Einen weiteren Kern findet man in dem Nerven-

bündel proximal von der Basalmembran des Auges, doch kann ich nicht

sicher behaupten, daß er zu der rudimentären Zelle gehöre; nur die

ausnahmsweise Stellung von Zelle imd Kern legt eine solche Ver-

mutung nahe.«

Nach Hesses Vermutung müßte also der Kern einer Retinulazelle

im Laufe der Entwicklung in die Schicht der nervösen Elemente, die

proximal von der Basalmembran liegen, hineingewandert sein. Mir ist

beim Verfolgen der Entwicklung ein solcher Vorgang nicht bekannt

geworden, jedoch halte ich diese Kerne (Fig. 31 u. 35, gzk) für solche

der nervösen Elemente. Obwohl ich diese Verhältnisse nicht besonders

eingehend untersucht habe, möchte ich die Vermutung aussprechen,

daß es sich hier um Ganglienzellen und deren Kerne handelt, da sie

morphologisch den Ganglienzellen vollständig gleichen.

Auch Kirchhoffer fand bei Dennestes den distalen Teil der Reti-

nulae aus sieben Zellen bestehend und es war ihm auch möglich die

Zahl der vorhandenen Kerne auf sieben festzustellen, wovon er folgende

Beschreibung gibt: »Grenacher zählt im distalen Teil der Retinulae

nur sechs Zellen und sechs Kerne. Die Zusammensetzung der Reti-

nulae aus sieben Zellen kommt aber gerade in diesem Teile, in welchem

die Zellen noch alle die gleiche Größe haben, auf Querschnitten zweifel-

los zum Ausdruck. Die Kerne dieser sieben Zellen liegen nun nicht

immer in einer Schnittebene. Ich fand jedoch ständig eine Anzahl

von Retinulae, bei welcher die sieben Kerne von einer Schnittebene

getroffen waren.«

Wie wir schon sahen, wird von den basalen Teilen der Retinulae

der eigentliche recipierende Apparat das Rhabdom gebildet. Das

Rhabdom bei Dytiscus stellt sich als ein vierkantiger distal spitz ver-

laufender Stab dar, der ungefähr die Länge von einem Drittel der Reti-

nula besitzt. Mit seinem distalen spitzen Ende verläuft er in der Achse

der Retinula, während das proximale etwas abgerundete Ende in die

basale Retinulazelle hineinragt und dort häufig in unmittelbarer Nähe

des Kernes endigt. Die Fig. 34 stellt einen Längsschnitt durch die

basalen Teile zweier benachbarter Retinulae dar. Wir sehen wie das

lancettförmige Rhabdom (rk) mit seinem proximalen Ende in die Basal-

zelle hineinragt.
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Das Protoplasma der Retinulazellen reicht nicht direkt bis an das

Rhabdom heran, sondern es ist durch eine helle Zone (Fig. 34 lizo) von

diesem getrennt. Dieser schwachfärbbare Mantel, der das ganze Rhab-

dom umschließt, dürfte die Stelle bezeichnen, an der die feinsten Nerven-

endigungen mit dem Rhabdom in Verbindung treten, die von Hesse

so bezeichnete Schaltzone. Auch Johnas hat bei den Lepidopteren

den hellen Mantel auf Längs- und Querschnitten beobachtet.

Auf sehr dünnen Schnitten erweist sich das Rhabdom als aus

kleinen Stiftchen zusammengesetzt, die senlvrecht auf der Längsachse

des Ommatidiums stehen (Fig. 34 sti). Jedoch sind durch eine Kitt-

substanz diese Stiftchen fest miteinander verbunden, so daß sich nicht

nachweisen läßt, ob die Stiftchen mit einem Ende nach einer centralen

Achse hinzeigen, oder ob sie nicht an eine solche gebunden sind. Es

rh

hzo \
'5i.c£_

rl-z

Fig. 33.

I)iei Querschnitte durch ein Ehabdoni. die Zuspitzung desselben zeigend. /, Furclie; hzo, helle

Zone; rh— Khabdom; rtz Retimilazelle.

ist aus obigem Grunde auch nicht möglich, bei Dytiscus das Vor-

handensein von Rhabdomeren zu bestätigen, obwohl verwandte In-

sektengruppen deutliche Rhabdomere aufweisen, ist es bei diesem

Objekt keinem der Beobachter gelungen, die sich damit beschäftigt

haben.

Auf Querschnitten zeigt sich, daß die Seitenflächen des Rhabdoms

tiefe Furchen aufweisen, und daß es von sechs Zellen umschlossen wird.

Die Fig. 33 stellt verschiedene Querschnitte durch ein Rhabdom dar.

Der Schnitt a ist durch die basalen Teile gelegt und zeigt das Vorhanden-

sein von vier scharfen Kanten, die den Querschnitt fast als sternförmig

erscheinen lassen. Die Retinulazellen sind so angeordnet, daß die

einen stumpfen Winkel bildenden äußeren Begrenzungsflächen von zwei

Zellen imd die kleineren einen spitzen Winkel bildenden Flächen von

einer Zelle begrenzt werden.

Die helle Zone ist auch auf allen Querschnitten (Fig. 34 Jizo) deut-
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l::^

—i—^zo

lieh zu erkennen und es erscheint vollständig ausgeschlossen, daß es

sich um ein Produkt der Konservierung oder sonstiger äußerer Ein-

flüsse handelt.

Die Schnitte Fig. 33 b u. c, die durch die Mitte und das distale

Ende des Rhabdoms gelegt sind, beweisen,

daß es sich distalwärts mehr und mehr ver-

jüngt.

Grenacher hat bereits die sternförmige

Gestalt des Querschnittes durch ein Rhabdom
erkannt, im übrigen basieren seine Resultate

auf der erwähnten falschen Voraussetzung,

daß die Kristallkegelscheide einen Teil des

recipierenden Apparates darstelle.

Hesse gibt von dem Rhabdom von Dy-

tiscus marg. folgende Beschreibung: »Dies

vierkantige Rhabdom gehört nicht zu vier

Zellen wie Grenacher nach seiner Gestalt

vermutete, ich konnte vielmehr sechs gut

ausgebildete und eine siebente rudimentäre,

d. h. an das Rhabdom nicht mehr heran-

reichende Retinulazelle zählen, deren Ver-

teikmg so ist, daß an zwei gegenüberliegen-

den Kanten je eine, an den beiden andern je

zwei Zellen liegen. An sehr dünnen Längs-

schnitten durch die Rhabdome sah ich diesel-

ben quergestreift, ebenso erscheinen sie auf

besonders dünnen Querschnitten, also auch

hier offenbar eine Zusammensetzung aus

Stiftchen.

«

An dieser Stelle möchte ich ein Organ

kurz erwähnen, das von Hesse mid teil-

weise auch von Kirchhoffer beschrieben

wurde, das ich aber bei Dytiscus marginalis

im Gegensatz zu diesen Autoren leider nicht auffinden konnte

Basalorgan.

Hesse gibt davon für Dytiscus folgende Beschreibung: »An der

Basis jeder Retinula hört das Rhabdom eine Strecke weit auf; die an

die Retinazellen ansetzenden Nervenfasern weichen auseinander, und

in dem so geschaffenen Raum liegt axial eine Zelle mit großem Kern,

— die Basalzelle — die sich proximal in eine Nervenfaser auszieht,

>%
~bz

--rfpg

Fig. 34.

Längsschnitt, durcli den basalen

Teil zweier Retiniilae des Käfers.

hm, Basalmembran; hzo, helle

Zone; w/, Nervenfaser, >•/?, Rhab-

dom ; Hz, Retinulazelle ; rt^g, Reti-

napigment; M, Stiftchen.

das
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distal aber einen stark färbbaren Aufsatz trägt, der besonders da, wo

er der Zelle aufsitzt, eine Längsstreifung erkennen läßt; an Querschnitten

erscheint dieser Aufsatz zweiteilig — ich kann aber keine Erklärung

für diese Teilimg geben. — Was mag dies für ein Gebilde sein?«

KiRCHHOFFER hat die Zweiteilung dieses Organs nicht beobachten

können und gibt von seinen Beobachtungen die folgende Beschreibung:

»Das basale Rhabdomer steht mit dem von den sechs Sehzellen gebil-

deten Rhabdom in innigster Verbindung, so daß es wie ein Fortsatz

desselben erscheint, lediglich an der Verbindungsstelle ist eine stärkere

Färbung zu erkennen. Ich konnte aber auf manchen Schnitten sehen,

daß es sich von dem Rhabdom in der Weise getrennt hatte, daß zwischen

beiden ein central gelegener heller Raum vorhanden war, während

die Verbindung außen noch bestand. Wenn dieser Zustand auch nur

einer Schrumpfung zuzuschreiben ist, so macht er doch die Trennungs-

stelle sichtbar und es kann daraus auf eine getrennte Anlage geschlossen

werden. Das basale Rhabdomer wird von der Basalzelle vollständig

umschlossen. Helle Räume, wie sie Hesse darstellt, waren auf meinen

Präparaten nicht vorhanden.

«

KiRCHHOFFER erblickt also in dem Basalorgan ein von der Basal-

zelle abgeschiedenes Rhabdomer, das von dieser Zelle vollständig um-

schlossen wird und das mit dem distalen Rhabdom in »innigste Ver-

bindung« tritt.

Wenn man von diesem Gesichtspunkte aus die Beobachtungen

Kirchhoffers mit den meinen vergleicht, so ergeben sich eigentlich

keine fundamentalen Differenzen mehr. Oben wurde bereits gezeigt,

daß das Rhabdom mit seinem proximalen Ende von der Basalzelle um-

schlossen wird. Führt man nun die von Hesse und Kirchhoffer be-

obachtete Trennung dieses basalen Teiles von dem übrigen Rhabdom

vollständig auf mechanische Einflüsse zurück — bei den von mir an-

gewandten Methoden war sie nie zu bemerken — so ergibt sich, daß wir

es mit einem einheitlichen Rhabdom zu tun haben, dessen basaler Teil

auf die Basalzelle zurückzuführen sein dürfte. Es erscheint mir wenig-

stens ausgeschlossen, daß eine sekundäre Wanderung des Rhabdoms

in basaler Richtung stattfinden könnte. Den oben angeführten Beob-

achtungen über die Entwicklung des Rhabdoms wäre dann noch hinzu-

zufügen, daß im ganzen sieben Zellen — distal sechs radiäre und basal

eine centrale — zu seiner Bildung beitragen.

Diese Retinulazellen stehen sämtHch durch je eine Nervenfaser,

die auf sehr dünnen Schnitten deutlich zu erkennen ist, mit dem Gang-

lion opticum in Verbindung. Zuvor müssen sie aber die nervöse Zell-
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Schicht durchlaufen, die basal von der Basalmembran liegt. Proximal

von dieser Zellschicht vereinigen sich die Nervenfasern einer größeren

Fig. 35.

Schnitt durch ein Komplexauge nebst den peripheren Nerven, wie er sich auf Querschnitten durch

den Käferkopf ergibt, bm, Basalmembran; hz, Basalzelle; cl, Cornealinse; go, Ganglion opticum;

g^lc Gancrlienzellkerne; ip, Irispigment; 7.7:, Kristallkegel, n, Nervenstrang; «p, Nervenpigment;

rÄ,'llhabdom; rt, Retina; rfp, Retinapigment ; rUk, Retinazellkerne; sfc, rudimentäre Stemmata.

oder kleineren Anzahl von Retinulae zu je einem Nervenstrang (Fig. 31

u. 35 n), der zu dem Ganghon opticum führt.
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Die Lage des Pigmente im Komplexauge ist sclion bei der Betrachtung der e„tw.ckl„ngsgeschichtl.ohen Vorgänge erörtert wordl.

Fig. a. Käfera

i% 3()a und b.

'^-''^~i-^:^z'^^::r:^ Koni-

nealinso.

^ftm::^'^ f'" *'"^"''''"'" dureh das Käferauge darstellt,"^e.„t deuthch, daß w,r es m,t zwei getrennten Pigmentzonen zu tun
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haben. In der Nähe der Cornea (cl) zwischen den Kristallkegelu (kk),

sehen wir das Irispigment (ip) in Form eines breiten dunklen Streifen

auftreten. Ein weiterer dunkler Streifen zeigt sich distal von der

Basalmembran (bm), es ist dies die Region des Retinapigments (rtp),

das sich besonders in der Nähe der basalen Retinulazelle (hz) stark

anhäuft. Ferner weisen die Nerven, die in unmittelbarer Nähe der

Basalmembran liegen, Spuren von Pigment auf.

ExNER verdanken wir die Entdeckung der Pigmentwanderung im

Auge. Er fand, daß bei einem Tiere, das im Hintergründe eines Zimmers

getötet wurde, das Pigment eine andre Lage einnimmt, als bei einem

solchen, das den Sonnenstrahlen ausgesetzt war bevor es getötet wurde.

Ersteres bezeichnet er als Dunkelauge, letzteres als Lichtauge. Im
Dunkelauge liegt das Pigment zwischen den KJristallkegeln, während

es im Lichtauge zwischen die distalen Enden der Retinulae gerückt ist.

Nach den Beobachtungen von Exner müßte also der in Fig. 35

dargestellte Schnitt zu einem Dunkelauge gehören. Es läßt sich dem

auch nicht widersprechen, denn die Konservierung der Käfer fand stets

mehr oder weniger im Hintergründe des Zimmers und nie direkt in der

Sonne statt. Eingehendere Untersuchungen wurden über diesen Punkt

nicht angestellt.

Zusammenfassung.

1. Die Stemmata zeigen zwei Arten von recipierenden Elementen

nämlich horizontale Stäbchen mit kleinen Sehzellen und ver-

tikale Stäbchen mit großen Sehzellen.

2. Die Stäbchen sind im allgemeinen als hohle Gebilde aufzufassen,

die die distalen Enden der Sehzellen umschließen.

3. Neben den sechs Stemmata findet sich auf jeder Seite des Larven-

kopfes ein hier als Augenfleck bezeichnetes Organ, das als Seh-

organ angesprochen werden muß, da es:

a) ein glaskörperartiges Gebilde aufweist,

b) deutliche Stäbchen trägt,

c) durch einen Nerv mit dem Ganglion opticum in Verbindung

steht.

4. Die Stemmata leisten während der Metamorphose den auflösen-

den Elementen Widerstand, so daß sie in der Imago allerdings

ohne Linse und Glaskörper noch angetroffen werden.

5. Bei der Entwicklung der Retinula wandert von den acht Zellen

die central gelegene basalwärts.

Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. C. Bd. 8
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6. Von den sieben radiären Retinulazellen wird eine in den proxi-

malen Teilen aus der Retinula verdrängt und gelangt nicht wie

die übrigen zur Bildung des Rbabdoms.

7. Das Rhabdom ist ein Produkt von sieben Zellen — Basalzelle

plus sechs radiäre — und stellt einen einheithchen Körper dar.

8. Das Rhabdom ist von einem hellen Mantel — der Schaltzone —
umschlossen, der die Ansatzstellen der feinsten Nervenendi-

gungen darstellt.

9. Man unterscheidet Irispigment und Retinapigment, die ihren

Ursprung verschiedenen Zellelementen, den Pigmentzellen und

den Retinazellen verdanken.
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Zur Kenntnis der Regenerationsvorgänge bei Linckia.

Von

C. Richters.

(Aus dem Zoologischen Institut in Marburg.)

Mit 42 Figuren im Text.

Die Neubildung erfolgt bei der Regeneration der Echinodermen

durch Entstellung neuer Zellen, so daß man eine echte Regeneration

vor sich hat. In den meisten Fällen löst eine Verletzung die Regene-

rationstätigkeit aus, wobei jedoch zwei Fälle zu unterscheiden sind,

nämlich, ob die Verletzung des Tieres ohne sein Zutun erfolgt, oder

ob das Tier freiwillig Teile seines Körpers abstößt. In letzterem Fall

haben wir es mit Autotomie zu tun. Bei den Seesternen sind es die

Arme, welche sich ablösen und zur Ergänzung des Verlorenen zur

Bildung neuer Individuen führen, wie dies speziell auch bei Linckia der

Fall ist, sei es nun, daß die Abtrennung gewaltsam oder mehr spontan

erfolgt. Insofern die neuentstehenden Individuen ganz vollständig

sind und ihre Zahl bei Ablösung mehrerer Arme eine mehrfache sein

kann, geht der Vorgang in eine ungeschlechtliche Fortpflanzung über

und beansprucht schon aus diesem Grunde ein weitergehendes Interesse.

Jedoch soll auf diese allgemeinen Fragen hier nicht weiter eingegangen

werden, sondern es kann in dieser Beziehung auf die vor Kurzem von

KoRSCHELT (Lehrb. d. vergl. Entwicklungsgeschichte, Allgemeiner Teil,

S. 628, 1910) für die Echinodermen gegebene Darstellung verwiesen

werden.

Von den in der Literatur vorhandenen Angaben, seien hier nur

diejenigen herausgegriffen, welche mit dem zu behandelnden Gegen-

stand in näherer Beziehung stehen. Das weitgehende Regenerations-

vermögen von Linckia hat schon recht früh Beachtung gefunden.

Nach den Angaben von E. v. Martens, gehen die ersten Beob-

achtunjien über die Reuenerationsfähicfkeit der Seesterne bis zum
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Jahr 1703 zurück, in welchem Edw. Shwtd den Seesternen die Fähig-

keit zuspricht, verlorene Arme zu regenerieren, ohne jedoch durch

Experimente Beweise dafür zu bringen. Reäumur stellte 1742 zuerst

Versuche in dieser Richtung an und bewies, daß eine Neubildung der

Arme stattfindet. Nach ihm nahmen Guettard und B. de Jüssieu

Untersuchungen vor, die ergaben, daß ein einzelner Arm neue zu bilden

vermag. Bei Bonnet (1772) und Walch (1774) treten uns Reaumurs

Beobachtungen in verschiedener Auffassung und Formulierung wieder

entgegen. Cuvier (1817) spricht den Echinodermen nicht nur die

Fähigkeit zu, verlorene Arme zu ersetzen, sondern auch dem einzelnen

Arm, sich zu einem vollständigen Individuum zu ergänzen. Lamarck

(1816), Schweigger (1820), Oken (1835) und Milne Edwards (1840)

halten die Regeneration eines einzelnen Armes nur für möglich, wenn

ein Teil der Scheibe vorhanden bleibt. Eine weitere Beobachtung

über die Wiederergänzung aus einem Arm und Neubildung des Mundes

finden wir bei Dalyell (1851), der die Notwendigkeit der Erhaltung

eines kleinen Teiles der Scheibe zur Ergänzung zum ganzen Tier für

möglich hält. Vor Dalyell beobachtete schon Forbes (1841) einen

regenerierten Seestern, den er mit einem Kometen vergleicht. Ahn-

liche Formen beobachtete v. Martens (1866) bei Linckia muUiforis

und Haeckel (1877) bei Ophidiaster (Linckia). Nach v. Marxens ist

es KowALEVSKY (1872), der sich mit der Teilung und Knospung bei

Asteracanthion und Ophidiaster Ehrenbergi beschäftigt, deren Ver-

halten grundverschieden ist, da sich bei ersterem das ganze Tier durch-

teilt, bei letzterem aber nur ein Arm ablöst, der eine neue Scheibe

und neue Arme bildet. G. 0. Sars (1875) stellte dann eine Anzahl

Versuche an und zwar an Brisinga, um die Regenerationsfähigkeit

einzelner Arme festzustellen. Da sich die Arme leicht und anscheinend

freiwillig ablösen und unter günstigen Verhältnissen das ganze Tier

neu zu bilden vermögen, vermutete er, daß bei Brisinga dieselben Ver-

hältnisse vorliegen, ^vie bei Ljnckia. Zu dem gleichen Resultat kommt
Studer (1877) bei seinen Untersuchungen an Labidiaster. Eine ein-

gehende Behandkmg der »Kometenformen « gibt dann Haeckel (1877).

Er untersuchte Exemplare von Ophidiaster (Linckia) und zwar Linckia

diplax und Linckia ornitliopus und kommt zu dem Schluß, daß die

»Kometenformen« abgeworfene Arme darstellen, die ohne Vorhanden-

sein einer Mittelscheibe oder Madreporenplatte sich zu einem Tier

ergänzen. Haeckel erklärt dieses Verhalten für eine spontane, normale

Bildung und vermutet, daß eine aller ihrer Arme beraubte Scheibe

sämthche wiederzubilden vermag. »Es handelt sich, « so sagt Haeckel,
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»um eine ungesclilechtliche Vermehrung, die alle Charaktere einer

echten Metagenesis trägt, « Auf die Beobachtimgen von Greeff (1882)

an LincJcia Guildingi komme ich weiter unten noch zu sprechen.

Die Untersuchungen der vorerwähnten Autoren faßt v. Martens

(1884) zusammen unter Zugrundelegung von drei verschiedenen Stufen

bei der Regeneration der Seesterne im allgemeinen. Er unterscheidet

einmal Neubildung verlorener Arme bei ganz erhaltener Scheibe, dann

Wiederherstellung eines verlorenen Teiles der Scheibe mit Neubildung

der zugehörigen Arme und schließlich Neubildung von Scheibe imd

Armen aus einem einzelnen Arm, imd ordnet in dieses Schema die Er-

gebnisse seiner Vorgänger ein.

M. L. Fredericq (1887) erklärt die Selbstverstümmelung der See-

sterne als Fortpflanzung durch Teilung und sieht in den Seesternen

eine Kolonie von ebensoviel Individuen, wie Strahlen vorhanden sind.

Er teilt darin die Ansicht Haeckels,

In das gleiche Jahr fallen die Untersuchungen ven P. mid F. Sara-

SIN an 2000 von ihnen gesammelten Exemplaren von Linckia. Aus den

Beobachtungen ergab sich, daß die ungeschlechtliche Fortpflanzung

eine bedeutende Rolle spielt mid ein einzelner Arm, ein neues Tier zu

bilden vermag. Die Angabe Haeckels dagegen, daß der bildende

Arm abfalle und an seiner Stelle ein neuer hervorsprossen könne, wird

bestritten. Unter dem Material fanden sich auch interessante Ab-

weichungen. So schien in einem Fall die Neubildmig eines ganzen

Seesterns an Stelle eines einzelnen Armes vorzuliegen, während drei

weitere Exemplare die Bildung eines Seesternstockes zeigten. Hieraus

folgert Sarasin, daß, obwohl die Knospenbildung als rein pathologische

Erscheinung gedeutet werden kann, eine Neigung zur Stockbildung

(Haeckel) nicht unmöglich ist.

Preyer (1887) untersuchte die Regenerationserscheinungen bei

den Echinodermen vor allem in physiologischer Beziehung.

CuENOT (1891) äußert sich über die Regeneration bei Echinodermen

folgendermaßen: «Si on detache les bras, ils peuvent continuer ä

vivre pendant quelque temps et dans quelques cas (Linckiidae) ils

pourront donner naissance ä un nouvel animal, ce qui se comprend,

puisqu'ils renferment en puissance tous les appareils organiques et

meme les organs genitaux. Les radius peuvent peu ä peu proeminer

ä la surface du disque sous forme de rayons et acquerir dans les formes

superieures une veritable individualite, ä tel point, que separes ou

non du disque, ils peuvent quelquefois bourgeonner un nouvel organisme.

Naturellement il n'y a rien lä, qui ressemble ä un bourgeonnement aux
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depens d'un animal central: c'est simplement une decentralisation de

la vie.» CuENOT setzt sich mithin in Gegensatz zu Haeckel und

Saeasin.

Neue Resultate über die Regeneration bei Seesternen erzielte

King (1898—1900) durch Experimente an Asterias rubens, wobei sich

ergab, daß ein Fünftel der Scheibe am Arm erhalten bleiben mui3,

damit eine Regeneration erfolgen konnte. Wurde ein Seestern beim

Dm'chschneiden seiner Scheibe in zwei Teile zerlegt, so regeneriert

sich jeder Teil zu einem neuen Individuum, was jedoch nicht gelang,

wenn man eine ihrer Arme beraubte Scheibe in zwei Teile zerlegte.

Keilförmige, halbkreisförmige oder rechteckige herausgeschnittene

Stücke wurden wieder ersetzt und die normale Gestalt des Armes

vollständig wiederhergestellt und zwar im Lauf von 3 Monaten.

Weitere Beobachtungen über Regenerationserscheinungen bei

Echinodermen, speziell an Ophiuren, machte Dawydoff (1901). Er

stellte Experimente an Amphiura an, durch die er nachwies, daß die

Wunde von einer provisorischen Hülle verschlossen wird und daß

sich durch Wuchern der Haut über der Amputationsfläche eine feste

kompakte Schicht anlegt. Durch Wucherung des Ambulakralkanals

wird eine Hervorstülpung der Hautschicht bedingt, welche über der

Amputationsfläche eine kleine Anschwellung bildet. In bezug auf die

Anlage der Organe fand Dawydoff, daß sie alle in dem sich neubilden-

den Arme aus den entsprechenden Organen des alten Armes hervor-

wachsen oder Produkte des entsprechenden Keimblattes sind.

Eine Zusammenstellung über Selbstverstümmelung der Tiere gibt

Riggenbach (1902), wo er das bis dahin an Echinodermen Bekannte

zusammenfaßt und einige eigne Beobachtungen hinzufügt. In bezug

auf die Ablösung einzelner Arme ohne äußerlich wahrnehmbaren

Grund erwähnt er Linckia, Ophidiaster, Brisinga, Labidiaster und

Asteracanthion. Auf die Regeneration verlorener Teile, sowie der

einzelnen isolierten Arme geht er nicht näher ein, sondern erwähnt

in bezug auf Linckia nur noch die Mißbildungen des Regenerats, wie

sie von Sara sin beobachtet wurden. Bei der Behandlung der Ursachen

zur Autotomie erwähnt Riggenbach einen sehr interessanten Fall bei

Asterias richardi und Solasterias neglecta, wo Myzstomum asteriae die

Ursache ist. Solange die Larve noch jung ist, wird der Seestern nicht

von ihr belästigt. Allein, wenn sie an Größe zunimmt, übt sie einen

solchen Reiz auf den Wirt aus, daß dieser sich gezwungen sieht, Ab-

hilfe zu schaffen. Er autotomiert einfach den infizierten Arm.

MoNKs Untersuchungen (1903) richteten sich auf die Selbstver-
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stummelung bei Phataria {Linckia) unifascialis. Es ergab sich in der

Abtremiiing der Arme eine gewisse Regelmäßigkeit, indem dieselbe meist

in einem Abstand von 3—6 mm von der Scheibe stattfand. Ein be-

sonderer Anlaß zum Abbrechen der Arme scheint nicht erforderlich

zu sein, denn die Tiere können Wärme, Kälte, schlechtes Wasser er-

tragen, ohne Ai-me abzuwerfen. Das Abwerfen der Arme ist eigentlich

gar kein Abbrechen, sondern ein Auseinanderziehen. Die Beobacht-

ungen ergaben ferner, daß die Regeneration eines Armes nicht momen-

tan einsetzt, sondern daß die abgeworfenen Arme länger als eine Woche
leben können, ohne Regenerationsversuche zu unternehmen. Die

Ergänzung eines Armes zu einem ganzen Tier kann innerhalb von

6 Monaten vollzogen sein.

Die letzten Untersuchungen über Regeneration bei Linckia stam-

men von Kellogg (1904), der Linckia diplax und Linckia pacifica

bearbeitete. Kellogg fand keine Regenerate am Distalende eines

verstümmelten Armes, wie Sarasin sie beobachtete. In allen Fällen,

die Kellogg untersuchte, geschah die Regeneration in geradliniger

Verlängerung des spitz zulaufenden Endes, Über die ersten Vorgänge

der Regeneration eines Armes, der sich in einem gewissen Abstand

von der Scheibe losgelöst hat, sagt er: "The cut end has 'calloused' over,

apparently by the inbending of the edges of the body wall, but in the

Center is left a small opening (serving as mouth?). No protuberance

indicating a new disc or arm has yet appeared." Weiter erwähnt er

einen an beiden Enden regenerierenden Arm, der keine Abweichungen

zeigt. Bei allen von ihm untersuchten Fällen handelte es sich um
Arme, die ohne ein anhaftendes Stück der Scheibe abgeworfen worden

sind.

Es wäre nun noch zu betrachten, bei welchen Seesternen Teilungen,

ähnlich denen von Linckia beobachtet wurden, beziehungsweise, wie

bei diesen die Regeneration vor sich geht. Eine anscheinend freiwilhge

Teilimg beobachtete Kowalevsky bei Asteracanthipn tenuispinus

und zwar eine Halbierung und Ergänzung beider Hälften, indem sich

beispielsweise ein sechsarmiges Tier in zwei dreiarmige, ein sieben-

armiges in ein drei- und ein vierarmiges teilte und sich beide Hälften

zu neuen Tieren ergänzten. Gleichzeitig machte Kowalevsky Beob-

achtimgen an Ophidiaster, von denen nur wenige Exemplare regel-

mäßige Arme hatten, vielmehr fanden sich Tiere mit einigen großen

Armen, wogegen andre wie abgerissen erschienen. Kowalevsky fand

auch einzelne iVrme, bei denen man die vier andern kaum gewahren

konnte, aber auch wieder solche, die im Begriff standen sich abzulösen.
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Bei abgetrennten Armen verdickt sich der zentrale Stumpf, aus dem

schließlich vier neue Arme hervorsprossen, anfangs als kleine Papillen,

die bei wenigen zu ganzen Armen auswachsen.

Die letztere Bemerkung läßt darauf schließen, daß Kowalevsky

nur sehr jugendliches Material zur Verfügung hatte. Eine Teilung

der Scheibe, wie er sie bei Asteracanthion tenuispinus beobachtete,

wurde bei Ophidiaster nie gefunden. Die von Dawydoff an Ämphiura

beobachteten Regenerationsvorgänge wurden schon oben erwähnt.

Die von King an Ästerias rubens gemachten Experimente erwiesen,

wie schon erwähnt, die Regenerationsfähigkeit dieser Form, sind aber

mit den Beobachtungen an Linckia nicht zu vergleichen, da der aus-

lösende Reiz im einen Fall ein operativer Eingriff war, im andern Fall

aber einen von dem Tier selbst ausgehenden Vorgang darstellt.

Über die Regenerationserscheinungen bei den Seesternen ist, zumal

im Hinblick auf die inneren Vorgänge nur wenig sicheres bekannt

und es sollte versucht werden, an der Hand des reichen BRAUERSchen

Materials von Linckia multiforis gerade bei dieser Form die Verhältnisse

etwas zu klären; freilich konnte das nur in einem ziemlich begrenzten

Umfang geschehen.

Material und Methodik.

Das zur Bearbeitung verwandte Material wurde zum größten Teil

von Herrn Prof. A, Brauer auf seiner Reise nach den Seychellen ge-

sammelt, anderes stammte von der Expedition von Prof. Kükenthal

und Dr. Hartmeyer. Auch das noch von Prof. Greeff im hiesigen

Institut befindliche, von St. Thome stammende Material, gelangte zui"

Verwendung bei der allgemeinen Betrachtung.

Zwei Formen von Linckia lagen mir vor: Linckia multiforis von

Mozambique und Linckia Guildincji von Barbados. Von diesen beiden

Formen, ich folge hierin Müller und Troschel (1842), ist die erste

die größere. Die Armzahl wechselt zwischen vier und sechs. Die

Arme sind cylindrisch, nach dem Ende zu verdünnt und neunmal so

lang wie breit. Die Furchenpapillen stehen in zwei Reihen (Fig. 13),

wobei die äußeren seltener auftreten als die inneren. Die Papillen

der Innenreihe sind ein wenig kleiner, gleichförmig. Die Granulierung

ist im allgemeinen gleichmäßig. Die ganze Armoberfläche ist in Parallel-

•reihen kleiner buckliger Täfeichen eingeteilt, zwischen denen kleine

Porenfelder liegen, die sechs bis zwölf Poren enthalten. Die Madre-

porenplatte ist in der Regel doppelt angelegt, doch kommen hier Aus-



122 C. Richters,

^.e

nahmen vor. Die paarige Anlage des Afters wurde zuerst von Monks
beobachtet.

Linckia Guildingi ist kleiner und dünner als die vorerwähnte

Form. Die Arme sind cylindrisch, lang, dünn und fast gleich gTob

granuliert. Die Porenfelder liegen zerstreut mit drei oder vier Poren.

Die äußeren und inneren Furchenpapillen sind in der Größe gleich

und treten zum Unterschied von Linckia multiforis in mehreren, dicht-

aneinandergedrängten Reihen auf (Fig. 5, S. 129).

Um einen Überblick über das Material zu gewinnen, gebe ich

in folgendem Tabellen, zu deren Verständnis ich noch folgendes vor-

ausschicken möchte. Tabelle 1 und 2 beziehen sich auf Linckia multi-

d Joris. In der ersten Tabelle

werden die Exemplare mit irr-

sprünglicher Scheibe und ur-

sprünglichen Armen mitein-

ander verglichen. Tabelle 2

enthält die »Kometenformen«,

bei denen man zwei Regene-

rationen unterscheiden kann,

denn es kommt vor, daß die

von einem Arm neugebildeten

Arme sich wieder abschnüren,

wobei natürlich nicht ausge-

schlossen ist, daß der ur-

sprüngliche Ai'm selbst wieder

Yierarmiges Regenerat eines abgeworfenen Armes, der einen Teil abschnürt. Einen
selber wieder einen Teil abgeschnürt hat. , "17 ii ,+ Uf T7" i A

a, ursprünglicher [Arm; ?;, c, d, e, regenerierte Arme. SOlCUCn J^all Stellt J^lg. i, dar.

So erklären sich die beiden

Rubriken erster und zweiter Regeneration, wobei die mit einem

Sternchen versehenen Zahlen bedeuten, daß sich unter den regene-

rierten Armen der ursprüngliche befindet. Diese Tatsache, die von

Haeckel vermutet wurde, findet hiermit ihre Bestätigung, im

Gegensatz zu P. und F. Sarasin, die ein solches Verhalten nicht für

möglich halten. In bezug auf die Afteranlage ist es nicht immer mög-

lich, genaue Angaben zu machen, zumal die Konservierung eine starke

Zusammenziehung bedingt und bei Linckia multiJoris bei der Alkohol-

konservierung jeder Farbenunterschied schwindet. Immerhin kann

man in den meisten Fällen die Anzahl der After feststellen, weim man
ihre Lage zu den Madreporenplatten kennt. Die Behauptung von

MoNKS, man könne die iVfter nur am frischen Tier erkennen, trifft
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niclit zu, denn icli fand bei meinen makroskopischen Untersuchungen

selbstständig die Paarigkeit der After bei Linckia. Tabelle 3 gibt einen

Vergleich der Exemplare von Linckia Giiildingi. Die Rubrik der

zweiten Eegeneration fällt fort, denn eine neue Teilung des ursprüng-

lichen Armes war an dem mir vorliegenden Material nicht festzustellen.

Die Aiteranlage läßt sich bei dieser Form viel leichter erkennen als bei

Linckia muUiforis, denn die beiden Afteröffnungen liegen in einem

hellen Felde, das sich deutlich von seiner Umgebung abhebt. In

Tabelle 4 sind die » Kometenformen « von Linckia Guildingi zusammen-

gefaßt.

Tabelle 1.

{Linckia muUiforis.)

Armanzahl
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Tabelle 3.

{Linckia Guildingi.

Amianzahl regeneriert Exemplare
After

2 ?

-
]

7 -
7 ]

3 l

5 -

Madreporenplatte

2 3

1 —

Anzahl der

reg. Arme

4

5

6

Tabelle 4.

{Linckia Guildingi.)

Kometenformen

.

After
Exemplare

4

15

10

1

15 —
9 1

1 —

Madreporenplatten

1 2

1 14

— 10

— 1

Aus den Tabellen ergibt sich, daß die Kometenformen mit vier

neugebildeten Armen bei weitem am häufigsten auftreten, natürlich

zunächst nur im Hinblick auf das mir vorliegende Material. Interessant

ist ferner, daß in fünf Fällen sämtliche Arme abgeworfen und neu-

gebildet wurden, eine Tatsache, die von Haeckel schon vermutet wurde.

Daß bei den Kometenformen der ursprüngliche Aim wieder einen Teil

abzuschnüren vermag, wurde bereits oben erwähnt, nicht jedoch, daß

selbst die neugebildeten Arme zu gleichem fähig sind. Ich konnte

dieses Verhalten allerdings nur in wenigen Fällen beobachten, aber

dann zeigte auch der ursprüngliche Arm Regenerationserscheinungen.

Interessant ist auch der eine Fall, in welchem ein Arm vier neue re-

generierte und dann alle fünf Ai-me wieder Teile von sich abschnürten

imd ihren Arm ergänzten. Alle diese Fälle sind ein Beweis für die

außerordentliche Regenerationsfähigkeit, die durch die starke Ver-

mehrung der Individuenzahl wesentlich zur Fortpflanzung beiträgt.

Bei der Mehrzahl der Individuen wurden zwei After beobachtet.

Eine Mehrafterigkeit, ^^de sie Monks von Pkataria (Linckia) uni-
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fascialis beschreibt, konnte makroskopisch weder bei Linckia multiforis

noch bei Linckia Guildingi festgestellt werden.

Was die Madreporenplatten anlangt, so ergibt sich auch hier zwei

.als die Normalzahl. Gefunden wurden bis zu fünf und zwar merk-

würdigerweise an einem Exemplar, das aus einem normalen imd vier

neugebildeten Armen bestand {Linckia multiforis). v. Marxens, der

Müller und Troschel folgt, erklärt bei sechs Armen die Dreizahl

der Madreporenplatten für normal. Unter meinem Material fand ich

unter den sechsarmigen Individuen nur ein Exemplar mit drei Madre-

porenplatten und eins sogar mit nur einer einzigen. Bemerkenswert

ist auch noch ein Fall, bei dem vier neue Arme vorhanden sind und

auch vier Madreporenplatten. Fälle, wie v. Martens sie beobachtet

hat, wo nämlich zwei und drei Madreporenplatten dicht aneinander-

geschmiegt vorkommen, so daß sie eine zu sein schienen, fand ich in

vier Fällen unter dem Material von Linckia multiforis. Auch in bezug

auf die Lagerung der Madreporenplatten fand ich Abweichungen und

zwar in vier Fällen. Einmal lagen beide Madreporenplatten in dem-

selben Interbrachialraum, das andre Mal lagen beide dicht neben-

einander auf dem Scheitel eines Armes; im dritten Fall lag die eine

genau auf einem Interradius, während die zweite auf dem Scheitel

eines anstoßenden Armes lag. In einem vierten Fall endlich war die

Lage ähnlich dem dritten, nur lag die zweite Madreporenplatte auf dem

Scheitel des übernächsten Armes, v. Marxens hält das Vorkommen

mehrerer dicht aneinandergeschmiegter Madreporenplatten für einen

stufenweisen Übergang zur Ausbildung einer einzigen, eine Ansicht,

die ich nach dem mir zur Verfügung stehenden Material nicht teilen

kann, da doch sonst die Anzahl der Übergangsformen größer sein

müßte. Auf die Lage der Madreporenplatten in bezug auf den regene-

rierenden Arm komme ich weiter unten zu sprechen.

Aus der Tabelle von Linckia Guildingi ist wenig Bemerkenswertes

zu entnehmen. Meist regeneriert ein abgelöster Arm vier neue, doch

lag mir auch ein Fall vor, bei dem sechs neue Arme regeneriert wurden.

Bei Linckia Guildingi ist das Regenerat deutlich von dem ursprüng-

lichen Arm verschieden, und zeigt sich im konservierten Zustand als

weißliche Anlage dem rötlichbraunen Arm aufsitzend. Die Afteranlage

ist in der Regel paarig. Mehrafterigkeit konnte ich nicht beobachten.

Die Anzahl der Madreporenplatten ist normalerweise zwei und nur in

zwei Fällen fand ich Ausnahmen. Bei dem einen Exemplar, das aus

einem normalen und vier regenerierten Armen bestand, fand ich nur

eine Madreporenplatte, während das andre Individuum mit sechs
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Armen, von denen einer regeneriert war, drei Madreporenplatten zur

Ausbildung gebracht hatte.

Das Material war in Alkohol konserviert. Das Auflösen der Kalk-

körperchen als Vorbereitung zum Schneiden, wurde mit Salpeter-

säure von 1

—

5% mit Trichloressigsäure und mit Salzsäure ver-

sucht. Das Auflösen des Kalkskelets durfte nur langsam geschehen,

da sonst das Gewebe durch die herausdrängende Kohlensäure zu stark

in Mitleidenschaft gezogen wurde, anderseits durften die Säuren nicht

zu lange einwirken, um ein Macerieren zu verhindern. Am besten

eignete sich zur Entkalkung salzsaurer Alkohol. Um eine möglichst

gleichmäßige und intensive Entkalkung zu erzielen, wurde das zu

schneidende Armende in einem Glasgefäß nahe der Flüssigkeitsober-

fläche aufgehängt, damit das beim Entkalken entstehende Chlorcalcium

zu Boden sinken konnte und nicht das Objekt umgab. Das Objekt

ließ ich 4—5 Tage in der Flüssigkeit. Die Objekte wurden dann mit

Hämatoxylin (Delafield) stark überfärbt, da beim Nachfärben mit

VAN GiESONscher Lösung (Rezept nach Meyer und Lee) die in ihr

enthaltene Pilcrinsäure die Hämatoxylinfärbung wieder abschwächt.

Das Färben in toto empfiehlt sich nicht, denn die Farbe verteilt sich zu

ungleichmäßig und dann ist es auch sehr schwierig, genau abzuschätzen,

wann die van GiESONsche Lösung lange genug eingewirkt hat. Was
die Dicke meiner Schnitte anlangt, so schwankt diese sehr, da sie ein-

mal von der Größe des Objekts abhängig war, außerdem aber noch

von der Schnittrichtung, die ich teils quer, teils sagittal wählte. Die

Dicke schwankt zwischen 5 und 15 u, wobei die letzteren Schnitte nur

Übersichtsbilder liefern konnten.

Um einen Beleg für die äußere Form der geschnittenen Objekte

zu haben, wurde jeder Arm zweimal photographiert und zur Erzie-

lung möglichst kontrastreicher Bilder wurden die Objekte mit Sammel-

spiegeln grell beleuchtet (bei künstlicher Lichtquelle) und mit einem

über das Mikroskop gestülpten Balgauszug ohne Linse photographiert.

Die Ablösung des Arms.

Das erste Merkmal der beginnenden Teilung eines Seesterns besteht

darin, daß sich, wie Monks beobachtete, auf dem Armrücken eine

Einschnürung zeigt, die sich bald um den ganzen Arm herum ver-

breitet. Was die Ursache zu dieser Teilung ist, konnte nicht fest-

gestellt werden, denn die Tiere können Kälte, Wärme, verdorbenes

Wasser ertragen, ohne Arme abzuwerfen. Das Abtrennen der Arme



Zur Kenntnis der Regenerationsvorgänge bei Linckia. 127

geschieht immer in einem gewissen Abstand von der Scheibe und zwar

liegt die Bruchstelle meist 6—12 mm von der Ecke zweier Strahlen

entfernt.

Unter dem von mir beobachteten Material befand sich ein Exem-

plar (Fig. 2), welches beweist, daß ein Arm nicht nur in dem eben

erwähnten Abstand sich abschnüren kann, sondern noch in einem

weit größeren Abstand von der Scheibe. Das betreffende Exemplar

hat fünf Arme, von denen vier Kegenerationserscheinungen zeigen.

Der eine der vier Arme (a) hat

nun nicht nur einen Teil ab-

geworfen und einen neuen Arm
angelegt, sondern eine deut-

liche Einkerbung zeigt (a), daß

auch an dieser, den normalen

Umständen entsprechenden-

Stelle eine Abschnürung vor-

bereitet war. Ob diese nun vor

oder nach dem Abwerfen des

Armes angelegt worden ist,

kann nicht endgültig entschie-

den werden. Ich möchte an-

nehmen, daß die Einschnürung

vor dem mehr distal erfolgten

Abschnüren des Armes einge-

treten ist, zumal der Abstand

der Einschnürungsstelle von

der Scheibe demjenigen ent-

Süricht in dem sich die drei l'üiif''''"iniger Seestern, von dem vier Arme Regene-
'

riitionsmerkmale zeigen. Bei a starke Einschnürung,

andern Arme abgelöst haben. die auch auf die Dorsalseite übergreift.

Leider war das Material nicht

reich an Exemplaren, die den Seestern in demjenigen Stadium zeigen,

wo er gerade im Begriff steht, einen Arm abzuschnüren, so daß es

mir nicht möglich war an Schnitten nachzuweisen, welche Veränder-

ungen an einer solchen Abtrennungsstelle das Abwerfen der Armes

vorbereiten. Dieses Abwerfen der Arme ist kein eigentliches Ab-

brechen, sondern ein Auseinanderziehen.

Wie MoNKS beobachtete, schwankt die Dauer der Ablösung zwischen

1/2 ^uid 3—4 Stunden. Der Körper bleibt dabei in seiner Stellung,

während der Arm sich fortbewegt, sich dreht und alle möglichen Be-

wesungen macht, um abzubrechen. Die Kalkkörnchen ziehen sich
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vor der Trennung auseinander, so daß die Armfläche ein netzförmiges

Aussehen erhält. Nach der Abtrennung treten sie wieder zusammen.

Der Arm Avandert fort, ohne daß die Darmbhndsäcke zunächst durch-

reißen. Oft Averden diese lang ausgezogen (83 mm), ehe schließlich

Zerreißen eintritt. Die Blinddärme werden teilweise eingezogen, teil-

weise fallen sie ab. Die Arme vermögen nach ihrer Ablösung länger

als eine Woche selbständig zu leben, ohne Kegenerationsversuche zu

machen. Die beiden Trennungsflächen verhalten sich nun ganz ver-

schieden, denn der an der Scheibe verbleibende Armstumpf bildet

einen einzelnen Arm aus, der in jungem Stadium ein gleiches Bild

darstellt Avie in Fig. 1, bei a, während aus dem Abtrennungsende

des abgeworfenen Armes in relativ kurzer Zeit meist vier neue Arme

hervorsprossen. Das am Armstumpf entstehende Regenerat kann

zwar die Länge der normalen Arme erreichen, bleibt aber an Dicke

hinter den andern Armen zurück und dadurch immer als Regenerat

erkennbar. An der Abschnürungsstelle tritt noch eine äußerlich wahr-

nehmbare Veränderung ein, denn die äußere Reihe der Furchenpapillen,

die längs der Armrinne verlaufen, verschwindet an dieser Stelle, wie

man es beispielsweise in Fig. 12 bei b sehen kann, ein Beweis dafür,

daß im Innern Veränderungen vor sich gehen.

Die Erscheinung, daß ein Armstumpf mehrere Arme regeneriert,

sodaß ähnlich wie an dem abgelösten Arm die Bildung eines neuen

Seesterns eingeleitet wurde, muß wohl zu den Seltenheiten gerechnet

werden. Ein solcher Fall wurde von P. und F. Sarasin beobachtet

und auch abgebildet. In einem Fall scheint sogar ein neues Mundfeld

angelegt zu sein. Auch Monks beobachtete einen solchen Fall bei

Phataria (Linckia) unifascialis. Unter dem mir zur Verfügung stehen-

den Material war kein solcher Fall vorhanden.

Die äußeren Regenerationsvorgänge am abgeworfenen Arm.

Hat sich der Arm vom Muttertier abgetrennt, so wandert er fort.

Über die nun beginnenden Regenerationsvorgänge berichtet Greeff

in seinen Studien über Linckia Guildingi von St. Thome: »Zunächst

wächst die Rückenhaut des Armes über die Wundfläche, eine kleine

rundliche, mit der Leibeshöhle kommunizierende Öffnung freilassend,

die nun zur Mundöffnung wird. Dann erhebt sich die wulstförmig

hervorwuchernde Haut an der Basis des Armes in meist vier, seltener

mehr Falten, die neuen Arme des Sternes, die nun in fortschreitender

Entwicklung mitsamt der Scheibe herauswachsen.«

KowALEVSKY sa"t über diese ersten Vorgänge : »Beim abgetrennten
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Arm verdickt sich der centrale Stumpf, aus dem schließlich vier neue
Arme hervorsprossen, anfangs als kleine Papillen, die bei wenigen zn
vollständigen Armen auswachsen.

«

6

Fig. 3—7.
Abgeworfene Arme mit Hegeuerationsanlageu in verschiPflenm, T7r,f„woi ,

7 oin.i Wvpm^inro r- , •

* erscniedeneu Entwicklungsstadien. 3, 4. 6 und
7 sind Kxemplare von LmcHa mnlHforis, 5 ein solcl.es von lincMa Guüdingi.

Haeckel sagt über die ersten Merkmale einer Regeneration- »Bei
den jüngsten Exemplaren besteht keine eigentliche Scheibe, die neu-
gebildeten Arme entsprossen direkt aus der Wundfläche des Armes.

Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. C. Bd.
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Die Mundöffnung wird zunächst nur durch das offene centrale Ende

des Specialdarms des regenerierenden Armes gebildet. Eine Madre-

porenplatte fehlt ganz.«

Kellogg erwähnt die Jugendstadien nur ganz kurz mit den Worten

:

Fig. 8—10.

Ältere Regenerationsstadien von al)ge\voifenpii Aitikmi. Fig. 9. a, Divergenz der rurcheniiapillenreihc.

"the cut end has 'calloused' over, apparently by the inbending of the

edges of the body wall, but in the center is left a small opening (serving

as mouth?). No protuberance indicating a new disc or arms has yet

appeared."
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Fig. 11.

Proximales Armende eines frischabgeworfenen Armes. Die

ranldenförmige Abtrennungsfläelie zeigt noch keine Körnelung.

Aus der Armrinne ragen zwei Fiißchen (a) und Teile eines

Darniblindsacks {b) hervor.

Diese Mitteilungen

sollen nun ergänzt

werden diu'ch die Be-

schreibung einer Ent-

wicklungsreihe, wie sie

sich aus dem mir

vorliegenden Material

zusammenstellen ließ.

In den Fig. 3—10 ist

eine solche Reihe in

Übersichtsbildern wie-

dergegeben,um vor allem

das Verhältnis des Ee-

generats zum ursprüng-

lichen Arm zu zeigen.

Die Fig. 11—21 zeigen

ähnliche Stadien auf,

aber bei starker Vergrößerung, um die Einzelheiten der Eegenerations-

anlagen besser erkennen zu können.

Betrachtet man einen frisch abgeworfenen Arm, so erscheint das

proximale Ende muldenförmig

vertieft, indem die Armränder

nach innen zu eingebogen sind.

Am Grunde der muldenförmigen

Vertiefung ragen Füßchen und

Teile des Darmes hervor. Fig. 11.

Von einem Wundgewebe ist

äußerlich nichts wahrnehmbar.

Im weiteren Verlauf zieht sich

die Mulde nach ihrem tiefsten

Punkt immer mehr zusammen

(Fig. 12) und einige Körnchen

rücken auch wohl über den Rand
auf die Innenseite der Mulde, auf

deren Grunde man meist noch ^^S- 1^-

C" ß 1, 1, 1 j. Proximales Ende eines abgeworfenen Arms. Die
Jbußchen hervorragen sieht .,, .... , ., ,, „.. . ,. „^ ,,

1? Abtrennungsflache ist muldenförmig vertieft. Der

(Fig. 13). Bei weiterem Wachs- ünke Armrand nach innen eingebogen. An beiden

j
•

i. 1 A 1
• Armrändern hören die äußeren Furchenpapillen vortum nimmt das Armende eine i^ , , , , ^ t^- x-- , ,Erreichung des Armcndcs auf. Die Einkerbung i es

kuppelähnliche Gestalt an, doch ünkcn Armrandes läßt auf eine neue Einschnürung

„1 , „ 1 1 , schließen a, äußere, a' innere Furchenpapillenreihe.
erkennt man noch nichts von i. , , ^ i,oExemplar 4 S. 138.

9*
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einer beginnenden Regenera-

tionsanlage. Bei der Bildung

der vorerwähnten kuppeiför-

migen Abrundung scheint das

ganze proximale Armende be-

teihgt zu sein, denn man findet

öfter auf dem oberen Teil der

Armenden die Papulae, jene in

Gruppen vereinigten Atmungs-

organe, angeordnet, die im nor-

malen Fall auf den Dorsal- und

Lateralseiten des Armes liegen.

Das in Fig. 14, abgebildete

Proximales Aimencle eines abgeworfenen Armes. Der Exemplar Zeio'te die eben ge-
rechte Armrinnenraud ist stark verbreitert und über-

"

deckt zum Teil die Abtrennungsfläche. Aus der

Armrinnenöffnung ragen einige Eüßchen hervor.

Exemplar 1 8. 138.

llg. 13.

schilderten Verhältnisse.

Auf den weiteren Ent-

wicklungsstadien zeigt sich nun

schon die erste Anlage des Regenerats und zwar darin, daß sich am
proximalen Armende und zwar über der Armrinne ein kleiner Buckel

emporwölbt (Fig. 13), der zunächst noch keine Differenzierungen

erkennen läßt. Dieser kann sich nun verschieden verhalten, denn

während er sich im einen Fall dachförmig über die Armrinne

wölbt (Fig. 4 und Fig. 15), nimmt er im andern Falle keine beson-

dere Stellung zu ihm ein.

Was nun die Weiterentwick-

lung anlangt, so ist sie in

ihren äußerlichen Erschei-

nungen verschieden, je nach-

dem der Arm drei oder vier

neue Arme regeneriert.

Bei den meisten der mir

zur Verfügung stehenden

Exemplare kamen vier neue

Arme zur Ausbildung. In

bezug auf den Unterschied

in der Ausbildung der Arme

glaube ich annehmen zu

dürfen, daß sie mehr oderFig. 14.

Proximales Armende eines abgeworfenen Armes, der sich

schon abgerundet liat, sonst aber noch keine Kegcnera-

tionsmerkmale erkennen läßt. Exemplar 7 S. 139.

minder gleichzeitig ent-

stehen, wenn auch das äußere
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Fig. 15.

I'roxiraales Arniende eines abgeworfenen Annes. Die

Armrinnenränder verschwinden unter einer wulstförmigen

ICmporwöIbiing, die zwei kleine Buckel zeigt und zu

beiden Seiten eingekerbt ist. Expl. 11 S. 139.

Auftreten in manchen Fällen

dagegen zu sprechen scheint.

An mehreren Exemplaren,

die auf dem Entwicklungs-

stadium stehen, daß sich am
Ende derArmrinne ein Buckel

hochwölbt, zeigt sich in der

Haut eine schlitzförmige Öff-

nung, hervorgerufen durch

Auseinandertreten der Kalk-

körperchen der Hautober-

fläche, die nahezu senk-

recht auf der Armrinne

steht (Fig. 15). Wie ich

an meinen Schnitten nach-

weisen konnte, wird der Arm immer zuerst angelegt und erst dann

zerteilt sich die darüber liegende Haut mit den Kalkkörperchen. Die

Emporwölbmig differenziert sich immer mehr, indem sie eine mehr

oder minder deutliche Einteilung in drei oder vier Buckel zeigt, die

ebenfalls kuppeiförmig sind und die Spitzen der neu entstehenden

Arme darstellen (Fig. 4). Solange die Arme noch nicht scharf

gegeneinander abgesetzt sind, sitzen sie wie ein kleiner Fächer über

der Armrinne und nehmen einen nur sehr beschränkten Raum
des Armendes ein (Fig. 5

und 6, Fig. 16, Fig. 17, Fig. 18,

Fig. 19).

Bei vier neuen Armen steht

der ursprüngliche Arm senk-

recht auf der Achse der bei-

den neugebildeten Seitenarme

(Fig. 8). Diese, wie auch die

beiden mittleren gleichen ein-

ander meist in ihrer Größen-

entwicklung (Fig. 5 und 6).

Nach Bildung der Scheide

wird der rechte Winkel kleiner

(Fig. 9). Das proximale Arm-
tt' • iß

ende des UrsprungllCnen Armes pi.oximales Armende eines abgeworfenen Arms mit

geht nicht in einer geraden einem deutlichen Regenerat. Die vier Buckel der

-j- • . . , . . , neuen Armanlage sind genau zu erkennen, zi mal zu
liime m die neue Armanlage einigen derselben Einkerbungen der Haut führen.
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-Ol

Fig. 17.

Proximales Amiende eines abgeworfenen Aims mit vier-

über, sondern bildet eine

Einkerbung, die mehr oder

minder scharf hervortre-

ten kann (Fig. 20). Letz-

teres bezieht sich nur

auf Stadien, bei denen

die Armanlage noch we-

nig differenziert ist, spä-

ter gleicht sich dieser

starke Gegensatz von

Regenerat und dem lur-

sprünglichen Arm immer

mehr aus, bis schließlich

der Kücken des normalen

Arms glatt in die neu-

armigem Regenerat. Bei dreien ist die Armrinne vollkommen gebildete Scheibe Über-
entwickelt, wenn ancli teilweise noch von Kalkkörperchen ,

überbrückt, die vierte ist nur durch eine Einkerbung ange- i^*^^'^-

deutet. Expl. 16 s. 140. Was uuu das Auf-

treten desMundes betrifft,

so ist seine Bildung äußerlich schwer festzustellen, wenn das Tier

nicht gerade beim Abtöten die Mundfalten hervortreten läßt. Das

früheste Stadium, bei dem ich äußerlich eine Mundbildung konsta-

tieren konnte, zeigte ein Individuum, bei dem vier neue Arme ange-

legt waren, die nur schwach gegeneinander abgesetzt erschienen und

von denen die beiden

Seitenarme ohne ausge-

sprocheneTrennung in den

ursprünglichen Arm über-

gingen . Auf welchem Sta-

dium man überhaupt die

erste Anlage des Mundes

findet, wird bei der Be-

sprechung der Schnitte

näher erörtert werden.

Ebenso schwierig wie

beim Mund ist es, den

Zeitpunkt festzustellen,

Fig. 18. auf dem es zur Ausbildung

Pro.\imalesArniende eines abgeworfenen Arms mit vieiarmigem der beiden AftcrÖffnungSU
llegenerat. Die Armrinne des rechten Seitenarms ist noch von

4- T /l T7"11
einer Kalkkörperschicht überbrückt. Expl. 14 S. 140. KOmmt. In den Italien,
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wo sich die After zuerst malcroskopisch nachweisen ließen, handelte

es sich um Exemplare, bei denen die neue Armanlage schon deutlich

differenziert war und die

einzelnen xArme schon scharf

gegeneinander abgesetzt wa-

ren. Die Afteranlagen liegen

immer auf den dem rege-

nerierenden Arm anliegen-

den Interradien in der Nähe

des Scheibenmittelpunktes.

Das Auffinden der Madre-

porenplatten ist nicht so

schwierig, wie bei den eben

erwähnten beiden Fällen,

denn sie liegen immer in

der zwischen Regenerat und

dem abgerundeten Armende Proximales

Fig. 19.

Ende eines abgeworfenen Armes mit vier-

o'ebildeten Einknickun«' was armiger Hegenerationsanlage. Der rechte Seitenarm ist

, -j-, . , ,
1

nur (lurdi eine Einkerbung angedeutet. Die Arme sind noch
eme starke Entwicklung des

j^j^,,^ sclwrf gegeneinander abgesetzt. ExDl. 15 S. 140.

Regenerats zur Voraussetz-

ung hat. Über die erste Anlage müssen die Schnitte Aufklärung geben.

Es bleibt nun noch zu betrachten, wie sich die ursprüngliche

Fig. 20. Fig. 21.

Proximales Armende eines abgeworfenen Arms in der Ventral- und Lateralansicht. Die vier Arme
sind deutlich von einander getrennt, doch bilden sie eine zusammenhängende Eegenerationsanlage,

die, durch eine Einkerbung getrennt, dem Arme aufsitzt. Expl. 20 S. 141.
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Armrinne und die der neugebildeten Arme verhalten. Wie schon er-

wähnt wurde, verschwinden bei der beginnenden Abschnürung eines

Armes die so typischen äußeren Furchenpapillen (Fig. 12). Diese

Papillenreihen fehlen an dem Regenerat zunächst vollkommen. Die

Armhaut zwischen den einzelnen Armrinnen zeigt eine gleichmäßige

Struktur, nur an den Stellen der Scheibe, wo zwei Armrinnenränder

zusammentreffen, tritt eine Differenzierung ein. Hier treten näm-

lich häufig einige größere Kalkkörperchen auf, die sich strahlen-

förmig anordnen und eine fächerförmige Abruudung der sonst spitzen

Ecke bewirken (Fig. 17). Die Armrinnenränder des ursprüngHchen

Arms sind in den wenigsten Fällen gleichlang, vielmehr überwiegt

immer einer derselben. Dieser kann sich stark verbreitern und einen

Teil der Armrinnenöffnung überdecken (Fig. 13), während sich der

andre zur Armrinne hin einbiegt (Fig. 12 und Fig. 21). Bei einigen

wenigen Exemplaren zeigte sich etwas unterhalb des proximalen Arm-

endes eine Einkerbung, was wohl wieder als eine versuchte Abschnürung

gedeutet werden kann (Fig. 12).

Die Feststellung der Ergänzung, in bezug auf die Ausdehnung, ist

am konservierten Material nicht immer leicht, doch meist erkennt

man die Grenze zwischen dem ursprünglichen Körper und Regenerat

daran, wie v. Marxens von den Seesternen im allgemeinen sagt, daß an

letzterem Stacheln und gekörnte Platten kleiner sind, als an dem erhal-

ten gebliebenen. Man kann also feststellen, ob bei einem Seestern die

Scheibe und ein Arm erhalten blieben und vier neue ergänzt wurden oder

ob aus einem Arm die ganze Scheibe und die neuen Arme hervorgesproßt

sind. Bezieht sich das eben Gesagte lediglich auf die Verhältnisse am
ursprünglichen Tier, so möchte ich nun darauf hinweisen, welche Merk-

male ein Regenerat, z. B. bei einer Kometenform als solches erkennen

lassen. Der ursprüngliche Arm fällt immer durch seinen größeren

Umfang auf, in welchem er nie von den Armen des Regenerats erreicht

wird (Fig. 9 und Fig. 10). Zweitens zeigen die äußeren Furchenpapillen-

reihen am proximalen Armende eine starke Divergenz (Fig. 9 bei a)

und setzen sich nicht wie beim normalen Arm bis zur Scheibenmitte

fort. Endlich ermöglicht die konstante Lage der Madreporenplatten

immer die Bestimmung des regenerierenden Arms, denn sie liegen stets

auf den dem ursprünglichen Arm zunächstliegenden Interradien zugleich

mit den Aftern.

Über die Regenerationsgeschwindigkeit liegen nur vereinzelte Be-

obachtungen vor. Über Asterias ruhens finden wir bei John Dalyell

zwei Angaben. Er fand einen Arm ohne jegliche Regenerations-
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erscheinungen. 5 Tage später wurden die Rudimente von vier neuen

Armen sichtbar als vier papillenförmige Hervorragungen, die 1 Tag später

schon einen Zoll über das breite Axmende hervorragten. Einen Tag

später hatte einer der Arme fast die doppelte Größe erreicht, während

die andern nur wenig gewachsen waren, aber eine kleine Öffnung, der

Mund, wurde in der Mitte gebildet. In einem weiteren Fall regenerierte

ein einzelner Arm vier neue. 16 Tage nachdem das Tier begonnen

hatte zu fressen, warf es den ursprünglichen Arm ab unter Zurück-

Fig. 22.

Fünfarnüges ExemiiUir von Liiiclcia multiJoris, dessen einer Ann dichotoniisdi verzweigt ist.

lassung der Scheibe mit den vier neugebildeten Armen. 10 Tage nach

diesem Vorgang war das Tier wieder ganz munter. Ein Ersatz des

fünften Armes trat nicht ein.

MoNKS fand für Phataria {Linckia) unifascialis eine Zeit von

6 Monaten bis sich ein Arm zu einem vollkommenen Tier ergänzt hatte.

Das Abwerfen eines Armes nimmt ^g—^ bzw. 4 Stunden in Anspruch.

Besondere Abweichungen, wie sie P. und F. Sarasin fanden,

konnte ich bei dem mir zur Verfüguno stehenden Material von Linckia
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nicht beobachten. Nur ein einziges Individuum zeigte bei sonst nor-

malen Armen an einem Armende eine dichotomische Verzweigung

(Fig. 22).

Beschreibung der für das Studium der inneren Regenerationsverhältnisse

verwendeten Objekte.

Zur besseren Orientierung sei zunächst eine kürzere Beschreibung

der einzelnen in Schnittserien zerlegten Objekte vorausgeschickt.

Die zu untersuchenden Exemplare wurden je nach dem Stadium

der Regenerationsanlage geordnet und mit laufenden Zahlen versehen.

1

)

Der Arm zeigt keine äußerlich wahrnehmbare Regenerationsanlage. Die

Armfurche ist geschlossen, an ihrem oberen Armende jedoch ragen zwei P^üßchen

hervor. Die Länge der Armfurchenränder ist sehr verschieden. Während der linke

Rand mit einer horizontalen Einsenkung abschließt, hat sich der rechte etwas ver-

breitert und wölbt sich seitwärts über den oberen Teil der Armfurche. Im übrigen

ist das Armende abgerundet. Der Arm wurde quer geschnitten. Darmbildung,

sowie Mund- und Afteröffnungen, Madreporenplatten und Steinkanäle fehlen

(Fig. 13, S. 132).

2) Der Arm besitzt keine Regenerationsanlage. Die Abtrennungsfläche ist

geschlossen und die Armfurche ist überwölbt. Am Grunde der Armrinne sieht man
einige Füßchen hervorragen. Das Ende des rechten Armfurchenrandes ist stark

verbreitert. Der Arm wurde quer geschnitten. Der Darm beginnt in einem

Zipfel der Leibeshöhle, der nach dem Armrücken hinliegt. Mund und After, sowie

Madreporenplatten und .Steinkanäle fehlen.

3) Der Arm wies äußerlich keine Regenerationsmerkmale auf. Die Abtren-

nungsfläche ist geschlossen. Am Grunde derselben ragen aus der Armrinne noch

einige Füßchen hervor. Die Armrinnenränder treten im oberen Teile des Armes

eng aneinander und teilweise überdeckt der linke den rechten. Der linke Arm-

rinnenrand hat keine regelmäßigen Furchenpapillen. Der Arm wurde quer ge-

schnitten. Die Leibeshöhle endet mit drei Zipfeln im Bindegewebe, von denen einer

kurz vor seinem Ende durch einen engen Kanal mit der Außenwelt in Verbindung

steht. Mund und Afteranlige, sowie Madreporenplatten und Steinkanäle fehlen.

4) Der Arm läßt äußerlich keine Regenerationsanlage erkennen. Die Ab-

trennungsfläche ist zwar geschlossen, zeigt aber keinen normalen und gleichmäßigen

Verschluß. Die typischen Reihen der Furchenpapillen setzen sich nicht wie im

normalen Fall bis zum proximalen Ende hin fort, sondern hören auf beiden Seiten

der Armrinne, etwa 3 mm vom ob?ren Ende entfernt, an einer Stelle auf, wo der

linke Armrinnenrand eine tiefe Einsenkung zeigt. Das momentane Aufhören der

Knöpfchenreihe an dieser Stelle läßt darauf schließen, daß hier ebenfalls eine Ein-

schnürung in die Wege geleitet war. Auch an einigen andern Exemplaren konnte

ich dieses Verhalten konstatieren. Der über der Einkerbung liegende linke Seiten-

rand der Armiinnc ist stark nach innen eingebogen, so daß man von oben den

linken Seitenrand niclit sehen kann. Eine Darmanlage, sowie das Vorhandensein

von Mund, Aftern, Madreporenplatten und Steinkanälen war nicht zu erkennen.

Der Arm wurde quer geschnitten (Fig. 12, S. 131).
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5) Der Arm zeigte keine äußerlich erkennbare Regenerationsanlage. Die

Abtrennungsfläclie ist geschlossen und vertieft sich nach dem Ende der Armfurche
hin. Die Armrinnenränder sind dicht aneinander gepreßt. Der Arm wurde quer

geschnitten, wobei nur die Anlsge des Darmes konstatiert werden konnte.

6) Die Regenerationsanliige ist bei diesem Exemplar nur wenig entwickelt.

Die Abtrennungsfläche ist an der rechten Seite etwas emporgewölbt, während der

linke .Seitenrand zur Ai'mrinne hin etwas eingezogen erscheint. Die Länge der

Armrinnenränder ist verschieden, und zwar ist der rechte bei weitem länger und
bei ihm reichen die Eurchenpapillen bis zu seinem oberen Ende. Beim linken da-

gegen hören sie auf und zwar an der Stelle, wo der Armrinnenrand nach dem In-

nern der Armfurche eingesenkt erscheint. Von einer Armanlage ist nichts zu er-

kennen. Der Arm wurde in sagittaler Richtung geschnitten. Im Schnitt erkennt

man zwei Seitenarmanlagen. Mund, Madreporenplatten und Steinkanäle sind

entwickelt, während eine Afteranlage fehlt.

7) Eine Regenerationsanlage ist an diesem Exemplar nicht zu erkennen.

Die Abtrennungsfläche ist abgerundet. Die Ränder der Armfurche sind eng

aneinander gepreßt. Auf dem proximalen Ende treten viele Papulae auf. Der
Arm wurde quer geschnitten. Der Darm ist vorhanden. After, Mund, Madre-

porenplatten und Steinkanäle fehlen (Fig. 14, S. 132).

8) Eine Regenerationsanlage fehlt bei diesem Exemplar. Der Arm ist ab-

gerundet und mit körneliger Haut bedeckt. Das Ende der Armrinne ist nur an

einer kleinen Öffnung kenntlich. Die Armrinnenränder verlaufen normal und
haben gleiche Länge. Der Arm wurde quer geschnitten, wobei sich herausstellte,

daß zwei Seitenarme angelegt waren. Mundöffnung, Madreporenplatten und Stein-

kanäle sind vorhanden. Die Afteranlage felilt.

9) Der Arm läßt nur gxnz schwach eine Regenerationsanlage erkennen. Von
der Abtrennungsfläche ist nichts mehr zu erkennen. Das proximale Armende ist

mit körneliger Haut überzogen und nur über der Armrinne erkennt man eine

schwach angedeutete Wölbung, die aber noch keine Differenzierung in einzelne

Buckel erkennen läßt. Die Eurchenpapillen reichen bis dicht unter die Empor-
wölbung. Der Arm wurde in sagittaler Richtung geschnitten. Mund, Madreporen-

phitten, Steinkanäle und After fehlen.

10) Der Arm zeigt eine Regenerationsanlage, die Arme sind jedoch nicht

ausgebildet. Man erkennt eine ^^ ulstförniige Emjjorwölbung, die sich aber nur

wenig über das Armende erhebt. Die Armrinnenränder verschwinden unter der

Emporwölbung. Der Arm wurde in sagittaler Richtung geschnitten. Nur der

Mund ist angelegt. Madreporenplatten, Steinkanäle und After fehlen.

11) Der Arm läßt eine nur wenig angedeutete Regenerationsanlage erkennen.

Von der Ventralseite gesellen erscheint dxs Armende links erhöht. Die Eurchen-

papillen rücken nach dem Armende hin eng zusammen und verschwinden unter

dem eng vorgewölbten Teil des Armendes. Auf der Emporwölbung lassen sich

drei größere Buckel erkennen, womit die Anlage der neuen Arme angedeutet ist.

Der Arm wurde quer geschnitten. Der Mund ist gut entwickelt, ebenso Madre-

porenplatten und Steinkanäle. Die Afteranlage fehlt (Fig. 15, S. 133).

12) Der Arm zeigt eine wenn auch nur sehr geringe Regenerationsanlage.

Über der Armrinne erhebt sich ein Wulst mit zwei deutlichen Einkerbungen

rechts und links. Unterhalb der rechten Einbuchtung zeigt sich in der körneligen

Haut ein deutlicher Einschnitt, der sicher eine Armanlage darstellt. Die Arm-
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rinnenränder des urspriuiglichen Annes verlaufen nach dem Innern der Wölbung,

wobei der linke den rechten an Länge übertrifft. Der Arm wurde quer geschnitten.

Die Mundöffnung ist vorhanden, ebenso die rechte Steinkanalanlage. Die After-

öffnungen sind aus den Schnitten nicht einwandfrei ersichtlich, doch scheint der

rechte After angelegt zu sein.

13) Bei diesem Arm sind vier neue Arme ausgebildet. Sie sind deutlich zu er-

kennen, aber noch nicht scharf gegeneinander abgesetzt. Der linke Seitenarm zeigt

eine deutliche Ausbildung der Ai'mrinne. während dies bei den andern nicht der

Fall ist. Der rechte Seitenarm ist nur durch eine kleine Einkerbung in der Haut

zu erkennen. Die Regenerationsanlage als Ganzes erhebt sich auf dem proximalen

Armende, aber nur in g inz geringem Maße. Die Reihen der Furchenpapillen hören

plötzlich auf. während die Armrinnenränder nach innen zu eingebogen sind. Der

Arm wurde quer geschnitten. Es ergab sich dabei, daß die Armrinne des rechten

Armes schon vollkommen angelegt ist, was von außen nicht ohne weiteres zu er-

kennen war. Die Armrinne erscheint deutlich von einer Anzahl zusammenhängen-

der Kalkkörperchen überbrückt. Mund, After, Madreporenplatten und Stein-

kanäle sind deutlich angelegt.

14) Die Regenerationsanlage zeigt vier neugebildete Arme. Sie sind deutlich

zu erkennen, bilden aber noch ein zusammenhängendes Ganze. Zum Scheiben-

mittelpunkt treten sie nicht eng aneinander heran, so daß ein ziemlich großes Feld

frei bleibt, in dem man die Falten des hervorgestülpten Mundes erkennen kann.

Der rechte Seitenarm zeigt auch hier wieder die Eigentümlichkeit, daß die weit-

klaffende Armrinne von mehreren fest zusammenhängenden Kalkkörperchen über-

brückt wird. Der Arm wurde quer geschnitten. Mund, After, Madreporenplatten

und Steinkanäle sind vorhanden (Fig. 18, S. 134).

15) Das Regenerat besteht bei diesem Ai-m aus vier neugebildeten Armen,

die deutlich zu erkennen sind, aber noch ein zusammenhängendes Ganze bilden.

Bei dreien ist die Armrinne vollkommen entwickelt, während der vierte, rechts

vuiten, äußerlich nur durch eine Einkerbimg angedeutet ist. Im ventralen Sclieiben-

mittelpunkt erkennt man die Falten des Mundes. Der Arm wurde quer geschnit-

ten. Mund, After, Madreporenplatten und Steinkanäle sind entwickelt und zwar,

abweichend von der Regel, die letzteren zwei in der Vierzahl (Fig. 19, S. 135).

16) Der Arm hat vier neue regeneriert. Drei davon zeigen deutlich die Aus-

bildung der Armrinne, der inerte dagegen, rechts unten, ist nur durch eine Ein-

kerbung erkennbar. Die einzelnen Arme sind nicht scharf gegeneinander abgesetzt

und bilden ein zusammenhängendes Ganze, das sich scharf von dem ursprüng-

lichen Arm abhebt. Der Arm Avurde in sagittaler Richtung geschnitten. Der Mund
ist angelegt, dagegen fehlt die Afteranlage. Die Madreporenplatten sind in den

Schnitten nicht zu erkennen, dagegen ergab sich das Vorhandensein einer Stein-

kanalanlage (Fig. 17, S. 134).

17) Bei diesem ^^m sind nur drei neue Arme angelegt worden, wobei die

Achse des Mittelarmes mit derjenigen des ursprünglichen Armes zusammenfällt.

Die Arme sind nicht scharf gegeneinander abgesetzt. Die Regenerationsanlage

sitzt steil dem oberen Armende auf. Der Arm wurde quer geschnitten. Der Mund,

sowie Madre2)oren])latten und Steinkanäle sind angelegt und zwar die Madre^joren-

platten in dem Winkel, die das Regenerat mit dem ursprünglichen Arm bildet.

Die Afteranhige ist vorhanden.

18) Die vier neugebildeten Arme bilden eine zusanmienhängende Regene-
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rationsanlage. Bei dem rechten Seitenarm ist die Arrarinne teilweise von den Kalk-
körperchen überbrückt. Die Armrinnenränder des ursprünglichen Ai'mes zeigen

ein verschiedenes Verhalten, indem am rechten die äußere Furchenpapillenreihe

plötzlich aufhört, während sie beim linken fortgesetzt wird. Der rechte Arm-
rinnenrand senkt sich tief nach dem Arminnern zu ein und wird teilweise von dem
linken überdeckt. Im Scheibenmittelpunkt tritt der Mund hervor. Der Arm
wurde quer geschnitten. Mund, Madreporenplatten und Steinkanäie sind angelegt.

Von den Aftern ist nur der rechte vollkommen entwickelt.

19) Der Arm zeigt eine deutliche Regenerationsanlage. Drei der Arme sind

scharf gegeneinander abgesetzt, der vierte, rechts unten, ist durch eine scharfe

Einkerbung kenntlich. Im Scheibenmittelpunkt zeigen sich Mundfalten. Der
Arm wurde sagittal geschnitten. Mund, After, Madreporenplatten und Steinkanäle

sind vorhanden.

20) Die Regenerationsanlage besteht aus vier Armen, die scharf gegenein-

ander abgesetzt sind. Die Armrinnenränder des ursprünglichen Armes verhalten

sich verschieden, denn während der rechte normal verläuft, ist der linke stark

eingerollt, so daß man die innere Furchenpapillenreihe nicht sehen kann. Der
Arm wurde sagittal geschnitten. Mund, After, Madreporenplatten und Stein-

kanäle sind angelegt (Fig. 20 und 21, S. 135).

21) Der Arm hat vier neue regeneriert. Die Regenerationsanlage ragt stark

über das Armende heraus. Im Scheibenmittelpunkt sieht man die Mundfalten.

Die Armrinnenränder endigen gleichmäßig. Der Ai-m wurde quer geschnitten.

Mund, After, Madreporenplatten und Steinkanäle sind entwickelt.

22) Der Arm zeigt ein sehr regelmäßiges vierarmiges Regenerat, dessen

Arme scharf voneinander getrennt sind. Die Mundfalten sind sichtbar. Der Arm
wurde quer geschnitten. Mund, After, Madreporenplatten und Steinkanäle sind

entwickelt.

Regenerationserscheinungen an einzelnen Organsystemen.

Das Hautskelet.

Die Skeletgebilde des Körperwand sind Verkalkungen der Leder-

haut, in deren Substanz sie eingebettet liegen, so daß sie nach der

Außenseite hin von einer dünnen, unverkalkt gebliebenen Schicht der

Lederhaut und von der Epidermis überkleidet sind. Bei der Betrachtung

eines Armquerschnittes fällt sofort die Sonderung in zwei ganz ver-

schiedene Schichten auf, einmal die tiefer gelegenen, meist größeren

Skeletstücke (sJci), die das eigentliche Gerüst der Körperwand darstellen

und die an der Außenseite des Arms gelegenen, gewöhnlich kleineren

Skeletstücke (sk), die den tiefer befindlichen Stücken aufsitzen und die

Form kleiner Körnchen haben. Bei Linckia treffen wir auch noch in

den äußeren Ambulacralanhängen auf Skeletstücke und zwar finden

sie sich in der Endscheibe der Füßchen. Die Struktur der Kalkskelet-

stücke ist maschenförmig und in den Maschen liegen die unverkalkt

bindegewebio-en Bildungszellen des Kalkaewebes. Die Skeletstücke sind
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verschieden weitmaschig und infolgedessen verschieden widerstands-

fähig. Die inneren Skeletstücke (ski) zeigen ein lockeres Maschen-

gewebe, die äußeren, welche stärker in Anspruch genommen werden,

ein enges Netzwerk. Während die inneren Skeletstücke teils durch

unverkalktes Cutisgewebe, teils durch Muskeln zu einem mehr oder

minder beweglichen Gerüst verbunden sind, besitzen die äußeren

Skeletstücke bei Linckia keine Muskeln, sondern bilden dicht neben-

einanderstehend einen gleichartigen Überzug der Skeletplatten, von

diesen nur durch eine dünne Bindegewebsschicht getrennt.

Ist nun ein Arm im Begriff sich abzuschnüren, so wird die

äußere Körnchendecke auseinandergezogen, so daß die Oberfläche des

Armes eine netzförmige Struktur erhält, bis schließlich die Körner sich

voneinander lösen und der Arm sich abtrennt. Zunächst besteht nun

eine scharfe Grenze zwischen dem äußeren Armdeckenbelag und der

eigentlichen Abtrennungsfläche, die zur Armrinne hin muldenförmig

eingesenkt erscheint. Das proximale Armende stellt in diesem Fall

eine kraterförmige Gestalt dar, bis zu deren Rand die Körnchen reichen.

Zwei solcher Fälle liegen bei den Exemplaren vor, die in Fig. 11

und Fig. 12, S. 131 abgebildet sind. Das im Innern der Vertiefung

befindliche Gewebe hat Binde2;ewebscharakter und zeigt keine Ein-

lagerung von Kalkkörperchen. Dieses, die Innenwand auskleidende

Gewebe (a) ist feiner strukturiert, als das gewöhnliche Bindegewebe

und unterscheidet sich von ihm durch geringeres Färbungsvermögen

(Fig. 25, S. 145). Das Auftreten einer homogenen Masse, wie sie Dawy-
DOFF an der Amputationsfläche von Atn-pJiiura beobachtete und als

Gerinnungsprodukt von einer aus dem Arm nach der Wunde hin strö-

menden Flüssigkeit auffaßte, konnte ich bei meinen Exemplaren nicht

feststellen Beim Schneiden des in Fig. 12, S. 131, abgebildeten Exem-

plars 4 fand ich Verhältnisse, wie sie in Fig. 23, S. 143, dargestellt sind.

Zur Erklärung diene, daß das Bild nur den rechten Teil des Schnittes

zeigt und zwar deshalb, weil der rechte Armrand höher lag als der

linke, der nur in ganz geringer Ausdehnung getroffen wurde. Wie man
deutlich erkennt, ist der dem Außenrand entsprechende Teil von kleinen

Kalkkörperchen bedeckt, die genau bis zum Armrand reichen. Der

dem Innern zugewendete Teil ist frei von Kalkkörnchen und zeigt auch

keine Bedeckung mit normalem Bindegewebe, wie sie sonst dem Arm-

rinnenrand zukommt. In dem auf dem Schnitt getroffenen Binde-

gewebe (bi) findet man auf weiteren Schnitten die Leibeshöhle enden,

während die mit a bezeichnete Kalkplatte zu einem Ambulacralstück

wird. Die bei p getroffene Partie stellt den Querschnitt einer Papulae-
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anläge dar und zwar auf dem Stadium, auf welchem die einzelnen

Kanäle sich zusammenschließen zur der nach der Leibeshöhle führen-

den Einbuchtung.

Auf einem weiteren Regenerationsstadium findet man die großen

Kalkskeletstücke nach der Innenseite zu mit einer dünnen binde-

gewebsartigen Schicht überdeckt, in der, nur ganz vereinzelt, kleine

engmaschige Kalkkörperchen auftreten. Das innere Wachstum muß
sehr rasch vor sich o-ehen, denn schon wenio;e Tage nach der Isolierung

sk.

bi

3-4.

Ski

Fig. 23.

Querschnitt durch das proximale Ende eines Armes ohne äußere Regenerationsmerkmale. Exem-
plar 4. a, Inneres Skeletstück, das zu einem Ambulacralstück wird; hi, Bindegewebe; p Papulae;

st, äußere; Rki, innere Skeletstücke.

des Armes ist derselbe abgerundet und zeigt keine Wundstelle mehr.

Nach kaum 3 Tagen wurde schon eine Regenerationsanlage beobachtet

und bis zu diesem Stadium mußte sich die mehr oder minder große

Abtrennungsfläche schließen, sich abrunden und dann erst erfolgte

eine Emporwölbung, aus der sich das Regenerat differenzierte. Hierin

zeigen sich ähnliche Verhältnisse, wie sie Dawydoff bei Arnfhiura

beobachtete. Er fand, daß die ersten Anzeichen einer Regeneration

in dem Wuchern der Haut bestehen, die, indem sie zusammenwächst,
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eine feste kompakte Schicht über der Amputationsfläche bildet. Durch

das Wuchern des Ambulacralkanals wird eine Hervorstülpung der ihm

anliegenden Hautschicht bedingt, welche über der Amputationsfläche

eine kleine Anschwellung — die Anlage des neuen Armes — bildet.

Bei einigen Exemplaren, z. B. bei dem in Fig. 23 abgebildeten,

dessen Oberflächenbild Fig. 12, S. 131, wiedergibt, fand ich an ein-

zelnen Stellen eine Anreicherung von kleinen Skeletstücken des äuße-

ren Armbelags, die ich mir nur als Faltenbildungen erklären kann.

,*-s*.;*«!,,j^i
ski

t.-

Jh.

bi
.^ P

Ih.

'i
''^ ^^ f

Fig. 24.

Querschnitt durch das proximale Ende eines Armes ohne äußere Ilegenerationsmerkmale. Exem-

plar 3. a. Innere Furchenpapille; hi Bindegewebe; Ihl, lh2, lh3, Zipfel der Leibeshöhle; p Papulae-

öffnungen; pc, Papulaekanal; s, inneres Skeletstück, das später zu einem Ambulacralstück wird.

sl-, äußere, ski, innere Skeletstücke.

Die Armrinnenränder zeigen in bezug auf die Anlage der äußeren

Skeletstücke nicht immer gleiche Verhältnisse, was besonders in einem

Fall klar hervortrat. Der rechte Armrinnenrand war vollkommen

normal entwickelt, indem die äußere Skeletschicht mit der inneren

Furchenpapillenreihe ihren Abschluß fand. Der linke Armrinnen-

rand dagegen war abgerundet und zeigte in der Nähe des Armendes

ein nur dünnes, mit nur wenig Kalkkörperchen durchsetztes Gewebe,
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das in das Bindegewebe überging, welches die innere Armrinne aus-

füllte. Dieser Mangel an Kalkkörperchen stimmt mit den äußeren

Befunden überein, denn schon da fiel das Fehlen der äußeren Furchen-

papillen am linken Armrinnenrand auf. Das Exemplar 3, um das es

sich in vorliegendem Falle handelt, zeigte übrigens noch keine E-egene-

rationsanlage. Nach weiteren Schnitten nahm die Körnchenstruk-

tur zu und man erhielt ein Bild, wie es Fig. 24 wiedergibt. Auf-

fällig ist an diesem Schnitt noch die ümlagerung eines der inneren

Skeletstücke von einer Anzahl äußerer, die sich von außen her ganz

tief in das Gewebe des Armes eingelagert haben. Die mit Ih^, Iho und JJi^

sk

_^

.^

Ih,

s-

ski mu 6/

Kg. 25.

Querschnitt durcli denselben Arm wie bei Fig. 24 des Exemplars 3. hi, Bindegewebe; lh2 , IhS.

Zipfel der Leibeshöhle; mu, Muskel; sk, äußere; ski, innere Skeletstücke.^

bezeichneten Lumina stellen Zipfel der Leibeshöhle dar. Von diesen

zeigt ZÄg ein besonderes Verhalten, das ich nur bei diesem Exemplar

beobachtet habe, denn bevor er blind endet, entsendet er einen

äußerst engen Kanal nach außen, so daß hier eine direkte Verbindung

der Leibeshöhle mit der Außenwelt besteht. Fig. 25 stellt diese

Stelle bei relativ starker Vergrößerung dar. Man erkennt die beiden

Leibeshöhlenzipfel Z/ig und Ih^, außerdem das Bindegewebe hi und

das mit ihm in Verbindung stehende Gewebe h, das gleichfalls bindege-

webigen Charakter hat. Das in Fig. 24 mit s bezeichnete Skeletstück

nimmt später an der Bildung eines linken Ambulacralstücks teil. Die

Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. C. Bd. 10
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mit f bezeichneten Stellen sind die Öffnungen der den Arm durch-

setzenden Papulae.

Die von den äußeren Skeletstücken gebildete Schicht bildet ein

iestzusammenhängendes Ganze, unter dem sich die neuen Armanlagen

bilden. In mehreren Fällen, so auch bei dem Exemplar 11 war äußer-

lich eine Eegenerationsanlage kaum zu erkennen, nur eine Überwöl-

m ,....J!>'

ps
.'' r

^w

!h

,-'Ski

Fig. 26.

Sagittalschnitt eines Armendos mit nur ganz geringen Regenerationsersdieinungen, die noch nichts

von einer Armanlage äiißerhcli erkennen lassen. Exemplar 6. am, Amptillenqnerschnitt; hi, Binde-

gewebe; ä, Darmlumen; /, Füßchenlängssclmitt; Ih, Leibeshöhle; m, Öffnungen der Madreporen-

plnttenkanälchen; mu, Jlnskel; ps, Pseudoh.ämalkanal; sie, äußere; hM, innere Skeletstücke; at,

Stoinkanal; w, Wassergefäß.

bung der Armrinne lag vor, wie sie in Fig. 15, S. 133, dargestellt ist.

Trotzdem zeigten sich beim Schneiden zwei deutlich entwickelte Seiten-

armanlagen. So erklären sich auch die von mir in den Fig. 16, 17, 18,

imd 19 dargestellten Fälle, in denen einzelne Arme der Regenerations-

anlage deutlich angelegte Armrinnen besitzen, andre dagegen nur
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durch eine unvollkommene Einkerbung angedeutet bzw. von einem

Teil der Haut noch überbrückt werden.

Einen Beweis für die Anlage eines Armes im Innern ohne Be-

einflussung der äußeren Skeletschichten zeigt Fig. 26, in der ein

Sagittalschnitt vorliegt. Er stammt von dem Exemplar 6, dessen

Regenerationsanlage nur gering ist. Man erkennt in dem proximalen

Armende ein Lumen mit einer Seitenarmanlage. Von dieser ist deut-

lich zu sehen das Wasser2;efäß w, ein Füßchenlängsschnitt / und die

Fig. 27.

Querschnitt durch eine vierarmige ßegenerationsanlage in der Höhe der Mundötfuung. Über-

declvung der liulicn Seitenarmanlage durch äußere Skeletstücke. Exemplar 8. bi, Bindegewebe;

/, Füßclienlängsschnitte; fp. Innere Furchenpapille; lli, Leibesliöhle; ma, Magen; mc, Mesenterium;

vili, Mundliaut; o, Mundöffnung; sie, äußere; ski innere Slceletstücke; w, Wassergefäß.

Pseudohämalkanäle ps. Umgeben ist die Armanlage von Bindegewebe,

dem ein großes inneres Skeletstück eingelagert ist. Die äußere Kalk-

körnchenschicht verläuft normal ohne eine Andeutung zur Bildung

einer Armrinnenöffnung.

Ein weiteres sehr deutliches Bild von einer Seitenarmanlage, die

auf ihrer ganzen Ausdehnung von der äußeren Hautschicht überdeckt

10*
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wird, stellt Fig. 27, dar. Dieser Schnitt stammt von dem Exem-
plar 8, an dem äußerlich keinerlei Regenerationsanlage zu erkennen

ist. Das Hegenerat wurde auf der Höhe der Mundöffnung getroffen.

Man erkennt den gefalteten Magen (ma) mit der Mundöffnung (o).

Links und rechts ist der Mund durch die Mundhaut (mh) mit den Seiten-

armen in Verbindung, von denen besonders der linke stark ausgebildet

..<<% ...

.^^-
ps

'^-- -' ,,^ Aji. --«...,. " ^ ^jiT-'X-'
"

V f
->-*''

''5 ' ^ • '' i_

.<^" '-.;v,"

'

M^^

Fig. 28.

Sagittalschnitt durch ein vierarmiges Regenerat zur Demonstration der Überbrückung einer Seiten-

armanlage durch äußere Skeletstücke. Exemplar 16. a, Ampulle; hi, Bindegewebe; e Septum;

/'.Füßchen; Zä, Leibeshöhle; »7i, Madreporenplattenanlage ; wia, Magen; »le, Mesenterium ; p.?, Pseudo-

liämalkanal; s, Septalorgan; ak, äußere; ski, innere Skeletstücke; &t, Steinkanal; iv Wassergefäß.

ist und leicht an den längs getroffenen Füßchen (/) zu erkennen ist.

Über diese Armanlage legt sich nun ein ausschließlich aus äußeren

Skeletstücken zusammengesetztes Stück, so daß man äußerlich die

Regenerationsanlage nicht erkennen kann. Dieses überdeckende Stück

nimmt zum distalen Ende hin immer mehr an Größe zu, verwächst mit

der Seitenarmanlage, worauf dann bald in ihm die großen inneren
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Skeletstücke auftreten, so daß der linke Armrinnenrand schliei31icli

vollkommen dem rechten gleicht. Das Verhältnis der beiden Armrinnen-

ränder auf dem vorliegenden Schnitt ist sehr verschieden. Während

der rechte normal mit einer Furchenpapille (fp) abschließt, zeigt der

linke nur eine von den äußeren Kalkkörperchen gebildete gekörnelte

Oberfläche.

Es bleibt nun noch der Fall zu betrachten, bei dem die Armrinne

eines neugebildeten Arms streckenweise von den kleinen Skeletstücken

der äußeren Hautschicht überbrückt wird. Ein Beispiel hierfür gibt

das in Fig. 17, S. 134, im Oberflächenbild gegebene Exemplar 16, von

dem in Fig. 28, ein Sagittalschnitt vorliegt. Der linke Seitenschnitt

der vierarmigen Regenerationsanlage ist quer getroffen. Man erkennt

deutlich Ampullen- (a) und Füßchenquerschnitte (/) und das radiale

Septum (s). Eine Armrinnenöffnung besteht auf dieser Höhe des

Schnittes nicht, denn die äußeren Skeletstücke bilden einen festen

Verschluß nach außen. Das Regenerat hat in bezug auf seinen Umfang

nur geringe Ausdehnung, denn der unterhalb der Seitenarmanlage

gelegene, dm'ch seinen Reichtum an Bindegewebe ausgezeichnete Teil,

gehört dem ursprünglichen Ai-m an.

In bezuü, auf den Unterschied in der Ausbildung der Arme zeigten

mir meine Schnitte, daß immer je zwei Mittel- oder Seitenarme gleich-

zeitig entstehen, ein Nacheinander in der Reihenfolge also nicht vor-

kommt. Die Folge davon ist eine große Übereinstimmung im Um-
fang der Arme. Ausnahmen kommen vor, indem nur drei Arme an-

gelegt werden bzw. die vier neuen Arme in einem sehr ungleichen Ver-

hältnis stehen, wie es bei einem Exemplar meines Materials der Fall

war, dessen Arme in dem Verhältnis 1 : 2 : 4 : 6 standen.

Der Darmkanal.

Wie bei Besprechung der äußerlich wahrnehmbaren Regenerations-

ercheinungen bereits erwähnt wurde, stellt das Abschnüren eines Armes

ein Auseinanderziehen dar, wobei alle Teile in Mitleidenschaft gezogen

werden, besonders die radialen Darmblindsäcke. Diese werden sehr

stark in die Länge gezogen, ehe sie sich endlich durchtrennen. Der

eine Teil bleibt mit dem Magen in Verbindung, der andre verbleibt

dem abgeworfenen Arm.

Einen solchen schon äußerlich wahrnehmbaren Fall stellt Fig. 11.

S. 131, dar. Wir sehen am Grunde der Abtrennungsfläche neben den

zwei Füßchen zwei gefaltete Gebilde, den Rest der Darmblindsäcke,

hervorragen. Bei den von mir untersuchten Fällen waren überall da,
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WO noch kein Mund bzw. After, also kein vollständiges Verdauungs-

organsystem angelegt war, Darmdivertikel vorbanden, die unbedingt

von dem ursprünglichen Tier herstammen mußten.

Einen in bezug auf die Regeneration noch sehr wenig fortgeschritte-

nen Fall finden wir bei dem Exemplar 3, das etwa auf demselben Ent-

wicklungsstadium steht, wie es Fig. 14, S. 132, wiedergibt, wo die

Abtrennungsfläche geschlossen ist und aus dem Grunde der Armrinne

einige Füßchen hervorragen. Auf den ersten Schnitten zeigt sich die

p bi

Fig. 29.

Teil eines Querschnitts durcli einen Arm ohne äußere Regenerationsmerkmale. Exemplar 3.

«, Ampulle; hi, Bindegewebe; d, Parm; di; Darmblindsack; /, Füßchen; Ih, Leibeshöhlc;

V, Papnlaeanlage; p.?, Pseudohämalkanal; sA-, äußere; ski, innere Skeletstücke; w, Wassergefäß.

Leibeshöhle nur als ganz kleiner Raum, da die Kalkkörper der Am-
bulacralrinne sehr groß sind. Auf dieser Höhe findet sich nun ein

Darmblindsack getroffen, der in einen Schlauch, den Verbindungs-

kanal mit dem Magen, übergeht. Dieser Darmkanal unterscheidet

sich sehr scharf in seinem Bau von dem der Blindsäcke. Während

diese bei erwachsenen Tiaren reich gefältelten Gebilde aus einem Gewebe

bestehen, das nur wenig Kerne enthält und sich nur ganz blaß färbt,
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zeigt sich das Darmgewebe reich an Kernen und daher auch auf-

fälHg gefärbt. Die Fig. 29, des Exemplars 3 zeigt diesen Unterschied

zwischen Darmdivertikel (di) und Darm (d) sehr deutlich. Auf diesem

Stadium besitzt der Darmkanal eine eigentümliche Differenzierung,

indem an manchen Stellen regelmäßige Verdickungen auftreten, d. h.

Auftreibungen, so daß diese Stellen als helle von dem sonst dunkel

gefärbten Gewebe sich abheben. Eine histologische Untersuchung war

wegen des dafür nicht genügenden Erhaltungszustandes nicht möglich.

Querschnitt durch einen Arm ohne äußere Regenerationsmerkmale. Exemplar 7. Oberflächen-

bild 14 S. 132. a, Ampulle; bi, Bindegewebe; d, Darm; di, Darmblindsack; /, Füßchen; Ih, Leibes-

höhle; me, Mesenterium; p, Papulae; s, Septum; ps, Pseudohämalkanal; sk, äußere; sici, innere

Skeletstüeke; u; Wassergefäß.

Eine weitere Differenzierung in besondere Abschnitte war auf

diesem Stadium noch nicht festzustellen. Dies trifft auch zu auf Ver-

hältnisse, wie sie uns in dem Exemplar 7 entgegentreten, dessen Ober-

flächenbild Fig. 14, S. 132, wiedergibt. Das proximale Armende zeigte

noch keinerlei Regenerationsanlage, sondern ist abgerundet und von

körneliger Haut bedeckt. Auch hier finden wir Darmblindsäcke des

ursprünglichen Armes. Wie aus Fig. 30, zu erkennen ist, zeigt sich

der Darmkanal (d) stark entwickelt, nimmt aber zum proximalen Arm-

ende hin schnell an Lumen ab und stellt sich schließlich als schlauch-

förmiger Kanal dar, der mit Mesenterien im Arminnern befestigt ist

Als solcher liegt er, wie Fig. 31, zeigt, in der Mitte der Armrirme,
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dicht an der Innenwand des Aimrückens. In seinem weiteren Verlauf

zum proximalen Ende des Arms verliert er seine freie Lage und wird von

einem Gewebe umgeben, das in engem Zusammenhang mit den Kalk-

körperchen der Ambulacralrinne steht. Zugleich verlagert sich der

Darm nach der linken Seite, von der Armfurche aus betrachtet, und

legt sich dabei der Armrückendecke eng an. Schließlich endet er

blind in dem Bindegewebe, das die Kalkkörperchen der Ambulacral-

rinne mit der Rückenarmwand verbindet. Der Darm stellte auch in

diesem Fall einen einfachen Schlauch dar, der keine Neigung zur Falten-

bzw. Maoenbilduno zeiot, aber auch keine Mündung nach außen auf-

weist.

In den weiteren Fällen,

die Exemplare 3, 4 und 5

betreffend, traten teilweise

sehr voluminöse Darmblind-

säcke auf, die in einen

englumigen, stark färbbaren

Darmkanal übergingen. Bei

dem Exemplar 3 zeigte der

Darm wieder jene eigen-

artig aufgelockerten Stellen.

Außer dem Epithel besteht

der schlauchförmiue Darm

ski

sk

Fig. 31.

Teil eines Querschnitts ebenfalls durch Exemplar

zum größten Teil aus einer

«, Ampulle; bi, Bindegewebe; d, Darm; /, Füßchen

Ih, Leibesliölile; imi, Muskel; v, Papulaekanäle; ps, Pseudo

hämalkanal; s, Septum; sk, äußere; ski, innere Skelet

stücke; w, Wassergefäß.

Muskelschicht und Binde-

gewebe. Den Fall, daß

schon eine Faltmig, wie sie

für die Bildung des Magens

charakteristisch ist, an-

gedeutet war, ohne daß

zugleich auch eine Mundöffnung vorhanden gewesen wäre, habe ich

unter meinem Material nicht gefunden. Nur in einem einzigen Fall

war es mir nicht möglich, Reste des alten Darmes, bzw. der Darmblind-

säcke festzustellen, in den übrigen 14 Fällen, von 22 untersuchten

Exemplaren, war stets eine mehr oder minder deutlich erkennbare

Mundbildunu vorhanden.

Die Mundbildung.

Nach der Anlage von Madreporenplatten imd derjenigen des

Mundes zu urteilen, scheinen beide von gleich großer Bedeutung für
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das Tier zu sein, denn nur einmal fand ich eine Mundanlage ohne gleich-

zeitige Entwicldung des Wassergefäßsystems. Schon auf einer niedrigen

Entwicldungsstufe des regenerierenden Armes zeigt sich eine wohlent-

wickelte Mundanlage. So bei dem Exemplar 6. Die äußeren Ee-

generationsmerkmale sind in diesem Fall nur gering, denn die Abtren-

nungsfläche ist an der rechten Seite etwas emporgewölbt, während der

linke Teil zur Axmrinne hin etwas eingezogen erscheint. An dem proxi-

malen Ende der Armrinne ist nun der Mund gelegen. An der Insertions-

stelle des Mmides treten die Kalkkörperchen auseinander und an ihnen

befestigt sich die Mimdhaut. In dem vorliegenden Fall ist nur eine

ganz geringe Faltmig vorhanden und die Mundöffnung geht ohne wahr-

nehmbare Differenzierung in den ursprünglichen Darm über.

Zur Ausbildung eines Magens mit seinen zahlreichen Falten ist

es also bei diesem Exemplar noch nicht gekommen, vielmehr ist nur

eine mundförmige Kommunikation des Darmsystems mit der Außen-

welt hergestellt worden. Da auf diesem Stadium von einer ernährenden

oder verdauenden Tätigkeit dieses Darmabschnittes kaum die Rede

sein kann, so ist es auch erklärlich, daß wir auch iioch keine After-

bildung antreffen.

Ein weiterer Fall, bei dem ohne äußerlich wahrnehmbare Regene-

rationsanlage schon ein Mund angelegt war, stellt Exemplar 8 dar

(Fig. 27, S. 147), das in seiner Entwicklung mit dem in Fig. 14, S. 132

abgebildeten Exemplar 7 übereinstimmt. Die Faltung der Darmwand
ist im Verhältnis zum vorigen Fall schon wesentlich stärker, erreicht

aber lange nicht die Ausdehnung, wie sie ein normaler Magen verlangt.

Die Darmfalten sind teils durch die Mundhaut, teils durch Mesen-

terien an den neugebildeten Armrinnen befestigt. Wie Fig. 27 zeigt,

ist der linke Seitenarm dabei von der aus Ideinen äußeren Skelet-

stücken zusammengesetzten Haut vollkommen überdeckt. Bei allen

übrigen Exemplaren fand ich sowohl den Mmid vne auch die After

angelegt.

Ein typisches Bild einer Mundanlage gibt uns Fig. 32, des Exem-
plars 17. Die Regenei;ationsanlage besteht aus vier neugebildeten

Armen. Der Schnitt wurde quer durch die Scheibe geführt. Der Mrmd
ist kontrahiert und liegt infolgedessen nach innen zu in bezug auf die

Armrinnen der neugebildeten Seitenarme. Diese sind längs getroffen,

wie man an den Füßchendurchschnitten (/) erkennt. Die Mimdhaut

(mh) geht direkt in den Arm über, der durch die Einlagerung der Skelet-

stücke gekennzeichnet ist. Der Mund (o) stellt eine nur sehr enge

Öffnung dar, die sich als kurzer gradwandiger Kanal fortsetzt. Dieser
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beginnt aber bald sicli in Falten zu legen, die fast das ganze Lumen

der Scheibe erfüllen. Der Magen wird sowohl in seinem unteren Teil

an die Armrinnen der Seitenarme, wie in seinem oberen Abschnitt an

der Armrückenwand mit Mesenterien (me) befestigt. In einem Ent-

wicklungsstadium, wie dem vorliegenden, sind auch schon Darm-

divertikel {di) ausgebildet, die natürlich im Verhältnis zum ausge-
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Fig. 32.

Querschnitt durch einen Teil der Scheibe in der Höhe der Mundöffnung. Exemplar 17. a, After-

anlage; bi, Bindegewebe; di, Darmblindsack; e, Einkerbung des Bindegewebes; /, Füßchen; Ih,

Leibeshöhle; m,a, Magen; me, Mesenterien; mh, Mundhaut; o, Mundöffnung; sk, äußere; ski, innere

Skeletstücke; w, Wassergefäß,

wachsenen Tier erst sehr gering entwickelt sind rmd nur wenig ge-

faltete Schläuche darstellen. In dem vorliegenden Schnitt ist links

ein solcher Divertikel ungünstig flach getroffen {di) und auch der im

rechten Teil geschnittene gibt kein gutes Bild.

Besser erkennt man das Verhalten in Fig. 33, dessen Ober-

flächenbild FiK. 19, S. 135, darstellt. Es handelt sich hierbei um Exem-
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plar 15, dessen Regenerat vier neiigebildete Arme zeigt, die zwar deut-

lich voneinander zu unterscheiden sind, aber doch noch ein zusammen-

hängendes Ganze bilden. In dem Schnitt wurde eine linke Armanlage

quer, eine rechte dagegen längs getroffen. Der Mund ist etwas vor-

gestülpt, ohne jedoch über die Armrinnenränder des ursprünglichen

Armes herauszuragen. Der linke Armquerschnitt ist nur an einem Fuß-

querschnitt (/) und dem Wassergefäß (w) kenntlich. Der Mund geht

in kurzem geradlinigen Verlauf in den faltenreichen Magen über, dessen

Aufhängung an Mesenterien auch hier deutlich hervortritt. Zu der

•^^^^«=j^«5.
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Fig. 33.

Querschnitt durch einen Arm mit vierarmigem Kegenerat in der Höhe der Mundöffnung. Expl. 1.5.

a, Furchenpapille (innere); hi, Bindegewebe; di, Darmblindsack; /, Füßchen; ma, Magen; me,

Mesenterium; 0, Mundöffnung; sie, äußere; ski, innere Skeletstücke; sp, Septalorgan; stl'l, Stein-

kanal; »fr 2, Steinkanal; w, Waesergefäß.

rechten Armhöhle gibt der Darm einen Blindsack ab, der in seinem

Anfangsteil zur Vergrößerung der Oberfläche gefaltet ist, nach dem
Armende zu aber in einen einfachen Schlauch ausgeht.

Wie stark die Faltung des Darmes auftreten kann, zeigt Fig. 34,

des Exemplars 21, das in seinem Äußeren etwa Fig. 21, S. 135,

entspricht. Es war dies eines der am weitesten entwickelten Regene-

rationsexemplare, die ich geschnitten habe. Das Regenerat bestand

in einer vierarmigen Anlage. Bei diesem Exemplar sieht man deutlich

den Übergang des Seitenarms zur Mundhaut {mh). Bei der Konser-
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vierung haben sich die Armrinnenränder des ursprünglichen Armes ge-

schlossen und haben dabei den hervorgestülpten Mund zwischen sich

eingeklemmt, so daß die Mundfalten wulstförmig hervorquellen. Auf

dem Schnitt erkennt man außerdem das linksseitige Septalorgan (s)

während der dazu gehörige Steinkanal schon in das Wassergefäß (w)

Ih

5i^*.-

''^!^t^^

Fig. 34.

Querschnitt durch die Scheibe eines vierarmigen Regenerats. Exemplar 21. a, Tiedemannsches

Körpercheu; k, Armrinnenränder des ursprünglichen Arms; l, linke Seitenarmanlage; Ih, Leibes-

höhle; ma, Magen; me, Mesenterium; mh, Mundhaut; r, rechte Seitenarmanlage; s, Septalorgan;

IC, Wassergefäß.

Übergegangen ist. Bei a ist ein TiEDEMANNsches Körperchen getroffen,

das meist an der Einmündungsstelle des Steinkanals in das Wasser-

gefäß seinen Ursprung hat.

Die übrigen von mir untersuchten Exemplare zeigten die gleichen

Verhältnisse wie die eben erwähnten.
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Die Afteranlage.

Von den Verdauungsorganen ist nun noch die Afteranlage zu

erwähnen. Bei Linckia hegen die Verhältnisse in bezug hierauf ganz

eigenartig, denn die Anlage des Afters ist entsprechend derjenigen

der Madreporenplatten paarig. Nach meinen Schnittserien zu urteilen,

bei denen von vierzehn Exemplaren elf mit einer Afteranlage versehen

waren, scheint die Anlage desselben zeitlich nach derjenigen von Mund
und Madreporenplatten vor sich zugehen.

Einen Beweis dafür liefert das Exemplar 11, dessen Eegenerations-

anlage wie Fig. 15, S. 133, zeigt, wenig angedeutet ist. Das schwach

emporgewölbte Armende läßt nur ganz undeutlich einige größere

Buckel erkennen. Auf den Schnitten findet man einen vollständig

entwickelten Mund, aber nicht, wie man erwarten sollte, eine After-

anlage. An zwei Stellen der Rückenwand des ursprünglichen Armes

findet man, nicht weit voneinander entfernt, zwei Einbuchtungen im

Bindegewebe, wie sie ähnlich in den Fig. 32und Fig. 35, bei e, zu er-

kennen sind. Die rechte davon tritt weniger deutlich hervor, links

dagegen erkennt man, wie eine Falte des Darms in der Einbuchtung

gelagert ist, und schließlich auch ganz von Bindegewebe umgeben

wird. Kurz darauf endet der nur sehr kleine Kanal blind. In bezug

auf Mundöffnung und Magen stimmt die Anlage mit derjenigen in

normalen Fällen überein. Eine, auf eine Afteranlage hindeutende

Differenzierung im Arm bzw. der äußeren Körnchenschicht war nicht

zu erkennen.

Das gänzliche Fehlen einer Aiteranlage beobachtete ich nur bei

dem Exemplar 8. Äußerlich ist keine Regenerationsanlage wahrzu-

nehmen, obwohl, wie die Schnitte zeigten, schon zwei neue Armanlagen

vorhanden sind und auch der Mund deutlich angelegt erscheint. Der

Magen zeigt allerdings kaum Faltenbildung, was dem jungen Stadium

des Regenerats entspricht und damit auch das Fehlen der beiden After

erklärlich macht.

In mehreren Fällen beobachtete ich, daß die Entwicklung der

beiden Afteranlagen, in bezug auf ihre Ausbildung, verschieden sein

kann und zwar insofern, als der eine After vollkommen angelegt ist,

während der andere noch nicht mit der äußeren Umgebuno; in Ver-

bindung getreten ist.

In den meisten Fällen kann man beim Überblicken eines Schnittes,

vor allem eines sagittal geführten, die Anlage der After daran erkennen,

daß sich sowohl an der äußeren wie an der inneren Armwand eine
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deutliche Einkerbung zeigt. Besonders nimmt, von dieser Stelle an,

das die imiere Armwand bekleidende Bindegewebe zum distalen Arm-

ende hin sehr stark an Ausdehnung zu.

Die in Fig. 35 getroffene Afteranlage ist diejenige des Exem-

plars 18. Dasselbe besitzt . eine gut entwickelte, vierteilige Regenera-
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Fig. 35.

Querschnitt durch die Scheibe einer vicrarmigen Kegenerationsiinlage. Exemplar 18. a. Blind-

endender Enddarm; a, Bhndendender, vom Enddarm sicli abzweigender Kanal; hi, Binde-

gewebe; e, Einbuclitung des Bindegewebes; /p, Füßchenscheibe; Ih, Leibeshölile; Iv, Lumen des

Füßchens; ma, Magen; mh, Mundhaut; sk, äußere; slci, innere Skeletstücke; w, Wassergefäss.

tionsanlage, deren Arme jedoch noch ein zusammenhängendes Ganze

bilden und so einem Regenerat gleichen, wie es in Fig. 18, S. 134,

dargestellt ist. Der Schnitt wurde unterhalb der beiden neugebildeten

Mittelarme geführt, sodaß die beiden Seitenarme noch vor ihrer Ver-

schmelzung mit dem ursprünglichen Arm getroffen wurden. Von dem
Magen, der in seinem unteren Teil stark gefaltet ist, geht der Enddarm
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aus. Er ist leicht zu erkennen an der starken Färbung, die auch der

Magenwand zukommt. Das die innere Armwand auskleidende Binde-

gewebe bildet eine starke Einsenkung (e), in der der Enddarm nach

der Peripherie des Armes hin vordringt. Der Kanal setzt sich dann

bis zur äußeren Kalkkörnchenschicht fort und zeigt auch bis hierhin

seine ursprüngliche Struktur. Die äußeren Skeletstücke lassen einen

kleinen Spalt zwischen sich frei, der die einfache Afteröffnung darstellt.

In dem von mir als Beispiel gewählten Exemplar 18, weichen die Ver-

hältnisse insofern von der Kegel ab, als nur die rechte Afteranlage

vollständig ist. In Fig. 35 sehen wir im linken Teil des Bildes

den teilweisen Verlauf der andern Afteranlage. Der Enddarm dringt

hier bis an die äußere Kalkkörperchenzone vor, an der er blind endet.

Eigentümlicherweise geht bei diesem Exemplar kurz vor der Ausmündung
des Enddarms von diesem ein stark färbbarer Kanal aus, der in beiden

Fällen blind endigt. Der rechte ist in Fig. 35 bei a, zu erkennen.

Einen interessanten Fall stellt das Exemplar 15 dar, auf das noch

bei dem Kapitel über das Wassergefäßsystem zurückzukommen sein

wird, denn sowohl die Anlage der After, wie die der Madreporenplatten,

sind verdoppelt. Von den vier angelegten Aftern sind aber nur drei

vollkommen entwickelt.

Verfolgt man die Schnitte des Exemplars 15 zum proximalen Ende

hin, so trifft man zuerst auf den ersten rechten After, der einen deut-

lichen Ausführungsgang zeigt und normal verläuft. Auf den weiteren

Schnitten erscheint dann der erste linke Enddarm, der ebenfalls nach

außen mündet. Auf diesem Stadium sieht man in der Nähe der Arm-

rückenwand zwei Darmblindsäcke liegen, die die Ausgangspunkte für

die zwei weiteren Afteröffnungen bilden. Diese Darmblindsäcke teilen

sich je in zwei Teile, von denen der nach außen gelegene zur After-

anlage verwendet wird. Wie bei jeder Afteranlage, so zeigt sich auch

hier im rechten Teil des Armes eine Einkerbung des Innenrandes und

man kann auch an dieser Stelle den angelegten Ausführungsgang er-

kennen. Zur Bildung eines Afters kommt es aber nicht, vielmehr lagert

sich der Kanal an der rechten Seite der Einkerbung an das Binde-

gewebe an und endigt blind. Die Einkerbung wird nicht bis zur äußeren

Körnchenschicht fortgeführt, sondern endet nach kurzem Verlauf blind.

Anders verhält es sich auf der linken Seite. Hier kerbt sich der innere

Armrand stark ein, an ihm erstreckt sich der ausführende Kanal, den

man analog den normalen Verhältnissen mit Enddarm bezeichnen

kann. In seinem weiteren Verlauf findet man ihn zwischen den großen

Skeletstücken des Armes gelagert und sieht ihn mit einer deutlichen
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Öffnung zwischen den etwas auseinandergetretenen Kalkkörperchen

nach außen münden.

Daß die Verhältnisse, wie ich sie eben beschrieb keine normalen

sind, geht auch daraus hervor, daß eine der linken Afteröffnungen

und zwar die von mir als erste bezeichnete, an genau derselben Stelle

liegt, wie die zweite linke Madreporenplatte. Man erkennt auf

Fig. 36, des Exemplars 15 eine relativ große Einsenlamg der äußeren

Fig. 36.

Querschnitt durch die dorsale Sclieibenwand eines vierarmigeu llegenerats. Exemplar 15. Ober-

flächenbild: Eig. 19 S. 135. a, Afteröffnuiig; hi, Bindegewebe; di, Darniblindsack, von dem
der zu a gehörige Enddarm seinen Ursprung nimmt; Ih, Leibeshöhle; m, Öffnung eines Madreporen-

j>!attenkanälchens; sk, äußere; slci, innere Skeletstücke.

Kalkkörperchenreihe, in deren linken Teil man die Mündung der Ma-

dreporenplattenkanälchen (m) sieht, während rechts die Afteröffnung (a)

liegt. Im normalen Fall liegen Madreporenplatten und After immer

in gewisser Entfernung auf den gleichen Interradien und zwar auf den

zwischen den neugebildeten Seitenarmen und dem ursprünglichen Arm
gelegenen.

Bei jungen Regenerationsanlagen findet man die iVfteranlagen

immer unweit der Stelle, wo das Eegenerat von dem ursprünglichen

Arm durch eine scharfe Einknickune; abgesetzt ist.
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Das Ambulacralgefäßsystem.

Was die Anlage der Madreporenplatten betrifft, so erfolgt sie, so^

weit ich das an dem mir zur Verfügung stehenden Material nachweisen

konnte, nach derjenigen des Mundes und vor der des Afters. Von den

22, von mir untersuchten Exemplaren, waren in 13 Fällen die Madre-

porenplattenanlagen an der Hand der Schnitte nachweisbar. Die frühe

Anlage der Madreporenplatten vor derjenigen der After ist verständlich,

denn neben der Ernährung, muß dem Tier schon möglichst früh die

Fähigkeit zur Bewegung wiedergegeben werden und dazu ist ein regulär

entwickeltes Wassergefäßsystem notwendig. Obwohl also der Zeit-

punkt einer Neubildung der Madreporenplatten ein recht früher sein

dürfte, so erfolgt sie immerhin erst auf einem Stadivim, auf dem man

meist von außen schon die Regenerationsanlagen, in einzelne Arme

differenziert, erkennen kann, wo mithin schon mehr oder weniger eine

Scheibe zur Ausbildung gekommen ist. Nur in einem Falle, wo sich das

Vorhandensein einer Madreporenplattenanlage nachweisen ließ (Exem-

plar 6), zeigte der Arm äußerlich keine deutlichen Regenerationsmerk-

male. Die Abtrennungsfläche war rechts etwas emporgewölbt, während

der linke Teil zur Armrinne hin etwas eingezogen erschien.

Die Stelle der Madreporenanlage ist genau bestimmt, da sie in der

Regel immer an der Einsenkung entsteht, die das Regenerat mit dem

ursprünglichen Arm bildet (Fig. 20, S. 135), anderseits aber auf den

Radien angeordnet ist, die dem ursprünglichen Arm am nächsten

liegen ; mithin den beiden Aftern benachbart.

In bezug auf das Auftreten der Madreporenplatten beobachtete

ich, daß sie immer zu gleicher Zeit angelegt waren und nicht nach-

einander, wie ich es teilweise bei den Aftern fand. Die Zahl der Madre-

porenplatten ist für Linckia im normalen Fall 2 ; nur bei einem Exem-

plar, worauf ich noch zurückkommen werde, traf ich vier an.

Das Exemplar 6 war das jüngste Stadium bei dem ich eine Madre-

porenplattenanlage nachweisen konnte. Das Exemplar besaß ein nur

wenig ausgebildetes Regenerat und so kam es, daß die Madreporen-

platten nahezu an die höchste Stelle des abgerundeten Armes zu

liegen kamen. Die Öffnungen der Madreporenplatten treten auf in

Form kleiner Höhlungen und Spalten, hervorgerufen durch Auseinander-

weichen der äußeren Skeletstücke. (Fig. 36, und Fig. 37). Diese

Öffnungen setzen sich als kleine Kanälchen zwischen den großen

Skeletstücken des Armes fort, vereinigen sich zu einem einzigen Kanal

(Fig. 26, S. 146), der nun in die Tiefe rückt. Diese Verlagerung ge-
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schielit zunächst in der Richtung zum Arminnern hin und zwar in

dem die Arminnenwand auskleidenden Bindegewebe. In diesem ver-

läuft der Steinkanal weiter in einer auf der Richtmig der Armachse

senkrechten Richtung, bis er die ventrale Armwand erreicht.

Die Lage, in der sich der Steinkanal dann befindet, stellt Fig. 28,

S. 148, dar. Das betreffende Exemplar 16 besaß eine gut entwickelte Re-

generationsanlage, bei der nur ein Arm nicht völlig entwickelt war,

d. h. soweit das äußerlich zu erkennen war. Der Schnitt ist sagittal

geführt und zeigt den oberen Teil des Regenerats. Während im linken

Teil Kalkkörperchen und Bindegewebe auftreten, sehen wir rechts im

oberen Teil des Regenerats nur Kalkkörperchen angelegt. Das Binde-

gewebe beginnt hier erst unter der Seitenarmanlage. Der Seitenarm

ist vollständig angelegt, denn wir finden zwei Füßchen (/, /') ent-

wickelt, wobei auch die zu ersterem gehörige Ampulle (a) getroffen ist

und zwar auf dem Stadium, wo sie ihren Kanal zum Wassergefäß-

kanal (iv) entsendet. Unterhalb dieser Seitenarmanlage liegt nun der

Steinkanal (st) mit dem ihn begleitenden Septalorgan (s). Auf den

vorhergehenden Schnitten findet man links oben die Madreporen-

plattenanlage, etwa in der Höhe des Buchstaben m. Hier bildet sich

dann auch der Steinkanal, durchzieht das Bindegewebe und verlagert

sich auf die ventrale Seite des Arms. Ist er dort angelangt, so ragt er,

mit dem Septalorgan zusammen einen Wulst bildend, in die Leibeshöhle

hinein. Auf diesem Stadium bleibt der Steinkanal, bis in die Nähe

des Mundfeldes, wo er schließlich in das AVassergefäßsystem übergeht.

Der Verlauf des Steinkanals ist keineswegs ein gleichförmiger in

bezug auf seine Form, d. h. er ist stellenweise von Lamellen in mehrere

Teile zerlegt, was wohl zur Vergrößerung der Oberfläche beitragen soll.

Zum Wassergefäßsystem hin nimmt er, wie Fig. 28, S. 148, zeigt, eine

einfache schlauchförmige Gestalt an. Den obenerwähnten lamellösen

Charakter erkennt man aus Fig. 37 wo bei st der Steinkanal zum

Teil etwas schräg getroffen ist und zwar auf dem Stadium, wo er

nach dem Verlassen der Kalkkörperzone in das Bindegewebe übergeht.

Wie schon erwähnt wurde, werden Madreporenplatten und Stein-

kanäle schon sehr früh angelegt. In Fig. 26 tritt uns ein solcher Fall

entgegen. Es ist dies ein Schnitt durch Exemplar 6, das nur geringe

äußere Regenei'ationsmerkmale aufwies, nämlich nur eine schwache

Emporwölbimg an der Abtrennungsflächc. Wie man aus den Schnitten

erkennt, sind allerdings schon zwei Seitenarme angelegt. Im linken

oberen Teil des Bildes sieht man bei m zwei Stellen, an denen die äußeren

Skeletstücke auseinandertreten, um dadurch als Öffnungen der Madre-
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porenplatten zu dienen. Etwas weiter nach innen liegt der Übergang

zwischen Madreporenplatte und Steinkanal, während rechts davon der

Steinkanal bei st wieder getroffen ist. Direkt über ihm liegt eine neu-

gebildete Seitenarmanlage, die nach außen zu von Kalkkörperchen

überdeckt ist, worauf ich in dem die Armanlage behandelnden Teil

schon hinwies. Die in dem Schnitt mit a und d bezeichneten Teile

entsprechen denjenigen einer Füßchenampulle mid dem Darm des ur-

sprünglichen Armes.

Eine Verlagerung der Madreporenplatten, zum proximalen Arm-
ende hin, tritt nur selten ein. Außer bei dem in Exemplar 6 beobachteten

Fall traf ich ähnliche Verhältnisse bei dem schon stärker entwickelten

.
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Fig. 37.

Querschnitt durcli die Seitenarmanlage eines vierarmigen Regenerats. Der Sclinitt zeigt selir

cliarakteristiscli das Verliältnis von Regenerat und ursprünglichem Arm. Exemplar 22. e, Kin-

senkung der äußeren Skeletstücke zur Anlage der Madreporenplatte; /, Füßchen; r««, Magen;

p, Papulaeanlage; .s/r, äußere; ski, innere Skeletstücke; st, Steinkanal.

Exemplar 11 an (Fig. 15, S. 133). Bei diesem erscheint das ^Vrmende

wulstförmig erhöht mit drei schwach angedeuteten Buckeln. Die eino

Madreporenplattenanlage, die linke, zeigt sich schon in den ersten

Schnitten, auf denen nur Kalkkörperchen getroffen sind und zwar,

indem diese einen Spalt von mehr oder minder unregelmäßiger Form
zwischen sich frei lassen. Dieser Spalt findet nun in seinem weiteren

Verlauf seine Fortsetzung in einzelnen Kanälchen, die ihrerseits wieder

verschmelzen und zwar zum Steinkanal, der zunächst senkrecht in die

Tiefe verlagert wird. Er kommt so über die Mitte der Armrinne zu

liegen, während er auf den späteren Schnitten nach links hinüberrdckt.

11*
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Die rechte Madreporenplatte des Exemplares liegt dem ursprünglichen

Arm näher als die linke.

Verhältnisse, wie ich sie soeben beschrieben habe, sind, soweit ich

nach dem mir zur Verfügung stehenden Material schließen darf, Aus-

nahmen, ebenso wie die Anlage von vier Madreporenplatten, wie ich

sie nur einmal unter den geschnittenen Exemplaren beobachten konnte.

Das betreffende Exemplar 15, Fig. 19, S. 135, zeigte eine deutliche

vierteilige, im ganzen allerdings zusammenhängende Regenerations-

anlage. Fig. 38 zeigt den Schnitt, auf dem man zuerst die Anlage

der ersten linken Madreporenplatte erkennt. Die äußeren Skelet-

stücke zeigen eine Einsenkung, bzw. treten auseinander und lassen

kleine Zwischenräume frei, die sich auch noch zwischen den darunter-

liegenden großen Skeletstücken zeigen. Es sind dies die Kanälchen

s V(

• ^ m.

.r-:f

rr-K

Fig. 38.

Querscluiitt duich eine vii'iaiiiiige RegPiierationsanlago, bei der die beiden 31ittel;uine quer, der

linke Seitenarm scliief getroffen wurden. Exemplar 15. Oberfläclienbild Fig. 19 S. 135. In, Binde-

.gewebe; /, Füßebenlängssclinitte; fii. Füiilerlängsselinitt; w, erste Madreporenplattenanlage

(linke); ml, Einsenkung zur ersten recliten Madreporenplattenanlage; ps, Pseu(U)Iiämalk:iii;\l;

.vi*, äußere; ski, innere Skeletstürke; »/', Wassergetäß.

der Madreporenplatte. Merkwürdigerweise liegen in diesem Fall Madre-

porenplatte und Afteröffnimg auf einem gemeinsamen Feld in unmittel-

barer Nähe, während sie im normalen Fall ganz getrennt voneinander

liegen. Fig. 36 gibt diese Stelle bei starker Vergrößerung wieder.

Zur Erklärung der Fig. 38 sei noch gesagt, daß im linken Teil des

Schnittes ein Seitenarm getroffen ist und zwar so, daß gerade das

als Fühler umgebildete Füßchen (fü) durchschnitten wurde. Von dem

gemeinsamen Lumen der beiden Mittelarme ist der Seitenarm durch

eine dicke Bindegewebsschicht (bi) getrennt. Der erste linke Stein-

kanal rückt nach unten und hält sich an der Innenseite der Binde-

gewebslage im Arminnern. Inzwischen sind die beiden Mittelarme
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näher aneinander gerückt und verschmelzen mit einander. Auf diesem

Stadium zeigt sich an der mit nii bezeichneten Stelle die erste rechte

Madreporenplatte. Der Steinkanal dieser Anlage mündet nahezu auf

gleicher Höhe wie der erste linke in den Ringkanal. Zu gleicher Zeit

tritt an derselben Stelle, dem ursprünglichen Arm natürlich mehr

genähert, wie im ersten Fall, die zweite linke Madreporenplatte auf,

deren Kanälchen sich weit zwischen den Kalkkörperchen erstrecken,

ehe sie sich zum Steinkanal vereinigen. Der in der Höhe der

Mundöffnung geführte Schnitt (Fig. 33) zeigt diesen Steinkanal bei

Stil- Von dem linken Seitenarm ist ein Füßchen / und das Wasser-

gefäß (w) zu erkennen. Nachdem sich die vier neuen Arme vereinigt

haben, mündet der zweite linke Steinkanal in den Ringkanal, an welcher

Stelle gleichzeitig ein TiEDEMANNsches Körperchen vorhanden ist. Die

zweite rechte Steinkanalanlage zeigt ein anderes Verhalten. In der

Schicht der äußeren Skeletstücke tritt zwar eine Einsenkung auf,

aber zur Ausbildung einer größeren Anzahl von Öffnungen bzw. Kanälen

kommt es nicht. Vielmehr bemerkt man zwischen den großen Kalk-

körpern einen zuerst sehr engen, sich schnell erweiternden Kanal,

der auch schon in dem in Fig. 33 dargestellten Schnitt bei str2

auftritt. Zunächst zeigt der Kanal keine Differenzierung, bald aber

erkennt man die Anlage eines Steinkanals mit Septalorgan. Auf diesem

Stadium liegt er in der Dorsalwand des rechten Seitenarms, ehe dieser

ganz mit dem ursprünglichen Arm verschmolzen ist. Er rückt nun

nach dem Armlumen zu, gelangt aber nicht in die innere Armwand,

sondern endet vorher blind. Eine Verbindung mit dem Wassergefäß

des Armes konnte nicht nachgewiesen werden.

Bei Behandlung dieses Organsystems möchte ich erwähnen, daß

es selbstverständlich erwünscht gewesen wäre, die Neubildung der

Organe sowohl auf ihren Ursprung, wie auf ihre weitere Ausbildung

hin zu verfolgen, ähnlich etwa wie es bei den Untersuchungen von

Daavydoff an Amphiura geschah. Auch ist es kaum nötig, hinzu-

zufügen, daß dies bei Beginn der Arbeit beabsichtigt war und daß also

Körperdecke, Nervensystem, Darmkanal, Ambulacralsystem so behan-

delt werden sollten. Wenn man dies wollte, würde es freilich nötig sein,

das Material von Linckia besonders daraufhin zu konservieren, denn

an dem vorliegenden Material ließen sich diese Vorgänge, sowohl was

die aufeinanderfolgenden Regenerationsstadien, sowie den Erhaltungs-

zustand hinsichtlich der feineren Struktur betrifft, nicht mit Sicherheit

verfolgen, so daß ich mich im AVesentlichen auf eine Beschreibung der

gröberen Bilder zu beschränken hatte.
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Das Nervensystem.

Über das Verhalten des Nervensystems ergaben meine ünter-

sucliimgen keine sicheren Resultate wegen der dafür nicht genügenden

Konservierung. Nur der Eadialnerv ließ sich verfolgen und es ergab

sich dabei, daß bei ganz jungen Regeneraten derselbe zum proximalen

Ende hin seine winkelartige Form verliert und flach auf dem Binde-

gewebe des inneren Armrandes endet. Er erstreckte sich in mehreren

Fällen weiter als die Leibeshöhle, die in dem Bindegewebe blind ge-

endet hatte. Dies letztere erfolgte meist in mehreren Zipfeln.

Beobachtungen über die Genitalorgane von Linckla.

Bei den Untersuchungen über die Regenerationsvorgänge von

Linckia ergab sich die Gelegenheit zu Beobachtungen über das Genital-

system, welche die Kenntnisse dieser Verhältnisse in verschiedener

Hinsicht ergänzen und deshalb hier mitgeteilt werden sollen, zumal

die in der Literatur darüber vorhandenen Angaben voneinander ab-

weichen.

Im allgemeinen gilt für das Genitalsystem der Seesterne, daß es

aus fünf Paar Büscheln von Gonadenschläuchen besteht. Die Büschel

ragen frei in die Leibeshöhle und stellen sich dar, als röhrenförmige

oder gelappte Drüsenschläuche, die interradial ausmünden. Außer

dieser Anordnung kommt aber noch eine andre vor, bei der die Büschel

in Reihen angeordnet sind und dadurch in die Arme übergehen. Jedes

Büschel hat dann seinen eignen Ausmündungskanal. Im ersteren Fall

sind die Genitalbüschel in jedem Interradius festgewachsen und werden

nur aus Raummangel in die Arme verlagert, wo sie neben die Darm-

divertikel zu liegen kommen. Das Auftreten mehrerer getrennt mün-

dender Genitalbüschel wurde beobachtet bei Luidia , Astropecten,

Archaster, Chaetaster, Pentaceros, Culcita, Linckia, Brisinga, Labidiaster

und EcJdnaster. Bei der letzteren Art herrschen Verschiedenheiteri,

denn Echitiaster purpurens hat mehrfache Genitalbüschel, Echinaster

sepositus dagegen einfache.

In der Literatur finden wir über die Geschlechtsorgane folgende An-

gaben : Lang sagt in seiner vergleichenden Anatomie : »Die Geschlechts-

organe sind entwickelt als fünf Paar Büschel von Gonadenschläuchen

oder als fünf Paar Reihen von Gonadenschläuchen. Die Büschel ragen

frei in die Leibeshöhle vor, ihre Basis ist an der apicalen Leibeswand

befestigt, gewöhnlich am apicalen Rande der Supramarginalplatten

oder auf diesem Niveau. Genau an dieser Stelle dm'chsetzt der Aus-
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führungsgang die Körperwand (zwischen zwei benachbarten Skelet-

stücken), um an der Oberfläche mit einer (seltener mit mehreren) Ge-

schlechtsöffnungen nach außen zu münden. Die Geschlechtsöffniuigen

sind ganz miansehnlich und nur zur Zeit der Geschlechtsreife, wemi

die Geschlechtsprodukte entleert werden, deutlich sichtbar. Im ein-

fachsten Fall sind fünf Paar Gonadenbüschel vorhanden, wie das z. B.

in den Familien der Asterinidae, Solasteridae, Echinasteridae, Lincldi-

dae, Asteriidae — soweit die Arme daraufhin untersucht sind — der

Fall ist. Dabei liegen die fünf Paare entweder in der Scheibe, je ein

Büschel zu Seiten eines Interradius, oder sie rücken in die Basis der

Arme hinein (Echinasteridae, Linckiidae). Mehr als fünf Gonaden-

büschelpaare finden sich in den Familien der Astropectinidae, Pento-

ceratidae und Gymnasteriidae. Sie liegen entweder in der Scheibe in

Reihen zu Seiten der Interradien oder es erstrecken sich die fünf Paar

Reihen in die Arme hinein. Am weitesten gedeiht dieses Verhalten

bei Luidia, wo jederseits in jedem Arm eine Reihe von Gonadenbüscheln

bis gegen die Spitze des Armes hinzieht und wo auf jedes Skeletsegment

ein bis zwei Paar Gonaden kommen.

In allen Fällen besitzt jedes Gonadenbüschel seine besondere Ge-

schlechtsöffnung. Im allgemeinen ist diese Geschlechtsöffnung für

jedes Gonadenbüschel einfach, es kommt aber auch vor, daß, wie bei

Ästerias und Solaster, der die apicale Leibeswand durchsetzende Aus-

führungsgang sich verästelt und mit mehreren nahe beieinanderliegenden

Genitalporen ausmündet. Von der Regel, daß die Geschlechtsöffnmigen

auf der Apicalseite der Scheibe oder Arme liegen, macht Asterina gibhosa

eine Ausnahme. Hier liegen sie auf der Oralseite, was damit in Zu-

sammenhang gebracht werden kann, daß dieser Seestern nicht einfach

die Eier in das Wasser entleert, sondern in Waben oder Platten an

Steinen befestigt«.

Aus diesen Angaben von Lang ergibt sich für Lmckia das Vorhan-

densein von fünf Paar Gonadenbüscheln mit ebensovielen Ausmün-

dungskanälen und die Verlagerung der Geschlechtsorgane in die Arme

hinein.

Perrier sagt in seinem Buch : Traite de Zoologie : les glandes geni-

tales des Asteriidae, Echinasteriidae, Linckiidae sont egalement conte-

nues dans les bras et ont la forme de grappes volumineuses ; les orifices

de sortie sont situes ä l'angle des bras au nombre de 3 ä 9 pour chaque

angle. Da Perrier in bezug auf Brisinga, bei der die Verhältnisse

ebenso liegen wie bei Linckia,, sagt: »les glandes genitales des Brisin-

giidae sont des caecums qui se groupent autour d'une meme tube con-
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tenue dans la partie renflee des bras; les orifices de soitie sont situes

siir cette partie renflee eile meme<(, so ist wohl anzunehmen, daß er

unter anole den Winkel versteht, der zwischen zwei Armen lieot, wo-

mit er sich in Gegensatz zu den bei Linckia vorliegenden Verhältnissen

stellt. In bezug auf das Auftreten der Genitalbüschel in der Scheibe

zu selten der Interradien, nennt er außer den Astropectinidae und

Pentoceratidae noch die Pentagonasteridae.

Gegenbaur spricht sich in seinem Grundriß der vergl. Anatomie

folgendermaßen aus : » Hoden oder Eierstöcke erscheinen als röhrenför-

mige oder gelappte Drüsenschläuche, welche bei einigen in zwei Reihen

angeordnet, eine der Metamerie der Arme entsprechende Verteilung

zeigen {Ophidiaster, Archaster). Bei andern treffen auf jeden Arm nur

zwei Gruppen, die sich aber längs der ganzen Armcavität ausdehnen

können (auch Brisinga), endlich erscheinen sie auf den Interradialraum

beschränkt«. Gegenbaur hält somit das Verhalten von Ophidiaster,

dem Linckia entspricht, mit Brisinga für verschieden.

Huxley dagegen sagt : » bei Luidia, Ophidiaster und einigen anderen

Gattungen erstrecken sich die Drüsen weit in die Arme hinein imd

bei Brisinga endecacnemos sind die Genitalien, wie G. 0. Sars nach-

gewiesen hat (Researches on the structure and affinity of tlie genus

Brisinga 1870) zahlreiche gesonderte Drüsen, die in zwei Reihen, einer zu

jeder Seite der Mittellinie der centralen Hälfte jedes Armes, angeordnet

ordnet ist«.

In bezug auf die Linckiiden erwähnt Gegenbaur noch: »Bei

Ophidiaster finden sich gegen zwölf Trauben in einer Reihe«, was sich

auch mit meinen Funden bei Linckia multiforis deckt.

Ludwig gibt von den Geschlechtsorganen folgendes an : » Bei beiden

Geschlechtern treten die Genitalorgane in Form von einfachen oder ver-

ästelten Schläuchen auf, die rechts und links von den interbrachialen

Septen an die Innenseite der dorsalen Körperwand befestigt sind. Sind

jederseits mehrere Büschel vorhanden, so sind dieselben in einer Längs-

reihe angeordnet, die dem Verlauf des Genitalstranges folgt. Es werden

dann alle Genitalbüschel derselben Seite an ihren Befestigungsstellen

dm-ch den Genitalstrang in Verbindung gebracht. Alle Genitalschläuche,

die dem Genitalstrang anhängen, kann man in ihrer Gesamtheit als

ein einheitliches Organ betrachten. Bei Archaster typicus, Luidia

ciliaris, Plutonaster subinermis, Chaetaster longipes, Linckia miliaris,

Echinaster purpureus und wahrscheinlich auch bei andern Arten dieser

Gattungen treffen wir die Genitalstränge oft bis fast zur Armspitze

reichend und dabei ihrer uanzen Länac nach mit Büscheln von Genital-
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schlauchen besetzt, die um so Ideiner werden, je mehr man sich von

der Armbasis entfernt. Die Genitalöffnungen entsprechen im allge-

meinen den Genitalbüscheln in Zahl und Lage, so daß jedes Büschel

seine besondere öffmmg erhält. Letztere befinden sich in der Regel

immer an der selben Stelle der Körperwand, an der sich innen das

Genitalbüschel ansetzt. Sind die Büschel in die Arme gerückt, so

finden wir auch dort die Öffnungen. Entweder dringt der Gang sofort

von der Basis des Büschels geraden Wegs durch die Haut, oder er ver-

läuft z. B. bei Asterina exigua erst eine kurze Strecke an der Innenfläche

der Haut und senkt sich dann erst in diese ein. Die Genitalöffnungen

stellen in den meisten Fällen einen einfachen, kleinen und darum oft

nur schwer aufzufindenden Porus dar, der sich ausnahmslos in eine niu"

von unverkalkt gebliebener Haut verschlossene Lücke des Hautskelets

lauert, also selbst weder ein Skeletstück dm-chsetzt, noch von einem

besondren Skeletstück aufgenommen wird. Mit Bestimmtheit nach-

gewiesen sind diese einfachen GenitalÖffnungen bis jetzt bei: Echinaster

sepositus, CrihreUa oculata, Pteraster puhiUus, Astropecten aurantiacus,

Culcita coriacea, Brisinga coronata, Ctenodiscus krausei, Palmijtes mem-

hranaceus, Asterina wega, Asterina exigua, Asterina cephala, Asterina

gibbosa und Asterina pancerii. Bei den beiden zuletzt genannten Arten

haben sie eine ventrale Stellung eingenommen«.

Wie meine Untersuchungen zeigten, gehört auch LincJcia multiforis

zu den eben aufgezeichneten Arten.

Bei der Untersuchung des mir zur Verfügung stehenden Materials

fand ich, daß die Anzahl der Genitalbüschel, je nach der Größe des

Tieres, schwankt, dabei aber die Zahl 100 überschreiten kann. Von der

Scheibe aus erstrecken sich die Genitalstränge an der Seitenwand der

Arme bis nahezu an die Spitze, mit einem feinen weißhchen Faden

vergleichbar, dem die Genitalbüschel ansitzen. Diese sind stark ver-

ästelt und am umfangreichsten in Scheibeimähe, wo sie zusammen

mit den Darmdivertikeln fast den ganzen Arm ausfüllen. Nach dem

distalen x\rmende hin nehmen sie schnell an Größe ab und werden zu

kleinen knopfähnlichen Gebilden, die dem Genitalstrang direkt auf-

sitzen. Die büschelförmigen Organe münden jedes mit einem dünn-

häutigen Kanal nach außen, der als Schlauch an der Lmenwand des

Armes eine Strecke entlang läuft.

Betrachtet man einen Arm von Linckia, so bemerkt man dorsal-

wärts, wie auch lateralwärts, siebförmig durchlöcherte Komplexe, die

in parallellaufenden Längsreihen, mehr oder weniger gleichmäßig, an-

geordnet sind. Diese Komplexe stellen die Ausmündungsöffnungen der
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Papulae dar, Gebilde, denen eine respiratorische Funktion zugeschrieben

wird. Es sind häutige, nach außen vorstülpbare Organe, die mit der

Fig. 39.

Xornial«» Exemplar von Lim-kia iiniUi/uris. Die Dorsaldecke ist obeiha!bT<li.'i' untersten Papiilae-

reitie wospräpariert, um die Anordnung der (ieschlechtsorganc zu zeigen, a, h, anormale Miindiin<is-

anlagen.

Leibeshöhle in direkter Verbindung stehen. Aiif diesen durchlöcherten

Komplexen liegen nun auch die Genitalöffnungen. Äußerlich unter-
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scheidet sich die Genitalöffnung nicht von derjenigen der Papulae,
wenigstens nicht am konservierten Tier. Bei Linckia multiforis hegen die
Genitalöffnungen immer in der imtersten Reihe der Papulaekomplexe.

f

7

'f

Diesen Komplexen entsprechen auf der Innenseite der Arme nahezu elHp-
tische Vertiefungen, so daß wir mehrere Reihen von in regelmcäi3igem
Abstand auftretenden Löchern finden. In die miterste dieser Reihen
meist sind es drei an jeder Armseite, münden die Ausführungsgänoe
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der Gemtalscliläuche. Im allgemeinen mündet niu' ein einzelner Aus-

führungskanal in eine solche Öffnung der Armwand, ich fand jedoch

auch den Fall, daß zwei Genitalbüschel getrennt voneinander in einem

Loch münden (der eine von rechts kommend, der andre von links);

aber auch daß zwei solche Kanäle miteinander verschmelzen und

in einem gemeinsamen Ausführungsgang mündeten, Fig. 39 bei a. Bei

einem Exemplar beobachtete ich, daß zwei miteinander verwachsene

Genitalbüschel sich spalteten und mit je einem Ausmündungskanal

in einem besonderen Papulaelvomplex nach außen führten (Fig. 39

W

Fig. 41.

.Sfhiiitt diucli den äiißpren Anniand von Linckia midtijoris. In. Bindegewebe; (/, Geiütalkanal;

OP, Genitalüffuung; Ih, Leibesliölile; p, Pai)iila; .sA-, äußere; s7,i, innere Skeletstüek.

bei 6). Fig. 39 stellt ein ausgewachsenes Exemplar dar, von dem
der Teil oberhalb der untersten Papulaereihe abpräpariert ist. Die

stark schematisierte Figur zeigt nur die Ausmündungskanäle von

denen die Genitalbüschel abpräpariert sind in bezug auf ihre Aus-

mündung. Die unterhalb der Öffnungen befindlichen Ideinen Kreise

deuten die nur wenig entwickelten knopfförmigen Genitalorgane an.

Bei der Untersuchung der durch diese Armregion geführten Schnitte,

ergab sich an den Stellen der von den Papulae siebförmig durchlöcherten

Armwand ein starkes Zurücktreten der inneren Skeletstücke. Fig. 40

zeifft einen Längsschnitt durch die Armwand an dieser Stelle. An
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der Außenseite erkennt man die Schicht der kleinen Skeletstücke (sk),

die dicht aneinander liegen. Nach innen folgt Bindegewebe {bi), in

dem als hellere Komplexe die großen Skeletstücke liegen. An der

rechten Wand, der nach dem Arminnern zu liegenden Öffnung, sieht

man den Verlauf des Ausmündungskanals, der sich zwischen zwei

Kalkkörperchen nach außen öffnet. Der Arminnenseite anliegend

erkennt man den Genitalschlauch mit den darin enthaltenen Eiern.

Auf demselben Schnitt ist auch eine Papulaeanlage (p) getroffen mit

''^f'^iS*^?^ ' -

Fig. 42.

Querschnitt diucli den inneren Annrand von LincHa multiforis. hi, Bindegewebe; </, Genitalschlauch;

0, Eier; hM, innere Skeletstüclce.

dem nach außen hervorgestülpten häutigen Gebilde. Der Ausführungs-

kanal ist von einem aus dichtgelagerten Zellen bestehenden Epithel

ausgekleidet, das sich, wie Fig. 41 zeigt, der äußeren Kalkplattenschicht

anlegt und ursprünglich hier in das Außenepithel umbog. Nach innen

zu geht der Kanal in die sacldörmige Gonade über. Das Gewebe

des Ausführungskanals zeigt sonst Bindegewebscharakter imd ist nur

in dem der Leibeshöhle zugekehrten Teil mit einem dünnen Epithel

überkleidet, das sehr viele Kerne enthält. Fig. 42 zeigt den Über-

gang vom Genitalbüschel, das fortgelassen ist (nur einige Eier sind
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zur Angabe der Größenverhältnisse eingezeichnet), zum Ausmiiadungs-

kanal, der durch seinen Kernreichtum gekennzeichnet ist.

Die vorliegenden Untersuchungen" stellte ich auf Anregung von
Herrn Prof. Korschelt an, dem ich für sein beständiges, freundhches

Interesse, welches er meiner Arbeit entgegengebracht hat, meinen herz-

lichen Dank aussprechen möchte. Zugleich danke ich Herrn Prof.

A. Brauer (Berlin) für die freundüche Überlassung seines reichhaltigen

Materials.

Marburg, im Mai 1911.
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Braune Flagellaten mit seitlichen Geißeln.

Von

A. Pascher.

(Aus dem botanischen Institut der Prager deutschen Universität.)

Mit 3 Figuren im Text.

Braune Flagellaten mit typisch seitliclier Geißelinsertion wurden

erst einige wenige Male beobachtet. Stein gab in seinem grundlegenden

Werke Abbildungen einer Form, die nicht mehr ganz sicher erkannt

werden kann und bezeichnet diese als »Nephroselmis«; auch die andern

Beobachter bezeichneten mit oder ohne Vorbehalt alle braunen Fla-

gellaten mit seitlichen Geißeln mit demselben Namen, soweit sie Ähn-

lichkeit mit den STEiNschen Figuren aufwiesen. Nun ist es aber sehr

wahrscheinlich, daß mehrere voneinander verschiedene braune Flagel-

laten seitliche Geißeln besitzen ; anderseits ist die Stellung dieser Monaden

im System der Flagellaten eine recht unsichere. Um einerseits die bis

jetzt bekannten derartigen Formen genauer zu charakterisieren, ander-

seits ihre verwandtschaftlichen Beziehungen klarzulegen, ist diese Notiz,

zu der eigentlich Senns ausgezeichnete Arbeit »Oxyrrhis, Nephrosel-

mis und einige andere Euflagellaten, nebst Bemerkungen
über deren System^ den eigentKchen Anstoß gab, zusammengestellt.

Vielleicht ist es nicht überflüssig zu bemerken, daß ich Gelegenheit

hatte, die einzelnen hierher gehörigen Formen im Leben zu sehen.

Die am längsten charakterisierte Form ist die von Stein auf-

gestellte Nefhroselmis^. Stein gab keine Beschreibung davon, nur

zum Teil unklare Figuren geben Aufschluß s.

1 Zeitschr. f. wiss. Zool. Bd. XCVII. S. 605.

2 Die S t e i n s c h e n-Figuren sind nicht völlig identifizierbar mit einer

der drei bis jetzt bekannten braunen Monaden mit seitlicher Geißelinsertion.

Für die Identifizierung mit der zuerst besprochenen Gattung spricht die Größe,

der nur wenig mulden- sondern mehr bandförmige Chromatophor, die stärkere

seitliche Ausrandung, die speziell bei Fig. 34, den optischen Querschnitt der Quer-

furche zeigt und vor allem der stark zusammengedrückte Protoplast. Doch ist

auch diese Identifizierung nur wahrscheinlich.

3 Stein, Organismus d. Infusionstiere III, Flagellaten I. Tai. XIX, Fig. 32—57.

Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. C. Bd. 12
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Monaden, die fast völlig, auch in der Größe mit den STEiNschen

Figuren übereinstimmten, kamen mir nur ein einziges Mal, aber in

reichlicher Individuenzahl unter. Und niu* diese, die sich von dem durch

Senn studierten Flagellaten deutlich unterscheiden, möchte ich als

Nephroselmis auch weiterhin bezeichnen. Es waren seitlich stark zu-

sammengedrückte Monaden von nierenförmiger Gestalt, mit einem

deuthchen, wenn auch nicht derben Protoplasten, der bereits ohne

weitere Präparationsmittel deutlich erkennbar war. Der Protoplast

war ganz schwach metabohsch. Möglicherweise deutet die Fig. 36 der

STEiNschen Tafel diese MetaboHe an. Der Chromatophor an jungen

Individuen in der Einzahl verdoppelt sich durch Querspaltung bei

der Größenzunahme, ohne

daß sonst Andeutungen

der Zweiteilung vorhan-

den gewesen wären. Seine

ro |\\| y- ^^^ [ \ Farbe war braun, seltener

/^"^^
k^^~^ W 1

braungrün. Am Vorder-

ende des gegen die seit-

liche Ausrandung zusam-

menneigenden, schmalen,

wandständigen,amRande
2^- j gelappten Chromatopho-

Nephroselmis olioacea Stein, u, h, von der Seite; e, von oben ren befanden sich nicht

selten mehrere glänzende,

rotbräunliche Körperchen, wie sie ja auch bei Synura oder Mikroglena

auftraten, die auch Stein, allerdings symmetrisch, je in der Einzahl

wiedergibt. Die seitliche Ausrandung der Protoplasten war einerseits

durch die nierenförmige Gestalt bedingt, kam aber auch dadurch zu-

stande, daß sich quer um den Protoplasten, fast äquatorial, eine Furche

zog, die sich bis annähernd zur Hälfte der Seitenfläche nach rückwärts

erstreckte. Sie war mit einzelnen kleinen glänzenden Körperchen aus-

gekleidet, relativ seicht und leicht zu übersehen. Nur dem Umstände,

daß ich dieselbe Furche sehr oft an Cryptomonaden gesehen habe, ist

es eigentlich zuzuschreiben, daß sie mir überhaupt auffiel. Die b.eiden

Teile der Furche liegen aber nicht ganz symmetrisch; einer reicht

etwas tiefer herab.

Diese Furche senkt sich fast median zu einem relativ schmalen

Schlünde ein, der ziemlich gerade, nur ganz wenig nach unten gerichtet,

in den Protoplasten hineinreicht. Im Schlünde sind ebenfalls vereinzelt

die glänzenden Körperchen der Furche zu bemerken. Der Schlund ist
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wenig deutlich und nur schwer zu beobachten, nichtsdestoweniger bei

Übung immer wieder zu finden. Nie ist er so deutlich wie bei Cryfto-

monas. Annähernd in der Mitte der Protoplasten findet sich das Pyre-

noid mit schalenförmig angelagerten Assimilaten, die sich bei Jodzusatz

zwar violett, doch mehr braunviolett als blau färben, demnach keine

reine Stärke darstellen. Dieselben Assimilate finden sich auch in Form

von kleinen Scheibchen. Die Geißeln sind ungleich, die eine breiter

und kürzer nach vorne, die andre, ob ebenfalls bandförmig, vermag

ich nicht zu sagen, länger, doppelt so lang als der Protoplast, nach rück-

wärts gerichtet. In der Nähe der Geißelbasis, im oberen Winkel zwischen

Schlund und Periplasten, finden sich die beiden kontraktilen Vacuolen.

Der Geißelbasis gegenüber, etwas nach abwärts, in der Nähe der Wand,

der Kern.

Die Bewegung ist meist ein langsames Gleiten in der Längsrichtung

unter beständigem Hin- und Herschwanken, das nur selten durch jähe

Sprünge oder durch Herumschießen in weiten Kreisschlingen unter-

brochen wird.

Es macht mir nun ganz den Eindruck, als ob diese Monade weder

Klees noch Senn vorgelegen wäre. Speziell der von Senn in seiner

zitierten Arbeit eingehend behandelte, braune Organismus weicht von

der beschriebenen Monade weit ab, so sehr, daß ich ihn im folgenden,

hauptsächlich um ihn gegenüber den andern beiden Monaden leichter

benennen zu können, als Sennia bezeichne.

Diese von Senn^ genau beschriebene Form ist viel kleiner als

Nefhroselmis; soweit ich sie sah, — sie kam mir zweimal unter (im

Hirschberger Großteiche und ferner in Altwässern der Olsch im Böhmer-

walde) — maß sie höchstens 13/<, meistens aber nur 8—ll/(. Der

Periplast war viel zarter als bei Nephroselmis imd zeigte keine Metabolie.

Der Protoplast war schwach bohnenförmig, 1 1/2 mal so lang als breit;

eine seitliche Ausrandung kam mir fast nie unter. Der Organismus

hat eine gerade Vorderseite, in der die Geißeln inserierten und eine

stark gewölbte Rückenseite. Zu beiden Seiten war er leicht zusammen-

gedrückt, im optischen Querschnitte leicht eirund. Der muldenförmige

Chromatophor war unregelmäßig gelappt, breiter als bei Nephroselmis,

und kleidete einen großen Teil der Wand aus. Die Farbe war ein helles

Braun. Soweit stimmen meine Beobachtungen mit denen Senns völhg

überein. Eine Abweichung ergibt die Deutung der Inhaltskörper.

1 Senn, Oxyrrhis, Nephroselmis usw. Zeitschr. f. wiss. Zon]. Bd. XCVIl.

S. «43.

12*
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Senn spricht das rückenständige kugelige Gebilde als Pyrenoid und das

unter der Geißelbasis gelegene als Kern an. Mir schien wieder die Sache

so, wie bei Chroomonas oder den Schwärmern von Phaeoplax^. Von

dem mehr zentral gelegenen Gebilde hoben sich nach Behandlung mit

Jod oder schon beim bloßen Absterben, allerdings unregelmäßig, schalen-

förmige Körper ab, die stärkeähnliche Reaktion zeigten. Das rückstän-

dige Gebilde zeigte nie Stärkeagglomeration. Dabei waren die Assimilate

oft ungeheuer reichlich vorhanden, füllten oft den ganzen Innenraum

aus, so daß ähnhche Bilder, wie sie Senn wiedergibt, zustande

kamen. Kontraktile Vacuolen kamen nicht zwei, sondern nur eine zur

Beobachtung, knapp über
Ol C

o i. i

der Insertion der beiden

Geißeln, von denen die eine

nach vorwärts gerichtet und

kürzer, die zweite länger als

Schleppgeißel nachgezogen

wurde. Die Geißeln inserier-

ten nicht immer genau äqua-

torial, sondern oft etwas

über dieser Stelle. Die nach

vorn gerichtete Geißel schien

breiter zu sein. Die Bewe-

gung hat Senn in seiner

Arbeit genau beschrieben.

An einzelnen, größeren

Exemplaren schien es mir, als ob eine ganz kleine Querfurche vorhan-

den sei, die durch die Geißelinsertion hindurch sich nur wenig über die

beiden Seitenflächen erstreckte und nicht völlig symmetrisch zur Me-

diane lag.

Fig. 2.

Sennia conmivtata Pasclier. a, b, von der Seite; c, von
' oben.

Die dritte der braunen Monaden mit seitlicher Geißelinsertion ist

die in den Berichten der deutschen botanischen Gesellschaft beschrie-

bene Protochrysis^. Ein ebenfalls mehr minder nierenförmiger Proto-

plast, der durch eine quer verlaufende Furche in einen gewöhnlich mehr

spitz verlaufenden, oft größeren vorderen und breit abgerundeten hin-

teren Abschnitt zerteilt wird. Ebenso ist auch hier eine deutliche

1 Reinisch, Eine neue Phaeocapsacee. Ber. d. deutsch, bot. Gesellsch.

Bd. XXIX. S. 77.

2 Pascher, Zwei braune Flagellaten. Ber. d. deutseli. bot. Gesellsch.

Bd. XXIX. S. 102.
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Dorsiventralität vorhanden. Auf der Bauchseite eine deutliche Aus-

randung, die durch das Querprofil der Furche noch verstärkt wird.

Die Furche läuft ebenfalls nicht symmetrisch über die beiden Seiten-

flächen. Auf der einen Seite geht sie viel tiefer herab. Die beiden

Geißeln entsprechen völlig denen von Nephroselmis, die eine etwas breiter

nach vorwärts gerichtet, die andre länger, nach rückwärts gewendet.

Letztere funktioniert aber noch nicht ausgesprochen als Schleppgeißel.

Neben der Geißelinsertion im oberen Abschnitte der Protoplasten be-

findet sich der rote Augenfleck. Central liegt dasselbe pyrenoidartige

Gebilde wie bei Nephroselmis und Sennia, der Kern aber ist nicht wie

6 c

Fig. 3.

Protochrysis phaeophyceantm Pascher, a, h, von der Seite; c, vüü oben.

bei Nephroselmis gegenüber der Geißel, sondern wie bei den meisten

Cryptomonaden im unteren Körperabschnitte gelagert. An jungen

Exemplaren ist nur ein gelappter brauner Chromatophor, der hier und

da Nuancierungen nach rötlich und blaugrün zeigt, vorhanden, bei

älteren Exemplaren teilt sich der Chromatophor in zwei Teile, die dann

annähernd symmetrisch zur äquatorial verlaufenden Furche sich

wandständig über die beiden Abschnitte erstreckend, gelagert sind.

Der Periplast ist ungemein zart, nur bei Zusatz wasserentziehender

Mittel deutlich erkennbar. Die festen Assimilate ergeben ebenfalls

keine reine Stärkereaktion.

Demnach stimmt Protochrysis weitgehend mit Nephroselmis über-

ein. Eine Verwechslung ist jedoch mit Rücksicht auf die differente

Form der Protoplasten kaum möglich, ganz abgesehen von den Diffe-

renzen im Periplasten, in der Furche, die bei Nephroselmis den deut-

lichen Schlund ausbildet und der verschiedenen Lagerung des Keines.
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So kennen wir derzeit drei verschiedene braune Flagellaten mit

seitlichen Geißeln: Ne-phroselmis, Sennia und Protochrysis.

Vielleicht scheint es angezeigt zur Übersicht die Diagnosen der

drei Formen nebeneinander zu stellen.

Sennia.

8—13 // lang, bis 9 // breit, bohnenförmig, ohne seitliche Ausran-

dung, seitlich schwach zusammengedrückt, im optischen Querschnitt

eirund. Protoplast an älteren Exemplaren mit zarter eben angedeu-

teter Querfurche, die von der Bauchseite ausgehend, sich äquatorial

über die halben Seitenflächen erstreckt. Periplast zart; keine Meta-

bolie vorhanden. Chromatophor muldenförmig, dorsal gelagert, den

größeren Teil der Wand auskleidend. Kern und Pyrenoid annähernd

in der Höhe der Geißelinsertion. Kontraktile Vacuole eine. Geißeln

ungleich, annähernd in der Mitte der Bauchseite inserierend, die eine

kürzere breitere nach vorne, die andere längere als Schleppgeißel nach

rückwärts gerichtet.

Einzige Art: Sennia commutata.

Syn. Nefhroselmis olivacea Senn a. a. 0.

Bis jetzt beobachtet in Böhmen (Stein), Basel (Klebs, Senn), im

Großteiche zu Hirschberg in Böhmen, in Altwässern längs der Olsch im

südhchen Böhmerwalde (Pascher).

Protochrysis.

15

—

n fi lang, 7—9// breit, nieren- bis bohnenförmig, seitlich aus-

gerandet und ausgekerbt, durch eine äquatorial gelagerte, zur Mediane

unsymmetrische Furche in einen vorderen oft größeren, mehr spitzen,

und einen basalen abgerundeten Abschnitt geteilt; im optischen Quer-

schnitt kaum seitlich zusammengedrückt. Periplast zart: keine Meta-

bolie. Chromatophor einer, in größeren Exemplaren zwei, wandständig,

am Rande mannigfach gelappt, schmal muldenförmig, die Enden bei

der Geißelinsertion zusammenneigend. Kern im abgerundeten Basal-

ende. Pyrenoid in der Nähe der Geißelinsertion, central. Kontraktile

Vacuolen zwei, im oberen Abschnitte des Protoplasten, in der Nähe

der Furche. Geißeln zwei ungleich, die eine nach vorwärts gerichtet,

kürzer, die andre längere nach rückwärts gerichtet, letztere noch nicht

als typische Schleppgeißel ausgebildet. Beide median äquatorial auf

der Bauchseite inserierend.

Einzige Art: Protochrysis 'phaeofhycearum Pascher, in »Berichten

der deutschen bot. Gesellscljaft« — aus Franzensbad.



Braune Flagellaten mit seitlichen Geißeln. 183

Nephroselmis.

23 II lang, 15« breit. Protoplast bohnenförmig stark zusammen-

gedi'ückt, seitlich ausgerandet, im optischen Querschnitte schmal ei-

rund und infolge der äquatorial verlaufenden Furche, die unsymmetrisch

zur Mediane, etwas auf die Seitenfläche übergreift, ausgekerbt. Furche

central-median zu einem kurzen, etwas nach abwärts gerichteten

Schlünde vertieft. Periplast fest, deutlich wahrnehmbar: Metabolie

deutlich. Kontraktile Vacuolen zwei über der Furche central gelagert.

Pyrenoid ziemlich central in der Höhe der Furche. Kern mehr dorsal,

etwas tiefer gelagert. Chromatophor ein bis zwei, nicht breit mulden-

förmig, wandständig am Rande ausgelappt, ähnlich wie bei Protochrysis.

Einzige Art : Nephroselmis olivacea. Stein, Org. der Flagellaten I,

Tafel XIX, F. 32—37. Bütschli, Protozoen. Bronn, Klassen u.

Ordng. des Tiereiches I, 2. Abt. Blochmann, Die mik. Tierwelt d.

Süßwasser I, 59. Wille, Nat. Pflanzenfam; Algen, Nachträge, S. 18.

Nun steht noch die Frage offen: Zu welchen Flagellatengruppen

gehören die drei besprochenen Gattungen. Die meiste Umstellung hat

Nephroselmis, eben wegen ihrer Verwechslung mit Sennia, erfahren.

Von Wille, Klebs und in letzter Zeit von Senn zu den Volvocalen

(bzw. Chlamydomonadaceae) gestellt, ist ihre Stellung ganz unsicher

geworden. Ich glaube nun, daß Protochrysis wie Nephroselmis bestimmt

in die Gruppe der Cryptomonaden gehören. Nur muß die Gruppe der

Cryptomonaden anders charakterisiert werden als es bislang zu ge-

schehen pflegtei. Ich habe in meiner Arbeit »Über die Beziehungen der

Cryptomonaden zu den Algen« den Umfang der Cryptomonaden zu

präzisieren gesucht. Sie umfassen nicht bloß Formen mit einem api-

kalen Schlünde — und gerade dieser scheint von vielen Autoren als

charakteristisches Merkmal angesprochen zu werden — , nicht nur bloß

Formen mit typischer Stärkeassimilation und beschälten Pyrenoiden,

sondern stellen eine recht natürliche von einfachen wenig organisierten

Gliedern aus ansteigende Reihe von Flagellaten vor, die mit den hoch-

kompliziert organisierten Formen, die bislang allein als Cryptomonaden

aufgefaßt wurden, endigt. Die Cryptomonaden sind als eine vorherr-

schend braune Flagellatenreihe zu charakterisieren, deren Protoplast

typisch dorsiventral gebaut ist. Immer ist eine charakteristische

Furche vorhanden, die auf der einen Seite unter der Mitte einsetzt,

über das Apikaiende hinüberreicht und auf der andern Seite schwach

1 Pascher, Ber. d. deutsch, bot. Gesellscli. Bd, XXIX. S. 193.
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schraubig endigt; die ganze Furclie ist mit feinen glänzenden Körperclien

ausgekleidet. Bei mittlerer Einstellung sind die beiden Aste dieser

Furclie zu sehen, entsprechend ihres schraubenartigen Ganges schneiden

sie sich im optischen Bilde schief oder stehen winkelig zueinander.

Die Chromatophoren sind braun, schlagen aber nicht selten ins Rote

oder Blaue um. Die beiden Geißeln sind ungleich, die eine bestimmt,

die andre ist diesbezüglich unsicher, bandförmig, doch mit fein aus-

gezogenem Ende. Derart einfache Cryptomonaden sind die Gattung

Cryptochrysis, die meist mit Cryptomonas verwechselt wurde, die früher

zu den Chrysomonaden gestellte Wyssotzhia und die Zooxanthellen,

soweit sie Cryptomonaden sind, die von Schaudinn, Winter und

Brandt untersucht wurden, und die ich im Gegensatze zu den Zoo-

xanthellen, die nicht den Cryptomonaden angehören, mit dem Namen
Crysidella zusammengefaßt habe. Hierher gehören auch Cyanomonas

und Chroomonas, die sich morphologisch völlig mit den andern nie-

deren Cryptomonaden decken, aber die blaugrünen bis blauen Farben-

variationen, die bei der andern nur gelegentlich vorkommen, fixiert

haben.

Zu diesen niederen Cryptomonaden möchte ich auch Protochrysis

stellen. Die ganze Morphologie spricht dafür: der zarte, einfache Peri-

plast, die Beschaffenheit der Chromatophoren, die ebenfalls hier und da

bläuliche oder rötliche Variationen zeigen, das pyrenoidartige Organ,

das feste Assimilate liefert, die allerdings noch keine typische Stärke-

reaktion liefern, doch wohl amyloider Natur sind, und vor allem wieder

die für die Cryptomonaden charakteristische mit den glänzenden Körper-

chen ausgekleidete Furche, und dieselbe Geißelform, die eine — viel-

leicht auch beide — bandförniio- in ein feines Endchen ausoezogen.

Nur läuft die Furche nicht mehr apikal, sondern ist herabgerutscht und

lagert fast äquatorial, so daß die Geißeln nicht mehr vorne schiefseit-

lich, sondern typisch lateral inserieren, wobei sich die Richtung der

Geißeln geändert hat, die eine nach vorne, die andre nach rückwärts

gerichtet ist — eine Differenzierung, die sich aber auch bei andern

Cryptomonaden vorbereitet. Wegen all dieser Übereinstimmung' ist

Protochrysis als Cryptomonade anzusprechen.

Nun haben sich aber die Cryptmonaden weiter entwickelt und

zwar in einer Weise, wie sie bei den meisten Flagellatengruppen zutrifft.

Die meisten Flagellatenreihen, besonders schön zu sehen bei den

Crvsomouaden, beginnen mit relativ einfach gebauten Formen, besitzen
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zarte, oft nur angedeutete Periplasten, ein relativ einfaches Vacuolen-

system und einen einfach gebauten Kern. Diesen einfachen Anfangs-

giiedern stehen anderseits Formen gegenüber mit deutlichem, oft

derbem und kompliziert gebautem Periplasten, statt der einfachen,

pulsierenden Vacuolen ist ein kompliziert gebautes Pusulensystem

mit Centralblase und pulsierenden Bläschen vorhanden, oder es bildet

sich apikal ein kompliziert gebauter Schlund, der verschieden tief reicht

und ebenfalls mit als »Sammel «-Blase dient. Ich habe dies ausführ-

lich in meiner bereits zitierten Arbeit auseinandergesetzt und möchte

hier nur auf meine » Chrysomonaden aus dem Hirschberger Großteiche «

^

verweisen, in welcher Arbeit ich diesen Entwicklungsgang sogar für

die einzelnen Crysomonadenfamilien nachwies. So beginnen die Chro-

mulinalen, die Crysomonaden mit einer Geißel, mit ganz einfachen

Formen wie Chromulina, — und enden nach der einen Richtung mit

kompliziert gebauten Formen wie jliJcroglena und Mallomonas, deren

komplizierte Periplasten und Pusulensysteme unter den Flagellaten

in einer Hinsicht einen Höhepunkt darstellen; den niederen Isochrysi-

dalen entsprechen ganz parallel zu den Chromulinalen die völlig wie

Mallomonas oder Mikroglena organisierten Euhymenomonadaceae.

Dieselbe Entwicklung scheinen auch die Chloromonaden zu zeigen,

und die ganze Gruppe der Eugleninen mit ihren so kompliziert gebauten

Periplasten, mit ihren in einzelnen Typen so hochgradig entwickelten,

ganz einzigartig dastehenden Schlundeinrichtungen (vgl. Euglene,

Urceolus, Entosipho^i, Heteronema und die andern), — all diese sind

doch wohl Entwicklungsparallelismen zu Mallomotuis und den andern

hochdifferenzierten Crysomonaden, wobei wir allerdings bei den Eugle-

ninen die einfachen Formen nicht kennen. Aber nicht bloß in bezug

auf Periplasten und Pusulen bzw. Schlundeinrichtung ist diese Ent-

wicklung vor sich gegangen, dieser Entwicklung entspricht auch allem

Anscheine nach die Kernorganisation, so daß die erwähnten, ab-

geleiteten, spezialisierten Formen bereits mannigfach komplizierte

Kernstrukturen zeigen, im Gegensatz zum relativ einfachen Aufbau

des Kernes bei den niederen Formen.

Dieselbe Entwicklung von relativ einfachen Formen zu Formen

mit derberem Periplasten, der mannigfache Struktur zeigt, mit kom-

plizierten Pusulen oder Schlundsystemen, und wahrscheinlich auch mit

komplizierter Kernorganisation, zeigen auch die Cryptomonaden. Den

1 Pascher, Chrysomonaden des Hirschberger Großteiches. Monogr. u.

Abhandig. zur intern. Revue der ges. Hydrob. und Hydrogr. Bd. I. Ö. 7.
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relativ einfachen Formen wie Cryptochrysis, Protochrysis und Chrysi-

della stehen Cryptomonaden gegenüber, deren Furche sich apikal zu

einem mehr minder tief reichenden Schlünde eingesenkt hat, der die-

selbe Pflasterung mit glänzenden Körperchen zeigt wie die Furche

bei den niederen Gattungen, deren Protoplast derb und hochorganisiert

ist und deren Kern sicher komplizierter gebaut ist. Cryptochrysis und

Chrysidella einerseits steht gegenüber die komplizierte Cryptomonas,

deren Arten eine deutliche Weiterentwicklung des Schlundsystemes

zeigen, dessen Wandskulptur völlig der Skulptur der Furche entspricht.

Rhodomonas steht wenigstens in seiner einen Art mit Eh. baltica auf der

gleichen Entwicklungshöhe, und am weitesten scheinen wieder, wde bei

den Eugleninen, die heterotrophen Formen, wie Cyathomonas, vor allem

aber Chilomonas, sowohl in der Ausbildung des Schlundes als auch des

Periplasten und Kernes vorgeschritten zu sein. Auch diese höher

organisierten Formen zeigen die bandförmige Geißel.

In diese zweite Reihe der Cryptomonaden möchte ich nun Nepkro-

selmis einstellen; auch hier ist ein mehr differenzierter Protoplast vor-

handen und auch bei Nephroselmis vertieft sich die wie bei Protochrysis

äquatorial verlaufende Furche median zu einem deutlichen, wenn auch

wenig organisierten Schlünde. Erreicht Nephroselmis vielleicht auch

nicht die Entwicklungshöhe von Cryptomonas erosa, so ist doch die

parallele Entwicklungstendenz nicht zu verkennen, ja es scheint iVe^j/^ro-

selmis zu Protochrysis dieselbe Stellung einzunehmen wie Cryptomonas

zur Cryptochrysis oder Chrysidella; Protochrysis der einfache Typ mit

lateraler Geißelinsertion, Nephroselmis die vorgeschrittene Stufe dazu,

Cryptochrysis der einfache Typ mit annähernd apikaler Geißelinsertion,

Cryptomonas die dazugehörige, zu Nephroselmis parallele, abgeleitete

Form.

Daß Nephroselmis zu den Cryptomonaden überhaupt gehört, das

geht aber aus der Form der Geißel, dem Besitze der Furche, abgesehen

von den Analogien im Chromatophoren, hervor.

Damit hÄitexiNephroselmis und Protochrysis ihre natürliche St'ellung

erhalten. Schwieriger ist die Sache bei Sennia. Und doch möchte

ich auch bei Sennia an eine Beziehung zu den Cryptomonaden denken.

Senn lehnt die Möglichkeit einer solchen Beziehung ab. Doch scheinen

mir seine Einwände nicht stichhaltig. Die schlundartige Vertiefung

ist nicht, wie Senn zu meinen scheint, für alle Cryptomonaden charak-

teristisch, gerade die niederen Cryptomonaden besitzen die schlundartige
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Vertiefung der Furche noch nicht, erst die abgeleiteten Formen weisen

eine solche auf, daher ist auch der Mangel des Schlundes kein Kriterium

gegen eine eventuelle Verwandtschaft mit den Cryptomonaden. Auch

die Einzahl der Chromatophoren spricht nicht dagegen, einzelne niedere

Cryptomonaden besitzen ebenfalls nur einen Chromatophoren, andre

haben nach der Teilung einen Chromatophoren, der sich erst später

verdoppelt {Protochrysis, Phaeoplax). Nun ist Sennia auch in seiner

Symmetrie durchaus nicht ganz mit den Chlamydomonaden überein-

stimmend.

Für die vielleicht entferntere Verwandtschaft mit den Crypto-

monaden scheinen nun aber doch einige Punkte zu sprechen. Zu-

nächst der Chromatophor, dessen Farbenton in einzelnen Exemplaren

genau so nach rot und blaugrün schwankte wie bei den andern Crypto-

oder Chrysomonaden. Ferner das Pyrenoid, das ähnliche Assimilat-

kalotten besitzt, wie die pyrenoidartigen Organe bei vielen Crypto-

monaden und Phaeocapsaceen, die auf Cryptomonaden zurückgehen

(Phaeoplax, Cryptochrysis, Chroomonas). Dann die beiden ungleichen

Geißeln, von denen die nach vorwärts gerichtete ebenfalls bandförmig

ist und ein kurzes, ungemein feines Ende besitzt, genau wie alle Crypto-

monaden, soweit sie auf die Geißel hin untersucht sind. Nun konnte

ich aber bei Sennia einigemale deutlich eine feine Furche beobachten;,

diese Furche war nicht so vollkommen me bei den andern Cryptomo-

naden, es fehlte die Körnchenpflasterung, und dann war sie auch

viel seichter und kürzer und nur ganz fein strichartig zu bemerken,

stimmte aber mit der Furche der Cryptomonaden insofern überein,

als ihre beiden Schenkel ebenfalls nicht symmetrisch auf den beiden

Breitseiten orientiert waren.

Fassen wir das zusammen, so ergäbe sich aus der Form von

Chromatophor, Geißel, Pyrenoid und Furche eine Beziehung zu den

Cryptomonaden.

Die Teilung haben weder Senn noch Klebs, auch ich nicht beob-

achtet. Was Senn als Teilungsstadium abbildet, kann auch in der

Weise gedeutet werden, daß sich der Chromatophor ohne Zusammenhang

mit einem Teilungsprozeß der Zelle zerlappt hat, ähnlich wie zahlreiche

Cryptomonaden in der Jugend nur einen Chromatophoren, im Alter

zwei haben.

Nur Stein bildet Teilung ab, die er als Querteilung (nach Willes

und Senns Auffassung als Längsteilung) anspricht. Die Sache ist

schwer zu entscheiden. Von Cryptomonaden teilt sich nur Cryptochrysis

im beweglichen, die andern, soweit bekannt, im Euhezustande. Bei
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Cryptochrysis verläuft die Furche noch nicht quer, sondern noch längs

über das Apikaiende. Die Teilungsebene geht nun quer durch die Furche,

so daß jedes Teilungsprodukt den andern Furchenast zu ergänzen hat;

ihre Lage entspricht annähernd der Symmetrieebene, Nun rutscht

die Furche bei Protochrysis und Nephroselmis fast bis zur Äquatorial-

ebene herab und liegt dabei völlig unsymmetrisch zur Mediane. Analog

zum Teilungsvorgange bei Cryptochrysis müßte es hier zu einer schiefen

Teilung kommen: die Teilungsebene ginge zwar durch die Stelle der

Geißelinsertion, teilt aber den Protoplasten in zwei schiefe Teile, die

bei genügend tiefer Durchtrennung des Protoplasten in der Tat die

von Stein gezeichneten Bilder geben könnten.

Senn spricht die von ihm untersuchte Monade als Chlamydo-

monadacee an, und faßt die von Stein gezeichneten Teilungsbilder

als typische Längsteilung auf; nach ihm wäre die braune Monade eine

Monade vom Typus der Chlamydomonas, die jedoch sozusagen vorne

eingedrückt wäre, und deren beide Geißeln sich differenziert hätten zu

einer vorderen und einer Schleppgeißel. Dabei bewege sich die Monade

nicht mehr in ihrer morphologischen Längsachse, sondern in der Rich-

tung der größeren (der Organismus ist auch seitlich zusammengedrückt)

Querachse, Aber auch für den Fall, daß Sennia als chlamydomonaden-

artig aufgefaßt wird, stimmt die Teilungsebene nicht. Bei den zwei-

geißeligen Chlamydomonaden fällt die Teilungsebene ursprünglich meist

mit jener Symmetralebene zusammen, in der die beiden Geißeln liegen.

Nun wäre es aber doch noch möglich, daß echte Querteilung vor-

kommt wie bei Oxyrrhis oder einzelnen Gymnodiniaceen. Aber diese

Querteilung erfolgt auch nicht direkt, sondern vorher erleidet der Kern

eine Wendung von 90° — Senn beschreibt dies anschaulich für Oxyrrhis

— rückt daher aus der Längslage in die Querlage, und erst nach der

Wendung des Kernes erfolgt die Querteilung des Protoplasten. Das

Prinzip der Längsteilung ist also auch in diesen Fällen noch angedeutet.

Möglicherweise kommt die von Stein beobachtete Querteilung bei

Nephroselmis auf diese Weise zustande.

Jedenfalls ergibt sich Eines aber daraus: daß der Teilungsmodus

bei abgeleiteten Flagellatentypen, und Sennia wie Nefhroselmis und

Protochrysis sind ja mehr oder weniger abgeleitet, keine eindeutigen

Anhaltspunkte für die Erkenntnis der Verwandtschaftsverhältnisse

mehr bietet. Nun kennen wir die Teilungsvorgänge bei keiner dieser

drei Monaden genau. Wir sind daher derzeit fast ausschließlich auf

die morphologischen Verhältnisse der ausgebildeten Individuen ange-

wiesen, und die scheinen nur bei Protochrysis und Nephroselmis
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bestimmt, bei Sennia derzeit vielleicht, doch wahrscheinlich für die

Zugehörigkeit zu den Cryptomonaden zu sprechen. Im übrigen darf

nicht vergessen werden, daß wir einerseits nur einen ganz kleinen

Bruchteil der recenteu Flagellaten kennen, anderseits hier gewiß viele

verbindende Mittelglieder, mehr vielleicht als bei andern Gruppen, für

immer untergesunken sind, so daß alle Versuche sehr abgeleitete, oft

fast isolierte Formen, in unsre oft nur ganz künstlich gebildeten Reihen

einzuschieben und ihnen damit eine » natürliche « Stellung zu geben, von

vornherein nur sehr hypothetischer Natur sein können.

Zusammenfassung.

Wir kennen derzeit drei verschiedene Formen brauner Flagellaten

mit seitlicher Geißelinsertion : Nephroselmis, Protochrysis, Sennia.

Keine dieser Formen stimmt völlig mit der STEiNschen Nephroselmis

überein, es wurde diejenige der drei Gattungen mit dem SxEiNschen

Namen belegt, die die meiste Ähnlichkeit mit den STEiNschen Figuren

besitzt. Nephroselmis und Protochrysis sind typische Cryptomonaden,

letztere entspricht dem niederen, erstere dem höheren Organisationstyp

dieser Flagellatenreihe. Die von Senn in dieser Zeitschrift behandelte

Monade stimmt weder mit Protochrysis noch mit Nephroselmis völlig

überein ; die verwandtschaftlichen Beziehungen dieser Monade
(
Sennia)

sind nicht völlig geklärt, einige Momente sprechen aber vielleicht doch

für eine Zugehörigkeit zu den Cryptomonaden.

Prag, Ende August 1911.



Lysmata seticaudata Risso, als Beispiel eines echten

Hermaphroditismus bei den Decapoden.

Von

Th. Spitschakoff
(Villetranche-sur-mei).

Mit 2 Figuren im Text und Tafel V und VI.

I.

Unter den Arthropoden sind uns Beispiele von echtem und bestän-

digem Hermaphroditismus nur als seltene Ausnahmen und zwar nur

bei niederen, meist festsitzenden oder parasitisch lebenden Formen

bekannt. Und zwar tritt derselbe als Eegel zweifellos nur bei der Mehr-

zahl der Cirripedien ^, bei den Apodidae in der Ordnung der Phyllopoda

und bei der kleinen, an Fischen parasitierenden Gruppe Cymothoidae

aus der Ordnung der Isopoda auf. Das Auftreten des Hermaphro-

ditismus bei den Cirripedien und Cymothoiden ist leicht verständ-

lich, denn augenscheinlich entsteht und erhält sich die Zwitternatur

dieser Formen als nützliche Anpassung an ihre festsitzende oder wenig

bewegliche Lebensweise und verhütet ein Aussterben derselben als

Folge der völligen Isolierung der Individuen von gleichem Geschlecht.

Unter den Decapoden ist bis heute noch kein einziger richtiger,

konstanter Zwitter bekannt, d.h. ein solcher, bei dem sämtliche

Individuen der Art Hermaphroditen sind. Allerdings ist diese Erschei-

nung als gelegentliche Anomalie in dieser oder jener Weise nicht gar

so selten. So zählte Bateson (1894) unter 586 Weibchen von Astacus

fluviatilis 23, Marshall (1902) unter 1000 männlichen Nephroms nor-

vegicus 122 Fälle von überzähligen Genitalöffnungen.

Unter den verschiedenen Anomalien dieser Art ist der vouNicholls

(1730) beschriebene Fall von völligem, sog. lateralem Hermaphro-

1 Und zwar existieren, trotz des Hermaphroditismus bei den Cirripedien,

nach Dakwin noch eigentümliche Zwergmännchen, sogenannte Ergänzungs-

männchon (cnniplemental males).
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ditismus bei Astacus gammarus von besonderem Interesse. Bei diesem

Hummer war die rechte Körperhälfte sowohl äußerlich, als auch innen

weibhch, mit langem, von Eiern strotzendem Ovar, das bis zum zweiten

Abdominalsegment herabreichte und mit zur Vulva die normalerweise

an der Coxa des dritten Thorakalfußes der rechten Seite ausmündet,

gerichtetem Ausführgange (Ovidukt). Die Pleopoden (Abdominalfüße) der

rechten Seite waren gleichfalls wie beim Weibchen gebaut. Die linke

Körperhälfte des Tieres zeigte einen männhchen Bau und besaß einen

völlig ausgebildeten Hoden mit einem an der linken Coxa des fünften

Beinpaares ausmündenden Vas deferens. Das linke Pleopod der ersten

Paares war zu einem männlichen Kopulationsorgan umgewandelt.

Eigentlich ist unter den bisher beschriebenen Anomalien die eben

besprochene der einzige bekannte Fall von echtem Hermaphro-
ditismus bei Decapoden. Mit einem ebensolchen Fall scheinen

wir es bei dem von Otto Bürger (1902) beschriebenen Exemplar einer

Languste {Palinurus frontalis) zu tun zu haben. Leider ist von diesem,

in einer Salzlösung aufbewahrten Exemplar nur der Panzer erhalten

geblieben, so daß wir von den inneren Organen desselben keine Kenntnis

besitzen. Im Gegensatz zu dem von Nicholls beschriebenen Hummer
war hier sowohl nach der Lage der Genitalöffnungen, als auch nach

dem Bau der Füße, der Abdominalanhänge (Pleopoden) und beider

Hälften des Cephalothorax nach die linke Hälfte die weibliche, die

rechte die männliche.

Die übrigen bekannten Fälle von Hermaphroditismus bei den

Decapoden lassen sich auf zwei Haupttypen zurückführen. Den ersten

bilden die Fälle von sog. histologischem Hermaphroditismus, der

hauptsächlich bei männlichen Individuen angetroffen wird und von

keinerlei bemerkbaren Veränderungen im anatomischen Bau begleitet

wird. Herrmann (1890) entdeckte zuerst bei einem Exemplar des

Hummers im Vorderabschnitt des Hodens weibliche Eizellen neben völlig

ausgebildeten männlichen Geschlechtsprodukten. Dieselbe Erschei-

nung wurde später erst von LA Vallette St. George (1892) und dann

von Garnier (1901) beim Flußkrebs beobachtet, bei dem in den Hoden
sowohl Ovocyten in verschiedenen Entwicklungsstadien, als auch

Übergangsformen zwischen Ovocyten und Spermatocyten angetroffen

wurden.

Bemerkenswert sind die Befunde Ishikawas (1891), der bei sämt-
lichen von ihm untersuchten männlichen Exemplaren von Gebia

major fand, daß der Vorderabschnitt der Geschlechtsdrüse Spermato-

zoen, der hintere Eier entstehen läßt, wobei der Übergang zwischen
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diesen Elementen durch eine sozusagen indifferente Zone vermittelt

wird.

In allen diesen Fällen gehen die Eier einer allmählichen Degenera-

tion entgegen, da sie nicht in die Außenwelt gelangen können. Doch sind

diese Tatsachen insofern von Interesse, als sie auf die nach Ansicht

LA Vallette St. Georges vorhandenen Verwandtschaftsbeziehungen

zwischen Spermatogonien und Ovogonien hinweisen. Anderseits sind

uns jedoch Tatsachen von ganz entgegengesetztem Charakter bekannt,

d, h. Fälle von Hermaphroditismus, der nur in den äußeren Kopula-

tionsorganen zum Ausdruck kommt. Solche Fälle wurden haupt-

sächlich an Weibchen beobachtet und sind von Grobben (1878),

Bergendal (1888—89) und Schimkewitsch (1889) für den Flußla-ebs

(Astacus) beschrieben worden. Die genannten Autoren beschreiben

Flußkrebs Weibchen mit Anhängen des ersten Abdominalsegments,

die nach dem Typus der entsprechenden Extremität des Männchens

entwickelt waren.

Ihrer Andeutung nach analoge Fälle einer Mischung von männ-

lichen und weiblichen Merkmalen im Bau des Postabdomens beim

Weibchen gewisser Portunidae {Neftunus und Thalamita) wurden von

Pfeffer (1890) beschrieben.

Ein solcher Hermaphroditismus ist augenscheinlich ein ausschließ-

lich äußerer, wird von keinerlei Umwandlungen in der inneren Organi-

sation begleitet, ebenso wie dies Grobben und Bergendal zeigten,

hat augenscheinHch nicht den geringsten Einfluß auf die Fruchtbarkeit.

Wir können diese Fälle deshalb einfach als Übertragung der männ-

lichen Merkmale auf weibliche Individuen ansehen, was an und für sich

eine im Tierreich bisweilen nicht seltene Erscheinung darstellt und das

Auftreten von sog. »viragines« veranlaßt, wie z. B. die Erscheinung der

Hahnenfedrigkeit bei Hühnern^.

1 Ähnliche Übertragungen der Charaktere des einen Geschlechtes auf das

andre bilden häufig die Folge der sogenannten «parasitären Kastrierung » (castra-

tion parasitaire de A. Giard). Wie Giard (1888) nachweist werden die unter

dem Einfluß des Parasiten eingebüßten ursprünglichen Geschlechtscharaktere

nach Entfernung desselben während der folgenden Häutungen allmählich wieder

hergestellt.

Dass die durch den Parasiten veranlaßtcn Umwandlungen nicht auf die

äußeren Merkmale beschränkt bleiben, sondern bedeutend tiefgehender sind,

darauf weisen die von Potts (1906) beobachteten Tatsachen hin. Er fand erstens,

daß bei den von Peltogaster infizierten Eupagurus die Entwicklung der Gonaden

aufgehalten wird, und zweitens, daß in den Hoden bald nach Eindringen

des Parasiten Eier auftreten (Über die Resultate der «castration para-

sitaire», vgl. gleichfalls die Arbeiten von Giard, Hansen, Smith usw.).
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Andere Anomalien, die bisweilen als Vermehrung der Geschlechts-

öffnungen oder der Ausfulirgänge, und zwar sowohl bei weiblichen

(Desmarest 1848, Benham 1891, Bateson 1894), als auch bei männ-

lichen Individuen (Marshall 1902, Mc Intosh 1904, 1908), oder als

Verdoppelung der Kopulationsorgane beim Männchen (Moenkhaus

1902—1904) auftreten, lassen sich wohl kaum derselben Kategorie der

Fälle von äußerem Hermaphroditismus zurechnen, um so mehr als die

Lage dieser überzähligen Öffnungen keine ganz bestimmte ist. Es

existiert übrigens ein Fall, nämlich Pagurus deformis (Hilgendorf

1878), wo die Männchen stets weibliche Geschlechtsöffnungen besitzen,

was für diese Species sogar als Artmerkmal dient. Da jedoch die inneren

Organe dieses Tieres bis heute noch unerforscht sind und anderseits

die Weibchen völlig normal, ohne männliche Geschlechtsöffnung und

mit Abdominalextremitäten von weiblichem Typus versehen sind, so

haben wir auch hier scheinbar keinen Grund einen wahren Hermaphro-

ditismus anzunehmen.

Von bedeutendem Interesse sind für uns jedoch die von gewissen

Forschern an den Flußkrebsen der südlichen Halbkugel (Fam. Parasta-

cidae — gen. Parastacus und Cheraps) und denen Nordamerikas (Fam.

Potamobiidae — gen. Cambarus) beobachteten Erscheinungen.

Diese Krebse zeichnen sich, manche Formen augenscheinlich in der

Regel, d. h. also völlig normalerweise und konstant, dadurch aus, daß

die augenscheinlich männlichen Individuen außer der Geschlechts-

öffnung auf der Coxa des fünften Paares noch gleichzeitig eine eben-

solche Öffnung auf der Coxa des dritten Paares besitzen. Martens

(1871), der zuerst diese Beobachtung an Exemplaren des australischen

Cheraps plehejus (an drei Exemplaren von sieben) und von Parastacus

pilimanus und P. hrasiliensis machte, weist jedoch darauf hin, daß

er keinerlei rudimentäre Eileiter entdecken konnte, woran jedoch auch

die vielleicht mangelhafte Konservierung des Materials schuld tragen

kann. Faxon bestätigte diese Beobachtung (1881) und wies außerdem

(1885) unter allen von ihm untersuchten Flußkrebsen auf vier Exem-

plare hin (alle gehörten dem gen. Cambarus an), welche die Charaktere

beider Geschlechter in sich vereinigten. Infolge der mangelhaften

Konservierung konnten die inneren Organe leider auch in diesem Falle

nicht eingehender untersucht werden. Derselbe Autor fand später

(1898), daß bei den höhlenbewohnenden Arten des Gen. Parastacus das

Vorhandensein beider Paare von Geschlechtsöffnungen (d. h. an dem
dritten und vierten Segment) eine völhg normale Erscheinung ist;

vier von den fünf von ihm beschriebenen Arten weisen diese Eigentüm-
zeitschrift f. wisst'iiscli. Zoologie. 0. Bd. 13
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lichkeit aiif. Eine Beschreibung des anatomischen Baues der inneren

Organe gibt Faxon jedoch auch hier nicht.

Iheeing behauptet gleichfalls (1892), daß alle von ihm unter-

suchten Exemplare von Parastacus (»plusieurs douzaines«), die der

Gestalt ihrer Geschlechtsdrüse und dem Vorhandensein eines Vas defe-

rens nach an Männchen gemahnen, dieselbe Eigentümlichkeit besitzen,

d. h. Geschlechtsöffnungen gleichzeitig an der Coxa sowohl des fünften,

als auch des dritten Paares von Thorakalfüßen aufweisen, und daß

ihm keine Weibchen, d. h. Exemplare ohne Öffnung an der fünften

Coxa, zu Gesicht gekommen wären. Außerdem schien es diesem Ver-

fasser bei dem von ihm auf den inneren Bau hin untersuchten Exemplar

einen vom Vorderende der Geschlechtsdrüse sich zum Coxopodit des

dritten Beinpaares hinziehenden feinen Ausführgang entdeckt zu haben.

Ihering wagt es jedoch nicht auf der wirklichen Existenz dieses Aus-

führganges zu bestehen, um so mehr als bei der mangelhaften Konser-

vierung des Materials die histologische Untersuchung desselben nicht

die erwünschten Resultate ergab. Lönnberg (1898) fand bei ein-

gehenderem Studium der Anatomie von Parastacus hassleri, daß, ob-

wohl bei allen Exemplaren sich zu den Öffnungen der dritten und

fünften Coxa die entsprechenden Ausführgänge der Geschlechtsdrüsen

hinziehen, bei beiden Geschlechtern, die sich durch gewisse äußere

Merkmale, so z. B. durch die relative Größe des Abdomens, der Scheren

und Antennen, voneinander unterscheiden, nur das eine Paar Öffnungen

tatsächlich funktioniert, während das andre geschlossen (closed) bleibt.

Trotzdem zeigen beide Ausführgänge ein Lumen und bewahren äugen-

scheinlich ihre entsprechende histologische Struktur (so besitzen die

Ausführgänge des fünften Paares eine Ringmuskulatur und bestehen

aus Cylinderepithel).

Die Geschlechtsdrüse des Weibchens offenbart keinerlei Spuren

von Hermaphroditismus, während unter den Zellen des Hodens Gebilde

vorkommen, die lebhaft an junge Eier erinnern. Wie aus dem Oben-

gesagten hervorgeht, ist Lönnberg, im Gegensatz zu Ihering, keines-

wegs geneigt Parastacus als Hermaphrodit anzusehen. In bezug auf

den obenerwähnten Cambarus ist diese Frage noch als offenstehend

zu betrachten. Doch zweifellos sind bei diesem Genus hermaphrodi-

tische Anomalien außerordentlich häufig. Ortmann beschreibt in

seiner Monographie der Flußkrebse Pennsylvaniens ^ fünf Fälle von

Anomalien des Geschlechtsapparates bei Cambarus, in denen die äußeren

1 Nach Andrews (1909).
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Genitalien zum Teil unausgebildet waren und einen mehr oder weniger

gemischten Charakter zeigten.

Hay weist in seiner Beschreibung der hermaphroditischen Ano-

malien bei Parastacus und Cambarus (1905) auf folgenden außerordent-

lich eigenartigen Fall hin: ein Exemplar von Cambarus affinis mit

den äußeren Merkmalen eines Männchens besaß einen umfangreichen

Eierstock mit fast reifen Eiern und zwei Eileitern und außerdem an

der rechten Seite noch einen kleinen Hoden mit einem Ausführgange,

der sich zu der einzigen vorhandenen männlichen Geschlechtsöffnung

hinzog. Das Tier produzierte scheinbar außer Eiern auch Sperma.

Kürzlich endlich beschrieb Andrews (1909) ein kleines, augenschein-

lich noch nicht geschlechtsreifes Männchen von Cambarus affinis mit

zwei weiblichen öffnmigen, die jedoch augenscheinlich in keinerlei

Beziehung zu den inneren Organen standen und keinerlei funktionelle

Bedeutung hatten.

II.

Lysmata (Melicerta) seticaudata Risso ist eine der häufigsten Kre-

vettenarten des europäischen Mittelmeergestades und den Fischern von

Villefranche s. m. und der Umgegend von Nizza unter dem Namen
»ligouban rouge«, was im örtlichen Patois soviel wie »rote Krevette«

bedeutet, wohlbekannt.

Als Nahrungsprodukt kommt dieser Krebs, einerseits seiner ge-

ringen Größe, anderseits seines verhältnismäßig hohen Preises wegen

nicht in Betracht, wird jedoch von den Anglern als vorzüglicher Köder

außerordentlich hochgeschätzt. Da die Franzosen überhaupt und die

Nizzards ganz besonders leidenschaftliche Angler sind, die jeden freien

Augenblick bereit sind sich diesem Sport hinzugeben, so besteht in

Villefranche s. m. ein regelrechter gewerbsmäßiger Fang von Lysmata,

um die allwöchentlich Sonntags aus Nizza herbeiströmende Schar von

Anglern, die ein paar Stunden ihren Lieblingssport betreiben wollen,

zu befriedigen. Es existieren sogar besondere Spezialisten dieses Fanges,

die sich ganze Nächte lang, von Samstag auf Sonntag, mit demselben

befassen, um des Morgens ihre Beute vorteilhaft an die aus der Stadt

eintreffenden Angler zu verkaufen.

Lysmata hält sich stets nahe vom Ufer, in Spalten der von der

Brandung zernagten Felsen, dicht bei der Oberfläche auf und scheint

unter normalen Bedingungen anderswo nicht vorzukommen. Im Gegen-

satz zu den meisten andern Krevetten ist diese ein äußerst träges Tier, ein

schlechter Schwimmer, der tagsüber seine Höhlen und Spalten in den

13*
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Felsen niclit zuverlassen scheint. Gleichfalls im Gegensatz zu den an-

dern Krevetten ist Lysmata äußerst scheu und sucht beim Herannahen

irgend einer Gefahr so schnell wie möglich seine sicheren Schlupfwinkel

wieder auf. Letztere verläßt sie scheinbar nur Nachts auf der Nahrungs-

suche, und zwar hauptsächlich in stillen Nächten, in denen dann auch

der Fang am ergiebigsten ist. Der Fang wird hauptsächlich in stillen

Nächten, bei ruhiger See betrieben, wenn fast gar keine Brandung vor-

handen ist. Die besten Fangplätze sind Felsblöcke und grosse Steine,

die, vom Ufer durch die Gewalt der Brandung losgerissen, die Strand-

zone bilden. Der Fischer wählt einen der Steine als Sitzplatz und ver-

senkt hier und da zwischen den Steinen mehrere »salabres«, wie dieses

primitive, aus einem Drahtstreifen von ca 20 cm im Durchmesser mit

einem an ihm befestigten Sack aus grobem Gewebe bestehende Fang-

gerät heißt. Quer über dem Reifen am Eingange in den Sack wird an

einer Schnur oder Draht ein Stückchen Stockfisch oder eine frische

Sardine befestigt. Die augenscheinlich eine feine Fühlung habenden

Lysmata lassen sich vom Köder bald verlocken, und der Fischer braucht

seine Fanggeräte bloß abwechselnd vorsichtig herauszuheben, um alle

fünf bis zehn Minuten 10—15 Stück zu erbeuten. Auf andre Weise

lassen sich die Tiere nicht erbeuten, und es gelingt fast nie ihrer mit

Hilfe eines Handnetzes bei den Steinen oder in den Algen habhaft zu

werden.

Lysmata besitzt z. T. die Fähigkeit ihre Färbung zu ändern. Bei

Tageslicht sind sie rot mit hellen Längsstreifen; nachts treten anstatt

der Längs- Querstreifen hervor, doch kommt die Längsstreifung bald

wieder zutage, wenn das Tier, auch durch einen Auerbrenner, be-

leuchtet wird.

Auf das Vorhandensein eines echten Hermaphroditismus als kon-

stante Erscheinung bei Lysmata wurde ich folgendermaßen aufmerksam.

Noch im Jahre 1907, als ich mich mit der Spermiohistogenese der

Krevetten beschäftigte, erhielt ich von Herrn Dr. N. Koltzoff unter

dem von ihm nicht ausgenutzten Material über die Mittelmeerkrevetten

zwei Exemplare von Hoden von Lysmata seticaudata, die in Sublimat

fixiert und in Paraffin eingebettet waren. Beim Studium der Schnitte

durch diese Hoden konnte ich in beiden Fällen einen ebensolchen histo-

logischen' Hermaphroditismus konstatieren, wie der von Garnier für

Astacus und von Ishikawa für Gebia (vgl. oben) beschriebene. Schon

damals nahm dieses eigentümliche Zusammentreffen einer, wie ich

damals glaubte, Anomalie bei zwei Exemplaren nacheinander, meine
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Aufmerksamkeit in Anspruch, doch erst später, bei meiner Übersiedelung

an die Mittelmeerküste, bot sich mir die Gelegenheit, diese Erscheinung

näher zu untersuchen und vor allem ein umfangreiches, alle Jahres-

zeiten betreffendes Material zu sammeln. Die Geschlechtsdrüsen der

ersten von mir im Oktober des Jahres 1909 untersuchten Lysmata

erinnerten ihrem äußeren Habitus nach gleichfalls an Hoden, erwiesen

sich jedoch beim Studium der Schnitte als mit den von mir früher

gesehenen völlig übereinstimmend. Bald stieß ich jedoch auf solche

Exemplare, deren Geschlechtsdrüse, trotz des Vorhandenseins der für

die Krevetten äußerst charakteristisch an ihrer Abgangsstelle von der

Drüse zusammengewundenen und zur Basis des fünften Paares Thora-

kalfüße hinziehenden Vasa deferentia, an Eierstöcke erinnerte und von

nahezu reifen Eiern strotzte. Wie die Schnitte jedoch zeigten, ließ

sich auch hier derselbe histologische Hermaphroditismus erkennen.

Bald entdeckte ich auch die paarigen Eileiter, die ich anfangs über-

sehen hatte, und ein eingehendes und aufmerksames anatomisches

Studium einer großen Anzahl von Exemplaren (mehr als 400) über-

zeugte mich endgültig davon, daß Lystriata seticaudata sowohl ihre'm

äußeren, als auch ihrem inneren Bau nach ein echter^ ty-

pischer Hermaphrodit ist.

Lysmata besitzt zweierlei äußere Geschlechtsöffnungen: ein Paar

männliche an der Coxa des fünften Paares von Thorakalfüßen und ein

Paar weibliche an der Coxa des dritten Paares. Bei oberflächlicher

äußerer Durchmusterung kann man leicht alle Lysmata, wenn die Eier

noch nicht abgelegt sind, für Männchen halten, da das Geschlecht bei

den Krevetten, beim Fehlen irgend welcher sekundärer Geschlechts-

unterschiede bei den meisten Arten, hauptsächlich nach der Lage der

Geschlechtsöffnungen bestimmt werden muß. Die männlichen Öff-

nungen sind nicht nach innen gewandt wie die weiblichen und infolge-

dessen leicht sichtbar und in die Augen fallend, während die an der

hinteren inneren Oberfläche der Coxa Stellung nehmenden weiblichen

Öffnungen meist wenig bemerkbar sind und es nötig ist, um sie wirk-

lich zu Gesicht zu bekommen, das dritte Beinpaar etwas auseinander

und nach vorne vorzuziehen. Von einem solchen Präparat mit aus-

einander gespreizten Beinen ist die Fig. 1 der Tafel V entworfen.

Sowohl die männlichen als auch die weiblichen Geschlechtsöffnungen

liegen in beiden Fällen auf einer unbedeutenden Erhebung der hinteren

inneren, der Coxa entsprechenden Seite. An aufgehellten Präparaten

läßt sich die etwas zugespitzt ovale Form einer jeden Öffnung deutlich

erkennen (die Form eines Schnittes durch eine stark konvexe Linse),
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doch ist die Öffnung durch eine membranöse Chitinklappe beinahe

ganz geschlossen, so daß sie mit der Außenwelt nur durch eine enge,

halbmondförmige, der Basis der Coxa zugekehrte Spalte kommuniziert

(vgl. Fig. 2 und 3 der Tafel V).

Der innere Bau entspricht völlig dem äußeren.

Die Geschlechtsdrüse (vgl. Fig. 4 der Tafel V) stellt ein in dorso-

ventraler Richtung zusammengedrücktes birnförmiges Organ dar.

Tatsächlich besteht dieselbe aus zwei, von zusammengewundenen

Schläuchen gebildeten symmetrischen Hälften. Die Falten dieser

Schläuche sind sowohl untereinander, als auch

der Länge nach fast völlig miteinander verwach-

sen mit Ausnahme der Durchtrittsstellen der vom
Herzen abgehenden Blutgefäße. Beim jungen

Tier (Textfig. 1) ist diese Schlauchstruktur deut-

lich ausgeprägt, doch später, mit der Ausbildung

der Eier, verwachsen die einzelnen Falten voll-

ständig miteinander, und die Geschlechtsdrüse

gewinnt den Charakter eines mehr oder w^eniger

kompakten Körpers. • Der vordere verbreiterte

»Kopf- «Abschnitt der Geschlechtsdrüse ist der

weibliche und liefert ausschließlich Eier, wäh-

rend der verengerte hintere oder Schwanzab-

schnitt der männliche ist und Spermien produziert.

Dementsprechend entsendet der Vorderabschnitt

ein Paar gerader Eileiter, die sich zu den Öffnun-

gen an den Coxae des dritten Beinpaares hinziehen,

während vom Hinterabschnitt in charakteristi-

schen Spiralwindungen, wie bei den Männchen der

übrigen Krevetten, die Vasa deferentia entspringen. Der etwas ober-

halb der Abgangsstelle der Vasa deferentia geführte Querschnitt dient

annähernd als Grenze zwischen männlichem und weiblichem Ab-

schnitt. Doch sind diese Abschnitte nicht scharf voneinander geschie-

den und an Schnitten läßt sich häufig der allmähliche Übergang von dem
einen zum andern verfolgen. Die Fig. 5 der Tafel V stellt einen etwas

vereinfachten Frontalschnitt durch einen Teil der Geschlechtsdrüse

dar. Beide männlichen Ausführgänge sind durch den Schnitt getroffen.

Die vorherrschenden Entwicklungsstadien sowohl dieses Schrüttes, als

auch des ganzen Organes sind für den weiblichen Abschnitt die schon

von Dotterkörnern strotzenden Ovocyten und für den männlichen der

Reifung nahe Spermatocyten, die das Lumen der von den Windungen

Textfig. 1.

Geschlechtsdrüse eiuer jun-

lieu Lysmata. Der punktierte

Abschnitt bedeutet den

inäuülichen Teil. Schwaclie

Vergrößerunsi.
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der obenerwähnten Geschlechtsschläuche gebildeten Follikeln aus-

füllen i. Der Umstand, daß in der vorliegenden Geschlechtsdrüse,

trotzdem in den Ausführgängen ^ völlig reife Spermien vorhanden sind,

nirgends Entwicklungsstadien der letzteren zu entdecken sind, findet

seine Erklärung darin, daß in den Ausführgängen Spermien der vor-

hergehenden Brunstperiode zurückbleiben, während aus den von

derselben nachgebliebenen (nach Entleerung des »Hodenabschnittes«)

Spermatogonien die Spermatocyten sich erst bis zu diesem Entwick-

lungsstadium haben ausbilden können.

In unmittelbarer Nachbarschaft von dem Follikelepithel und den

sog. Basalzellen sitzen stellenweise die sich während junger Entwick-

lungsstadien voneinander durch nichts unterscheidenden Ovo- und

Spermatogonien, die sich jedoch durch ihre mehr oder weniger rundliche

Form und die charakteristischen »flockigen« Anordnung des Chromatins

an der Kernperipherie (»Spermatogonien mit Krustenkernen«) von den

Spermatocyten einerseits und ihre geringere Größe, das Fehlen von

Dotterelementen und der so bezeichnenden »Macula germinativa«

usw. von den Ovocyten anderseits unterscheiden. Im Ovarialabschnitt

des Organs nehmen diese Elemente (die Ovogonien) meist eine centrale

Stellung ein, während sie im männlichen Abschnitt (Spermatogonien)

ohne besondere Regelmäßigkeit, doch stets in unmittelbarer Nachbar-

schaft von den Basalzellen, d. h. an der Wandung des Hodenschlauches

oder in einer seiner Falten angeordnet sind. Nicht selten gelingt es

an Schnitten die Beobachtung zu machen, daß ein und dieselbe Sperma-

togonien( = Ovogonien-)gruppe sich nach der einen Seite hin zu Eiern,

nach der andern zu Spermatozoen entwickelt. Dies beweist selbst-

redend nicht nur völlig augenscheinlich »die Verwandtschaft zwischen

Ovogonien und Spermatogonien«, auf die schon la Vallette (1892)

hinwies, sondern die völlige Identität derselben^.

Der ungefähr auf dem Niveau der obenerwähnten Durchtritts-

öffnung der Blutgefäße als anfangs ziemlich breiter, sich jedoch bald

verschmälernder Schlauch abgehende weibliche Ausführgang bewahrt

1 Darauf, daß in den Hoden der Krevetten meist das eine oder andre Ent-

wicklungsstadium das vorherrschende ist, wies ich bereits in meiner

vorhergehenden Arbeit im Arch. f. Zellf., Bd. III, 1909, S. 10, hin.

2 Bei den Krevetten dienen dieselben, ebenso wie auch bei den andern

Decapoden, als Samenbehälter (Samenblase).

3 Eine eingehendere Behandlung dieser Frage im Zusammenhang luit der

Geschichte der Geschlechtselemente von Lysmata überschreitet natürlich bei

weitem den Rahmen der vorliegenden Arbeit.



200 Tb. Spitschakoff,

weiterhin bis zu seiner Ausmündung in die entsprechende äußere Ge-

schlechtsöffnung annähernd denselben Durchmesser (Fig. 4 der Tafel V).

Wie aus dem Querschnitt durch den Ovidukt nahe der Abgangsstelle

(Fig. 6 der Tafel VI) ersichtlich, besteht derselbe aus zwei Schichten : einer

feinen äulBeren, augenscheinlich etwas chitinösen Faserschicht (binde-

geweblichen Ursprungs) mit hier und da verstreut liegenden Kernen,

und einer inneren, aus einer Lage mehrreihigen Cylinderepithels be-

stehenden Schicht. In dem verschmälerten Abschnitt des Ovidukts

(Fig. 7 der Tafel VI) geht dieses mehrreihige Epithel in gewöhnliches Cy-

linderepithel über; die dem Lumen des Eileiters zugekehrte Innenseite

des letzteren wird von einer ununterbrochenen Cuticularschicht von

faseriger Struktur überzogen. Die einzelnen Fäserchen oder Härchen

zeigen eine zur freien (inneren) Oberfläche der Zellen senkrechte Rich-

tung und erinnern auf den ersten Blick an Flimmeriepithel. Eine eigen-

artige Struktur läßt sich an der Berührungsfläche der Epithel- und der

faserigen Schicht erkennen. Bei starken Vergrößerungen gewinnt man
den Eindruck, als wenn feine Verzweigungen von Fasern der letzteren

in die Basis der Zellen der inneren Schicht eindringen, um sich hier

noch weiter zu verzweigen und sich zu einem eigenartigen Netz zu ver-

flechten (vgl. Fig. 8 der Tafel VI). Da dieses Netzgeflecht sich mehr

den Berührungsstellen der Nachbarzellen nähert, sich gewissermaßen

zwischen dieselben einkeilt und die Basis einer jeden Zelle umspannt,

so muß dasselbe wohl, wie mir scheint, als Skeletbildung der Zellen

betrachtet werden, die dem ganzen Epithel die nötige Resistenz ver-

leihen. Bei dem im Verhältnis zu dem Umfang der reifen Eier geringen

Durchmesser des Oviduktlumens kann ihm leicht eine rein mechanische

Bedeutung zukommen, d. h. dank seiner Elastizität wirkt dasselbe der

Deformation der Epithelschicht beim Durchgang des Eies entgegen.

Der männliche Ausführgang verläßt den verengten Teil der Ge-

schlechtsdiHise ungefähr an der Grenze des männlichen und weiblichen

Abschnittes derselben. Er entspringt als äußerst feiner Schlauch,

verbreitert sich dann etwas und bewahrt weiterhin fast bis zum Schluß

denselben Durchmesser. Kurz vor seiner Ausmündung in die äußere

Geschlechtsöffnung an der Coxa des fünften Paares erweitert sich der

Schlauch zu einer unbedeutenden Aufblähung, die bei den Krevetten

meist als Ductus ejaculatorius bezeichnet wird, und entsendet hier an

der Seite einen dem Inneren des Körpers zugekehrten blinden Fortsatz

(Fig. 4 der Tafel V), der sich nach oben und zurück, der ursprünglichen

Richtung des Ausführganges entgegen, hinzieht und zusammen mit

jenem von einer gemeinsamen Muskelscheide eingehüllt wird.
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An seiner Abgangsstelle von der Geschlechtsdrüse wird der Samen-

leiter, der von außen wie der Ovidukt von einer außerordentHch feinen

faserigen, kernführenden Decke überzogen ist, fast ausschließlich von

einer Schicht länglicher cylinder- und kelchförmiger Drüsenzellen ge-

bildet und besitzt ein kreisrundes Lumen; etwas weiter wird das Drüsen-

epithel jedoch am größten Teil der inneren Fläche des Samenleiters

erst von gewöhnlichem Cylinderepithel (Fig. 9 der Tafel VI), weiterhin

von kubischem (Fig. 10 der Tafel VI) und endlich von flachem einschich-

tigem Epithel ersetzt. Die Drüsenzellen bleiben der ganzen Länge

des Schlauches nach nur in Gestalt eines aus mehreren (12—15) Längs-

reihen keilförmig zugespitzter und auf Querschnitten mit ihrer Basis

fächerförmig zusammenlaufender Zellen bestehenden Walles erhalten.

Diese wallartige Erhebung ragt in das Lumen des Schlauches hinein

und verleiht demselben eine im Querschnitt halbmondförmige Gestalt.

Dieselbe zieht sich der Innenwandung (die den inneren Körperorganen

zugekehrte) entlang bis hart an den obenerwähnten blinden Fortsatz

und setzt sich hier an der Innenseite der dem Samenleiter zugekehrten

Wandung desselben fort (Fig. 11 der Tafel VI). Im Innern des Fort-

satzes nehmen die Drüsenzellen einen etwas von dem ursprünglichen

abweichenden Charakter an; sie nehmen an Größe und Breite zu, und

eine jede besitzt an ihrem freien Ende eine von einem durchsichtigen

und schwach färbbaren Secret angefüllte Vacuole. Gleichzeitig ver-

drängen die Drüsenzellen allmählich die Zellen des die innere Fläche

des Ausführganges auskleidenden flachen Epithels und treten an deren

Stelle, so daß die Innenfläche des Blindsacks zuletzt ausschließlich aus

den ersteren besteht (Fig. 12 der Tafel VT).

Sowohl an seiner Abgangsstelle, als auch seiner ganzen Länge nach

wird der Ausführgang von außen von einer feinen, bald beinahe struk-

turlosen, bald schwach faserigen Bindegewebsscheide mit hier und da

verstreuten Zellkernen umhüllt. Etwas oberhalb der Berührungsstelle

des Schlauches (Vas deferens) mit dem blinden Ende des erwähnten

drüsigen Fortsatzes tritt an Stelle dieser Scheide eine andre, kompak-

tere, aus einer Schicht quergestreifter Ringmuskelfasern bestehende

Scheide, die weiterhin sowohl den Schlauch und seinen Blindsack,

jeden für sich als auch beide zusammen, in eine gemeinsame Hülle ein-

bettet.

Der fast an der Abgangsstelle des Ausführganges seinen Anfang

nehmende drüsige Wall sondert ein Secret ab, welches sich mit den

Spermien vermengt und dieselben zu besonderen wurstförmigen Ge-

bilden, denen die Bedeutung von Spermatophoren zukommt, zusammen-
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klebt (cf. Ehrenbaum 1890 und meine Arbeit 1909) und anderseits

vielleicht die Fortbewegung des Spermas im Vas deferens fördert. Der

bei den meisten Krevetten überhaupt scheinbar fehlende Blindsack ^

Textfig. 2.

Geschlechtsdrüsen erwachsener (geschlechtsreifer) Lysmata. Vergr. 4.

sondert ein leichtflüssigeres Secret ab, welches augenscheinlich

eine gewisse Erweichung der wurstförmigen Spermienmasse und die

Ausführung derselben bezweckt, und kann, analog den kompli-

1 Ein ähnlicher Fortsatz, wurde von Gbobben (1878) für Virhius viridis

beschrieben und existiert, nach Wollebäecks 1908 Abbildungen zu urteilen,

auch bei Pandalus borealis und P. leptuceros.
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mentären Drüsen der höheren Tierformen, als »Prostata« bezeichnet

werden.

Wie aus der obigen Beschreibung hervorgeht, haben wir es bei

Lystriata seticaudata mit einem vollständigen und, soviel man auf

Grund der Untersuchung von mehr als 400 Exemplaren urteilen kann,

konstanten Hermaphroditismus zu tun. Bei jungen Exemplaren

gelangen zuerst die männlichen Geschlechtsprodukte zur Entwick-

lung und Reife und erst späterhin die weiblichen, so daß der Herraaphro-

ditismus ein protandrischer genannt werden muß. Infolgedessen

kann bei jungen, schon völlig männlich geschlechtsreifen Tieren, die

Geschlechtsdrüse, dank der ungenügenden Entwicklung des weiblichen

»Kopfabschnittes«, eine sehr geringe Größe haben. Anderseits zeigt

bei erwachsenen Exemplaren während der Eireife und Ablage der

weibliche Teil eine vorherrschende Ausbildung und die Geschlechts-

drüse kann sich dann durch ungeheure Dimensionen auszeichnen. Eine

Reihe von Übergängen zwischen diesen beiden Extremen ist, bei ein

und derselben Vergrößerung, auf der Textfig. 2 dargestellt. Der dunklere

Teil stellt den männlichen, der weiße den weiblichen Abschnitt dar.

Die Eiablage findet im Frühjahr und Sommer statt, so daß vom

April bis Juli inkl. alle erwachsenen Lysmata Eier mit sich tragen.

Ein jedes Individuum legt nicht weniger als zweimal während dieser

Zeit Eier, so daß unmittelbar nach Ausschlüpfen der ersten Jungen

(Larven) gewöhnlich eine zweite Eiablage erfolgt i. Das Ausschlüpfen

der Jungen wurde von mir im Mai, und besonders intensiv um Mitte

Juli beobachtet. Dieser Prozeß steht mit der Häutung des Muttertiere

in engstem Zusammenhang und findet folgendermaßen statt. Kurz

vor Ausschlüpfen der Brut oder mehrere Stunden vorher hört das Mutter-

tier auf herumzuschwimmen, macht es sich auf irgend einem Stein

oder einer Wasseralge bequem und schlägt sein Abdomen unter die Brust

ein. Dann »springt« das Tier mit einem plötzlichen Ruck aus dem im

Integument an der Rückenseite, an der Grenze zwischen Abdomen und

Cephalothorax, entstehenden Riß der alten Haut heraus. Dabei bleibt

die ganze Brut mit der alten Haut des Muttertieres in Verbindung und

schlüpft im Laufe der auf die Häutung folgenden Stunden aus. Nach

1 Die Fig. 5 der Tafel V wurde nach der Geschlechtsdrüse eines Exemplars

entworfen, an dessen Abdominalfüßen schon die Eier der ersten Ablage befestigt

waren. Wie das auf dem betreffenden Schnitt vorherrschende Entwicklungs-

stadium der Eier zeigt, mußten sie in Bälde abgelegt werden. Die im Aquarium

lebenden Lysmata, die mit schon abgelegten Eiern gefangen waren, legten nach

Ausschlüpfen der Brut aus den letzteren, bald von neuem welche.



204 Th. Spitschakoff,

erfolgter Eiablage ist der ganze peripherische Teil des weiblichen Ab-

schnittes der Geschlechtsdrüse entleert, und meist bleiben in der Mitte

nur die Ovogonien und die jungen Ovocyten in dem der Dotterbildung

vorhergehenden Stadium erhalten. Die zufällig nicht abgelegt bleiben-

den Eier (bisweilen bleiben ein bis zwei Eier im weiblichen Abschnitt

zurück) und die schon dotterführenden Ovocyten, deren Entwicldung

verspätet ist, und welche infolgedessen ihre Keife vor Abschluß der

Eiablage nicht erreicht haben, degenerieren früher oder später.

Die Frage, ob bei Lysmata irgendwann eine Selbstbefruchtung

stattfindet, kann ich, infolge des Fehlens von direkten Beobachtungen,

nicht definitiv beantworten. Doch scheint mir diese Erscheinung neben

einer Kreuzbefruchtung durchaus möglich, denn ich hatte Gelegenheit

bei dieser Krevettenart unmittelbar nach der Eiablage die reifes Sperma

absondernden geöffneten männlichen Geschlechtsöffnungen zu beob-

achten. Außerdem muß bei der Lösung dieser Frage noch der Um-
stand in Betracht gezogen werden, daß das Vas deferens unter allen

Umständen stets die obenerwähnten reifen Spermienmassen enthält.

Noch schwerer ist es eine Antwort auf die Frage zu finden, wo-

durch sich das Auftreten des Hermaphroditismus bei Lysmata erklären

läßt, während doch diese Erscheinung unter den andern Vertretern

der Macrura Natantia (Caridae) selbst als zufällige Mißbildung nie

angetroffen wurde und, meines Wissens, überhaupt bei den Decapoden

kein einziger zweifelloser Fall, in dem der Hermaphroditismus als

konstante Erscheinung auftritt, bekannt ist^. Das Auftreten des

Hermaphroditismus bei verschiedenen Tiergruppen bringt J. Schapiro

(1902, 1903) mit einer in diesen Fällen stets vorhandenen Eückbildung

der Organisation in Zusammenhang. In der größten Mehrzahl der

Fälle trifft dies in der Tat zu. Wenden wir diesen Standpunkt für

unsern speziellen Fall an, so liegt die Eückbildung von Lysmata mög-

licherweise darin, daß sie im Vergleich zu andern Krevetten langsam

und träge herumschwimmt und sich überhaupt durch ihre geringe

Beweglichkeit auszeichnet. Da sie nicht imstande ist gegen die Bran-

dung anzukämpfen, in deren Zone sie lebt, so ist sie genötigt sich in

1 Der Einfluß der parasitischen Kastrierung kommt bei Lysmata, wenn

wir die Ausnahmslosigkeit der Erscheinung in Betracht ziehen, natürlich gar

nicht in Frage, unisomehr als ich nur einmal einen Parasit {Phryxus sp. ?) ent-

decken konnte, der an den Abdoniinalextremitäten haftete und vielleicht zu-

fällig vorhanden war. Überhaupt konnte ich kein einziges Mal, außer dem eben

erwähnten, die an andern Krevetten so häufigen Bopyrinae (z. B. G-yge branchialis

usw.) an Lysmata entdecken, trotzdem ihrer vom Oktober 1909 doch gewiß über

1000 von mir durchgesehen wurden.
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den Felsspalten zu verbergen (infolgedessen sie in Ideinen Gruppen lebt)

und wohl kaum imstande ist sich auf bedeutendere Strecken von ihrem

Aufenthaltsort zu entfernen. Unter solchen Existenzbedingungen, in

denen stets eine längere Isolierung z. B. bei schlechtem Wetter, das bis-

weilen ziemlich lange anhält, von Individuen ein und desselben Ge-

schlechtes drohen kann, könnte dieser Hermaphroditismus eine außer-

ordentlich zweckmäßige Anpassung zur Erhaltung der Art sein.

Es wäre natürlich interessant zu wissen, ob Lysmata wirklich das

einzige Beispiel eines echten und konstanten Hermaphroditismus bei

den Decapoden ist. Wie ich oben bereits erwähnte, wiu-de bis heute

noch kein einziger zweifelloser Fall eines solchen beschrie-

ben. Noch ist diese Erscheinung bei den Parastaciden^ trotz der

Argumente Lönnbergs, für mich doch noch fraglich. Zugunsten ihrer

Getrenntgeschlechtlichkeit führt der Autor erstens die äußeren Merk-

male (relative Größe des Abdomens, der Scheren und Antennen) und

zweitens den Umstand an, daß bei jedem Exemplar in der Tat das eine

der beiden Öffnungspaare stets geschlossen ist.

Doch scheint es mir, daß, ehe wir aus diesen beiden Tatsachen auf

die Getrenntgeschlechtlichkeit von Parastacus schließen können, wir noch

folgende Erwägungen in Betracht ziehen müssen: Faxon wies nach

(1884), daß der eigenartige, bei den Männchen von Cambarus rusticus

und pro'pinquus vorhandene Dimorphismus zu der Häutung in Be-

ziehung steht, so daß ein und dasselbe Individuum im Laufe seines

Lebens bald die eine, bald die andere Gestalt annimmt i. Weiter weist

GiARD (1888) darauf hin, daß bei Pagurus, wenn derselbe von dem

kastrierenden Parasiten {Phrijxus) befreit worden ist, während der

folgenden Häutungen die verloren gegangenen männlichen

Merkmale allmählich wiederkehren. Stellen wir diese Tatsachen

einerseits den Befunden Lönnbergs, anderseits dem oben besprochenen

Zusammenhang zwischen dem Ausschlüpfen der Brut und der Häutung

gegenüber, so scheint mir der Sachverhalt ein etwas anderer zu sein,

und zwar ändert Parastacus sein Geschlecht scheinbar von Zeit

zu Zeit während der Häutungen, nach denen die Öffnungen des augen-

blicklich nicht funktionierenden Geschlechtes sich schließen und einige

äußere Organe diese oder jene das betreffende Geschlecht charakteri-

sierenden Umwandlungen erfahren. Natürlich ist dies nur eine Vor-

1 Die sogenannte » erste Form « Hagens, bei welcher die männlichen Merk-

male stärker ausgeprägt sind, ist meistens der Fortpflanzungsperiode angepaßt,

weshalb Fritz Müller (1884) derselben die Bedeutung eines Hochzeitskleides

beilegt.
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aussetzung, die sich dank dem Fehlen genauer, eine lange Zeitdauer

umfassenden Beobachtungen an denselben Individuen ebenso schwer

beweisen wie widerlegen läßt, und die ich hier nur anführe, um zu zeigen,

wie weit die Frage von der Getrenntgeschlechtlichkeit von Parastacus

noch von ihrer Lösung entfernt ist,

Villefranche sur mer, September 1911.
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Erklärung der Abbildungen.

Buchstabenbezeichnung:

ov, weibliche (Ovarial-) Abteilung;

ta, männliche (Hoden-) Abteilung;

od, Eileiter; vd, vas deferens; d.e, ductus ejaculatorius; coecgl, drüsiger Blind-

sack (Prostata);

gl, Drüsenwulst;

mibs, musculöse Scheide am distalen Ende des männlichen Ausführungsganges;

Äp, Spermien ; Spg, Sperraatogonien ; spc, Spermatocyten ; Ovg, Ovogonien;

Ovc, Ovocyten.

Tafel V.

Fig. 1. Thorax von Lysmata mit der Basis der von ihm abgehenden Schreit-

füße. Die Lage der männlichen und weiblichen Öffnungen ist durch d und Q

angegeben. (Gekocht in Ätzkali, dekalziniert, mit Pyrogallol gefärbt.) Ver-

größerung 12,5 mal.

Fig. 2. Basis des 5, Fig. 3 des 3. Paares der Schreitfüße eines und des-

selben Individuums mit Öffnungen auf ihren Coxalgliedern. Behandlung wie

in Fig. 1. Vergr. 16mal.

Fig. 4. Geschlechtsdrüse von Lysmata mit Ausführungsgängen. Vergröße-

rung 7,5mal.

Fig. 5. Frontalschnitt dmch die Geschlechtsdrüse von Lysmata aii der

Grenze der männlichen und weiblichen Abteilung. Sublimat — Hämalaun —
Orange. Vergr. 100. (Etwas schematisiert.)

Tafel VI.

Fig. 6. Querschnitt des Oviductes an seiner Abgangsstelle von der Ge-

schlechtsdrüse. Sublimat-Hämatein I A. n. Apathy. Vergr. 140.

Fig. 7. Querschnitt ungefähr in der IVIitte des Oviductes. Sonst wie Fig. 6.

Fig. 8. Teil eines Querschnittes durch den mittleren Teil des Oviductes

bii llOOfacher Vergr. Sublimat — Eisenhämatoxylin — Mucicarmin,

Fig. 9. Querschnitt durch das Vas deferens bei seiner Abgangsstelle. Subli-

mat — Hämalaun — Kongo R. Vergr. 140.

Fig. 10. Querschnitt durch den mittleren Teil desselben. Behandlung und

Vergrößerung wie in Fig. 9.

Fig. 11. Teil eines Querschnittes durch den männlichen Ausführungsgang

und den Blindsack an der Abgangsstelle des letzteren. Sublimat — Hämalaun —
Orange. Vergr. 140.

Fig. 12. Querschnitt durch das Vas deferens und den drüsigen Blindsack

an der Stelle, wo sie jiarallel zueinander verlaufen. Hämalaun — Orange.

Vergr. 140.

Zcitbchritt l. wisseiisch. Zooidgie. C. Ild. 14



über die Chordotonalorgane in der Wurzel

der Schmetterlingsflügel.

II.

Von

Richard Vogel
(Tübingen).

Mit 8 Figuren im Text und Tafel VH und VIII.

Einleitung.

Nachdem im ersten Teil meiner Untersuchung die Innervierung der

Schmetterlingsflügel sowie die auf denselben vorkommenden Sinnes-

organe (Sinneskuppeln, Sinnesschuppen und Randadersinneshärchen)

hinsichtlich ihres Baues und ihrer Verbreitung beschrieben wurden,

sollen im vorliegenden zweiten Teil die von mir an der Basis der

Vorder- und der Hinterflügel der Schmetterlinge aufgefundenen Chordo-

tonalorgane einer anatomisch-histologischen Untersuchung unterzogen

werden.

Im Anschluß an diese sollen einige allgemeine Bemerkungen über

Verbreitung und mutmaßliche Funktion der Chordotonalorgane folgen.

Die Chordotonalorgane liegen sehr versteckt im Innern der Flügel-

basis, und ich habe sehr lange Zeit gebraucht, um über ihre Inner-

vierung und Lage volle Klarheit zu bekommen. K. Guenther und

H. H. Freiling, welche Autoren sich zuletzt mit den Nerven und

Sinnesorganen der Schmetterlingsflügel befaßt haben, haben sie gänz-

lich übersehen. Es lag dies daran, daß beide Autoren sich nicht genü-

gend Rechenschaft von der Verzweigung der Nerven an der Flügelbasis

gegeben haben.

Wenn nun auch der Nachweis des Vorkommens von Chordotonal-

organen an der Basis der Schmetterhngsflügel neu ist, so muß doch

gleich bemerkt werden, daß bereits in zwei andern Insektenordnungen
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solche Organe an der homologen Stelle wie bei den Schmetterlingen

gefunden wurden, nämlich bei den Dipteren an der Basis der

Schwinger, bei den Coleopteren an der der Hinterflügel. Die Tat-

sache, daß sich Chordotonalorgane an der Flügelbasis dieser drei doch

nicht gerade eng zusammengehörenden Insektenordnungen finden,

drängt uns unwillkürlich die Frage auf: Kommen diese Organe an der

Flügelbasis nicht allen Insekten zu? Es ist jedoch hier noch nicht

meine Absicht, diese Frage von großem vergleichend-anatomischem

Interesse zu beantworten, ich möchte vielmehr zunächst — statt eines

bloßen Nachweises des Vorkommens unsrer Organe in den einzelnen

Insektenordnungen— möglichst vollständige Einzeluntersuchungen an-

stellen, die ja dann dem Vergleich eine um so sichere Grundlage geben.

Es sei jetzt kurz das bisher über die Chordotonalorgane an der

Basis der Insektenflügel Ermittelte in zeitlicher Reihenfolge mitgeteilt.

Wie in vielen andern Fällen war auch hier Leydig der erste, der

eine sichere Grundlage schuf, auf der weiter gearbeitet werden konnte.

Nachdem der Engländer Braxton Hicks an der Basis der Flügel fast

aller Insekten Sinnespapillen ( »Bläschen [vesicles], wie er sich ausdrückt)

gefunden und deren Verbreitung und Anordnung mit ziemlicher Genauig-

keit beschrieben hatte, machte Leydig, durch diese Befunde angeregt,

den Versuch in den feineren Bau dieser Papillen und in ihren Zusammen-

hang mit den Nerven einzudringen.

Leydig bemerkte innerhalb des basalen Teiles der Subcostalader

am Hinterflügels einiger Käfer und in der Basis der Dipterenschwinger

einen starken Nerven, welcher Fasern an »Ganglienzellen« abgibt,

welche zum Teil mit den von Hicks entdeckten Sinnespapillen in

Verbindung treten. Außerdem fand er aber noch Sinneszellen, welche

in ihrem peripheren Abschnitt Stäbchen bergen, wie sie aus

den Gehörorganen der Orthopteren bekannt waren.

Was den histologischen Aufbau dieser zweiten Gruppe von Sinnes-

organen, der Chordotonalorgane, anbetrifft, so unterscheidet Leydig

in ihnen drei Lagen von Kernen, nämlich die der Sinneszellen, die der

Neurilemmzellen und drittens »längliche Kerne, welche der fibrillären

Nervensubstanz angehören «.

Bei Musca vomit., welche Species er am genauesten untersuchte,

findet er, »daß die Stifte selber von zweierlei Art seien«. Er be-

merkt hierzu: »In den Nervenenden der Musca vomit. scheiden sich

die Stifte nämlich (Fig. 19 bei b) in eine schlanke, längere Sorte mit

spitzem Kopf und eine kürzere dickere, die mit rundlichem Kopf ab-

schließt, und diese beiderlei Arten sind nicht etwa durcheinander

14*
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gemischt, sondern werden zu verschiedenen Paketen zusammengefaßt,

derart, daß die schlankere Sorte zu ungefähr einem Dutzend beisammen

steht und eine wohl abgesonderte Gruppe bildet, während die dickeren

in ungleich größerer Anzahl eine andre Partie des Ganglions be-

setzen. «

Als nächste Arbeit, welche sich auf imser Thema bezieht, kommt
die von V. Graber über die chordotonalen Sinnesorgane der Insekten

in Betracht (1882). Während Graber unsre Kenntnisse über Bau

und Verbreitung der Chordotonalorgane bei den Insekten sonst ganz

wesentlich gefördert hat, waren seine Untersuchungen hinsichtlich der

an der Flügelbasis vorkommenden Chordotonalorgane weniger glücklich.

Er vermochte nicht einmal alles von Leydig Beobachtete wiederzu-

finden und begeht dann weiter den Fehler, die »poriferen Vorkomm-

nisse«, d.h. die im ersten Teil meiner Arbeit beschriebenen Sinnes-

kuppeln und die von andern Autoren beschriebenen verschiedenartigen

Sinnespapillen am Dipterenschwinger in direkte Beziehung mit den

Stiftkörpern zu setzen, während in Wirklichkeit beiderlei Gebilde

nebeneinander für sich bestehen.

Erwähnen will ich schließlich noch, daß Graber bei Eristalis tenax

auch am Vorderflügel »scolopophore « Bildungen an einem Macerations-

präparat gesehen haben will, doch sind seine Angaben hierüber recht

unbestimmt.

Wenige Jahre nach den Veröffentlichungen Grabers erschien

A. BoLLES Lees Untersuchung (1885) »Les Balanciers des Dipteres«.

Lee wendet als erster die Mikrotom-Schnittmethode auf seine Objekte

mit Erfolg an, auch bedient er sich besserer Fixierungsmethoden und

besserer optischer Hilfsmittel als seine Vorgänger. Lee findet, daß

von dem in die Basis des Schwingers eintretenden Hauptstamm sich

drei große Stämme sondern, welche an die »basale Platte« und die

beiden »skapalen« Platten herantreten, um dort die verschiedenen

Sinnespapillen des Schwingers zu innervieren, ein vierter kleinerer

Stamm sondert sich vom Hauptstamm auf der Höhe des an die basale

Platte tretenden Nerven und begibt sich an ein Chordotonalorgan,

das sich etwa von der Mitte des nervenführenden Hohlraumes nach der

unteren Seite des Schwingers zu erstreckt.

Es war mir so wenig wie früher Weinland möglich, aus Lees

Abbildungen und Erklärungen ein ganz klares Bild von der Nerven-

verzweigung an der Schwingerbasis, von der Lage der Sinnespapillen-

Platten und des Chordotonalorganes zu gewinnen. — Hinsichtlich des

Aufbaues des Chordotonalorganes im allgemeinen stimmen Lees Befunde
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mit denen Leydigs überein, aber hinsichtlich des feineren Baues des

Stiftkörpers und der Anordnung der Einzelorgane differieren die An-

gaben der beiden Autoren. In betreff des letzten Punktes, der Anord-

nung der Einzelorgane, erklärt Lee nämlich, Levdigs Angabe, daß zwei

räumhch gesonderte Chordotonalorgane mit je verschiedenen Stift-

körpern vorhanden seien (ein kleineres Organ mit schlankeren Stift-

körpern und ein voluminöseres Organ mit kürzeren Stiftkörpern) für

einen Irrtum. Er ist der Ansicht, es fände sich nur ein Chordotonal-

organ, und Leydigs verschiedene Stiftkörper seien Stiftkörper

desselben Organes auf verschiedenen Durchschnitten.

Entgültig entschieden ist diese Frage damit aber noch nicht, sie

bedarf vielmehr einer Nachuntersuchung. Und das um so mehr, als

ich selbst bei Lepidopteren in der Tat mehrere gesonderte Bündel

von Chordotonalorganen (am Vorderflügel drei bis vier, am Hinter-

flügel zwei) gefunden habe.

Hinsichtlich des feineren Baues der Stiftkörper gebührt Lee das

Verdienst, zuerst erkannt zu haben, daß die Stiftkörper nur die distale

Fortsetzung der Sinneszellen sind, daß die Stiftwand mithin nur ein

Umhüllung des im Innern des Stiftes gelegenen »Nervenendapparates«

bildet. Die früheren, z. T. auch die späteren Autoren erblickten in der

»nervösen Chorda « im Innern der Stifte die Endigung der Sinneszellen.

Als letzte Arbeit, die unser Thema berührt, habe ich die von

E. Weinland »Über die Schwinger der Dipteren« zu erwähnen.

Weinland ist auf den feineren Bau des Chordotonalorganes nicht ein-

gegangen. Hingegen verdanken wir ihm genaue Angaben über die Lage

desselben und seine Innervierung.

Nach Weinland hat sich, soviel ich sehe, niemand mehr mit den

Chordotonalorganen am Insektenflügel befaßt. Wohl aber sind die

hochentwickelten tympanalen Sinnesorgane der Orthopteren, welche

unsern Chordotonalorganen nahe stehen, noch mehrfach untersucht

worden, von v. Adelung, Herbig und zuletzt (1906) in grundlegender

Weise von J. Schwabe, dessen Abhandlung mir das Studium wesenthch

erleichterte.

Außer den Arbeiten, welche die tympanalen Sinnesorgane der

Orthopteren behandeln, werden noch in andern Arbeiten nebenbei

Chordotonalorgane besprochen, welche bei den verschiedensten In-

sektenordnungen und zwar in den verschiedensten Körperregionen

gefunden wurden. Ich kami nur auf drei diesbezügliche Arbeiten ver-

weisen. Zwei von ihnen spielte mir mehr der Zufall in die Hände,

aus dem Titel dieser Arbeiten konnte man kaum erwarten, darin etwa?
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von Chordotonalorganen zu finden. Es ist dies die Abhandlung von

Ch. Janet » Observations sur „Les Fourmis"« (1904) und die Disser-

tation von JoH. Hagemann »Beiträge zur Kenntnis von Corixa « (1910).

Ich zweifle nicht, daß auch noch in andern Abhandlungen nebenher

Bemerkungen über das Vorkommen von Chordotonalorganen erwähnt

sind, es ist mir aber nicht möglich gewesen, die gesamte Insekten-

literatur daraufhin durchzusehen.

Als jüngste Arbeit, welche speziell Chordotonalorgane betrifft,

habe ich die von A. Schön zu erwähnen, welche nicht nur den Bau,

sondern zum ersten Male auch die embryonale Entwicklung der

Chordotonalorgane (in der Tibia von Apis melifica) behandelt. Schön

untersuchte nur die tibialen Chordotonalorgane der Hymenopteren,

auf einzelne Punkte seiner Arbeit werden wir später zurückkommen.

Nach diesem historischen Überblick will ich nmimehr zu meinen

Befunden am Schmetterlingsflügel übergehen.

I. Die Lage und Innervierung der Chordotonalorgane in der

Flügelwurzel.

Unsre Chordotonalorgane liegen, wie schon bemerkt, in der Wurzel

des Vorder- und des Hinterflügels verborgen. Nicht nur ihr feinerer

Bau, sondern auch ihre Lage und Innervierung lassen sich allein mit

Hilfe der Schnittmethode sicher ermitteln; trotzdem empfiehlt es sich

aber auch, Totalpräparate von der Flügelbasis herzustellen, da sie uns

eine rasche Übersicht über die morphologischen Verhältnisse derselben

gestatten. Brauchbare Totalpräparate erhielt ich durch Färbmig mit

Eisenhämatoxylin oder mit Delafieldschem oder Hansenschem Häma-
toxylin. Günstige Resultate erhielt ich auch nach Behandlung der

Flügel mit schwacher Osmiumsäure (zur besseren Sichtbarmachung der

Nerven) und späterer Färbung mit Boraxcarmin. Von wesentlichem

Vorteil ist es, die stark gefärbten Objekte lange in Cedernholzöl liegen

zu lassen, da dieses im Laufe der Wochen das Pigment auflöst.

Zur Einführung wollen wir uns noch einmal kurz an der Hand
der Fig. 11 Tafel VII an den im ersten Teil der Arbeit genauer be-

schriebenen Modus der Innervierung des Vorderflügels ^ erinnern. Die

Figur bezieht sich auf Hyponomeuta päd., eine wegen ihrer Kleinheit

und Zartheit für unsere Zwecke wohlgeeignete Form.

Der Vorderflügelnerv (V.N) teilt sich kurz vor der Flügelbasis in

1 Die damalige Untersuchung bezog sich ebenfalls auf Vertreter der Hde-

rocera (Chimabacche fag., Scoria Un.); für die lihopalocera gelten aber die gleichen

Befunde.
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drei Stämme auf, von denen der vordere {N.I) die Costal- und Vorder-

randader versorgt, er innerviert auch die große an der Basis der Costal-

ader stellende Sinneskuppelgruppe auf der Unterseite des Flügels

{C.Gr Fig. 11).

Der mittlere und kräftigste Nerv {N.II) versorgt die Adern //

—

IV.

An der Wurzel der Subcostalader (//) innerviert er die bedeutendste

Sinneskuppelgruppe des Vorderflügels, die Subcostalgruppe
(
Sc. G) auf

der Oberseite des Flügels. Unmittelbar proximal von dieser

Gruppe gibt der Nerv N.II nun nach hinten und unten einen

Zweig ab, welcher eine Gruppe von (später näher zu be-

schreibenden) Chordotonalorganen innerviert, in unserm Falle

sind es deren drei.

Der Chordotonalnerv »/«, wie wir diesen Zweig des Nerven //

fortan nennen, tritt übrigens sehr gegen den Hauptstamm zurück, sein

Durchmesser beträgt bei Hyponomeuta nur etwa 8 u, während jener

etwa 27 // mißt.

Am Schwinger der Dipteren liegen die Verhältnisse ähnlich,

wie aus einer Angabe Weinlands zu ersehen ist. Man darf aber hieraus wohl nicht

den Schluß ziehen, daß die Ohordotonalorgane am Schwinger »nur nebenbei«

vorkommen, wie es jener Autor tut. Denn einmal scheinen sie bei allen Insekten

an der Flügelbasis vorzukommen, was doch für ihre Wichtigkeit spricht, und dann

ist ihre Funktion wohl auch eine ganz spezifische, von der der Sinneskuppeln

verschiedene.

Endlich gibt der kleinste der drei in die Flügelbasis

tretenden Nerven (Nerv ///) ebenfalls bald nach seinem

Eintritt in die Basis einen Zweig, den Chordotonalnerven »II«

(Ch.N.II), an ein besonderes Chordotonalorgan ab. Der Eest

seiner Fasern versorgt die Adern « und />'.

Die eben kurz dargelegten Innervierungsverhältnisse der Ohordo-

tonalorgane lassen sich durch Kombination gefärbter Totalpräparate

eigentlich nur nachprüfen. Um zu einem ganz sicheren Kesultat zu

gelangen und um auch über die Lage der Organe in den Hohlräumen

der FlügelWurzel Klarheit zu erlangen, sind Schnittserien unerläßlich.

Wir wollen daher im folgenden eine Querschnittserie durch eine Vorder-

flügelwurzel in proximal-distaler Richtung verfolgen. Dabei müssen

wir außer auf die Ohordotonalorgane auch auf die übrigen morphologi-

schen Verhältnisse des Flügels Rücksicht nehmen.

Die Schnitte der betreffenden 7,5 «-Serie stammen wieder von

Hyponomeuta päd., also einem relativ primitiven Kleinschmetterling.

Ich betone das mit Nachdruck, da bei höher organisierten Formen,
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z. B. schon bei den Geometriden und mehr noch bei den Rhopalo-

cera einige Unterschiede gegenüber unserm Objekt festzustellen sind.

Ich gehe hierauf später ein und gehe jetzt zur Besprechung der in proxi-

mal-distaler Reihenfolge angeordneten Querschnittsbilder über. Diese

sollen nur über die groben morphologischen Verhältnisse orientieren,

histologische Details der Chordotonalorgane konnten nicht berücksich-

tigt werden, dieselben werden in einem späteren Kapitel erörtert.

Fig. 1, Taf. VII zeigt den am weitesten basalwärts gelegenen unsrer

Querschnitte durch den Vorderflügel. Man sieht, daß die Oberseite

des Flügels im allgemeinen konvex gekrümmt ist, an zwei Stellen kom-

men tiefere Einbuchtungen vor, durch welche ein mittlerer oberer

Hohlraum K^ von den beiden seitlichen Räumen {V.K und K^^) geson-

dert wird. Von der Mitte der Unterseite des Flügels springt eine sehr

tiefe von einer zarteren Chitinlamelle begrenzte Bucht in das Flügel-

lumen vor, welche auf allen Schnitten, wenn auch allmählich weniger

tief eindringend, nachzuweisen ist (Fig. 1—7 Bu).

Im Flügelinnern selbst bemerken wir Folgendes. Nach der Ventral-

seite zu sehen wir in dem vorderen Teil des Flügels
(
V.K) den Nerven I

(N.I), welcher die Sinneskuppeln der von uns im ersten Teil der Arbeit

als » CostalgTuppe « bezeichneten großen Sinneskuppelgruppe auf der

Unterseite des Flügels (U.S.K) innerviert. Noch weiter nach dem
Vorderrande des Flügels zu liegt der Vorderrandadernerv (V.R.Ä.N),

welcher schon ein wenig weiter basalwärts vom Nerven I abzweigte.

Am weitesten dorsalwärts treffen wir den stärksten der in die

Flügelbasis tretenden Nervenstämme, N.II. Das Lumen (Äj), in

dem er liegt, kommuniziert hier mit dem, in welchem Nerv I und der

Vorderrandadernerv liegen. Es muß aber bemerkt werden, daß etwas

mehr basalwärts von unserm Schnitt schon einmal eine vorübergehende

Sonderung der beiden Lumina durch eine Verwachsung der Ober- und

Unterseite des Flügels stattgefunden hat.

Weiter bemerken wir auf Schnitt I den kleinsten der drei in die

Flügelbasis tretenden Nerven, den Nerven III {N.III), in einer beson-

deren, tiefer gelegenen hinteren Kammer (^^4). Um die komplizierten Chi-

tinräume und Falten, welche N.III durchläuft, habe ich mich zunächst

nicht bekümmert, sondern habe lediglich festgestellt, daß N.III mit N.I

und N.II aus einem gemeinsamen Nervenstamm, dem Vorderflügel-

nerven (Fig. 11, Taf. VII), entspringt und daß er weiterhin die Adern

u und li versorgt. Bevor er jedoch in diese letzteren eindringt,

gibt er einen Ast (Ch.N.II) an das am weitesten basalwärts gelegene

Chordotonalorgan C ab. Auf Fig. 1 sehen wir den Nerven N.III
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selbst quergetroffen, während der distale Teil des von ihm abgehenden

»Chordotonalnerven « längsgetroffen erscheint. Letzterer dringt in

Begleitung mehrerer Tracheen durch ein enges Loch in das Lumen
des Hohlraumes K^ ein, der hier offen mit K^ kommuniziert, und fasert

sich an den im dorsalen Teile der Kammer K^^ gelegenen Sinneszellen

des Chordotonalorganes C auf.

Auf Schnitt II Fig. 2, Taf . VII sehen wir die Ober- und Unter-

seite des Flügels an zwei Stellen verwachsen, so daß hierdurch drei

Lumina gebildet werden. Das vordere V.K mit dem Nerven I und der

Costalgruppe bleibt von jetzt ab dauernd von der hinter ihm liegenden

großen Kammer Kj^ gesondert.

Hinter dem Nerven N.II ist eine vorübergehende Verwachsung

der Ober- und Unterseite des Flügels eingetreten, so daß das Chordo-

tonalorgan C in einem abgeschlossenen Raum (K^) erscheint; dieses

zeigt schon zahlreiche Stiftkörperquerschnitte. Das Organ liegt in

seinem proximalen Teile an der Hypodermis der Oberseite des Flügels,

es strebt, wie die folgenden Schnitte lehren, distalwärts allmählich der

Unterseite des Flügels zu. Die auf Fig. 1 längsgetroffenen Tracheen

zeigen sich auf Fig. 2 im Querschnitt.

Im Schnitt Fig. 3 hat der Querschnitt des Chordotonalorganes

gegen Fig. 2 erheblich abgenommen. Nerv N.I ist auch erheblich

dünner geworden, da er fast seine ganze Fasermasse an die Costal-

gruppe abgegeben hat, an deren distalen Enden wir uns befinden. Am
Nerven N,II ist eine kleine nach hinten gerichtete Hervorwölbung

beachtenswert, welche den Anfang der Abzweigimg des Chordotonal-

nerven I bedeutet (Ch.N.I).

Die Schnitte Fig. 4—7, Taf. VII zeigen nur den für uns in Betracht

kommenden vorderen Teil des Flügels.

Schnitt 4 weist große Änderungen gegen 3 "auf. Oberhalb der

Kammer K^, welche noch weiter das Chordotonalorgan C und 3 Tra-

cheen führt, hat sich eine neue große Kammer K'^ angelegt, die auf dem
Schnitt tangential getroffen wurde, sie kommuniziert hier nur durch

einen engen Spalt mit /14. Die Kammer K^^ des Schnittes 3 erscheint

jetzt mehr seitlich zusammengedrückt, wir bezeichnen sie von jetzt

an K2; ihre hintere Wand grenzt unmittelbar an die vordere Wand
der neuen Kammer K\. Nach oben zu ist K^ in die bald wieder ver-

schwindende kurze Anhangskammer A ausgebuchtet. Im vorderen

oberen Teil von üCg zeigen sich die ersten Sinneskuppeln der größten

Sinneskuppelgruppe des Flügels, die wir früher als Subcostalgruppe

bezeichneten.
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Die bisher einheitliche vordere Kammer V.K wird durch eine nun

eintretende Verwachsung in das Lumen der Vorderrandader (V.R.A)

und das der Costalader (CA) gesondert.

Schnitt 5 zeigt die Kammern K^ und /iC'4 in weiterer Kommuni-
kation als der vorige Schnitt. Innerhalb K\ bemerkt man zahlreiche

große Fettzellen, welche, wie Flachschnitte zeigten, fast die ganze

innere Wandung dieser Kammer bedecken.

Ferner bemerken wir, daß die trennende Scheidewand zwischen

K2 und K^^ wieder geschwunden ist, und in jener Region, wo diese be-

stand, sehen wir einen großen Komplex von Sinneszellen, welche von

dem schon auf den Schnitten 3 und 4 nachweisbaren Chordotonal-

nerven I innerviert werden.

Auf Schnitt Fig. 6 sehen wir, daß sich aus dem eben erwähnten

Sinneszellenkomplex drei Chordotonalorgane gesondert haben, welche

alle drei sich an dünne Tracheen anlehnen. Von diesen drei Organen

streben Ch.O.A und Ch.O.A' nach unten und außen zu, Chordotonal-

organ B hingegen erstreckt sich rückwärts, nach der hinteren Wand
der neuen Kammer K'^ zu. In seiner Nähe befinden sich immer drei

Tracheen, die wir durch die ganze Serie hindurch verfolgen konnten

(s. Fig. 6, Taf. VII).

Das vom Nerven III innervierte Organ C ist im Verschwinden

begriffen, es ist ganz dicht an die Hypodermis der Unterseite des Flügels

herangerückt, mit welcher es wenige Schnitte distalwärts verwächst.

Auf Schnitt 7 ist Organ C bereits gänzlich verschwunden. Auch

die übrigen Organe nähern sich ihrem Ende, A imd B sind bereits

mit der Hypodermis in Verbindung getreten, auch A' hat sich bereits

seiner Anheftungsstelle genähert.

Durch weiteres Vordringen der schon auf den beiden vorigen

Schnitten sichtbaren chitinigen Scheidewand S ist eine vollkommene

Trennung eingetreten zwischen der Kammer K^ + dem vorderen Teil

der Kammer K^ einerseits, K\ + dem hinteren Teil der Kammer K^
anderseits. Der Umfang des aus den beiden letzten Teilen gebildeten

Hohlraumes ist der größere von beiden; in ihm liegt das Organ Ch.O.B,

während der andre Hohlraum die beiden Organe A und A' birgt.

Die dicke Chitinwandung der Kammer üCg zeigt auf den Quer-

schnitten ein fast hufeisenförmiges Bild, sie ist von den Membranal-

kanälen zahlreicher Sinneskuppeln durchbrochen.

Wenig distalwärts von Schnitt 7 verschwinden die Chordotonal-

organe gänzlich; die Kammer K^^ + K\ endigt blind, während das

Lumen der Kammern Ä".? + Ka in das der Adern II und III übergeht.
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Fassen wir die für Hyponomeuta gefundenen Resultate noch einmal

kurz unter Betrachtung der Übersichtsfigur 11, Taf. VII zusammen,

so können wir sagen: Wir finden in der Vorderflügelwurzel von Hypo-

nomeuta vier — wie später näher gezeigt wird — kegelförmige Chordo-

tonalorgane, deren distales Ende an der zarten Cuticula der Unterseite

des Flügels befestigt und zu letzterer schwach geneigt ist. Ein Organ

(C) liegt in einem Hohlraum des hinteren Teiles der Flügelwurzel (^"4),

es wird vom Nerven N.III versorgt. Die drei andern ein wenig mehr

vorn und distal gelegenen Organe werden von einem gemeinsamen

Stamme des Nerven II (Subcostalnerv) innerviert; zwei von ihnen, A
und A', erstrecken sich nach unten und außen, sie liegen im unteren

und vorderen Teil der vereinigten Kammern K2 und K^. Das dritte

(B) erstreckt sich mehr rückwärts in eine blind endigende Kammer
{K'4), welche mit der Kammer, in der das Organ C liegt, kommuniziert.

Alle vier Organe liegen streckenweise an dünnen Tracheen.

Tracheenblasen konnten bei Hyponomeuta nirgends in der Nähe der

Chordotonalorgane nachgewiesen werden.

Am Hinterflügel liegen die Verhältnisse betreffs der Chordoto-

nalorgane etwas anders als am Vorderflügel. Es verdient besonders

hervorgehoben zu werden, daß für das vom Nerven III innervierte,

am weitesten basalwärts und nach hinten gelegene Chordotonalorgan G

des Vorderflügels am Hinterflügel kein Homologon nachzuweisen ist,

wenigstens gelang mir dies nicht bei Hyponomeuta päd., welche Species

ich daraufhin auf Querschnitten untersuchte.

Hingegen zweigt sich am Hinterflügel in derselben Kegion wie

am Vorderflügel vom Nerven II ein Chordotonalnerv ab, welcher zwei

Chordotonalorgane innerviert. Möglicherweise entsprechen dieselben

auch den von Leydig am Schwinger von Eristalis ten. beobachteten

beiden Bündeln.

Über die Chitinräume an der Hinterflügelbasis sei kurz, soweit

es uns hier interessiert, folgendes bemerkt.

Nerv I und II treten durch besondere Öffnungen der Flügelbasis

in einen zunächst einheitlichen Raum ein, in welchem man einen mehr

hinten und dorsal gelegenen Teil {K^ + £"2)^ von einem vorn und

etwas mehr ventral gelegenen Teil (V.K) imterscheiden kann. Nach

einer vorübergehenden Verwachsung, durch welche diese beiden Teile

1 Die einheitliche Kammer Kj + K2 des Hinterflügels entspricht höchst-

wahrscheinlich den Kammern K^+Ka des Vorderflügels, welche auch offen mit-

einander kommunizieren, deren Wandungen aber deutlich gegeneinander abgesetzt

sind, wie Totalpräparate besonders deutlich zeigen.
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getrennt werden, kommunizieren diese wieder; dieser Zustand wurde

auf Fig. 8 Taf. VII dargestellt. Wir sehen dort außerdem einige der

vom Nerven II innervierten Sinneskuppeln der großen Subcostal-

gruppe auf der Dorsalseite des Flügels (O.S.K). Die Kuppeln der

kleinen auf der Unterseite stehenden Costalgruppe würden einige

Schnitte (ä 7,5 n) proximalwärts zu suchen sein.

( Auf Schnitt Fig. 9. Taf. VII hat sich die entgültige Trennung

der Kammer K^ + K^ von der vorderen Kammer V.K vollzogen.

In letzterer hat auch schon eine neue Verwachsung der oberen und

unteren Lamelle des Flügels eingesetzt, welche die SondeFung der Costal-

ader {CA) von der Vorderrandader {V.R.A) bewirkt.

In Kammer {Ky + Ä'g) sehen wir nun zwei Chordotonalorgane

im Querschnitt, von denen das größere B sich der hinteren Wand der

Kammer anlegt, während das kleinere A deren ventraler Wand zu-

strebt. Beide Organe werden, wie sich aus den nächsten, proximal-

wärts gelegenen Schnitten ergab, vom Nerven II innerviert, welcher

nach hinten den kurzen Chordotonalnerven abgibt; der Chordotonal-

nerv des Hinterflügels verhält sich somit ähnlich wie der Chordotonal-

nerv I des Vorderflügels, und es dürften beide wohl homologe Bildungen

sem

Auf Schnitt Fig. 10 ist vom Chordotonalorgan A nur noch ein

verschwindender, bereits mit dem Integument verwachsener Rest zu

sehen ; auch das Organ B hat seinen Anheftungspunkt im hinteren und

unteren Winkel der Kammer K^^ + K2 erreicht, es Hegt hier einer hinter

ihm befindlichen Trachee an.

II. Die Tympanaleinrichtungen und Tracheenblasen.

Nachdem wir im Vorigen bei der primitiven Form Hyponomeuta

die Innervierung der Chordotonalorgane an der Flügelbasis sowie die

Hohlräume, in denen sie gelagert sind, beschrieben haben, soll im fol-

genden auf einige Besonderheiten des Chordotonalapparates eingegan-

gen werden, die sich bei höheren Formen fanden und die in engem Zu-

sammenhang mit der Funktion der Organe stehen dürften.

1 Ich möchte liier nocli auf eine Besonderheit des Schnittes (Fig. 10) auf-

merksam machen, obwohl dieselbe, streng genommen, nicht zu unserm Thema

gehört. Im äußersten Teil der Vorderrandader, dicht unterhalb des Frenulums

sehen wir eine etwa 50 // lange Zelle mit großem Kern und deutlichem Nucleolus

liegen. Auf den Nachbarschnitten finden wir noch eine bis drei Zellen von dem-

selben Habitus, welche zwar nicht immer die oben angegebene Größe erreichen.

Über die Bedeutung dieser Zellen vermag ich nichts auszusagen. Ihrem Bau

und färberischen Verhalten nach möchte ich sie für Drüsenzellen ansehen.
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Wir hatten schon bei Hyponomeuta auf Schnitten festgestellt, daß

die Chordotonalorgane an der Cuticula der Unterseite des Flü-

gels befestigt sind und daß diese hier viel zarter ist als in

den etwas entfernteren Regionen. Viel deutlicher tritt dies noch

bei den Rhopaloceren hervor, wo es bei einigen Formen zur Ausbil-

dung eines deutlich abgegrenzten Tympanums kommt, wie es

ähnlich die Acridieram ersten Hinterleibsring besitzen.

In höchster Vollendung scheinen das Tympanum und die andern

Hilfsapparate bei den Satyriden entwickelt zu sein. Diese besitzen,

wie den Systematikern schon länger bekannt, an der Basis der Vorder-

flügel blasenartig aufgetriebene Adern, und zwar betrifft dies je nach

den einzelnen Gattungen nur die Costalader (/) oder diese und die

Ader IV oder schließlich außer diesen beiden noch die «-Ader. Ich ver-

mutete nun, daß diese Bildungen, mit denen man bislang nichts anzu-

fangen wußte, mit dem Chordotonalapparat in Beziehung stehen möch-

ten, und diese Vermutung scheint sich als richtig erwiesen zu haben,

wie weiter unten ausgeführt wird. Bei diesen Nachforschungen stellte

sich auch sogleich heraus, daß bei den Satyriden ein wohlausgebildetes

Trommelfell vorhanden ist, das jetzt zunächst beschrieben werden soll.

In Fig. 14, Taf. VIII wurde die Vorderflügelbasis der Satyride

Epinephele Jurtina von unten betrachtet dargestellt i. Wir sehen hier

an der Flügelwurzel dieselbe Art der Nervenverzweigung wie bei der

primitiven Hyponomeuta. Dies ist — nebenbei bemerkt — ein Zeichen

für die Zähigkeit, mit welcher die einmal erworbenen Nervenbahnen

trotz sonstiger Umgestaltungen festgehalten werden. Es sei des ver-

gleichenden Interesses wegen bemerkt, daß G. Holste in einer kürzlich

veröffentlichten Untersuchung, » Das Nervensystem von Dytiscus margi-

nalis L. « , die gleichen Innervierungsverhältnisse an den Elytren dieses

Käfers fand, wie sie bei Schmetterlingen bestehen und wie sie nach

Blanchard für alle Käfer charakteristisch sind. (Zitiert nach

G. Holste.)

Wir stellen bei Epinephele Jurt. wiederum ein von dem kleinen

Nerven N.III innerviertes Organ C fest, das am weitesten rückwärts

liegt, imd zwei von dem großen Nerven N.II versorgte Organe A und B.

1 Günstige Präparate für diesen Zweck stellt man sich her, indem man die

mit Sublimatgemischen fixierten, von Schuppen möglichst gründlich befreiten

Flügel in toto in ÜANSENsehen oder DELAPiELDschen Hämatoxylin (konzentr.

Lös.) V2~~l Stunde färbt und in Cedernholzöl aufhellt. Je länger sie in diesem

liegen, desto besser, da im Laufe einiger Wochen das sehr störende Pigment zum

Teil aufgelöst wird, ohne daß die Färbung leidet.
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Nerv I versorgt kein Chordotonalorgan. Alle drei spitz-kegelförmigen

Organe inserieren nun mit ihren distalen Enden an einem ansehnlichen

Tympanum (Tymp. Fig. 14, Taf. VIII). Dieses erscheint bei Aufsicht

auf die Unterseite des Flügels als eine fast regelmäßig länglich-ovale

durchsichtige Membran, die von einem stark chitinisierten und deshalb

gelbbraun gefärbten Tympanalring eingefaßt wird. Die Längsachse

des Tympanums liegt in der proximalen Fortsetzung des blasenartig

erweiterten Teiles der Ader IV. Eines schnellen Verständnisses wegen

wollen wir uns an Fig. 14 halten. Distal von dem mit * bezeichneten

Punkt auf der Ader IV beginnt diese sich blasenartig zu erweitern,

proximal von dem bezeichneten Punkte findet eine Gabelung der

Ader statt in einen vorderen, nervenführenden Teil IV' und in einen

hinteren Teil IV", und zwar geht der vordere Teil IV' in den vor-

deren Bogen des Tympanalringes über, während der hintere Teil IV"
den hinteren Bogen desselben bildet. Zwischen den Bogen des Tym-

panalringes ist nun die Tympanalmembran ausgebreitet.

Die Länge derselben betrug, in proximal-distaler Richtung ge-

messen, bei

Epinephele Jurt. etwa 1050 ^i

Äphantopus hyper. » 950 »

Coenonymphe pamph. » 630 »

Melanargia gal. » 1000 »

Die zugehörigen Breiten betrugen bei Aufsicht etwa 300, 375, 180,

270 II. Dabei muß aber berücksichtigt werden, daß dieselbe in Wirk-

lichkeit erhebHch größer ist, weil das Tympanum schräg unter etwa 45°

zur Ebene des Flügels eingespannt ist. Wie aus den Figuren 16 und 17

(Taf. VIII), welche Querschnitte der Flügelwurzel vorstellen, ersicht-

lich, und wovon man sich auch an Totalpräparaten überzeugt, hegt

der vordere Bogen des Tympanalringes bei Betrachtung von der Unter-

seite des Flügels her etwas höher als der hintere Bogen.

Die Dicke der Membran wurde auf Schnitten festgestellt, sie be-

trägt ca. 1 II. Nach den Rändern zu geht sie mehr oder weniger plötzlich

in sehr dickes Chitin über.

Die Anheftung der Chordotonalorgane an das Tympanum voll-

zieht sich in der Regel an dmikel pigmentierten Chitinzäpfchen, ähn-

lich wie bei den Acridierorganen, Von den Chitinzäpfchen gehen

weiter Chitinleisten nach dem Tympanalring und benachbarten Chitin-

bildungen ab, wodurch trotz der Vibrationsmöglichkeit der Organe

deren feste Anheftung gesichert wird. In Fig. 14, Taf. VIII sehen wir
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die Organe A und C in der angegebenen Weise befestigt, beim Organ B
vermochte ich nur eine kleine zapfenähnliche Verdickung ohne Leiste

nachzuweisen, doch mag es bei andern Species auch hier zur Bildung

von Leisten kommen.

Wir haben jetzt noch einer zum Trommelfell gehörigen, zu diesem

wahrscheinlich in einer physiologischen Beziehung stehenden Einrich-

tung zu gedenken. Es befindet sich nämlich, wie auf den Tafelfig. 12,

16 und 17 angedeutet, bei den Satyride n am hinteren Bogen des

Tympanalringes teils auf dem Tympanalring selbst teils auch noch auf

der a-Ader, eine Ansammlung von großen, verschieden gestalteten

Schuppen vor, welche, meist nach vorn gerichtet sind rmd das Trommel-

fell zum größten Teile überdachen. Die das ganze Trommelfell über-

lagernden Schuppen sind haarförmig, jedoch kräftig, es kommen außer-

dem noch kürzere, steiler stehende, breit-schildförmige Schuppen vor.

Diese Vereinigung von Schuppen dürfte einmal als eine Schutzvorrichtung

für das Tympanum funktionieren, dann aber auch vielleicht als ein

Schallwellenfänger. Die Gesamtheit der Schuppen bildet, wie Quer-

schnitte durch dieselben am deutlichsten zeigen, eine lückenlose Wand,

die als ein wirksamer Reflektor von Luftwellen dienen kann. Die Stel-

lung der Schuppen ist eine derartige, daß Schallwellen am leichtesten

von hinten (mit Bezug auf die Ruhestellung des Tieres) her zum

Tympanum gelangen.

Wir wenden uns jetzt den Tracheen zu, die zu unsern Organen in

nahe Beziehung treten. Bei den tympanalen Sinnesapparaten der

Acridier kommt es bekanntlich zur Ausbildung von großen Tracheen-

blasen, von denen eine die Chordotonalorgane einhüllt und sich dicht

dem Trommelfell anschmiegt. Diese letztere Blase besitzt nach

Schwabe nur einen dünnen, zuführenden Tracheenstamm und an

dessen Einmündung eine Klappenvorrichtung, durch welche automatisch

ein Entweichen der in der Blase angesammelten Luft verhindert wird.

Als ich zunächst die primitive Form Hyponomeuta auf die Chordoto-

nalorgane hin untersuchte, richtete ich mein Augenmerk auch auf

etwaige Tracheenblasen. Es ließen sich jedoch, wie im ersten Abschnitt

gezeigt wurde, nur dünne Tracheenstämme an oder in der Nähe der

Organe nachweisen, nirgends kam es zur Ausbildung von Blasen. Hin-

gegen fanden sich solche bei höher differenzierten Formen vor, z. B. bei

Geometriden und in höchster Ausbildung wiederum — soweit meine

keineswegs aber umfassenden Untersuchungen lehrten — bei den

Satyriden aus der Gruppe der Rhopalocera.

Bei den Satyriden kommen, wie vorhin bemerkt, an der Basis
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der Vorderflügel mächtig aufgeblasene Adern in den oben an-

gegebenen Modifikationen vor. Welche Bedeutung haben diese Auf-

treibungen nun? Hierüber geben uns Querschnitte und Längsschnitte

durch dieselben Aufklärung.

Fig. 15, Taf. VIII zeigt einen Querschnitt vom Vorderflügel der

Coenonymphe pamph. (vulgär »kleines Ochsenauge«). Wir sehen bei

dieser Form die drei riesigen Querschnitte durch die Ader I, IV und a,

zwischen diesen die zarten Lamellen der Flügelfelder. Innerhalb der

aufgeblasenen Adern zeigt sich nun je eine sehr umfangreiche

Tracheenblase. Wie weiter unten gezeigt wird, vereinigen sich die

Blasen weiter nach der Flügelwurzel zu zu einer gemeinsamen Blase.

Aussackungen derselben hüllen die Chordotonalorgane ein und schmie-

gen sich dem Trommelfell an. Besonders interessant verhalten sich die

Blasen in den Adern a und IV, da sie hier auf merkwürdige Weise

direkt mit dem Integument verbunden sind.

In Ader / kommt auch eine große Traeheenblase vor, dieselbe ist aber

nicht mit dem Integument verwachsen.

Die Verwachsung der Blasen mit dem Integument der Ader IV
und c( kommt auf folgende Weise zustande.

Bisweilen kommt es zu einer unmittelbaren Verwachsung der

Tracheenblasenmatrix und der Hypodermis, indem sich die Tracheen-

blase in ganzer Ausdehnung der Hypodermis anlegt. Meistens wird

die Verwachsung aber durch zahlreiche zunächst plasmatische, später

mehr oder weniger chitinisierte Verbindungsleisten hergestellt. Diese

werden hauptsächlich wohl von Hypodermiszellen , weniger von der

Tracheenblasenmatrix gebildet, genauen Aufschluß hierüber muß die

Entwicklungsgeschichte geben.

Wir sehen auf der Fig. 18, Taf. VIII mehrere solcher Verbin-

dungsleisten bei VI. Auf Fig. 19 sehen wir stärker vergrößert bei

Vl.qu drei Leisten quer-, bei Vl.l eine längsgeschnitten. Auf Quer-

schnitten erscheinen sie etwa in der Form von kurzen Doppel-T-Trägern.

In der Mitte sind sie am schmälsten, während sie sich nach den Enden

zu verbreitern, um mit der äußeren Cuticula und der Tracheenblase

zu verschmelzen. Dieser Bau der einzelnen Verbindungsleisten bringt

es mit sich, daß die zwischen ihnen gebliebenen Hohlräume als große,

helle, rundliche oder ovale Blasen {Va Fig. 18 und 19) erscheinen.

Durch die eben beschriebenen Verbindungsleisten wird zweifellos

wohl eine feste Verbindung der Tracheenblase mit dem Integument

hergestellt. Zu welchem weiteren Zwecke mag dies nun aber geschehen

sein? Mir scheint es nicht unplausibel, daß vermittels der Verbin-
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dungsleisten Schallwellen, welche die zarte Cuticula der Blasenadern

treffen, direkt auf die in den Blasen befindliche Luft übertragen wer-

den sollen.

Dafür, daß außer durch das Tympanum in manchen Fällen auch

durch die Blasenadern IV und cc Schallwellen an den Sinnesapparat

geleitet werden, spricht noch folgender, sonst schwer zu deutender

Befund bei Coenonymphe pamph.: Die Adern /F und a sind bei

dieser Form im Bereich der Auftreibungen fast vollkommen
frei von Schuppen, aber nur auf der Unterseite des Flügels,

während die Oberseite normal beschuppt ist. Es können mithin Schall-

wellen bei der bekannten Ruhestellung der Tagfalterflügel unmittelbar

und in großer Ausdehnung auf die betreffenden Adern wirken. Die

Blasenader I, bei der es nicht zu einer Verwachsung der Tracheenblase

mit dem Integument kommt, ist im Gegensatz zu den beiden anderen

Adern auf der Unterseite und Oberseite gleichmäßig beschuppt.

Wir haben jetzt noch unsre Angaben über die Morphologie der

Blasenadern und Tracheenblasen zu vervollständigen.

Wemi wir von dem auf Fig. 15, Taf. VIII dargestellten Schnitt

basalwärts gehen, so tritt allmählich eine Abnahme im Umfang der

Adern /, IV und a ein. Die Ader IV sondert sich schließlich, wie auf

Figur zu sehen, in zwei Lumina, die wir schon oben am Totalpräparat

(Fig. 14, Taf. VIII) mit IV' und IV" unterschieden haben. Auf der

Unterseite der kleineren und mehr rückwärts gelegenen Ader IV"

stehen die großen kräftigen Haarschuppen, welche das Tympanum

überdachen (Fig. 16 und 17 Schw).

Die Cuticula der weiter vorn liegenden und größeren Ader IV'

ist auf der Unterseite in zwei scharf abgegrenzte Strecken differenziert.

Die vordere Strecke ist sehr stark chitinisiert, sie bildet den vorderen

Bogen des Tympanalringes. Sie geht nach hinten plötzlich in das

außerordentlich zarte, höchstens 1 // dicke Tympanum über (Fig. 16

und 17), das etwa 45° gegen die Flügelebene geneigt ist. Rückwärts

geht das Tympanum in das dickere Chitin vonIV" über, das den hinteren

Bogen des Tympanalringes bildet. Das Lumen der Ader IV', das etwas

weiter basalwärts die Chordotonalorgane birgt, enthält allein die Tra-

cheenblase, während IV" keine solche aufweist. Die Blase ist von außer-

ordentlicher Zartheit, sie liegt den Wandungen der Ader / V" und beson-

ders dem Tympanum überall so dicht an, daß man sich meist erst mit

Hilfe der ölimmersion überzeugen muß, daß wir es mit zwei Häuten zu

tun haber . Bisweilen mag auch eine wirkliche Verschmelzung dersel-

ben von^egen.

Zeitschrift f. wissenscli. Zoologie ('. H<l. 15



226 Richard Vogel,

Gehen wir von dem auf Fip;. 16 dargestellten Schnitt noch etwas

weiter basalwärts, so sehen wir statt der vorhin gesonderten Adern a,IV,

II und / einen gemeinschaftlichen Hohlraum. Desgleichen haben sich

die Tracheenblasen der Adern / mid IV' vereinigt, wie auf Fig. 17

dargestellt. Schließlich kommuniziert einige Schnitte proximalwärts

auch die Tracheenblase der Ader « mit jener großen Blase, so daß hier

an der Flügelwurzel alle drei Tracheenblasen zusammenhängen.

Die feinere Struktur unsrer Tympanalblasen stimmt mit der von

von Schwabe beschriebenen Struktur der Tympanalblasen der Acridier

überein. Wir haben es mit äußerst zarten und stellenweise stark dehn-

baren Membranen zu tun. Die Dehnbarkeit führt Schwabe auf die

auch von mir gesehenen modifizierten, faltbaren Taeniolen zurück, die

von der Fläche gesehen in feinen Zickzacklinien erscheinen.

Zum Schluß möchte ich noch einige Beobachtungen mitteilen

über die Art und Weise, wie die Tracheeublasen die Chordotonalorgane

einhüllen. Die Blasenwandung liegt dem Chordotonalorgan dicht an,

jedoch tut sie das nicht immer in dessen ganzer Ausdehnung. Bei

Coenonymphe pam'ph. z. B. legt sie sich nur dem distalen Teile des

Organes oberhalb der Stiftkörperchen an, wie es in Textfig. 1 dargestellt

wurde. Wir sehen hier die Blasenwandungen sich dicht an den faserig

strukturierten distalen Teil des Organes von dessen Insertion bis etwas

oberhalb der Stiftkörper anschmiegen. Dann biegt sie nach beiden

Seiten rechtwinkhg ab und heftet sich an das Integument an. Auf

diese Weise trägt die Blase mit dazu bei, das Chordotonalorgan in seiner

Lage zu fixieren.

III. Der Bau der Chordotonalorgane.

Nachdem im vorigen die Innervierung und die Lage der Chordoto-

nalorgane an der Basis der Schmetterlingsflügel dargelegt und auch die

Hilfsapparate derselben, Tympanum und Tracheenblasen, beschrieben

wurden, soll uns im folgenden der Bau der Organe beschäftigen, der

an Organ-, Längs- und Querschnitten studiert wurde. Zunächst seien

einige Bemerkungen vorausgeschickt über die verschiedenen Ausbil-

dungsstufen, in denen die Chordotonalorgane überhaupt bei den In-

sekten auftreten, und über die Stellimg, welche die Chordotonalorgane

an der Wurzel der Schmetterlingsflügel unter diesen einnehmen.

V. Graber, welcher wohl die umfassendsten Kenntnisse von der

Mannigfaltigkeit und Verbreitung der Chordotonalorgane von allen

Forschern besessen hat, die sich mit diesem Gegenstand befaßt haben,

teilt die Organe zunächst ein in tympanale und atympanale. Von
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unseren Organen am Schmetterlingsflügel müssen wir einen Teil, wie

die am Vorderflügel der Satyr iden, ohne Weiteres zu den ersteren

rechnen. Aber auch die anderen Vorkommnisse lassen sich an diese

angliedern, denn, wenn ihnen auch ein scharf abgegrenzter Tympanum
fehlt, so inserieren sie doch an dünneren, vibrationsfähigen Chitin-

flächen.

V. GtRAber unterscheidet weiter zwischen integu mentalen
Organen, d. h. solchen, deren distales Ende am Integument befestigt

ist, und subintegu mentalen Organen, deren distales Ende nicht

mehr mit diesem verbunden ist. In unsrem Falle haben wir es überall

mit integumentalen Gebilden zu tun, und zwar haben wir integumentale

Organe mit Ligament vor uns. Letzteres ist nach alter Auffassung

ein bindegewebiger Strang (wahrscheinlich wird er aber wohl von

faserig-strukturierten Hypodermiszellen gebildet), durch welchen der

proximale Teil des Organes an der Cuticula befestigt wird. Da auch

der distale Teil des Organes auf ähnliche Weise an der Cuticula befestigt

ist, so wird das Organ straff zwischen zwei Punkten derselben ausge-

spannt, und diese saitenartige Ausspannung war ja der Anlaß zu der

Bezeichnung » Chordotonalorgane «. Das Ligament ist aber nicht für

alle Chordotonalorgane charakteristisch, vielen hochausgebildeten Or-

ganen fehlt es überhaupt, während es bei den einfacheren wohl immer

vorhanden ist. Bei unsern Organen der Schmetterlingsflügel ist es

überall nachweisbar, es ist aber sehr kurz und nicht immer ohne weiteres

zu finden. Am leichtesten findet man es natürlich auf Längsschnitten

durch das Organ. Wir sehen das Ligament auf den Fig. 13, Taf. VIII

abgebildet.

Weiter ist für unsre Gebilde charakteristisch, daß sie aus einer

größern Zahl von (etwa 12—40) Einzelorganen, Scolopophoren^, zu-

sammengesetzt sind, welche zu Bündeln vereint sind; die Einzelorgane

liegen jedoch nicht alle genau, sondern nur annähernd auf derselben

Höhe, wie Querschnittsbilder zeigen (Textfig. 8).

Jedes Einzelorgan wird aus der Sinneszelle mit ihrem Stiftkörper

und zwei Hilfszellen gebildet, hierauf soll später näher eingegangen

werden. Indem sich nun jedes Einzelorgan distalwärts verjüngt und

in einen feinen am Integument befestigten Faden ausläuft und indem

alle diese Fäden einer gemeinsamen Anheftungsstelle zustreben, nimmt
das Organ die Form eines spitzen Kegels an (bei den Heterocera

1 Ich verstehe unter «Scolopophor *, die den Stiftkörper in ihrem distalen

Ende bergende .Sinneszelle einschließlich der Umhüllungs- und Kappen-

oder Deckzelle.

15*
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scheint derselbe im allgemeinen spitzer zu sein als bei den Rhopalocera),

dessen Basis von den Sinneszellen gebildet wird.

Die Vereinigung der Einzelorgane zu Bündeln ist die verbreitetste

und bei Larven wohl allein vorkommende Anordnungsweise, wie aus

Grabers Arbeit ersichtlich ist. Leydig fand, daß die Chordotonal-

organe an der Basis der Schwinger ebenfalls »in zwei Bündeln« ange-

ordnet sind. Dieser Vereinigung der Scolopophoren zu Bündeln wäre

die flächenhafte Anordnung (Subgenualorgane der Locustiden) und in

andern Fällen isolierte Anordnung derselben zu einer Crista gegenüber-

zustellen. Inwieweit diese verschiedene Anordnung der Stifte physio-

logische Unterschiede bedingt, ist noch unbekannt.

Die Länge unsrer kegelförmigen Organe variiert innerhalb enger

Grenzen, die des in Textfig. 2 abgebildeten Organes C von Chima-

bacche jag. betrug z. B. von den am weitesten proximal gelegenen

Sinneszellen bis zur distalen Insertion etwa 200 fi. Die größte Breite

an der Basis des Kegels betrug etwa 32 it. Für das auf Fig. 14, Taf. VIII

dargestellte Organ C von Aphantopus hyperanthus betrugen die ent-

sprechenden Maße 230 // und 38 u. Die Längen stimmen also an-

nähernd mit den von Schwabe für die Endorgane der Acridier

angegebenen Längen überein, während für die Breiten bei diesen viel

höhere Werte gelten.

Querschnitte durch die Organe liefern uns ovale Bilder. In dem
elliptischen aus der Region der Stiftkörper stammenden Querschnittsbild

eines Chordotonalorganes von Cheimatohia brum. (Textfig. 8) betrug

der Durchmesser der großen Achse 22 u, der der kleinen etwa 13 u.

Hinsichtlich der Richtung der Chordotonalorgane und ihrer Stift-

körper zu den Integumentflächen, an welchen sie befestigt sind, konnte

ich bei den Organen der Heterocera die Beobachtung Schwabes

an den Acridierorganen bestätigen, daß nämlich die Stiftkörper der

Trommelfellpartie, durch welche sie erschüttert werden,

ihre Längsseite zukehren, und zwar liegt hierbei die distale Stift

-

spitze immer ein wenig näher dem Trommelfell als die Basis.

Bei den Organen der Rhopalocera trifft dies weniger zu. Hier

stehen die Organe oft sehr steil zum Tympanum. Das auf Fig. 13,

Taf. VIII dargestellte von Lycaena icarus besitzt etwa eine Neigung von

45° zum Tympanum. Es hängt das offenbar damit zusammen, daß der

Abstand zwischen Ober- und Unterseite an der Flügelwurzel bei den

Rhopalocera bedeutend größer ist als bei den Heterocera. Da aber

der proximale Teil des Chordotonalorganes an der Cuticula an der

Oberseite, der distale an der Cuticula der Unterseite befestigt ist, so



über die Cliordotonalcu'gane in der Wurzel der Schmetterlingsflügel. II. 229

hätte dasselbe, wenn es dem Trommelfell möglichst parallel verlaufen

sollte, eine ungewöhnliche Länge annehmen müssen. Um das zu ver-

hindern, wurde wohl die steilere Einspannung begünstigt.

Den bisherigen Angaben über Form, Größe und Richtung der

Organe will ich noch hinzufügen, daß die letzteren bisweilen (ich glaube

in dem Falle, wenn keine Tracheenblase vorhanden ist) nach dem
Blutraum zu durch eine ihnen dicht anliegende zarte Hüllmembran

abgegrenzt sind, welche, wie auch Graber und Schwabe beobachtet

haben, in die Basilarmembran der benachbarten Hypodermis übergeht;

an der Hüllmembran fand ich vereinzelte langgestreckte Kerne.

In der Tatsache, daß die Basilarmembran der Hypodermis kon-

tinuierlich in die Hüllmembran der Organe übergeht, erblicken wir

einen Beweis, daß dieses in seiner Gesamtheit von der Hypodermis

abzuleiten ist, wie das in jüngster Zeit von A. Schön ontogenetisch

für die tibialen Chordotonalorgane von Apis mellifica bewiesen wurde.

Nach diesen allgemeinen morphologischen Erörterungen will ich

nunmehr zur Histologie ..imsrer Organe übergehen, mit der ich mich,

nachdem Schwabe die tympanalen Sinnesorgane der Orthopteren

grundlegend bearbeitet hat, verhältnismäßig kurz befassen kann.

Wir legen unsrer ersten Informierung über den histologischen

Aufbau einen Flachschnitt (ä 12 u) durch den Vorderflügel von Chima-

bacehe jag. zugrunde, welcher das Organ C längs trifft (Textfig. 2).

Da die nach demselben Punkte konvergierenden Eiiizeiorgane

ganz dicht aneinander gedrückt liegen, so ist es bei der Kleinheit der

histologischen Elemente sehr schwierig, einen befriedigenden Aufschluß

über die Form und die Grenzen der zu uosern Organen gehörenden

Zellen zu erlangen. Am leichtesten war dies natürlich bei den Scolo-

pophoren der Crista der Locustiden zu erlangen, da hier die Scolo-

pophoren isoliert stehen. Auch bei dem Acridierorgan, dem unsre

Organe noch am nächsten stehen, liegen insofern günstigere Verhältnisse

vor, als hier die Einzelorgane durch die »hyaline Zwischensubstanz«

mehr oder weniger weit voneinander isoliert stehen. Von einer solchen

Substanz ist bei uusern Organen nichts oder fast nichts wahrzunehmen,

hier grenzt, wie aus Textfig. 8 ersichtlich, ein Scolopophor an den

andern. Immerhin ließ sich aus den charakteristischen Zellkernlagen,

welche sich auf Organ-Längsschnitten zeigen, und mit Hilfe von Quer-

schnittserien Klarheit über den Bau des Organes gewinnen und ließ

sich dieser im Prinzip in Einklang mit den Organen der Orthopteren

imd Hymenopteren bringen.

Innerhalb des auf Textfig. 2 dargestellten Längsschnittes durch
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das Organ C unterscheiden wir fünf Schichten von Kernen, welche,

wie mir scheint, deuthch den fünf von v. Adelung im Subgenual-

organ der Locustiden unterschiedenen fünf Kernschichten ent-

sprechen. Die drei basalen Schichten werden von den drei wohl

/^/7./7.

/^.Ty./F.

Trb/.
I/.TJ.R.

Textfig. 1.

Läugssciinitt durch ein Chordotonal-Orgaii von Coenonymphe pamph. (Vorderflügel). Man sielit

die Anheftung des Organes an der dicken Cuticula der Oberseite einerseits (Cm), an dem zarten

Tympanum der Unterseite anderseits (Tymp.). Außerdem wird es durch die Tracheenblase in

seiner Lage fixiert, welche mit dem Chordotonalorgan bei x, mit der Cuticula bei x' fest ver-

bunden ist. Ch.O., (Ihordotonalorgan; Cm, Cuticula; Hyp., Hypodermis; Hyp.fl., dieselbe flach

geschnitten; Trbl., Tracheenblase; V.Ty.R. u. H.Ty.R., vorderer und hinterer Tympanalring.

Fix. Suhl. Ale. Färb. Eisenhämatoxylin. ZeiSS Oc. 2. Tbl. 146. Obj. C. Leitz, Z.-App.

für alle Scolopophoren typischen Zellarten gebildet, der Sinnes-

zelle, der Umhüllungszelle und der Deckzelle oder Kappenzelle (nach

Schwabe); die Schicht IV und V enthält Kerne von accessorischen

Zellen, weiche die Verbindung des Organes mit der Cuticula ver-

mitteln.

Textfig. 2.

12-u-Längsschnitt durch das Chordotonalorgan C de*^ A'orderflügeis von Chimubacche fag, Fix'

u. Fix" die beiden Anheftungspunkte des Organes. Ch. N. U + Hsbst, Chordotonalnerv II u.

Hüllsubstanz: Cm, Cuticula; Hyp., Hypodermis; Tymp., Tympanum; Sz., Sinneszelle; Uz. K.,

Umhüllungszellkern; Kz.K., Kappenzellkern; F«, Vacuolen; 6'//<fc., Stiftkörper; Acc.Z.K. Kerne
der Accossürischen Zellen. Fix. Formol-Chrom-Essigs. Färb. Kisenhämatoxylin. ZeISS Oc. 2,

Tbl. 145. H. Imm. 1/12. Z.-App.



/— <^. A/Mi^Hsbsf.

F/x'

Textfig. 2. Erklärung S. 230.
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Es sollen nun an der Hand der Textfig. 2—8 der Reihe nach die

fünf Zellschichten in proximal-distaler Reihenfolge besprochen werden.

Die Sinneszellenschicht (/) grenzt hart an die Hypodermis; faserig

strukturierte Zellen der letzteren treten direkt in den Sinneszellenknäuel

ein und verbinden diesen, ein loirzes Ligament bildend, dadurch mit

der Cuticula. Außerdem drängt sich mit den Nervenfasern gleichzeitig

Hüllsubstanz zwischen die Sinneszellen ein (Textfig. 2 Ch.N.II + Hhst).

Die Sinneszellen selbst liegen nun dichtgedrängt beieinander, wenn

schon durch Hüllsubstanz isoliert. Ihre Form ist meist spindelförmig

bis eUipsoidisch, desgleichen die des Kernes; im übrigen habe ich über

^en Zelleib imd Zellkern nichts Neues auszusagen, man ersieht diese

Verhältnisse aus den Figuren. Was die Größenverhältnisse anbetrifft,

so fand ich für den Zellkern eine Länge von etwa 10 ii, eine Breite

von etwa 6 n. Für die Gesamtlänge der Sinneszelle vom Eintritt der

Nervenfaser bis zur Spitze des Stiftkörpers ergab die Messung etwa

78 /< ^. Diese ließ sich an einem günstigen 12 /^-Schnitt (Formol-Chrom-

Essigsäure-Fixierung, Eisenhämatoxylin-Färbung) vornehmen.

Die betreffende Sinneszelle, deren ganzer Sinneszellenfortsatz mit

Stiftkörperchen und Endstrang hier zu übersehen war, ist in Textfig. 2

abgebildet. Wir bemerken im Verlauf des Endschlauches bis zu seinem

Übergang in den Stiftkörper zwei hell erscheinende bauchige Auftrei-

bungen (7«! und Va^). Die obere Auftreibung Va- entspricht wohl

der Vacuole Schwabes, sie ist aber nicht so voluminös wie bei den Or-

thopteren, nämlich nur etwa 4,5 u breit, die untere Auftreibung ist

in der Regel noch etwas schmaler, nur etwa 3,6—4 u breit. Zwischen

den beiden Erweiterungen ist der Endschlauch außerordentlich verengt,

er mißt hier kaum 1,5 // im Durchmesser, und da seine Wandung äußerst

zart ist, so würde er auf Querschnitten nur schwer innerhalb der Um-
hüllungszelle zu finden sein, wenn seine Gegenwart nicht durch den

intensiver gefärbten, als schwarzes Pünktchen erscheinenden Achsen-

faden verraten würde. Das Querschnittsbild, das wir hier von dem
distalen Sinneszellfortsatz erhalten, ist dasselbe wie das des proximalen

1 'Unter Spitze des Stiftkörpers soll hier jene Stelle oberhalb des End-

knöpfchens {E.K) verstanden sein, wo die Wandung des Stiftkörpers in den End-

strang übergeht. Wenn man den Endstrang noch mit zur Sinneszelle rechnet,

wie ich es tue, so würde zu der oben angegebenen Länge noch die Länge des End-

stranges hinzuzurechnen sein. Diese ist aber wohl kaum mit Sicherheit fest-

zustellen, da die Endstränge schließlich so fein werden und so nahe beieinander

liegen, daß es mir wenigstens nicht möglich war, den einzelnen Strang kon-

tinuierlich zu verfolgen.
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Fortsatzes. In der Einbuchtung,

zwischen den beiden »Vacuolen«,

liegt in der Regel der Kern der

Umhüllungszelle.

Die »Vacuolen« wurden bislang

nur von Schwabe beobachtet, wel-

cher sie an der Basis aller Stiftkör-

per der Orthopteren fand. J. Hage-

mann (1910) und A. Schön (1911),

welche sich zuletzt mit Chordoto-

nalapparaten bei andern Insekten-

ordnungen befaßt haben, erwähnen

beide ausdrücklich, von einer Va-

cuole im Sinne Schwabes nichts

gefunden zu haben. Auch ich ver-

mochte zunächst nichts von diesen

Gebilden zu entdecken. Textfig. 4

zeigt uns einen 6 /< - Längsschnitt

durch den Endschlauch einer Sinnes-

zelle mit anschließendem Stiftkör-

per von Cheimatobia brum. Hier war

bei allen Endschläuchen trotz guter

Fixierung (Formol- Chrom- Essigs.)

und Differenzierung nach Eisen-

hämatoxylin nichts von einer Va-

cuole nachzuweisen. Schließlich fand

ich diese Gebilde aber doch bei

gleicher Behandlung und zwar

einmal in der oben angegebenen

Modifikation bei Chimahacche jag.

(Textfig. 2 U.8) und dann in ähnlicher

Textfig. 3.

Verlauf einer Sinneszelle aus dem in Textfig. 2

abgetildeten Organe von Chimabacche fag. Fix.

u. Färb, wie dort. Sz., Sinneszelle; Szk., Siniies-

zellkern; Va., Vacuolen; Stftk., Stiftkörper; Ef.,

Endfaden; J.:r., Aclisenfaden; £Ä.,Endknöpfchen;

Hz., Umhüllungzelle; Hz.K., deren Kern; Kz.,

Kappenzelle; Kz.K., deren Kern. Die genauen

Contouren der beiden letzten Zellen ließen sich

nicht nach dem vorliegenden Präparat feststellen.

ZeiSS Comp. Oc. 12. Tbl. 145. H. Imm. 1/12.

Zeich.-App. n. Abbe.

Kz.

ya"-

Hz.K

Sfftk.

NzK

/",<.<'

\0
1
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—Ef.

H.K.

stntv.

Ausbildung wie bei den Orthopterenstiften (nach Schwabe) bei Lycaena

icarus. In Textfig. 5 sehen wir eine Sinneszelle mit Stiftkörper von

dieser Form abgebildet. Die Länge der Zelle bis zum Endknöpfchen

{E.K) beträgt nur etwa 48 // gegenüber etwa 75 ii

bei Chimabacche jag. Der Längenunterschied ist

auf den kürzeren Endschlauch (von der Sinneszelle

bis zur Basis der Stiftkörper) zurückzuführen.

Unterhalb des Stiftkörpers sehen wir hier nur eine

große »Vacuole« von Apfelform.

Wie mögen diese verschiedenen Befunde über

die »Vacuolen« nun in Einklang miteinander zu

bringen sein? Eine befriedigende Antwort hierauf

vermag ich nicht zu geben. Es wäre aber denk-

bar, daß wir in dem Vorhandensein oder Fehlen der

Vacuolen nur verschiedene Zustände in der Spannung

der Endschläuche zu erblicken haben, daß die

» Vacuolen « bei straffer Spannung der Endschläuche

verschwinden, bei Aufhebung derselben wieder auf-

treten. Doch die Entscheidung hierüber muß

künftigen Untersuchungen vorbehalten bleiben.

Der distale Teil der oberen Vacuole geht nun

in den Stiftkörper über. Dieser ist, wie Schwabe

zeigte, ein drehrundes, hülsenartiges, meist läng-

liches Gebilde, das in seinem Innern die »Nerven-

endigung« beherbergt.

Während die meisten Stiftkörper der Ortho-

pteren den direkten Zusammenhang mit der Hypo-

dermis verloren haben, geht die Wand des distalen

Teiles unsrer Stiftkörper in einen Endstrang über,

welcher an der Cuticula befestigt ist.

Über den Bau und Inhalt der Stifte sei folgen-

des hervorgehoben: Sie sind in miserm Falle von

länglicher, aus den Textfig. 3 mid 4 ersichthcher

Gestalt, ihre Länge variiert innerhalb geringer

Grenzen; die längsten messen von der Basis bis zur

Spitze (s. Anm. S. 25) etwa 20 //, durchschnitthch

sind sie etwa 15 u lang. Ihr Dui'chmesser ist an

der Basis zunächst sehr gering, etwa 1,5 ;i, dann

erweitert er sich ein wenig und bleibt fast konstant

bis zur Höhe des im Innern des Stiftes liegenden

Szr.

Textfig. 4.

Stiftkörper von Cheima-

tobia brum. im 6 ((-Längs-

schnitt. Ef., Endstrang;

EK., Endknöpfchen;

K.K., Kopfkaual; Ax.,

Achsenfaden ; iitßw.,iitiii

Wandung; Szf., Sinnes-

zellfortsatz. Fix. Forniol-

Chrom. -Essigs. Färb.

Eiaenhäniatoxylin. ZeISS

C. -Occ. 12. Tbl. 145.

H. Tmm. 1/lü. Z.-App.

n. ABBE.
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Endknöpfcheus (Textfig. 3). Dicht unterhalb des letzteren beträgt

er etwa 2 n, distal vom Endknöpfchen verringert er sich dann

schnell.

Die Wand des Stiftkörpers zeigt den von v. Adelung und

Schwabe bei den Stiften der Orthopteren aufgedeckten charakte-

ristischen Bau. Die äußere Stiftwand ist chitiniger Natur, sie nimmt

keinen Farbstoff auf und hat dieselben optischen Eigenschaften wie

benachbartes zartes Chitin. Diese Schicht scheint bei den Schmetter-

lingen stärker ausgebildet zu sein als bei den Orthopte-

ren. Nach dem Stiftlumen zu nimmt die Wandung

des Stiftkörpers Farbe (Eosin, Hämatoxyline usw.) auf

und verhält sich hierin genau wie die innere dem Plasma

benachbarte Wandung eines Chitinhaares oder die unter

dem eigentlichen Chitin liegende Substanz ganz allge-

mein. Am deutlichsten treten diese beiden Substanzen

an der Basis der Stiftkörper hervor, wie in Text-

fig. 6 a dargestellt. Die färbbare Substanz der inneren

Stiftwandung tritt uns nun weiter oben im Stiftkörper

lokal verdickt in Form von Längsleisten oder »Rip-

pen«, wie V. Adelung und Schwabe sagen, entgegen,

welche auf Längsschnitten durch die Stifte als band-

artige Verdickungen der Stiftwandung erscheinen. Bei

den Orthopterenstiften zeigen sich vielfach zwei Band-

zonen, bei uns ist jedoch immer nur eine deutlich vor-

handen, deren Ausdehnung auf Textfig. 4 ersichtlich ist.

Querschnitte zeigen uns im basalen Teil des Stiftes dicke

in das Stiftlumen vorspringende Rippen in geringer

Zahl, nämlich 4—6 (Textfig. 6&), nach dem Stiftkopf zu Färb. Eisenhäma

nehmen sie an Zahl zu, man zählt dann 7—8 (Textfig. 6 c), ^Z''^\'':!'^T?"''-
_

'^
' Tbl. li:>. H.Inim.

in einzelnen Fällen habe ich auch 10 Rippen gezählt. i/i2.z.-app.abbe.

Es ist denmach wahrscheinlich, daß auch hier eine

Gabelung der dicken Rippen stattfindet, doch habe ich das nicht direkt

beobachtet.

Distalwärts geht die Stiftwand, wie erwähnt, in den Endstrang

über, welcher sich färberisch genau wie die Rippen der Stiftwand ver-

hält. Die Endstränge erscheinen in einiger Entfernimg vom Endknöpf-

chen auf Querschnitten nach Eisenhämatoxylinfärbung als schwarze

von einem feinen hellen Hof und weiter außen von einer grauen

Masse (dem Plasma der Kappenzelle) umgebene Pünktchen, die nach

der Insertionsstelle zu immer kleiner werden. Schwabe, welcher den

Textfig. 5.

Eine Sinneszelle

aus einem Chordo-

tonalorgan des

Voiderflügels von

Lycaena icarus.

Fix. Formol

-

Chrom-Essigs.
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Endstrang vereinzelt bei Acridium aegypticum beobachtete und in seiner

Fig. 17 & abgebildet hat, meint, es ließe sich nicht entscheiden, ob der

Endstrang zum Stiftkörper oder zur Kappenzelle gehöre. Ich müßte

aber nach meinen zahlreichen Präparaten unbedingt das erstere an-

nehmen. Die Endstränge bilden nach meiner Auffassung die letzten

Reste des Zusammenhanges der Sinneszelle mit der Cuticula; bei der

Zartheit dieser Verbindung dürfen wir uns nicht wundern, wenn sie

schließlich ganz verschwindet, wie es in der Regel bei den Orthopte-

ren geschieht. Auch J. Hagemann sagt von den Stiftkörpern, welche

er bei Corixa fand: »Ich erinnere hier auch ausdrücklich noch einmal

daran, daß nach meiner Auffassung der verlängerte Stift sich bis

zum Integument fortsetzt, während bei den Orthopterenstiften die

Verbindung durch die Kappenzellen hergestellt wird.« Um Mißver-

Srfhv

Textfig. 6 a—c.

Querschnitt durch die Unihüllungszelle in verschiedener Höhe der Stiftkörper Fig. « an der

Basis, c etwa in der Mitte des Stiftkörpers, b zwischen beiden jedoch mehr nach der Basis zu.

Uz, 'ümhülhingszelle; Va, Vacuole; Stftw., Stiftwand; a, äußere; i, innere Stftw.; Ri, Rippen;

Ax, Achsenfaden. Aus 5,((-Schnitte durcli Organe des Vorderflügels von Chimabacche fag. Fix.

Flemming. Färb. Eisenhämat. Zeiss C.-Occ. 12. Tbl. 145. H. Imni. 1/12. Z.-App. Abbe.

Ständnisse zu vermeiden, füge ich hinzu, daß, außer durch die End-

stränge selbst, in unserm Falle die Befestigung noch durch die lang-

gezogenen Kappenzellen und außerdem durch nahe der Cuticula gelegene

Hypodermiszellen vermittelt wird.

Wir kommen nunmehr zur Besprechung des Inhaltes des End-

schlauches mit seiner Stiftkörperendigung. Der ganze centrale Teil

der Endschläuche wird wie bei den Orthopterenorganen so auch in

unserm Falle von dem sogenannten Achsenfaden durchzogen, der von

der Sinneszelle kommt, die Vacuolen durchzieht, in das Stiftlumen ein-

tritt und in dessen distalem Teile mit dem sogenannten Endknöpfchen

endigt. Innerhalb der Vacuole ist der Achsenfaden etwas verdickt,

im Stiftlumen beträgt sein Durchmesser nur einen Bruchteil eines //.

Ich vermochte den Achsenfaden von dem Endknöpfchen rückwärts

nur bis in die Nähe des Sinneszellkernes zu verfolgen, wo er sich aufzu-

lösen scheint. Die Auflösung des Achsenfadens in feinste Fibrillen und
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eine Wiederveieinigimg derselben im proximalen Teil der Sinneszelle

nach dem von Schwabe bei den Orthopterenstiften festgestellten Modus

konnte ich bei meinen Objekten nicht ermitteln.

Das Endknöpfchen erscheint bei unsern Organen als ein etwa 2

—

3 u hohes, im Mittel etwa 1,5 u dickes Körperchen, das an der Basis

ein wenig dicker als am Ende ist. Die Achse des Endknöpfchens wird

von einem feinen hell erscheinenden Kanal durchzogen, dem >> Kopf-

kanal« der Autoren (s. Textfig. 4 K.K).

Im allgemeinen läßt sich kein ausgesprochener Unterschied im

Bau der Endknöpfchen bei den Heterocera und den Khopalocera

nachweisen. Jedoch fand ich bei A'phantopus hyperanthus, einer Saty-

ride, und Lycaena icarus Endknöpfchen von Flaschen- oder Glocken-

form, wie in Textfig. 7 abgebildet. Im Innern dieser

Endknöpfchen ist ein deutlicher Kanal vorhanden, der,

wie es scheint, das ganze Köpfchen durchzieht; ich hatte

ganz den Eindruck, daß dieses nur eine Verdickung der

Stiftwandung vorstellt. rp .r-^ ^

Da Endknöpfchen, Achsenfaden sowie die Stift- Endknöpfchen

Wandung dasselbe färberische Verhalten gegen Häma- eines stiftköipeis

toxyhn und Eosin zeigen (das Endknöpfchen erscheint ^^^^^ ^^^ Poj..

wohl nur infolge seiner kompakteren Beschaffenheit moi-chrom-

p.. T , T 1 • 1 1 /^ 1 -1 1 \ Essigs. Färbung
etwas intensiver geiarbt als die beiden andern (jrebilde), Eisenimmato-

da ferner, soviel ich sehe, das erstere sowohl kontinuier- xy'i"; (schwacii

lieh in die Stiftwand als auch in den Achsenstrang vergr.c.4ooox.

überzugehen scheint, so neige ich der Ansicht zu, alle ciez. freihändig.

drei Gebilde als ein organisch Zusammenhängendes auf-

zufassen. Da ich die innere Stiftwandung als eine »Vorstufe« des

Chitines betrachte, so müßten wir das gleiche mit dem Endknöpfchen

und Achsenstrang tun. Von diesem Gesichtspunkt aus erscheint

es fraglich, ob wir den Achsenfaden mit dem Endknöpfchen wirk-

lich als nervöse, Reiz aufnehmende und weiterleitende Endigung

betrachten dürfen. Vielleicht haben wir diesen Gebilden vielmehr

Stützfunktion nach dem in neuester Zeit von R. Goldschmidt bei den

Sinneszellen der Nematoden so energisch vertretenen »Koltzoffschen

Prinzip« zuzuschreiben, während der Reiz durch das um den Achsen-

faden befindliche Plasma allein dem Centralorgan zugeleitet wird. Doch

ich will mich hier nicht länger auf diesem schwierigen Gebiete aufhalten,

wo die Gegenstände an der Grenze unsres Wahrnehmungsvermögens

liegen und die Beobachtungen leicht subjektiven Charakter annehmen.

Nachdem wir im vorigen die Sinneszelle der Scolopophoren
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besprochen haben, wollen wir jetzt kurz die Hilf s Zeilen derselben be-

trachten, welche den Endschlauch mit der Stiftkörperendigung einhüllen.

Die sogenannte Umhüllungszelle umgibt den basalen Teil des

Endschlauches und weiter die Vacuolen und den Stiftkörper bis etwa

zum Endknöpfchen ; wenn sie über letzteres hinausragt, so liegt sie

jedenfalls dem Endstrange ganz dicht an. Der große sehr chromatin-

reiche Kern der Umhüllungszelle liegt, wie bereits oben erwähnt,

in der Einbuchtung, die der Endschlauch zwischen den beiden Vacuolen

erfährt, seine Lage und Form ist aus den Textfig. 2 und 3 ersichtlich,

seine Länge betrug bei Chimabacche jag. etwa 1 ii, seine Breite etwa

4,5 ti bis etwa 2,5//, je nachdem, ob man den Kern von seiner breiten

oder seiner schmalen Seite sieht.

Hinsichtlich des feineren Baues scheinen unsre Umhüllungszellen

mit denen der Orthopteren übereinzustimmen. In beiden Fällen haben

wir ein feines, weitmaschiges Proto-

plasmanetz mit großen Vacuolen; die

Zellen erscheinen daher nach der üb-

lichen Eisenhämatoxylinfärbung fast

farblos.

In einer Beziehung unterscheiden

sich jedoch die Umhüllungszellen unsrer

^, . _. , \ , ., , , Organe auffällig von denen der Orth-
Cheimatohia brum. \ordertl. Chordoto- '^ '^

naioigan quer durch die Umhüiiungs- optereu, besonders dcueu der Acri-
zeUen in Höhe des Stiftkörpers durch- ^^^^ ^^ LoCUStideU, uämlich im
schnitten. H.M., Hüllmembran; U.Z.,

.

Umhüllungszellen; Szf., Sinneszellenfort- Querschnittsbildc. Bei den Orthopteren
satz; das schwarze Pünktchen ax in j- ^jg ScoloDOphoreU isoHcrt in
seinem Inneren ist der Achsenfaden; ^

^
^ '-

_

stftk., Stiftkörper. Fix. Formoi-chrom- einer »hyahueu Zwischeusubstauz

«

Essigs. Färb. Eisenhämatoxyiin. zeiss (wahrscheinKch Blutflüssigkeit), infolge-
Oc.6. Tbl. 145. H.Imm.l/12.Z.-App. ABBE. ^

. . -

dessen erscheinen die Hüllzellen auf

Querschnitten annähernd kreisförmig. Bei unsern Organen hingegen

sind die Scolopophoren dicht zu einem Bündel aneinander

gedrängt, von hyaliner Zwischensubstanz ist hier nichts zu sehen.

Infolge davon nehmen die Umhüllungszellen einen unregelmäßig poly-

edrischen, meistens einen fast rechteckigen Querschnitt an, wie auf den

Textfig. 6 und 8 dargestellt. In den auf Textfig. 6 h gegebenen Quer-

schnittsbild einer Umhüllungszelle verhielt sich Breite zu Dicke wie

11 zu 9 n.

Die Kappenzelle schließt sich der Umhüllungszelle distalwärts

an, sie umhüllt also den distalen Teil des Stiftkörpers und den End-

strang. Ihre Konturen sind, je weiter vom Stiftkörper entfernt, desto
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schwieriger festzustellen. Färberisch unterscheidet sich die Kappen-

zelle von der Umhüllungszelle dadurch, daß sie sich wohl infolge ihrer

faserigen Struktur intensiver färbt.

Der Kern der Kappenzelle ist spindelförmig, er liegt mit seiner

Längsachse dem distalen Ende des Stiftkörpers an, meistens liegt er

jedoch noch mehr distalwärts wie der in Textfig. 3 abgebildete Kern.

Seine Chromatinverhältnisse stimmen mit denen der Umhüllungszelle

überein. Die Länge der Kappenzellkerne beträgt etwa Tu.

Außer den Umhüllungs- und Kappenzellen treten noch weitere

accessorische Zellen nahe der Cuticula auf, von diesen können jedoch

keine Zellgrenzen, sondern nnr die Lage der Kerne bestimmt werden.

Es befindet sich nahe am distalen Insertionspunkt des Organes C
(Textfig. 2) eine Anhäufung von Ideinen runden Kernen bei V und etwas

tiefer eine Schicht kleiner langgestreckter Kerne bei IV. v. Adelung

hat ähnliche Kernlagen bei dem Subgenualorgan der Locustiden

beobachtet. Die zu diesen Kernen gehörigen faserig strukturierten

Zellen vermitteln zweifellos mit die Befestigung des Organes an der

Cuticula.

IV. Allgemeine Betrachtung über die Verbreitung und Funktion

der Chordotonalorgane.

Am Ende unsrer mörphologisch-histologischen Skizze angelangt,

drängen sich uns mehrere allgemeine Fragen nach der Verbreitung,

Herkunft und Funktion der Chordotonalorgane auf.

Es ist so gut wie gewiß, daß außer den von uns in den Flügelwurzeln

gefundenen Chordotonalorganen solche auch noch in andern Teilen

des Schmetterlingsleibes vorkommen. Zu dieser Annahme zwingen uns

Gründe vergleichend-anatomischer Natur. Finden wir doch, wie aus

einer wertvollen tabellarischen Zusammenstellung Grabees (Archiv f.

mikrosk. Anat. Bd. XX S. 558/59) und aus den späteren Arbeiten

von Janet, Hagemann, Holste und Schön hervorgeht, bei andern

Insektenordnungen außer in den Flügelwurzeln Chordotonalorgane an

der Basis der Antennen imd der Mundwerkzeuge, an verschiedenen

Stellen des Thorax, in allen drei Beinpaaren sowie in den Abdominal-

segmenten. Alle diese Befunde stehen aber wegen mangelnder syste-

matischer Dm'charbeitung vereinzelt da. Von der einen Ordnimg sind

beispielsweise Chordotonalorgane nur aus den Beinen, von einer andern

nur aus dem Thorax bekannt geworden usw. Am vollständigsten

scheint die Untersuchung an den Larven und Imago von Dytiscus

durchgeführt zu sein, wo unsre Sinnesapparate diu:ch Leydig und
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Graber an der Basis der Antennen, an den Mundteilen, in den drei

Beinpaaren, den Hinterflügeln und in den meisten Abdominalseg-

menten nachgewiesen wurden.

Damit wir zu einem vollen Verständnis der Chordotonalorgane

gelangen, muß die nächste Aufgabe sein, Vertreter der einzelnen In-

sektenordnungen vollständig auf das Vorkommen dieser Organe hin

durchzuuntersuchen.

Erst auf der Basis annähernd vollständiger morphologischer und

histologischer Tatsachen wird an die Beantwortung der Frage nach der

Funktion der Chordotonalorgane mit Erfolg gegangen werden können.

Bisher nimmt man für diese fast allgemein Gehörfunktion an, das

mag auch z. B. für die hochentwickelten, tympanalen Sinnes-

apparate der Orthopteren zutreffen. Ob dies aber auch für die

einfacher gebauten Organe (ohne Tympanaleinrichtung) gilt, ist

zweifelhaft. Die Hypothese einiger Forscher, wie Loeb und E. Wein-

land, welche in solchen einfacheren Organen statische, zur Wahr-

nehmung der Eigenbewegungen des Körpers dienende Sinnesapparate

erbhcken, hat vieles für sich.

Was nun die Frage nach der Fmiktion der Chordotonalorgane in

der Wurzel der Schmetterlingsflügel speziell anbetrifft, so läßt sich auch

hier mit voller Sicherheit noch nichts sagen. Die Frage, ob Schmetter-

linge hören können, ist in neuerer Zeit öfter gestellt und in diesem

Jahre erst von R. Stobbe auf Grund von Experimenten hin bejaht

worden. Den Sitz des Gehöres vermochte dieser Autor aber nicht fest-

zustellen; sicher kommen nach seinen Beobachtungen aber weder die

Antennen noch ein am ersten Abdominalsegment vorkommender, von

Deegener entdeckter imd provisorisch für ein Gehörorgan gedeuteter

Sinnesapparat als Sitz des Hörvermögens in Betracht.

Herr Stobbe hatte auch einem Versuchstiere die Flügel abgeschnit-

ten und daraufhin noch deutliche Reaktion auf Geräusche konstatiert.

Bei dieser Behandlung sind aber die Chordotonalorgane in der Flügel-

wurzel wahrscheinlich nicht verletzt worden. Wie mir der Autor auf

eine Anfrage freundlichst mitteilte, vermutete er etwaige Gehörorgane

mehr auf der großen Flügelfläche, und er hält es selbst für wahrschein-

lich, daß die in der Wurzel der Flügel befindlichen Chordotonalorgane,

von deren Vorhandensein er nichts wußte, bei seinen Operationen nicht

mit entfernt wurden. Es bleibt also die Möglichkeit, daß wir in diesen

Organen die Gehörapparate der Schmetterlinge vor uns haben, bestehen,

solange nichts anderes bekannt wird.

Besonders die Befunde bei den Satyriden, wo es zur Ausbildung
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eines deutlichen Trommelfelles, großer Tracheenblasen und andrer Hilfs-

eim-ichtungen kommt, lassen auch mich vermuten, daß wir hier

wenigstens schallpercipierende Organe vor uns haben. Die sich

anschließende Frage, was denn für Töne oder Geräusche aufgenommen

werden, ist ungemein schwer zu beantworten. Handelt es sich bei der

Perception nur um Töne, welche von derselben Art erzeugt werden, oder

können auch andere Töne wahrgenommen werden? Bis jetzt können wir

diese Fragen noch nicht entscheiden. Tatsache ist aber, daß be-

stimmte Schmetterhnge imstande sind, bestimmte Töne oder Geräusche

zu erzeugen. Am bekanntesten ist wohl der relativ laute, zirpende

Ton des Totenkopfsehwärmers. Aber auch andere verbürgte Fälle

liegen vor, unter anderen ein von Ch. Darwin beobachteter. Eine

Zusammenstellung über diesen Gegenstand findet man bei Berlese

»Gli Insetti« I. p. 704/705 und in einem Aufsatze von A. Japha, in

dem dieser Autor auch einen neuen Fall von Lauterzeugning bei einem

südamerikanischen Schwärmer mitteilt. Von beiden Autoren werden

insgesamt etwa 20 Arten namhaft gemacht, bei denen eine Erzeugung

von Geräuschen oder Tönen beobachtet wurde.

Wenn wir sonst nichts von Tonerzeugung bei Schmetterhngen

wissen, so mag das seinen Grund darin haben, daß die erzeugten Töne

oder Geräusche für unser Ohr meistens zu leise sind. Für diese An-

sicht spricht auch das Verhalten der Versuchstiere Stobbes, welche auf

ganz leise Quietschtöne am besten reagierten.

Tübingen, im September 1911.
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Erklärung der Abbildungen.

Durchgehende Bezeichnun

A, Anhangskammer;

Bl, Blutzellen;

Bu, Bucht;

CG, Costalgruppe;

Ch.L, ChitinJeiste;

Ch.N, Chordotonalnerv

;

Ch. 0, Chordotonalorgan

;

C.N, Costalnerv;

Cu, Cuticula;

Fe, Fettzellen;

Gr.Z, Große Zelle;

h, hinten;

H.R, Hinterrand;

Hyp, Hypodermis;

Hyp.K, Hypodermiskern

;

/, II usw., {( u. /^, die Adern des Flügels;

K^, Ko, K^ usw., Kammer 1, 2, 3 usw.;

Li, Ligament;

Mu, Muskeln;

NI, NU, NIII, Nerv I, II, III;

o, oben;

0. S.K, Sinneskuppeln der Subcoätal-

gruppe;

gen für alle Tafelfiguren:

S, Scheidewand;

SI, 81 V, SVII, Schnitt I, IV, VII;

Sc. G, Subcostalgruppe

;

Seh.A , Schuppenalveo len

;

Schw, Schuppenwand;

Tr, Trachee;

Trhl, Tracheenblase;

Trhl.I, Tracheenblasenintima;

Tymp, Tympanum;
Tymp, R, Tympanalring;

u, unten;

U.8.K, Sinneskuppelnd. Costalgruppe;

r, vorn;

Va, Hohlräume;

Verw, Verwachsung

;

V.K, vordere Kammer;
Vl.qu, Verbindungsleisten, quer;

Vl.l, Verbindungsleisten, längs;

V.N, Vorderflügelnerv;

V.R.A, Vorderrandader;

V.R.A.N, Vorderrandadernerv.

Tafel VII.

Fig. 1—7. Querschnittsbilder durch die Wurzel des Vorderflügels von

Hyponomeuta päd. in proximal-distaler Reihenfolge, v = vorn, h = hinten, o =
oben. Fix. Pikrins. - Subl. Färb.: Eosin -Hämatoxylin. Zeiss, Oc. 2 Tbl. 145.

Obj. C. Leitz. Z.-App.

Fig. 8—10. Querschnittsbilder durch die Wurzel des Hinterflügels derselben

Species. Behandl. und Bezeichnung wie oben.

In den Fig. 4—7 und 9—10 wurde nur der vordere, für uns in Betracht kom-

mende Teil des Flügels abgebildet.

Fig. 1—10. Nerven und Sinneszellen rot; Cuticula schwarz.

Fig. 11. Die Vorderflügelbasis von Hyponomeuta päd. mit der Nerven

-

Verzweigung, insbesondere mit den Chordotonalnerven und den durch rote, punk-

tierte Linien in ihrer Lage angedeuteten Chordotonalorganen. Die Schnitte, die

zu den Fig. 1, 4 u. 7 gehören, wurden als punktierte Linien unter SI, SIV und

SVII eingetragen. Fix.: Pikrins. -Subl. Später mit Vio% Os04 behandelt und

mit Borax-Karmin gefärbt. Zeiss, Oc, 2, Tbl. 145, Obj. A. Leitz Z.-App. Ner-

ven und Chordotonalorgane rot.

Fig. 12. Flächenansicht des Tympanums und seiner Umgebung vom Vorder-

16*
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fiügel von Aphantopus hyperanthus. Die Schuppen, welche auf dem hinteren

Tympanalring und auf der Wurzel der «-Ader stehen und welche das Trommel-

fell größtenteils überdachen, wurden nur zum geringen Teil eingezeichnet. Kanada-

balsam-Dauerpräparat. Fix. : Alkohol. Zeiss, Oc. 3. Tbl. 145. Obj. A. Leitz Z.-App.

Tafel VIII.

Fig. 13. Längsschnitt durch die Vorderflügelwurzel von Lycaena icarus.

Man sieht die Sinneskuppelgruppen auf der Ober- und Unterseite des Flügels,

sowie die Chordotonalorgane angeschnitten. Die Punktlinie deutet den weiteren

Verlauf des betreffenden Chordotonalorganes an. Fix.: Formol-Chrom-Essigs.

Färb.: Eisenhämatoxylin. Zeiss, Oc. 1, Tabl. 0, Obj. E. Z.-App.

Fig. 14. Übersichtsbild über die Vorderflügelbasis von Epinephete Jurtina.

Man sieht die Verzweigung der Nerven, das Tympanum und die an diesem in-

serierenden Chordotonalorgane. Nerven und Chordotonalorgane: rot. Fix.

Absoluter Alkohol. Färb.: Hämatoxylin nach Delafield. Zeiss, Oc. 1, Tbl. 0,

Obj. A A. Leitz Z.-App.

Fig. 15—17. Querschnitte durch die Blasenadern von Coenonymphe pampJi.

in distal-proximaler Reihenfolge. Fix.: Flemming. Färbung: Eisenhämatoxylin.

Zeiss, Oc. 1, Fbl. 0, Obj. AA. Z.-App.

Fig. 18. Querschnitt durch die Blasenader IV von Coenonymphe pamph.

Fix.: Flemmikg. Färb.: Eisenhämatoxylin. Zeiss, Oc. 2, Tbl. 145, Obj. C.

Z.-App.

Fig. 19. Längsschnitt, ebendaher. Fix.: Flemming. Färb.: Eisenhäma-

toxylin. Zeiss, Oc. 2, Tabl. 145. H.-Imm. 1/12. Z.-App. Abbe.



Histologische Studien über Insekten.

II. Das sensible Nervensystem der Aeschnalarven.

Von

Alexius Zawarzin.

(Aus dem anatomisch-histologischen Laboratorium der Univ. St. Petersburg.)

Mit 9 Figuren im Text und Tafel IX—XI.

In meiner vorhergehenden Arbeit über den Bau des Herzens und

dessen Innervation bei ^esc/ma-Larven habe ich bereits die Motive

angegeben, welche mich veranlaßten die Untersuchung des Nerven-

systems der Insekten vorzunehmen. Das Hauptsächlichste derselben

ist die äußerst beschränkte Zahl der mit Spezialmethoden ange-

stellten Untersuchungen dieses Systems, sowie der Widerspruch der

Resultate derselben.

Außerdem ist aus der ganzen Gruppe der Arthropoden, ungeachtet

dessen, daß über einzelne Vertreter derselben (hauptsächlich aus den

Crustaceen) eine Reihe glänzender Arbeiten von Retzius, Bethe,

VOM Rath, R. Cajal, Claus und vielen andern Forschern vorhanden

sind, bei keinem Tiere (mit Ausnahme vielleicht von Astacus) das

Nervensystem, sowohl das centrale als auch das periphere, vollkommen

studiert worden. Dieses bezieht sich besonders auf das sensible Nerven-

system, in welchem die Elemente eine große Einförmigkeit aufweisen,

infolgedessen dasselbe in den angeführten Arbeiten keinem detaillierten

und systematischen Studium unterworfen wird; in der Mehrzahl der

Fälle begnügen sich die Forscher bloß mit der Aufstellung allgemeiner

Prinzipien.

Für jeden physiologischen Versuch an den Sinnesorganen eines

Tieres ist zunächst nicht das allgemeine Prinzip des Baues des sensiblen

Nervensystems erforderlich, sondern die Kenntnis der genauen Ver-

breitung seiner Elemente im ganzen Körper des Tieres. In dieser Hin-

sicht leiden viele Arbeiten über Arthropoden Mangel. Die Aufgabe
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meiner Arbeit bestand somit darin: erstens die widersprechenden Be-

funde in den Arbeiten meiner Vorgänger nach Möghchkeit klarzu-

stellen und zweitens ein möglichst volles und detailliertes Bild des

sensiblen Nervensystems eines Vertreters der Gruppe zu geben.

I. Material und Methode.

Als Material für meine Untersuchungen dienten mir Larven von

Wasserjungfern vom Genus Aeschna und zwar von drei der hier ver-

breitetsten Arten : Aeschna grandis L. ; Aeschna juncea L. und Aeschna

cyanea Müll. Diese drei Arten unterscheiden sich selbst im Imagostadium

wenig voneinander; die Larven unterscheiden sich jedoch nur durch die

Pigmentierung; im übrigen weisen sie den gleichen Bau auf. In der

weiteren Ausführung werde ich sie infolgedessen nicht unterscheiden,

da augenscheinlich alles auf die eine Art bezügliche sich auch auf die

beiden andern bezieht.

Bereits in meiner früheren (49) Arbeit habe ich die Gründe aus-

einander gelegt, warum ich als Grundobjekt meiner Untersuchungen

die Larven von Wasserjungfern gewählt habe und will mich daher hier

damit nicht weiter aufhalten.

Für die Färbung des Nervensystems benutzte ich ausschließlich

das Methylenblauverfahren. Ich injizierte den Larven verschiedene

Mengen (bis zu 1 ccm) Methylenblaulösungen verschiedener Konzentra-

tion (bis ^/2%) in 0,75% Kochsalzlösung, und fixierte dieselben nach

Verlauf einer gewissen Zeit (bis 3 Stunden) in 8%—10% Lösung von

molybdänsaurem Ammonium. Nach dem Auswaschen in Wasser

wurden aus einzelnen Körperteilen in gewöhnlicher Weise Totalpräpa-

rate angefertigt. Irgendwelche bestimmte Angaben kann ich nicht

geben, weil das ganze Geheimnis des Verfahrens nur in einer gewissen

Praxis besteht; häufig werden aus scheinbar ganz unbedeutenden

Gründen keine Resultate erzielt.

Außer dem Methylenblauverfahren wandte ich zum Studium einiger

Einzelheiten im Bau des Chitinapparates der Sinnesorgane auch die

übliche Methode der Paraffinschnittserien an.

II. Literaturübersicht.

In der vorliegenden Arbeit bespreche ich außer dem sensiblen

Nervensystem der Insekten auch deren Sinnesorgane, infolgedessen

ist es erforderlich auch die Literaturübersicht in zwei Teile zu scheiden.

Zunächst werde ich die Arbeiten über die Sinnesorgane in Betracht

ziehen. Diesen Organen, ungerechnet das Sehorgan, welches ich nicht
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untersucht habe, ist eine ungeheure Menge von Arbeiten gewidmet.

Da ich jedoch in dieser Arbeit hauptsächlich das Nervensystem berück-

sichtige, so will ich nicht ausführlich die einzelnen Untersuchungen

aufzählen, sondern nur eine allgemeine Charakteristik geben.

Fast sämtliche Arbeiten über die Sinnesorgane der Insekten sind

entweder direkt an frischem Material an Totalpräparaten oder sog.

Quetschpräparaten, oder vermittels der gewöhnlichen Schnittmethode

ausgeführt worden, wobei häufig für die Erweichung des Chitins Eau
de Javelle angewandt worden war (Nagel [32]). Es ist natürlich,

daß bei Anwendung einer derartigen Methode hauptsächlich der Chitin-

apparat der Sinnesorgane dem Studium zugänglich war.

In andern Arbeiten, welche auch an Schnitten, jedoch von fixierten

Präparaten, angestellt waren, werden auch andre Bestandteile der

Sinnesorgane und zwar Drüsen- und Nervenelemente beschrieben.

Auch auf diese Arbeiten bezieht sich, wenngleich in geringerem Maße,

das von den Arbeiten der ersten Kategorie Ausgesagte, daß in ihnen

nämlich relativ wenig der hauptsächlichste Bestandteil eines jeden

Sinnesorgans, nämlich dessen Nervensystem, in Betracht gezogen wird.

Dieser Umstand hängt natürlich von der geringen Tauglichkeit der

Methode ab. Es ist recht schwer, bisweilen sogar vollkommen unmög-

lich, auf Schnitten eine Nervenzelle von einer Drüsen- oder trichogenen

Zelle zu unterscheiden, infolge einer vollkommenen Abwesenheit von

objektiven Kennzeichen. In derartigen Arbeiten sind daher stets hin-

sichtlich der Nervenapparate Widersprüche vorhanden.

Angefangen von der bekannten Arbeit von Leydig (25) über

Corethra, ist, durch eine Reihe von weiteren Arbeiten andrer Forscher,

bei Insekten das Vorhandensein folgender Sinnesorgane festgestellt

worden. Weit verbreitet sind zunächst Tasthaare, die auf der ganzen

Oberfläche des Körpers verstreut sind. Verschiedene Autoren be-

schreiben ferner eine Reihe von Organen unter der Bezeichnung : »Kegel «,

»Grubenkegel«, »Geschmackskegel«, »Gruben ohne Kegel«, »Membran-

kanäle«, »Porenkanäle« u.dgl. Diese Organe wurden vorwiegend auf

den Kopfanhängen untersucht und fast von allen Forschern als Ge-

schmacks- oder Geruchsorgane anerkannt (meiner Meinung nach ist

es zutreffender, dieselben nach Nagel (31) als Organe des chemischen

Sinnes zu bezeichnen), wobei einige Autoren für die Kegel auch eine

Tastfunktion nicht ausschließen. Die hierauf bezügliche Literatur

sowie eine kritische Übersicht derselben ist in den Arbeiten von Kräpe-
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LiN (23), Geaber (12), VOM Kath (36), Nagel (31) und Köhler (43)

vorhanden.

Die dritte Gruppe der Sinnesorgane der Insekten bilden die » Gehör-

organe«, die sog. tympanalen und chordotonalen Organe. Die ersteren

sind bei verschiedenen Vertretern der Orthopteren von von Siebold,

Graber (14), Adelung und in letzterer Zeit von Schwabe (44) be-

schrieben worden. Bei den Aeschna-haiyen werden sie nicht angetroffen,

infolgedessen ich mich bei denselben hier nicht weiter aufhalten werde.

Die chordotonalen Organe sind jedoch von Graber (14) bei den

Vertretern fast sämtlicher Insektenordnungen gefunden worden, dabei

in den verschiedensten Körperteilen. Auch Schwabe (44) beschreibt

in seiner Monographie den feineren Bau dieser Organe. Nach ihm be-

steht ein jedes derartiges Organ oder Otarium aus je einer Kappen-,

Drüsen- und Nervenzelle. Der periphere Fortsatz der letzteren ist nach

Schwabe in einen besonderen charakteristischen Stift oder Scolopophor

umgewandelt, in dessen Hohlraum ein Bündel von Neurofibrillen ver-

läuft. Den Gehörorganen gehört auch das hauptsächlich von Child (7) be-

schriebene JoNSTONsche Organ an. Ausführlichere Literaturangaben über

diese Organe werde ich an entsprechender Stelle weiter unten geben.

Die Sinnesorgane der Wasserjungfern und ihrer Larven sind in

der Literatur nur verhältnismäßig wenig berührt worden i.

Lespes (28) hat bei den Imagines der Agrionidae auf den Antennen

besondere Tympanulae beschrieben, welche er für Gehörorgane hielt.

Packahd (34) hat auf dem Epipharynx von einigen Aeschna-

Arten (Imago) Geschmacksorgane gesehen.

Nagel (31) berichtet in seiner großen Monographie auch über

morphologische und physiologische Untersuchungen der Geschmacks-

organe von Aeschna-liSiiven. Auf Grund dieser Untersuchungen war

er zum Schluß gekommen, daß bei den ^csc/ma-Larven auf den Mund-

anhängen besondere Tastorgane, Geschraacksorgane dagegen nur auf

der unteren Fläche des Labrum und auf dem Epipharynx in reichlicher

Zahl und gut entwickelt vorhanden sind.

Über den sensiblen, mit sämtlichen oben angeführten Sinnesorganen

zusammenhängenden Nervenapparat sind eine Reihe von Befunden

sowohl mit den gewöhnhchen als auch mit Spezialmethoden erhoben

worden.

1 Hier muß ich das in meiner Arbeit über das Herz (48) Ausgesagte noch

einmal wiederholen, daß ich nämlich für eine Vollständigkeit der Literatur-

angaben nicht einstehe, da viele derselben, welche in Arbeiten, die nicht unmittel-

bar mein Thema betreffen, zerstreut sind, leicht mir entgangen sein können.
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Leydig (25) bereits hat große mit Haaren in Zusammenhang

stehende Zellen, welche er für Nervenzellen hielt, beschrieben. Ob-

gleich diese Zellen als trichogene erwiesen wurden (Semper [46]), so

wurden dennoch echte Nervenzellen der Haare und andre Organe bald

von einer Reihe von Forschern beschrieben (Hauser [18], Kunkel et

Gazagnaire [23], Viallannes [47], Gazagnaire[11], Claus, vom Rath

[36] und viele andre). Die die Sinnesorgane bei Insekten innervie-

renden Nervenzellen sind nach Ansicht sämtlicher erwähnter

Forscher bipolar und liegen unterhalb des Hypoderma. Ihr peripherer

Fortsatz dringt in das sensible Organ ein, während der centrale in die

zu den Ganglien verlaufenden Nerven eintritt.

Das Nervensystem der Insekten ist auch vermittels Spezialmethoden

(Vergoldung, Golgiverfahren, Methylenblaumethode) untersucht wor-

den. Viallannes (47) beschreibt bei verschiedenen Insekten unmittelbar

unterhalb der Hypoderma multipolare Nervenzellen, welche ihm mit

Gold zu imprägnieren gelungen war. Rina Monti (31) färbte bei Larven

von Cerambyciden auf den Muskeln und unterhalb des Hypoderma

Nervengeflechte, die aus multipolaren Zellen bestanden, wobei es ihr

offenbar nicht gelungen war, die Beziehungen derselben zueinander

und zu den Centren klarzustellen.

HoLMGREN (16, 17), welcher wie R. Monti seine Untersuchungen

mit Hilfe des Methylenblauverfahrens angestellt hatte, untersuchte die

Raupe von Sphinx ligustri und andrer Schmetterlinge. Er fand unter-

halb des Hypoderma zahlreiche zerstreute, sowohl multipolare als

auch bipolare Zellen. Diese Zellen sind stets einzeln gelagert ohne

Ganglienanhäufungen zu bilden. Die bipolaren Zellen treten hierbei mit

einem Fortsatze (dem centralen) in den Nerv ein, während sie mit dem

andern (peripheren) entweder in einem Härchen oder direkt zwischen

den Hypodermazellen endigen.

Die multipolaren Zellen bilden mit ihren Dendriten unter dem

Hypoderma ein Netz, wobei die Dendriten der benachbarten Zellen

miteinander verschmelzen (Kontinuität). Die centralen Fortsätze

dieser Zellen treten in die Nerven ein und verlaufen zu den Ganglien.

Dieses Netz umfhcht zuweilen auch die Drüsenzellen der Haut. Holm-

GREN schreibt diesen multipolaren Zellen die Bedeutung eines selb-

ständigen peripheren Systems zu, welches abseits von der receptorisch-

motorischen Grundbahn steht,

VOM Rath (39, 40) untersuchte das sensible System der Arthro-

poden gleichfalls mit Spezialmethoden (Methylenblaumethode, Golgi-

methode). Von Insekten untersuchte er in dieser Richtung die An-
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tennen und die Palpen von Vespa, Bomhus, Iclmeumon ^ Anthophora,

Eucera, Formica und Locusta. Bei keinem dieser Insekten fand er

gangliöse Anhäufungen von sensiblen Zellen. Die Zellen selbst sind stets

bipolar. Ihr peripherer Fortsatz verzweigt sich niemals und endigt

nach dem Eintritt in das Härchen an dessen Spitze. Außer den recep-

torischen bipolaren Zellen hat vom Rath bei Insekten nichts gefunden.

Die letzte Arbeit über das sensible Nervensystem der Insekten

gehört DuBOSCQ (10) an. Er untersuchte dasselbe vermittels des Golgi-

verfahrens und der Methylenblaumethode bei Forficula auricularia.

Dieser Forscher fand, daß auch hier einem jeden Härchen eine bipolare

Zelle entspricht, deren peripherer Fortsatz an das Härchen herantritt

und an dessen Basis endigt, jedoch nicht in dasselbe eindringt, wie es

VOM Rath annimmt. Die Bilder, welche dieser Forscher auf seinen

Präparaten gesehen hat, erklärt Duboscq durch die Unvollkommenheit

der Methode, vom Rath behandelte seine Präparate vorwiegend nach

GoLGi, nach diesem Verfahren wurden jedoch nicht nur Nervenfasern,

sondern auch verschiedene Kapillarräume imprägniert. Die Fort-

setzungen der Nervenfasern in den Hohlraum der Haare, welche vom
Rath gesehen hat, waren somit keine Nervenfasern, sondern imprägnierte

Hohlräume der Haare.

Duboscq beschreibt unter anderm die Beziehungen der peripheren

Fortsätze der sensiblen Zellen zu einzelligen Hautdrüsen. Er nimmt

an, daß diese Fortsätze in den Leib der Drüsenzellen eindringen und in

ihnen in der Nähe des Kernes endigen. Hinsichtlich der von Viallannes,

RiNA MoNTi und HoLMGREN (siehe oben) beschriebenen multipolaren

Zellen stellt Duboscq ihre Nervennatur in Abrede und hält sie für

Bindegewebszellen.

Aus der Zusammenstellung der Arbeiten von R. Monti, Holmgren,

VOM Rath und Dubosq ist ersichtlich, daß die Resultate dieser Forscher

eine Reihe von Widersprüchen aufweisen, erstens hinsichtlich der

Endigungsweise an den Haaren des peripheren Fortsatzes der sensiblen

Zellen und zweitens hinsichtlich der Frage über das Vorhandensein und

die Natur der multipolaren Zellen. In diesen Arbeiten ist außerdem

die Frage über die Innervation anderer Sinnesorgane als der Tasthaare

gar nicht berührt.

III. Eigne Beobachtungen.

Vermittels der Färbungsmethode mit Methylenblau gelang es mir

eine recht vollkommene Färbung des sensiblen Nervensystems und zwar

im Bereiche der ganzen Körperoberfläche zu erhalten. Außerdem ist es
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mir auch gelungen meine Präparate mit molybdänsaurem Ammonium

zu fixieren, infolgedessen meine Untersuchung sich nicht nur auf eine

Untersuchung der frischen Präparate (wie es z. B. bei vom Rath und

DuBOSCQ der Fall war), beschränkte, sondern in einem genauen Stu-

dium von Dauerpräparaten bestand.

Die von mir untersuchten Äeschna-haiyen {A. cijcmea, A. juncea,

A. grandis) sind sehr wenig pigmentiert, infolgedessen hatte ich die

Möglichkeit an ihnen die sensiblen Nervenelemente fast überall zu stu-

dieren. Weniger erforscht habe ich nur die oberen Decken des Kopfes

und die Tergiten der Brustsegmente.

1. Antennen.

(Tai. IX, Fig. 1, 2, 3, 4, 5.)

Die Antennen der Aeschna-Laiven sind fadenförmig und sind in

Abhängigkeit von dem Alter aus einer verschiedenen Anzahl von Glie-

dern zusammengesetzt. (Junge Larven haben drei bis viergliederige,

größere fünf- bis siebengliederige Antennen.)

Das basale (erste) Glied (Taf. IX Fig. 4, I) ist bedeutend dicker

als alle übrigen, da es die die Antenne bewegenden Muskeln enthält.

Das folgende Glied (Taf. IX Fig. 4, II) ist desgleichen etwas verbreitert;

in ihm ist das Jonstonsche Organ gelegen. Die übrigen Glieder (Taf. IX

Fig. 4, III und Fig. 3) sind bedeutend dünner und länger als die zwei

ersten, während das letzte (Taf. IX Fig. 2) zum freien Ende zugespitzt

ist. Längs der ganzen Antenne sind nicht besonders zahlreiche Tast-

härchen verstreut; an den beiden ersten Gliedern sind dieselben in etwas

größerer Zahl vorhanden als an den übrigen, jedoch viel kürzer (auf

Fig. 4 Taf. IX sind nicht alle Härchen abgebildet).

An jedem dieser Härchen bildet die Chitindecke eine kleine Vor-

wölbung, welche von einer Seite die Basis des Härchens etwas verdeckt.

In dem Chitin verläuft unterhalb des Haares in schräger Richtung

ein Kanal, von dessen Basis bis zum Hohlraum des GHedes.

Auf den übrigen Gliedern sind die Haare länger und weisen einen

etwas abweichenden Bau auf. An der Ursprungsstelle eines derartigen

fadenförmigen Härchens ist in der Chitindecke eine runde Vertiefung,

die gleichsam von einem stärker gefärbten Chitinwall umgeben ist

(Taf. IX Fig. 1 und 5). Von dieser Vertiefung verläuft in schräger

Richtung durch das Chitin ein Kanal (Fig. 1 und 5 Taf. IX k), welcher,

wie im ersten Falle, sich bis zum Hohlraum des Haares erstreckt. Das

Härchen ist in der Vertiefung durch eine Chitinmembran dermaßen

befestigt, daß es nach allen Richtungen beweglich ist.
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Außer den Härclieu sind auf allen Gliedern, jedocli durchaus nicht

immer, nicht zahlreiche (zu je einem oder zwei auf jedem Gliede) Ge-

bilde vorhanden, welche zuerst Lespes (29) unter der Bezeichnung

»Tympanulae « beschrieben hat. Diese Organe stellen runde von einem

Wall gefärbten Chitins umgebene Grübchen dar, welche von einer

Ghitinmembran verdeckt sind. An dieselben tritt, wie auch an die

Härchen, ein die Dicke des Chitins durchsetzender Kanal heran. Diese

Organe stellen somit die sog. Gruben ohne Kegel oder die Membran-
kanäle der Autoren dar. An der Spitze des letzten Gliedes verliert das

Chitin auf einer Seite vollkommen seine Färbung und wird glasartig

durchsichtig. An der äußersten Spitze (Taf. IX Fig. 2,ä;) wird es rasch

feiner, infolgedessen gleichsam ein breiter, trichterförmiger Kanal ent-

steht, dessen enger (distaler) Teil von der Umgebung nur durch eine

dünne Chitinschicht geschieden ist. Neben dieser Stelle ist stets ein

kurzes fadenförmiges Härchen angeordnet (Taf. IX Fig. 2 th). Auf

der andern Seite der Antennenspitze ist das Chitin mehr oder weniger

intensiv braun gefärbt; hier liegt eine kleine Gruppe von (vier bis fünf)

Kegeln (Taf. IX Fig. 2, h).

Der Nervenapparat sämtlicher dieser Organe ist sehr einförmig

gebaut und besteht aus gewöhnlichen receptorischen bipolaren Zellen.

Sämtliche auf den Antennen gelegene Härchen sind Sinnesorgane;

jedem derselben entspricht eine receptorische Zelle; diese liegen unter-

halb des Hypoderma, mehr oder weniger entfernt von der Basis der

Härchen. Diese Zellen sind spindelförmig, wobei der Längendurch-

messer ungefähr doppelt so lang ist als der Breitendurchmesser. In

der Mitte der Zelle liegt der recht große, ovale Kern. Auf einigen

Präparaten habe ich die Neurofibrillen dieser Zellen an den Abgangs-

stellen der Fortsätze sowie in diesen wahrnehmen können.

Von jedem Pol der Zelle entspringt je ein Fortsatz: der periphere

verläuft zu dem zum Härchen führenden Kanal im Chitin, in dessen

Nähe der Fortsatz zunächst einige Windungen beschreibt (Fig. 1 und 5

Taf. IX) und darauf in ihn eintritt. Im Kanal erstreckt sich der peri-

phere Fortsatz bis zur Basis des Haares und endigt hier ohne in den

Hohlraum des Haares selber vorzudringen. Das Ende dieses Fort-

satzes erscheint in der Aufsicht (wie er auf Fig. 5 Taf. IX abgebildet ist)

in Form eines Knöpfchens. Tatsächlich liegt hier jedoch, wie es der

optische Durchschnitt Fig. 1 Taf. IX zeigt, eine spindelförmige Ver-

dickung vor.

Es kann mir die Einwendung gemacht werden, daß die Fortsetzung

des peripheren Fortsatzes im Hohlraum des Haares ungefärbt geblieben
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ist, infolgedessen der Eindruck gewonnen wird, als endige er an der

Basis dieses. Gegen eine derartige Möglichkeit spricht jedoch eine

Reihe von Befunden. Zunächst habe ich keinmal gesehen, daß der peri-

phere Fortsatz an der Basis des Haares direkt an der in den Hohlraum

führenden Öffnung ende. Stets endigt er auswärts und etwas seit-

wärts der verdickten Basis des Haares, wie es aus den Fig. 1 und 5

Taf. IX ersichtlich ist. In andern Körperteilen der ÄeschnaJjSbiven

(z. B. auf den Extremitäten vgl. unten) sind recht dicke Härchen mit

breiter in den Hohlraum führenden Öffnung vorhanden. Auf diesen

Härchen müßten die Nerven, wenigstens an der Eintrittsstelle gefärbt

sein, da sie an noch weniger günstigen Stellen gefärbt sind. Würde
ferner hier eine imvollkommene Färbung vorliegen, so würde keine

derartige Gesetzmäßigkeit der Endigung des peripheren Fortsatzes

gerade an dem basalen Bulbus des Haares vorliegen können, denn an

diese Stelle kann der Farbstoff nur ebenso schwer vordringen, wie in

den Hohlraum des Haares selber.

Ich schließe mich daher der Ansicht von Duboscq (11) an, welcher

die von vom Rath (39, 40) beschriebenen Befunde des Eindringens der

Nerven in den Hohlraum des Haares dadm'ch erklärt, daß bei dem Goloi-

verfahren der Hohlraum selber des Haares imprägniert wird. Da jedoch

VOM Rath nur dünne Haare vor sich gehabt hatte, deren Hohlraum

annähernd der Dicke eines Nerven gleichkommt, so verfiel er in den er-

wähnten Irrtum.

Der centrale Fortsatz der sensiblen Zelle hat anfangs desgleichen

keine Varikositäten, vor dem Eintritt in das Nervenstämmchen er-

scheinen dieselben jedoch an ihm.

Die centralen Fortsätze sämtlicher in der Antenne gelegenen

receptorischen Zellen sammeln sich in mehrere (zwei bis vier) Nerven-

stämmchen, die sich in derselben in der Längsrichtung erstrecken,

wobei sie sich miteinander vereinigen, infolgedessen ihre Zahl gegen

die Basis hin der Antenne allmählich abnimmt.

Die »Gruben ohne Kegel« (vgl. oben) haben den gleichen aus

einer receptorischen Zelle bestehenden Nervenapparat, wie die Härchen.

Eine ausführlichere Beschreibung desselben werde ich bei der Be-

sprechung der entsprechenden Organe der Extremitäten geben, wo

die »Gruben ohne Kegel« in großer Zahl angetroffen werden, und wo

ich dieselben infolgedessen besser studiert habe.

Der an der Spitze des letzten Gliedes gelegene Nervenapparat

weist einen etwas abweichenden Bau auf. Der Endapparat (Fig. 2 k

Taf. IX) dieses GUedes wird von mehreren (zwei bis drei) Zellen (Fig, 2
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Taf , IX Kz) innerviert. Diese Zellen sind desgleichen bipolar ; ihr

Körper ist jedoch stark in die Länge ausgezogen. Die peripheren nicht

varikösen und unverzweigten Fortsätze derselben erstrecken sich bis

zur dünnsten Stelle der Chitindecke am Ende des letzten Gliedes und

endioen hier. Die Enden dieser Fortsätze sind stets von einer körnioen

Masse umgeben, welche sich mit Methylenblau tingiert. Die varikösen

centralen Fortsätze der Zellen geben zusammen mit den gleichen Fort-

sätzen der Kegelzellen (siehe unten) den Nervenstämmchen der An-

tennen den Ursprung.

Die Kegel des letzten Gliedes (Taf. IX Fig. 2 k) werden desgleichen

von bipolaren, receptorischen Zellen etwas abgeänderter Form innerviert.

Ihr Längsdurchmesser ist nur um das Anderthalbfache länger als der

Querdm'chmesser, infolgedessen sie mehr rund erscheinen als die Zellen

der Härchen (Taf. IX Fig. 2, kz). Die peripheren nicht varikösen Fort-

sätze derselben dringen in die Kegel ein und endigen in ihnen, während

die centralen, varikösen Fortsätze in ein Nervenstämmchen eintreten.

Auf der Fig. 2 Taf. IX ist deutlich das Verhalten der den End-

apparat der Antennen innervierenden Zellen sichtbar, während die

Kegelzellen (kz) nicht vollkommen gefärbt sind, infolgedessen ihr Ver-

halten zu den Kegeln nicht wahrnehmbar ist.

Das Antennenende stellt leider die schwierigste Stelle für eine

Nervenfärbung dar ; ich besitze kein Präparat, in welchem beiderlei Zel-

len gleich deutlich sichtbar sind, infolgedessen die eine Art genügen muß.

Auf dem zweiten Gliede der Antenne fand ich bei den Aeschna-

Larven ein Jonstonsches Organ ; dasselbe besitzt keinerlei äußere Chitin-

gebilde und wird nur durch die Färbung seines Nervenapparates offen-

bart. Das zweite Antennenglied, in welchem dieses Organ liegt, ist

stark erweitert und bedeutend kürzer als die folgenden. In diesem

Gliede verlaufen bereits nur noch zwei recht dicke Stämme des Antennen-

nerven {N. Taf. IX Fig. 4). In seinem distalen Teil ist in ringförmiger

Anordnung eine große Zahl gewöhnlicher bipolarer Zellen (rz) gelegen,

welche sich sowohl ihrer Größe als auch ihrer Form nach durch nichts

von den Zellen unterscheiden, welche die Härchen innervieren. Die

peripheren, unverzweigten und nicht varikösen Fortsätze derselben

verlaufen zum vordem Ende des Gliedes und endigen augenscheinlich

auf der Gelenkhaut zwischen dem zweiten und dritten Gliede. Die

Endigungsweise dieser Fortsätze ist mir zu bestimmen nicht gelungen,

da die hier recht dicke Chitindecke gefärbt und außerdem an der Ober-

fläche gebogen ist, wodurch die Beobachtung stark gehindert wird.

Jedenfalls habe ich an dem distalen Rande des zweiten Gliedes weder
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besondere Kanäle, noch Härchen, noch irgendwelche andre Chitin-

gebilde gefunden.

Die centralen Fortsätze der Zellen des Jonstonschen Organs ver-

laufen zum hintersten Abschnitt des zweiten Gliedes, sammeln sich

hierbei zu Bündeln und gehen hier in die Stämme der Antennennerven

über (Fig. 4 Taf. IX).

Außer den gewöhnlichen bipolaren receptorischen Zellen sind in

dem Jonstonschen Organ auch Zellen eines andern Typus vorhanden.

Ihrer Gestalt nach gleichen diese Zellen den ersten (Taf. IX Fig. 4 2 II)
;

ihr peripherer Fortsatz verzweigt sich jedoch baumförmig in variköse

Ästchen (2 II), welche sich zwischen den peripheren Fortsätzen der

receptorischen Zellen anordnen. Ihre centralen Fortsätze verlaufen

mit den entsprechenden Fortsätzen der letzteren. Derartige Zellen

werden, wie weiter unten gezeigt werden soll, auch an andern Körper-

stellen der Aeschna-hsiiyen angetroffen; das charakteristische Kenn-

zeichen derselben ist die variköse baumförmige Verzweigung des peri-

pheren Fortsatzes. Diese Zellen schlage ich vor als Zellen des II. Typus

zu bezeichnen. Diese zwei Zellarten stellen nun den Nervenapparat

des Jonstonschen Organs dar.

Dieses Organ ist zunächst von Jonston (20) bei Mücken gefunden

und als Gehörorgan beschrieben worden. Von morphologischer Seite

wurde dasselbe von Hurst (19) und hauptsächlich von Ch. Maning

Child (7) untersucht. Das Jonstonsche Organ ist besonders gut bei

den Mückenmännchen entwickelt, bei denen es augenscheinlich, wie

Mayer (29) gezeigt hat, dazu dient, die von den Weibchen hervorge-

brachten Töne aufzunehmen. Als Aufnahmeapparat der Schallwellen

dienen lange Härchen der buschigen Fühler der Männchen, welche

tatsächlich in besonders heftige Vibration bei einem Ton von 512 Schwin-

gungen in der Sekunde, welcher dem vom Weibchen hervorgebrachten

Laut entspricht, geraten. Bei den Mückenweibchen und vielen andern

Insekten (Child) ist dieses Organ viel schwächer entwickelt, infolge-

dessen seine Gehörfunktion mehr als zweifelhaft erscheint. Ungeachtet

dessen veranlaßt die weite Verbreitung dieses Sinnesorgans in der ganzen

Ordnung der Insekten seine wichtige Bedeutung anzunehmen, welche

künftigen Physiologen klarzustellen vorbehalten bleibt.

Mit dem Mitgeteilten sind alle auf den Antennen gelegenen Sinnes-

organe besprochen.

In dem ersten Glied verschmelzen die wenigen (zwei bis drei)

Grundnervenstämmchen, in welche sich die centralen Fortsätze sämt-

licher sensiblen Nervenzellen sammeln zu einem Stamme, dem sich noch
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die motorischen, die Muskeln des ersten Gliedes, innervierenden Fasern

hinzugesellen; auf diese Weise entsteht der Antennennerv gemischten

Charakters, der in das obere Schlundganglion verläuft.

2. Labrum.

(Textfig. 1 und 2 und Tafel IX. Fig. 6, 7, 8.)

Die Oberlippe der Aeschna-Laive ist trapezförmig, wobei die kurze

Seite kopfwärts gerichtet ist, während die lange Seite sowie die seit-

lichen die freie Kante der Lippe bilden. Auf der Oberfläche des

/' /

-M

nai

Textfig. 1.1

Labrum einer ^esc/ma-Larve von oben. Methylenblaufäibung. Fixiert in molybdänsaurem Ammo-
nium. Vergr. 85/1. M, Musl<eln der Lippe; nal. Ästchen des Labrumnerven; rz, receptorische

Zellen; th, Tastliaare; Th, desgleiclien.

Labrums liegen Sinneshaare, welche ihrer Form nach den Härchen auf

den zwei ersten Antennengliedern gleichen (Textfig. 1 ih). Die Chitin-

decke bildet hier desgleichen um jedes Haar einen Vorsprung, welcher

seine Basis verdeckt. Die Härchen selber sind kurz, etwas lanzettförmig.

Zu jedem Härchen verläuft durch die Dicke des Chitins ein Kanal.

1 Die Textfig. 1—7 sind bei der Reproduktion etwas verkleinert worden.
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An dem freien Rande der Lippe und auf deren Unterseite in der

Nähe desselben sind Tasthaare von andrer Form angeordnet (Textfig. 1,

Th und Taf. IX Fig. 8, Th). Dieselben sind länger und dicker als die

andern, dornenförmig, wobei ihre Basis von einem breiten Wall ge-

färbten Chitins umgeben ist. Die Härchen selber sind desgleichen

mehr oder weniger intensiv braun gefärbt; an ihre Basis tritt ein Kanal

heran. — Auf der Unterfläche der Lippe in der Mitte ihres vorderen

Randes, ferner in zwei nach hinten ziehenden Reihen, sind die sog.

Geschmacksorgane angeordnet, wobei dieselben das Gebiet der Lippen-

muskeln umgeben (Textfig. 1 M) und sich weiterhin auf den Epipharynx

erstrecken (Taf. IX Fig. 8, go). Diese Organe sind bei den Aeschna-

Larven gut entwickelt. Bei der Betrachtung des Labrums von der

- Ch

M " hj

Textfig. 2.

Ein Geschmacksorgan der Unterfläche des Labrums. Durchschnitt. Fixiert nacli Caknoy, gefärbt

in Hämatoxylin und Eosin. Ch, Chitin; chg, gelbgefärbte Chitinscheibe; A;, Kegel; hy, Hypoderma;
M, Matrix des Kanals; «, Nerv. Vergr. 1000/1.

Unterseite treten sie scharf auf dem vollkommen farblosen Chitin in

Form von gelben Flecken, in deren Mitte gleichsam eine Öffnung vor-

handen ist, hervor (Taf. IX Fig. 8). Bisweilen verschmelzen die Ge-

schmacksorgane zu zwei und drei miteinander, infolgedessen Bilder

wie auf Figg. 7 und 8 Taf. IX {go'^ und qo^) entstehen. Derartige

verschmolzene Geschmacksorgane ordnen sich stets näher zum Rande

der Lippe in der Nähe deren Mittellinie an. Infolge der fast vollkom-

menen Farblosigkeit des umgebenden Chitins erscheinen die Geschmacks-

organe als Erhöhungen, was jedoch der Tatsache nicht entspricht.

Textfig. 2 stellt einen senkrechten Durchschnitt durch die untere

Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. C. Bd. 17
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Decke der Lippe an der Stelle eines derartigen Geschmacksorgans dar.

In dem vollkommen farblosen und mit Eosin gut tingierten Chitin ist,

wie aus der Figur ersichtlich, eine Scheibe vorhanden, die aus Chitin

besteht, welches sich mit Anilinfarbstoffen nicht färbt und gelb er-

scheint (chg) ; diese Scheibe umgibt die obere Hälfte des Kanals, welcher

durch die ganze Dicke der Chitindecke sich erstreckt. Dieser Kanal

erweitert sich etwas im Gebiet der Scheibe und endigt mit einem dünn-

wandigen Chitinkegel (k), welcher in einer von den Eändern der Scheibe

gebildeten Vertiefung sitzt.

Der Nervenapparat sämtlicher Sinnesorgane der oberen Lippe

setzt sich aus gewöhnlichen, bipolaren Zellen zusammen.

Alle Härchen beiderlei Ait (vgl. oben) besitzen je eine sie inner-

vierende derartige Zelle (Textfig. 1 sowie Fig. 8 Taf. IX Th). Die

peripheren, nicht varikösen und unverzweigten Fortsätze dieser Zellen

treten in Kanäle ein, die zu den entsprechenden Härchen führen und

endigen an der Basis der letzteren.

Die centralen, varikösen Fortsätze der receptorischen Zellen

sammeln sich in Stämmchen, die stetig an Dicke zunehmen und treten

in Gestalt von mehreren derartigen Stämmchen {nal. Textfig. 1) beider-

seits aus dem Labrum in den Kopf ein. Hier verschmelzen sie mit

einander, gleichzeitig gesellen sich zu ihnen die Nervenstämmchen von

der unteren Fläche der Lippe und des Epipharynx, sowie die moto-

rischen Nerven der Lippenmuskeln. Auf diese Weise entsteht jeder-

seits ein gemischter Labralnerv, welcher in das obere Schlundganglion

eintritt.

Der Nervenapparat der Sinnesorgane auf der Unterfläche des

Labrums ist bereits viel komplizierter. Hier entspricht jedem Ge-

schmacksorgan, und im Falle einer Verschmelzung mehrerer derselben

jedem Grübchen mit einem Kegel (vgl. oben) eine Gruppe (von zwei

bis fünf) Zellen (Figg. 6, 7 und 8 Taf. IX). Diese Zellen sind relativ

sehr klein (fast um das Zweifache kleiner als die Zellen der Tasthärchen),

ihr Körper hat eine runde oder birnförmige Gestalt. Von einer jeden

derartigen Zelle entspringen zwei Fortsätze, wobei ihre Abgangs-

stellen häufig stark genähert sind (gut sichtbar an Zelle a Taf. IX Fig. 7),

so daß die Zellen unipolar zu sein scheinen.

Die peripheren, nicht varikösen Fortsätze jeder Zellgruppe sammeln

sich zu einem Bündel, in welchem jedoch stets die einzelnen Fasern
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unterscheidbar sind. Ein derartiges Bündel tritt in den entsprechenden

Kanal ein (Textfig. 2 n), der zum Geschmackskegel führt, verläuft in

demselben bis zu dessen Gipfel und endigt daselbst. Bei einer Ein-

stellung des Objektivs auf die Oberfläche treten in jedem Kegel äußerst

deutlich die Enden der peripheren Fortsätze hervor; dieselben bilden

einen Komplex von grellblauen Punkten, deren Zahl stets der Zahl

der Zellen entspricht und nie mehr beträgt (vgl. Taf. IX Fig. 6,

7 und 8).

Viel schwieriger ist es die centralen Fortsätze zu verfolgen. Augen-

scheinlich sind dieselben nicht immer alle tingiert oder sie vereinigen

sich bereits im Bereiche der Zellgruppe zu einem sehr kompakten und

feinen Bündel, in welchem die einzelnen Fasern nicht mehr zu erkennen

sind. Es muß hierbei noch im Auge behalten werden, daß diese Ver-

hältnisse durch eine recht dicke Chitinschicht hindurch betrachtet

werden, so daß nicht immer absolut klare und deutliche Bilder gesehen

werden. Jedenfalls können unter oünstigen Umständen die centralen

Fortsätze sämtlicher Zellen einer Gruppe unterschieden werden (Taf. IX
Fig. 7, yh). Die Bündel der centralen Fortsätze sammeln sich in Nerven-

stämmchen. — Ist das Geschmacksorgan nicht einfach, sondern doppelt

oder dreifach, so kommt es häufig vor, daß die Bündel der centralen

Fortsätze der einzelnen Zellgruppen, die ihn innervieren, zu verschie-

denen Nervenstämmchen verlaufen.

An den peripheren Fortsätzen werden bisweilen baumförmige vari-

köse Verzweigungen von Nervenfasern (Taf. IX Fig. 6, de) angetroffen.

Diese Verzweigungen gleichen durchaus denjenigen der peripheren

Fortsätze der Zellen des II. Typus im Jonstonschen Organ (vgl, An-

tennen). Leider habe ich hier diese Fortsätze bis zu Zellen nicht ver-

folgen können.

In den Nervenstämmchen der unteren Labrumfläche werden ander-

seits häufig bipolare Zellen angetroffen (Taf. IX Fig. 8 c ^). Dieser

Umstand legt die Vermutung nahe, daß diese Zellen solche des IL Typus

sind, die von der Peripherie abgerückt sind; in diesem Falle stellen

die Fasern, welche die baumförmigen Verzweigungen um die peripheren

Fortsätze der Zellen der Geschmacksorgane bilden, periphere Verzwei-

gungen von Zellen des IL Typus dar. Möghch ist es jedoch auch, daß

diese baumförmigen Verzweigungen Endigungen secretorischer Nerven

vorstellen.

Sämthche von den centralen Fortsätzen der Zellen der unteren

Labrumfläche gebildeten Nervenstämmchen vereinigen sich und treten,

wie bereits oben erwähnt, in den labralen Nerven ein.

17*
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3. Mandibulae.

(Textfig. 3.)

Die Mandibeln der Aeschna -Jjsuven sind starke Gebilde. Auf

ihrer Kaufläche sind einige hohle Zähne angeordnet, deren Wandungen

aus sehr dickem, dunkelgefärbtem Chitin, welches von zahlreichen

feinsten Kanälen durchzogen ist, bestehen. An dem am meisten nach

Innen zu gelegenen Zahn liegt eine Gruppe von sehr dünnen und zarten,

denjenigen auf den Antennen gleichenden Härchen (Textfig. 3 th).

nmd

Textfig. 3.

Linke Mandibula einer Aeschna-ljarve. Gefärbt in 3Ietliylenblau, fixiert in molybdänsaurem Am-
monium. Vergr. 80/1. Zz, Nervenzellen der Zähne; th, Tasthaare; 2z, receptorische Zellen; nmd.

Ästchen des Nervus niandibularis.

Außer den Härchen sind auf derselben Oberfläche der Mandibel,

wenn auch nicht immer, noch »Gruben ohne Kegel«, der Art, wie auf

den Antennen (vgl. oben) vorhanden.

Infolge ihrer Massivität stellen die Mandibeln für das Studium

des Nervensystems ein sehr schwieriges Objekt dar. Zunächst färben
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sich die Nerven in den Mandibeln sehr schwer, ferner erschwert das

dicke, gefärbte Chitin in hohem Maße die Untersuchung. Infolgedessen

habe ich leider das Nervensystem der ]\Iandibeln sehr mangelhaft er-

forschen können; auf der Textfig. 3 ist fast alles wiedergegeben, was

ich in diesem Organ habe sehen können.

An der Basis eines jeden Zahnes liegen stets mehrere bipolare

Nervenzellen, die häufig in Gruppen angeordnet sind (Textfig. 3 Zz).

Die peripheren Fortsätze dieser Zellen verlaufen in den Zahn; in diesem

sind dieselben fast nie tingiert, so daß ich ihre Endigungsstelle nicht

habe bestimmen können. Wahrscheinlich stehen sie in irgendwelcher

Beziehung zu den äußerst feinen Kanälen, welche das Chitin des Zahnes

durchziehen. Ihrer Funktion nach sind es möglicherweise Geschmacks-

zellen (Kanäle) oder auch Tastzellen. Die centralen Fortsätze der Zellen

der '^Zähne sammeln sich zu einem Nervenstämmchen und treten aus

der Mandibel in die Kopfhöhle über. Hier gesellen sich zu ihnen die

centralen Fortsätze der Zellen {2z), welche die Härchen und Gruben

innervieren; hierdurch entsteht der mandibulare Nerv, welcher in

das untere Schlundganglion eindringt. Ob sich zu diesem Nerven

auch motorische Fasern hinzugesellen, habe ich nicht entscheiden

können.

Bei dem Nervenapparat der Härchen sowie der »Gruben ohne

Kegel« halte ich mich nicht weiter auf, da er genau den gleichen Bau

aufweist, wie diejenigen in den Antennen; in den Mandibeln jedoch sind

die receptorischen Zellen kleiner (Textfig. 3 2z).

4. Maxillen.

(Textfig. 4 und Tafel X, Fig. 1 und 6.)

Die Maxillen der Äeschna-hsiiven bestehen aus einem langen,

gut entwickelten Cardo, einem breiten und kurzen Stipes (Textfig. 4 st),

an welches angegliedert sind: vor der Innenfläche die Kauplatte mit

langen Zähnen, die aus der Verschmelzung der Galea mit der Lacinia

(g + l) entstanden ist und von der Außenfläche der Palpiger (pg),

welchem der reduzierte, eingliedrige Palpus maxillaris (p) aufsitzt.

Sowohl auf dem Cardo als auch auf dem Stipes fehlen irgendwelche be-

sondere Sinnesorgane. Es sind hier nur einige wenige Härchen von ge-

wöhnlicher Fadenform vorhanden. Dieselben sind verschieden lang

und weisen denselben Bau auf wie die langen Haare der Antennen

(vgl. oben).

Auf dem vorderen Innenwinkel des Stipes ist eine Bürste gelegen,

welche aus sieben bis zehn derartigen Härchen besteht (Textfig. 4, hh).
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Die Kauplatte ist an ihrem Innenrande von oben und unten von

zahlreichen langen, zarten, fadenförmigen Härchen bedeckt, deren

Th-

^Jh

Textfig. 4.

Linke Maxilla einer Aeschnalarve. Färbung mit Methylenblau; fixiert in molybdänsaurem Am-
monium. Vergr. 80/1. St, Stipes; pg, Palpiger; P, Palpus; gl, Kauplatte; Th und th, Tasthaare;

Ä, Kegel; Kz, Kcgelzellen; Zz, Zellen der J^ähne; ke, Geschmacksorgane; rmxn. Ästchen des

Nervus maxillaris.

Basen (wie auf den Antennen, vgl. oben) von Wällen umgeben sind

(Textfig. 4, th).

Am äußeren Rande der oberen Fläche der Kauplatte nach hinten
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von ihrem ersten Zahn ist eine Gruppe einfacher, die Chitinhülle in

schräoer Richtuno; von hinten nach vorn durchsetzender Kanäle an-

geordnet (Textfig. 4, kl, Taf . X Fig. 6, U). Von der Oberfläche erscheinen

diese, in ihrer ganzen Ausdehnung gleichmäßigen Kanäle als einfache

Poren in der Chitindecke. Zum Unterschiede von den sog. »Gruben

ohne Kegel« und »Membrankanälen« (vgl. oben) besitzen diese Kanäle

auf der Chitinoberfläche weder Säume noch Wälle. Ob dieselben direkt

mit der Außenwelt kommunizieren oder ob sie durch eine äußerst feine

Chitinschicht verschlossen sind, läßt sich schwer feststellen ; der letztere

Fall scheint mir jedoch der wahrscheinlichere zu sein. Von den Autoren

sind diese Kanäle augenscheinlich als Öffnungen der Ausführungsgänge

von Hautdrüsen angesehen worden. Tatsächlich stellen sie jedoch,

wie weiter unten gezeigt werden soll, desgleichen Sinnesorgane dar.

Der Palpiger hat weder Härchen, noch irgend welche andre Organe.

Der eingliedrige Palpus (Textfig. 4 P) weist auf seinem inneren dem

äußeren Rande der Kauplatte zugewandten Rande eine rinnenförmige

Vertiefung auf, in welche dieser dermaßen fest eingefügt ist, daß auf

den ersten Blick Palpus und Kauplatte ein zusammenhängendes Ge-

bilde darstellen.

Längs dem oberen Rande dieser Rinne ist eine Reihe sehr langer

fadenförmiger Härchen angeordnet. Derartige lange, jedoch feinere

Härchen bedecken reichlich auch den ganzen Palpus (Textfig. 4 Th).

Am Ende desselben liegen auch dergleichen Organe und zwar annähernd

in derselben Anzahl wie auf dem Gipfel des letzten Antennengliedes.

Am äußersten Ende des Palpus nimmt zunächst das Chitin be-

trächtlich an Dicke ab, infolgedessen seine Spitze gleichsam abgeschrägt

erscheint (Taf. X Fig. 1 h^). In der nächsten Nähe dieses abgeschrägten

Teiles sind einige sehr kleine Kegel vorhanden (Taf. X Fig. 1 h), deren

Zahl gewöhnlich vier bis sechs und nicht mehr beträgt. Es liegt hier

somit ein dem Ende der Antennen analoger Bau vor.

Für die Untersuchung der Nerven stellen die Maxillen ein sehr

günstiges Objekt dar. Die sensiblen Elemente werden in ihnen der-

maßen leicht gefärbt, daß Mißerfolge kaum jemals zu verzeichnen sind.

Die Chitinhülle ist außerdem ausreichend dünn und durchsichtig, um
der Untersuchung nicht hinderlich zu sein.

Wie in den vorher beschriebenen Organen, so setzt sich auch in

den verschiedenen Maxillarsinnesorganen der Nervenapparat aus bipo-

laren receptorischen Zellen zusammen. Einem jeden Tasthärchen ent-
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spricht eine derartige Zelle (Textfig. 4), welche unter dem Hypoderma

liegt (Textfig. 4).

Die peripheren (wie in den vorhergehenden Fällen nicht varikösen

und unverzweigten) Fortsätze dieser Zellen sind stets ausgezeichnet

gefärbt, infolgedessen ihr Verhalten zu den Härchen leicht festgestellt

werden kann. Wie auf den Antennen, so ist es auch hier deutlich zu

erkennen, daß diese Fortsätze in den Chitinkanälen zu den Basen der

entsprechenden Härchen verlaufen und auf ihnen endigen.

Die centralen, in der Mehrzahl der Fälle varikösen Fortsätze

sammeln sich zu Stämmchen, welche miteinander verschmelzen und sich

zu Astchen des Maxillarnerven gestalten; dieser dringt in das untere

Schlundganglion ein; es ist ein gemischter Nerv, da er auch motorische

Nerven der Maxillarmuskeln enthält.

Die Kanäle und Zähne der Kauplatte haben desgleichen ihren

eigenen Nervenapparat.

Jedem Kanal (Taf . X Fig. 6 Td und Textfig. 4 M) entspricht eine

receptorische Zelle, welche mehr oder weniger entfernt von seinem An-

fangsteil unterhalb des Hypoderms liegt. Diese Zellen unterscheiden

sich durch ihre Größe und ihre Form von den Zellen der Härchen. Sie

sind nämhch kleiner und mehr rund. Die Abgangsstellen der Fortsätze

sind zuweilen einander genähert (Taf. X Fig. 6 Zelle a). Sowohl ihre

Form als auch die Annäherung ihrer Fortsätze erinnert an die Verhält-

nisse, welche oben für die Zellen, die die Geschmacksorgane des Labrum

innervieren, angegeben waren. Die peripheren Fortsätze dieser Zellen

dringen je in einen Kanal ein und verlaufen in ihm bis zu seinem Ende.

Bei einer Einstellung des Objektivs auf die Oberfläche der Decke ist

in jeder dem Kanalende entsprechenden Öffnung das Ende des peri-

pheren Fortsatzes als blauer Punkt sichtbar (Taf. X fl). Die centralen

Fortsätze sammeln sich zu kleinen Stämmchen und schließlich zu einem

gemeinsamen Stämmchen der Kau2)latte.

An der Basis eines jeden Zahnes liegen eine oder mehrere Gruppen

bipolarer Nervenzellen (Taf. X Fig. 6, rz und Textfig. 4, rz), deren cen-

trale Fortsätze desgleichen in den gemeinsamen Nerv eintreten. Über

die peripheren Fortsätze kann ich nichts Bestimmtes aussagen, da sie

sich schlecht färben und außerdem das gefärbte Chitin der Zähne die

Untersuchung hindert. Auf Grund einiger Präparate halte ich es für

möglich, daß sie in den Zähnen mit baumförmigen Verzweigungen

endigen, infolgedessen die Nervenzellen der Zähne {Zz) dem IL Typus

der Zellen zugezählt werden müssen.

Das Ende des Palpus weist, worauf oben bereits hingewiesen wurde,
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eine verdünnte Chitindecke auf (Taf. II Fig. 1, kf). An diese Stelle

treten die peripheren Fortsätze mehrerer (zwei bis drei) Zellen, die am
Ende des Palpus liegen, heran (Taf. X Fig. 1 kfz). Die Enden dieser

nicht varikösen Fortsätze sind stets von einer körnigen Masse umgeben

(Taf. X Fig. 1), die sich mit Methylenblau färbt (vgl. die analoge Stelle

bei den Antennen).

Die neben diesem Endapparate gelegenen Kegel (Taf. X Fig. 1, k)

werden desgleichen von bipolaren Zellen innerviert {kz). In jeden Kegel

tritt der periphere Fortsatz je einer Zelle ein, welcher bis zum Gipfel

des Kegels sich erstreckt (Taf. X Fig. 1, k) und daselbst endigt. In-

folge der vollkommenen Durchsichtigkeit des Chitins treten diese Ver-

hältnisse hier besonders deutlich hervor.

Die centralen Fortsätze sämtlicher Endzellen des Palpus geben dem

Palpusast des Maxillarnerven den Ursprung.

5, Hypopharynx.

Der bei den Aeschna-La.xYen stark entwickelte Hypopharynx ist

von einer großen Zahl ungemein langer, gelb gefärbter Härchen besetzt.

Sie alle sind Tasthärchen, da an der Basis eines jeden ein peripherer

Fortsatz einer receptorischen Zelle des gewöhnlichen Typus endigt.

Den Verlauf der centralen Fortsätze konnte ich infolge des schwierigen

Objektes nicht feststellen. Möglicherweise treten sie in den Maxillar-

nerv ein und ziehen folglich zum unteren Schlundganglion.

6. Labium (Maske).

(Textfig. 5 und Tafel X, Fig. 2, 3, 4, 5, 7, 8. 9, 10).

Die Maske der ^esc/ma-Larven hat folgenden Bau. Dem relativ

engen und langen Submentum (auf Textfig. 5 fehlt es) ist das nach

vorn verbreiterte Mentum (Textfig. 5 Ment.) angegliedert. An der

Gelenkstelle liegt ein Kissen, bei dessen Füllung mit Gewebsflüssigkeit

die Maske nach vorn vorgeworfen wird. Seitwärts am vorderen Eande

sind an das Mentum die miteinander verschmolzenen Lobus externus

und der Palpiger angegliedert (L. ext. und Pg Textfig. 5). Der Lobus

internus ist mit dem Mentum verschmolzen {L. int.). An der dem Pal-

piger entsprechenden Stelle des vereinigten Lobus externus und Palpiger

gliedert sich der eingliedrige, zu einem Zahn umgewandelte Palpus an.

Hinsichtlich der Sinnesorgane bietet das Submentum kein Interesse

dar. Es ist mehr oder weniger gleichmäßig mit seltenen, kurzen Haaren

bedeckt und besitzt keine anderweitigen Organe.

Das Mentum weist in dieser Hinsicht mehr Mannigfaltigkeit auf.
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Langes den Seitenrändern desselben ist eine Eeihe langer, fadenförmiger
Härchen (Textfig. 5, Th) angeordnet, welche in den Winkeln der neben
ihnen liegenden langen und scharfen Dornen sitzen (Taf. X Fio- 5 D)
Sowohl zu den Härchen als auch zu den Dornen verlaufen du'rch'das
thinn hindurch Kanäle.

M M

Textfig. 5.
Linke Hälfte des vorderen Teils der Maske einer .Ic.Wma-Larve. Gefärbt mit Methylenblau fixiert

labialen Nerven; Tr, Trachea.
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Die gesamte obere und untere Mentumfläche ist von seltenen,

kurzen Härchen besetzt, welche ihrer Form nach denjenigen im Sub-

mentum vollkommen entsprechen.

Der vordere Band des Mentum ist im Bereich des mit diesem ver-

schmolzenen Lobus internus von einer Reihe langer Härchen besetzt,

welche fast ohne Zwischenräume angeordnet sind (Textfig. 5, ih und

Taf. X Fig. 10); an ihre Basis im Chitin treten Kanäle heran (M).

Die an das Mentum angegliederten vereinigten Lobus externus und

Palpiger sind im Bereiche des letzteren mit seltenen, kurzen und sehr

zarten Fäden versehen, die auf den dem Lobus externus entsprechenden

Teil nicht übergehen.

Der innere und obere Rand dieses Teiles sind uneben und bestehen

aus Schneideplatten, die durch kleine Einschnitte geschieden sind

(Taf. X Fig. 9, sclip und Textfig. 5, L. ext.).

Der scharfe innere Rand des Lobus externus endet mit einem

kleinen Zahn (Textfig. 5). Längs diesem Rande sind gegenüber den

Einschnitten, welche die einzelnen Schneideflächen trennen, sowie

gegenüber diesen letzteren kaum wahrnehmbare kegelförmige Härchen

angeordnet (Taf. X Fig. 9, kJi). Ihrem Bau nach sind es Härchen und

nicht Kegel, wofür sie bei flüchtiger Betrachtung angesehen werden

können. Zu diesen Härchen sowie zur Mitte der Schneideflächen ver-

laufen Kanäle (Taf. X Fig. 9, hlic und flk).

Der Palpus der Maske ist, worauf bereits oben hingewiesen wurde,

in einen Greifzahn umgewandelt, mit welchem die Larve zunächst ihre

Beute erfaßt. Derselbe ist fast vollkommen rund, oben und unten sitzt

ihm je eine Reihe langer Härchen auf (Textfig. 5, TH), welche jedoch

das Ende des Zahnes nicht erreichen. Auf der Zahnoberfläche sind

außerdem ebenso wie auf der Oberfläche der Kauplatte der Maxillen

recht zahlreiche einfache Kanäle angeordnet (Textfig. 5, Td und Taf. X

Die sensiblen Nervenelemente der Maske werde ich zwecks einer

bequemeren Beschreibung in umgekehrter Reihenfolge angefangen vom
Palpus besprechen.

Die langen Härchen des Palpus besitzen den gewöhnlichen Nerven-

apparat, bestehend aus bipolaren, verhältnismäßig kleinen, recepto-

rischen Zellen, deren periphere Fortsätze an den Basen der Härchen

endigen.

Die die Palpuswandungen durchziehenden einfachen Kanäle ent-

halten die bis zum Ende derselben verlaufenden peripheren Fortsätze
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kleiner, desgleichen bipolarer Zellen, welche unterhalb des Hypoderma

liegen (Taf. X Fig. 8, rz). Hier liegt die Möglichkeit vor, diese Kanäle

im optischen Durchschnitt zu beobachten, infolgedessen die hier wahr-

nehmbaren Bilder die Beobachtungen an den entsprechenden Organen

der Maxillen, wie sie oben besprochen worden sind, ergänzen. Un-

geachtet dessen ist es auch hier nicht möglich eine bestimmte Aussage

zu machen, ob hier offene oder geschlossene Kanäle vorliegen.

Die centralen Fortsätze sämtlicher Nervenzellen des Palpus sam-

meln sich schließlich in mehrere (zwei bis drei) Nervenstämmchen

(vgl. Textfig. 5) und treten als solche in den verschmolzenen Palpiger

und Lobus externus ein. Dieser Abschnitt enthält, wie bereits oben

erwähnt, nur Härchen der gewöhnlichen Form, ausgenommen den

Innenrand des Lobus externus. Alle diese werden von gewöhnlichen

bipolaren Zellen innerviert, deren centrale Fortsätze, wie aus der Text-

fig. 5 ersichtlich ist, sich zu Nervenstämmchen sammeln; an diese

schließen sich die aus dem Palpus austretenden Nerven an. Schließ-

lich entstehen zunächst zwei Nervenstämme, die darauf bei ihrem Ein-

tritt ins Mentum zu einem sich vereinigen.

Die längs dem Vorder- und Innenrande des Lobus externus an-

geordneten kegelförmigen Härchen bilden keine Ausnahme von der

allgemeinen Regel in bezug auf ihren Nervenapparat, welcher auch hier

aus einer bipolaren Zelle besteht (Taf. X Fig. 9 rz), deren peripherer

Fortsatz, ungeachtet der Form und der unbedeutenden Länge des

Härchens, dennoch an dessen Basis endigt.

Der aus den vereinigten Palpiger und Lobus externus austretende

Nerv geht beim Übergange in das Mentum, nach Aufnahme der Nerven

dieses letzteren und weiterhin auch aus dem Submentum in den ge-

mischten labialen Nerv über, welcher in das untere Schlimdganglion

eintritt.

In dem dem Lobus internus entsprechenden Teil des Mentum

(Textfig. 5, L. int.) sind zahlreiche Härchen angeordnet. Jedem Härchen

entspricht je eine receptorische Zelle, deren peripherer Fortsatz, ebenso

wie in den andern Abschnitten, an dessen Basis endigt (Taf. X Fig. 10, rz).

Auf der beigegebenen Figur sind diese Beziehungen nicht sichtbar, da

bei der Auswahl der Figuren ich es vorzog eine solche wiederzugeben,

auf welcher die Tinktion der Nervenelemente eine vollkommene ist,

infolgedessen auf ihr zweifellos deutlich hervortritt, daß jedem Härchen

eine Nervenzelle entspricht. Irgend welche kombinierte oder schema-

tische Zeichnungen wollte ich jedoch nicht geben. <^i

Von den centralen Fortsätzen dieser Zellen wird ein besonderes
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Nervenstämmchen gebildet (vgl. Textfig. 5), welches in den aus den ver-

einigten Palpiger und Lobus externus austretenden Nerv übergeht.

Bei dem Nervenapparat der auf dem Mentum verstreuten Härchen

will ich mich nicht weiter aufhalten, da sie vollkommen analog sind

denjenigen, welche den vereinigten Palpiger und Lobus externus be-

decken.

Eine besondere Aufmerksamkeit beanspruchen jedoch die von

Dornen begleiteten Härchen (Textfig. 5, Th, Taf. X Fig. 5), welche an

den Seitenrändern des Mentums angeordnet sind. Der Nervenapparat

dieser Härchen ist nach dem gewöhnlichen Typus konstruiert und be-

steht aus einer receptorischen Zelle (Taf. X Fig. 5, rz). Der Dorn wird

nicht innerviert, durch den Kanal, welcher ihn durchzieht, tritt jedoch

der Ausführungsgang einer einzelligen Drüse (Taf. X Fig. 5, dz). Der-

artige Bilder haben augenscheinhch Duboscq die Veranlassung gegeben,

den Eintritt des peripheren Fortsatzes einer bipolaren Zelle in eine

Drüsenzelle und seine Endisung am Kerne derselben zu beschreiben

(vgl. Literaturübersicht). Die Drüsenzellen und die sensiblen Zellen

liegen häufig einander auf, wie es die Fig. 5 Taf. X zeigt, so daß bei

einer wenig differenzierten Färbung derselben ein derartiger Fehler

vollkommen möglich ist. Außer den angeführten Elementen sind im

Mentum noch sehr interessante Zellen vorhanden, welche ihrem morpho-

logischen Charakter nach dem IL Typus zugerechnet werden müssen.

Das Mentum enthält zwei derartige Zellen. Sie färben sich dermaßen

leicht, ihre Topographie ist dermaßen bestimmt, daß trotz der Inkon-

stanz der Färbemethode mit Methylenblau, ich die Zahl dieser Zellen

durchaus bestimmt angeben kann. Diese Zellen sind stets unterhalb

der oberen Fläche des Mentums, gegenüber der Stelle, wo sich an letzteres

der vereinigte Palpiger und Lobus externus angliedern, jederseits zu

je einer angeordnet. Ihre Lagerungsstelle ist deutlich auf der Text-

fig. 5 sichtbar, wo mit z II eine derartige Zelle verzeichnet ist. Drei

derartige Zellen sind auf den Figg. 2, 4 und 7 der Taf. X abgebildet.

Aus diesen Figuren geht hervor, daß diese Zellen bedeutend größer

sind als die gewöhnlichen receptorischen Zellen; diesen Größenunter-

schied illustrieren die Figg. 2 und 10, welche bei annähernd derselben

Vergrößerung abgezeichnet worden sind. Die Form dieser Zellen ist

nicht konstant; dieselben sind bald mutipolar (Taf. X Fig. 4), bald

tripolar (Textfig. 5 z II), bald bipolar (Taf. X Fig. 2 und 7). Es muß
jedoch dem hinzugefügt werden, daß beide Zellen einer Maske eine

fast gleiche Form und Größe aufweisen.

Aus der Zusammenstellung einer großen Anzahl derartiger Zellen,
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die eine vollkommene Serie von Übergängen von multipolaren zu

bipolaren Formen darstellen, die ich jedoch leider aus Raummangel

hier nicht habe wiedergeben können, kann geschlossen werden, daß die

primäre Form die multipolaren Zellen darstellen, aus denen dann die

bipolaren Zellen hervorgegangen sind. Wie viele Fortsätze die Zelle

auch aufweist, ein Fortsatz verläuft stets zum Centrum und tritt in den

Nerv ein, welcher von den den Lobus internus innervierenden Zellen

abgeht (vgl. Textfig. 5), die übrigen Fortsätze verlaufen zum vorderen

Rande des Mentums, verzweigen sich reichlich und bilden variköse,

baumförmige Endigungen (Taf. X Fig. 2 Ev), welche augenscheinlich

im Hypoderma der Gelenkmembran zwischen Mentum und den ver-

einigten Palpiger und Lobus externus liegen. Der Charakter dieser

Endigungen ist aus den Fig. 2, 4 und 7 Taf. X ersichtlich. Es erübrigt

noch eine interessante Eigenheit dieser Zellen hervorzuheben: von dem
centralen Fortsatze derselben entspringt in einer geringen Entfernung

von der Zelle eine Kollaterale (Taf. X Fig. 2 col), welche zunächst eine

große Schlinge beschreibt und darauf zur Stelle der Endverzweigungen

der peripheren Fortsätze verläuft. Hier bildet sie gleiche baumförmige

Verzweigungen, die sich zu der gemeinsamen Endigung hinzugesellen.

Auf einigen etwas überfärbten Präparaten färbt sich um die Zellen

sowie um den centralen und den Anfangsteil des peripheren Fortsatzes

eine Hülle (Taf. X Fig. 7 n). Ob dieselbe ein Analogon des Neurilemms

der Wirbeltiere darstellt, kann ich nicht angeben, da es mir nicht ge-

lungen ist dieselbe vermittels eines andern Verfahrens als nur der Methy-

lenblaufärbung zu untersuchen.

Außer den hier beschriebenen Zellen des IL Typus sind im Mentum
fast stets noch andre Zellen vorhanden, welche gleichfalls dem IL Typus

zugezählt werden müssen. Diese Zellen sind neben den ersteren längs

dem am Ranfle des Mentum verlaufenden Nerven, jedoch nur von der

unteren Seite angeordnet (Textfig. 5, z~). Sie sind desgleichen größer

als die gewöhnlichen receptorischen Zellen und stets bipolar. Ihr

centraler Fortsatz (Taf. X Fig. 3) tritt in den Nerv ein, während der

periphere nach vorn verläuft und eine charakteristische Endverzwei-

gung, die auf Taf. X Fig. 3 abgebildet ist, gibt. Wo sich diese Ver-

zweigung ausbreitet ist schwer zu sagen, da nur Totalpräparate unter-

sucht werden können. Möglicherweise ist sie desgleichen auf dem Hypo-

derma der Gelenkmembran angeordnet. Über die Zahl dieser Zellen

kann ich keine so bestimmte Aussagen, wie im vorhergehenden Fall,

machen, da sie sich sehr schwer färben. Ich habe jedoch den Eindruck

gewonnen, daß jederseits eine, höchstens zwei gelegen sind.
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Die Härchen des Mentums weisen den gewöhnlichen, bereits mehr-

fach beschriebenen Nervenapparat auf.

7. Pedes.

(Textfig. 6, 7, 8 und Tafel XI, Fig. 1, 2, 8, 9, 10, 11, 12, 13.)

Die Beine der ^escAna-Larven bestehen aus einer gut entwickelten

Coxa (Textfig. 6 cox), einem kleinen Trochanter (tr), einem verhält-

nismäßig sehr großen Trochantinus (trt), einem langen Femur und Tibia

und einem dreigliedrigen Tarsus mit zwei Krallen. Die drei Extremi-

tätenpaare unterscheiden sich nur durch die Länge des Feniuis und der

Tibia. In bezug auf die Ausbreitung der Härchen und andi'er Organe

sind sämtliche drei Paare fast vollkommen gleich gebaut, infolgedessen

ich sie bei der weiteren Beschreibung nicht unterscheiden werde.

Die Coxa, der Trochanter und der Trochantinus sind mehr oder

weniger gleichmäßig mit Härchen bedeckt (Textfig. 6, Th), welche ebenso

gebaut sind wie die analogen Gebilde der oberen Labrumfläche, d. h.

sie sind etwas lanzetförmig, wobei ihre Basen teilweise von einer ein-

seitigen Erhebung der Chitindecke verdeckt werden.

Die allgemeine Decke des Femur ist mit den gleichen Härchen ver-

sehen wie die Coxa, der Trochanter und der Trochantinus, zwischen

welchen jedoch freilich in bedeutend geringerer Zahl noch fadenförmige

Härchen (Taf . XI Fig. 12 TÄ) und sog. »Gruben ohne Kegel« oder

»Membrankanäle « (dieselbe Fig. pk) angeordnet sind. Längs dem ganzen

Femur erstrecken sich außerdem mehrere Reihen kurzer und kräftiger

Dornen, in deren Winkel lange fadenförmige Härchen (Taf. XI Fig. 11)

sitzen.

Die Tibia ist in ihrem oberen Abschnitt von den gleichen Härchen

besetzt wie die Coxa, doch sind sie hier mehr fadenförmig. Längs

dem hinteren Rande der Tibia gehen sie zunächst in lange, dornen-

förmige Härchen über, welche ihrerseits in dem unteren Abschnitt des

Randes in dreifach gabelförmige Gebilde übergehen in der Art, wie es

auf Taf. XI Fig. 8 abgebildet ist. Gleiche Härchen bedecken auch den

unteren Rand jedes Tarsusgiiedes, die außerdem noch fadenförmige

Härchen tragen.

Außer den erwähnten Organen ist es mir gelungen auf den Extre-

mitäten der Aeschna-La,TYeB. (sämtlichen dreien Paaren) noch chordoto-

nale Organe zu finden. Zwei Gruppen derartiger Organe sind auf der

nach innen und der nach außen gekehrten Trochanterfläche gelegen

(auf Textfig. 6 ist bei cJito nur die innere Gruppe dieser Organe abge-

bildet). Eine dritte Gruppe liegt im oberen Abschnitt der Tibia (Taf. XI
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Fig. 9 und Textfig. 7 chto). Diese Gruppe von chordotonalen Organen

ist bei vielen Insekten beschrieben worden und entspricht dem sub-

genualen Teil der typischen tympanalen Organe. Den feineren Bau

dieser Organe habe ich nicht studiert, habe jedoch ihren allgemeinen

chfo
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S ^

fem

Textfig. 6.

Das Trochantergelenk des dritten Extremitätenpaares einer AcscÄMd-Larve. Gefärbt mit Metliylen-

blau, fixiert iu niolybdänsaurem Ammonium. Vergr. 80/1. Cox, Coxa; tr, Troclianter; trt, Tro-

chantinus; Fem, Femur; Th, Tastliärclien; zll, Zellen des II. Typus; chto, cliordotonale Organe.

Charakter feststellen können. An den Lagerungsstellen dieser Organe

ist die Chitindecke vollkommen glatt und weist keinerlei Skulptur auf.

Unterhalb derselben liegen charakteristische Gebilde, sog. Stifte, welche
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ausgezeichnet auf frischen Präparaten sichtbar sind und die auf Text-

fig. 8 abgebildete Form aufweisen.

Die Beschreibung des sensiblen Nervenapparates werde ich mit

demjenigen des Tarsus beginnen. Die gabelförmigen Härchen dieses

Textfig. 7.

Kniegelenk des zweiten Extremitätenpaares einer ÄescJina-ljar\e. Gefärbt mit Methylenblau,

fixiert in molybdänsaurem Ammonium. Vergr. 80/1. Fem, Femur; Tib, Tibia; Th, Tasthaare;

chto, chordotonale Organe; ZU, Zelle des II. Typus; N, Nerv.

sowie der Tibia werden in der gewöhnlichen Weise von bipolaren recep-

torischen Zellen des gewöhnlichen Typus innerviert. Diese Zellen sind

jedoch sehr klein und machen den Eindruck von einfachen Varikosi-

täten (Taf. XI Fig. 8). Die übrigen Härchen des Tarsus und der Tibia

Zeltschrift f. wissensch. Zoologie. C. Bd. 18
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besitzen den gewöhnlichen, bereits mehrfach oben beschriebenen Nerven-

apparat, infolgedessen ich mich bei denselben nicht länger aufhalten

werde.

Die centralen Fortsätze sämtlicher Nervenzellen sammeln sich in

mehrere Nerven, wobei sich ihnen noch motorische Fasern anschließen;

derartige gemischte Nerven treten in den Femur ein.

Die Nervenapparate der Härchen auf dem Femur werden hin-

reichend von den Fig. 10, 11, 12 illustriert, so daß eine genauere Be-

schreibung derselben nicht erforderlich ist; ich will nur einige inter-

essante Einzelheiten hervorheben. An den Härchen des Femur ist es

mir zunächst gelungen sehr überzeugende Bilder, von denen eines auf

Taf. XI Fig. 10 abgebildet ist, von der Endigung des peripheren Fort-

satzes zu erhalten. Deutlich ist es hier zu sehen, daß er an der Basis

des Härchens endigt.

In den »Gruben ohne Kegel«, welche auf dem Femur verstreut

sind, sind desgleichen deutlich die Endigungsstellen des peripheren

Fortsatzes der entsprechenden

Nervenzelle sichtbar. Hier verläuft

dieser Fortsatz, wie in allen ana-

logen Fällen, in einem Kanal bis

zur Membran, die seine Öffnung

verschließt und endigt unmittel-

bar unterhalb derselben (Taf. XI,

Fig. 12 fh). In den reihenweise

längs dem Femur angeordneten

Dornen münden ebenso wie in den

Dornen der Maske die Ausfüh-

rungsgänge einzelliger Drüsen aus

(Taf. XI Fig. 11 dz).

Hier tritt es besonders deut-

lich hervor, daß die die Härchen

innervierenden Zellen, welche in

den Winkeln der Dornen angeord-

11, rz) in keinerlei Beziehungen zu den Drüsen-

Textfig. 8.

Einige cliordotonale Organe der trocliantalen

Gruppe. Aeschna-\AV\&. Qiietschpräparat. Ver-

größerung 2000/1.

net sind (Taf. XI, Y\{

Zellen stehen.

Außer den angegebenen Nervenzellen sind in dem unteren Abschnitt

des Femur stets zwei bipolare Zellen vom II. Typus gelegen, welche

baumförmige Endigungen an die Gelenkmembran des Kniegelenkes

abgeben (Textfig. 7, z II). Leider sind diese Zellen, obgleich sie sich

recht gut färben, der Untersuchung schwer zugänglich, da die Chitin-
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decke des Kniegelenkes recht dick ist, eine gewölbte Oberfläche hat

und außerdem leicht gefärbt ist.

Die aus der Vereinioung der centralen Fortsätze sämtlicher Zellen

des Femur gebildeten Nervenstämmchen treten in die aus der Tibia

verlaufenden Nerven ein, ziehen weiter durch den Trochantinus, Tro-

chanter und die Coxa, wobei sie die centralen Fortsätze der Zellen,

welche die Härchen dieser Organe innervieren, aufnehmen und treten

schließlich in das entsprechende Brustgauglion des Bauchnervenstranges

in Gestalt eines gemischten Nerven ein. Auf dem Trochantinus auf

seiner bei der normalen Beinstellung einwärts gerichteten Seite liegt

eine Zelle des II. Typus (Textfig. 6 z II).

Diese Zellen, ebenso wie diejenigen der Maske, weisen eine große

Formenmannigfaltigkeit auf. Es sind bipolare (Taf. XI Fig. 2) und

multipolare Zellen vorhanden (Taf. XI Fig. 1 und Textfig. 6 2; 77).

Hinsichtlich der Genesis dieser Zellen sind dieselben Betrachtungen

anwendbar, welche ich bei der Beschreibung der analogen Zellen der

Maske ausgesprochen habe. Die peripheren Fortsätze dieser Zellen

bilden reichliche, baumförmige Verzweigungen auf der Gelenkmembran

zwischen Trochantinus und Femur (Textfig. 6 und Taf. XI Fig. 1 und 2).

Der centrale Fortsatz tritt in den allgemeinen Stamm ein (Textfig. 6).

Hierbei entspringt von ihm wie auch in der Maske zuweilen eine Kollate-

rale (Taf. XI Fig. I c), welche ihre Verzweigungen der allgemeinen

baumförmioen Endiouno- beimengt.

Bei der allgemeinen Beschreibung der sensiblen Nerven des Beines

habe ich diejenigen der chordotonalen Organe ausgelassen.

Sowohl in den subgenualen als in den trochanteren Organen ist der

Nervenapparat vollkommen gleich, in den trochanteren ist er jedoch

dem Studium besser zugänglich.

Jedes chordotonale Organ wird von einer Zelle des gewöhnlichen

receptorischen Typus innerviert; die Zellen sind nur größer als die

Zellen der Härchen, wie es aus der Textfig. 6 und der Fig. 9 Taf. XI
hervorgeht.

Der periphere Fortsatz dieser Zellen tritt in den Hohlraum des

Stiftes ein und endigt mit einer kleinen Verdickung. Im Hohlraum ist

er hierbei spiralig aufgedreht (Taf. XI Fig. 13). Die Untersuchung der-

selben an dieser Stelle an Totalpräparaten, die nur bei Anwendung der

Methylenblaupräparate möglich ist, ist äußerst schwierig, infolgedessen

ich auch nichts Genaueres mitteilen kann. Ich muß nur bemerken,

daß Schwabe (44), der in der letzten Zeit die tympanalen Organe

untersucht hat, den Stift für ein Produkt der Nervenzelle hält. Welche

18*
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Überlegungen ihn zu dieser Annahme veranlassen, kann ich nicht an-

geben. Da ich keine Schnittpräparate mit guten histologischen Methoden

wie Schwabe angefertigt habe, so kann ich auch keine Kritik seiner

Beobachtungen ausüben. Dennoch macht es auf mich den Eindruck,

daß die Bilder, wie sie z. B. auf Fig. 13 der Taf. XI wiedergegeben sind,

nicht den Befunden von Schwabe entsprechen; mir scheint es ein-

facher, die Bildung des Stiftes der Drüsenzelle oder der Kappenzelle

des chordotonalen Organs zuzusprechen.

Die centralen Fortsätze sämtlicher Zellen der chordotonalen Or-

gane sammeln sich zu einem Stämmchen, welches in den gemeinsamen

Beinnerv eintritt, wie es die Textfig. 6 und Taf. XI Fig. 9 dartun.

8. Alae.

Auf den Flügelanhängen der Aeschna-Jja,i've sind nur kurze Härchen

mit dem gewöhnlichen Nervenapparat in Gestalt einer receptorischen

bipolaren Nervenzelle mit unverzweigten Fortsätzen vorhanden.

9. Analanhänge.

Die Analanhänge der Aeschna-hawen bestehen aus zwei Cerci und

der sog. Analklappe, welche aus drei einzelnen Teilen besteht.

Sowohl auf den Cerci als auch auf der Analklappe sind nur lange,

fadenförmige Härchen mit dem gewöhnlichen Nervenapparat an-

geordnet.

Sowohl die Flügel als die Analanhänge färben sich bedeutend

schlechter als die übrigen Organe, infolgedessen ich mich hier mit diesen

kurzen und unvollständigen Angaben begnügen muß.

10. Abdomen.

(Textfig. 9; Taf. XI Fig. 3, 4, 5, 6, 7.)

Bereits oben habe ich darauf hingewiesen, daß ich infolge einiger

technischer Schwierigkeiten die Brustsegmente und den Kopf nur wenig

habe untersuchen können ; hinsichtlich derselben kann ich nur angeben,

daß sämtliche diese Körperteile bedeckenden Härchen den gewöhn-

lichen Nervenapparat aufweisen und als sensible Organe anerkannt

werden müssen. Das Abdomen ist verhältnismäßig leicht färbbar, in-

folgedessen es mir gelungen ist, die auf seiner Oberfläche verstreuten

Sinnesorgane und deren Nervenapparate recht genau zu untersuchen.

Jedes Abdominalsegment der ylesc/ma-Larve setzt sich aus vier

Skleriten zusammen. Auf der Bauchseite besteht er aus dem Sterniten

und zwei Pleuren; die Rückenflächc bildet der Tergit. Von den
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hinteren Ecken des Tergiten entspringen seitlich massive Dornen

(Taf. XI Fig. 4), die die Larven zum Schutz gegen Feinde benutzen.

Auf den Sterniten und den Pleuren sind nur kurze Härchen vor-

handen, deren Basen von Erhebungen der Chitindecke verdeckt sind

(Textfig. 9), ebenso wie auf der oberen Fläche des Labrum und auf

den Beinen; dieselben sind bereits oben (vgl. Labrum) beschrieben wor-

den. Außer diesen Härchen sind auf den Tergiten noch gewöhnliche

fadenförmige Härchen ungefähr von gleichem Bau wie die Härchen der

Antennen vorhanden (Taf. XI Fig. 3 th). Zwischen den Härchen

finden sich auf den Tergiten, freilich verhältnismäßig selten, sog. Gruben

ohne Kegel.

Hervorgehoben muß noch werden der Bau des Hinterrandes der

Tergiten und deren Seitendornen. Längs dem hinteren Rande sind

mehr oder weniger regelmäßig alternierend fadenförmige Härchen

(Taf. XI Fig. 3 ili) und stumpfe, dornenförmige Auswüchse (Z), dieselbe

Fig.) angeordnet. Auf den großen Seitendornen der Tergiten (Taf. XI
Fig. 4) sind längs der ganzen Oberfläche derselben lange

(
Th), längs

dem Rande in den Winkeln der kleinen Dornen {D) kürzere fadenförmige

Härchen {th) verstreut.

Die Nervenapparate, mit welchen die beschriebenen Organe der

Tergiten, Sterniten und Pleuren versehen sind, haben den gewöhnlichen

Bau, wie er bereits mehrfach oben beschrieben und illustriert worden

ist (Textfig. 9 und Taf. XI Fig. 3 und 4). Hier seien daher nur die

interessantesten Einzelheiten erwähnt.

Auf den Gipfeln der verschiedenen dornenförmigen Auswüchse,

die auf den Tergiten gelegen sind (Taf. XI Fig. 3 und 4 D) münden

(ebenso wie auf den entsprechenden Gebilden des Labium und der

Beine) die Ausführungsgänge einzelliger Drüsen aus {dy auf Fig. 3 und 4

Taf. XI). Besonders instruktiv stellen sich die Verhältnisse auf Fig. 4

dar. Hier ist der Drüsenausführungsgang {dz) bis zum Gipfel des Dornes

herauf gefärbt.

Die receptorischen Nervenzellen der Härchen {rz) haben auch hier

keinerlei Beziehung zu den Drüsen. Die centralen Fortsätze der recep-

torischen, in den Tergiten gelegenen Zellen ziehen in einem gemein-

samen Stamme mit den motorischen Fasern der Tergiten (Textfig. 9 hn)

in den Bauchteil des Segmentes und treten in das Ganglion ein.

Auf den Sterniten habe ich häufig Bilder, wie sie auf Textfig. 9

abgebildet sind, beobachtet. Es können nämlich hier die centralen

Fortsätze der receptorischen Zellen direkt von diesen bis zu dem Ganglion

verfolgt werden. Die zu diesem verlaufenden Nerven sind zunächst
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Textfig. 9.

Die rechte Seite des „ntereii Ab.sclmittes des vierten Abdominalsegmentes. Färbung mit Methylen-
blau, Fixierung in niolybdänsaurem Ammon. Vergr. 80/1. PI, Pleura; Si, Stemitum; O drittes
Abdominalganglion; Mn, motorischer Ast; Kn, zum Tergiten verlaufender Xerv; Th Tastzellen-

zll, Zelle des II. Typus.
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rein sensibel, darauf gesellen sich jedoch zu ihnen auch motorische (Wn),

so daß auch hier der Nerv von gemischtem Charakter in das Ganglion

übergeht.

Außer den receptorischen mit den Härchen verbundenen Nerven

sind in den Sterniten auch Zellen des II. Typus vorhanden (Textfig. 9, z II).

Diese Zellen sind auch hier ebenso gesetzmäßig angeordnet wie im Tro-

chantinus und in der Maske; in jedem Sterniten (außer dem 9. und

10. Segmente) sind je zwei Zellen gelegen, jederseits je eine (Textfig. 9).

Stets sind sie unweit der Grenze zwischen Sterniten und den Pleuren

angeordnet. In der Mehrzahl der Fälle sind diese Zellen bipolar (Taf.XI,

Fig. 7, 6, 5), so daß sie außer dem centralen zum gemeinsamen Nerven

abgehenden Fortsatz, nur einen peripheren Fortsatz haben. Letzterer

verläuft zur Grenze zwischen Sterniten und Pleura, geht in die letztere

über und bildet unweit von der Grenze eine baumförmige variköse Ver-

zweigung, deren Ästchen zwischen den Zellen des Hypoderma endigen.

Den Charakter dieser Verzweigungen geben die Fig. 5, 6 und 7 der

Taf. XI wieder. Eine sehr charakteristische Form weisen die Verzwei-

gungen der Zellen des II. Typus im achten (dem letzten, in dem sie

überhaupt angetroffen werden) auf. Eine derartige Zelle ist auf der

Fig. 5 der Taf. XI abgebildet : die Endverzweigung erscheint hier mehr

gedrängt.

IV. Zusammenfassung und allgemeine Schlüsse.

Bei der Zusammenfassung des oben sowohl in bezug auf die Sinnes-

organe als auch ihrer Nervenapparate bei den AescJma-hsnYen Mit-

geteilten halte ich es für angebracht, die wichtigeren Befunde hervor-

zuheben.

Die Sinnesorgane der Aeschna-Laiyen (natürlich ausgenommen die

Augen) können leicht in drei Gruppen geschieden werden.

Der ersten Gruppe gehören die Tasthärchen an. Als solche stellen

sich ausnahmslos sämtliche Härchen dar, welche den Körper der Larven

und dessen sämtliche Anhänge bekleiden. — Charakteristisch für die

Tasthärchen sind die Endigungen der Fortsätze der sie innervierenden

Zellen an der Basis der Härchen (Taf. IX Fig. 1, 3, 5; Taf. X Fig. 9;

Taf. XI Fig. 3, 4, 8, 10, 11 und 12).

Der zweiten Gruppe sind sämtliche sog. Geschmacksorgane (Organe

des chemischen Sinnes) zuzurechnen. Hierher gehören somit die Kegel

der Antennenenden und der Maxillarpalpen (Taf. IX Fig. 2 ; Taf. X
Fig. 1), die Geschmacksorgane der unteren Fläche des Labrum und des

Epipharynx (Taf. IX Fig. 6, 7, 8), die sog. Gruben ohne Kegel oder
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Membrankanäle, die auf den Antennen (Taf . IX Fig. 4), den Mandibeln,

den Beinen (Taf. XI Fig. 12) und auf den Abdominaltergiten verstreut

sind, und schließlich die einfachen Kanäle der Maxillen (Taf. X Fig. 6)

imd der Labrumpalpen (Taf. X Fig. 8). Für sämtliche diese Organe

ist die maximale Annäherung der Enden der peripheren Fortsätze der

sie inner\'ierenden Zellen an die Außenwelt ungemein charakteristisch.

Von letzterer scheidet sie tatsächlich nur eine dünne Chitinmembran,

die häufig (z. B. in den einfachen Kanälen) kaum wahrnehmbar ist.

Mir scheint es, daß der Unterschied im Verhalten der Nerven zu

den Härchen und zu den Organen des chemischen Sinnes nicht ohne Be-

deutung ist. Im ersten Falle hat das Organ (das Härchen) die Aufgabe

mechanische Keize aufzunehmen, wobei das Härchen das vermittelnde

Glied darstellt. Die an der Basis desselben gelegene Nervenendigung,

die selber von der Außenwelt entfernt ist, erhält den Reiz durch die

Vermittelung des Härchens (hier kann sogar eine Analogie mit den

Haaren der Säugetiere durchgeführt werden). Für die Organe des

chemischen Sinnes ist jedoch die möglichst nahe Berührung der

perzipierenden Nervenelemente mit der Außenwelt äußerst wichtig,

was auch tatsächlich vorhanden ist.

Zur dritten Gruppe gehören die chordotonalen Organe, welche ich

bei den ÄescJma-Lavven auf allen Beinen in den Trochanteren und

in den subgenualen Teilen der Tibia gefunden habe (Taf. XI Fig. 9

und 13 und Textfig. 6 7 und 8).

Das von mir bei den Aeschna-Larven gefundene Jonstonsche Organ

(Taf. IX Fig. 4) ist ein kompliziertes Organ, daß auf einfachere zurück-

geführt werden kann. Seine Funktion ist mir unklar gebheben, da auf

Grund einer morphologischen Beobachtung allein kein bestimmter

Schluß gezogen werden kann.

Mit sensiblen Nervenelementen, und zwar mit Zellen des IL Typus,

sind außer den Sinnesorganen auch einige Abschnitte der Hautdecke,

in der Mehrzahl der Fälle die Gelenkmembranen, versehen.

Das periphere sensible Nervensystem der Aeschna-Lawen besteht

hauptsächlich aus bipolaren Zellen; dieselben sind zu je einer unter-

halb des Hypoderma neben jedem Sinnesorgan (Härchen, Gruben)

angeordnet. Eine Ausnahme bilden nur die Geschmacksorgane des

Labrum, welche von einer Zellgruppe innerviert werden. Von den

spindelförmigen Zellen entspringen zwei Fortsätze: ein peripherer, zum

Sinnesorgan verlaufender, der sich niemals verzweigt und ein zum
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Centrainervensystem verlaufender, desgleichen imverzweigter, jedoch

variköser.

Außer Zellen dieses Typus sind in dem sensiblen Nervensystem der

^esc/ma-Larven noch andre Zellen vorhanden, welche ich als Zellen

vom II. Typus zu bezeichnen vorschlage. Das charakteristische mor-

phologische Kennzeichen dieser Zellen bilden die baumförmig ver-

zweigten peripheren Fortsätze (Taf. IX Fig. 4; Taf. X Fig. 2, 3, 4, 7;

Taf. XI Fig. 1, 2, 5, 6, 7). Die centralen Fortsätze verlaufen wie die-

jenigen der Zellen des I. Typus zum Centralorgan. Charakteristisch

ist für diese Zellen bei den ^esc/ma-Larven ihre Ausbreitung; stets

sind sie an bestimmten Stellen in bestimmter Zahl gelegen (nur bei dem
Jonstonschen Organ kann ich dieses nicht mit absoluter Sicherheit

behaupten). Zwei dieser Zellen befinden sich im Mentum der Maske,

je zwei in jedem Femur in der Nähe des Kniegelenks, je eine in jedem

Trochantinus und schließlich je zwei im 1. bis 8. Abdominalsegment.

Diese Zellen sind somit fast stets auf den Gelenken gelegen und inner-

vieren das Hypoderma der Gelenkmembranen, d. h. die weicheren und

zarteren Teile der Decke.

Das Verhalten der centralen Fortsätze der sensiblen Zellen beider

Typen zu den Elementen des Centralnervensystems sollen in meiner

nächsten Arbeit, welche das Centralnervensystem der Aeschna-haiyen

behandeln wird, besprochen werden.

Aus der Zusammenstellung meiner Befunde mit denjenigen von

VOM Kath (40), Duboscq(IO), Holmgren(16, 17), R. Monti(30) ergibt

es sich, daß die Befunde bei den Aeschna-lja,Tven die widersprechenden

Ansichten der Autoren (vgl. Literaturübersicht) einander näher bringen.

HoLMGREN beschreibt neben bipolaren Zellen des gewöhnlichen Typus

noch ein unterhalb des Hypoderma gelegenes Netz, das von multi-

polaren, desgleichen mit dem Centralnervensystem verbundenen Zellen

gebildet wird. (Diese Zellen hat wahrscheinlich auch R. Monti beschrie-

ben.) VOM Bath und Duboscq stellen das Vorhandensein dieser Zellen

bei Insekten vollkommen in Abrede, wobei letzterer sogar behauptet,

daß die von Holmgren beschriebenen Zellen keine Nervenzellen seien.

Die ^esc/ma-Larven besitzen nun ein sensibles Nervensystem,

welches vorwiegend aus Zellen besteht, wie sie von vom Bath und

Duboscq beschrieben wurden; in den Bestand desselben gehen jedoch

auch Zellen des IL Typus ein, welche meiner Meinung nach den Zellen

von Holmgren und B. Monti entsprechen; ich sehe keine Veranlassung

dieselben, wie es Holmgren tut, aus dem allgemeinen sensiblen System

auszusondern.
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Auf Grundlage der Befunde bei den Aeschna-hsLiyen allein wage

ich es nicht weitere Schlüsse zu machen und dieselben auf alle Insekten

auszubreiten. Davon hält mich zunächst der Widerspruch in den An-

sichten der zitierten Forscher, welcher bereits mehrfach erwähnt wurde,

und ferner die Befunde, welche ich selber bei den Larven des Maikäfers

und bei der Blatta erhoben habe, und die ich in der nächsten Zeit zu

veröffentlichen gedenke, zurück. Aus diesen Befunden ergibt es sich

vor allem, daß das periphere sensible Nervensystem bei den einzelnen

Insekten durchaus nicht gleich gebaut ist. Die Anwesenheit von Zellen

zweier Typen in demselben halte ich jedoch für feststehend, sowohl

auf Grund meiner Beobachtungen als auch derjenigen von R. Monti,

HOLMGKEN, VOM RaTH Und DuBOSCQ.

Zum Schluß halte ich es für erforderlich einen Vergleich des sen-

siblen Nervensystems der Insekten mit demjenigen bei andern Arthro-

poden zu machen. Mehr oder weniger vollständig und mit speziellen

Methoden ist es leider nur bei Astacus jluviat, ein für diesen Zweck recht

günstiges und daher auch von vielen Autoren studiertes Objekt, er-

forscht.

VOM Rath (40) und darauf Retzius (41) haben an den Härchen

der durchsichtigen Mundwerkzeuge bipolare, receptorische Zellen be-

schrieben. In demselben Jahre beschrieb Bethe (4) ein subkutanes

Netz, welches aus multipolaren, mit dem Centralnervensystem nicht

verbundenen Zellen besteht, vom Rath (40) und Holmgren (17)

stellten den Nervencharakter dieser Zellen in Abrede. Ungeachtet

dessen beschrieben Nussbaum und Schreiber (33) abermals dieses

Netz, wobei sie sogar mehrere Zelltypen in demselben fanden. Alle

diese Zellen erwiesen sich als multipolare, wobei der eine Fortsatz der-

selben mit dem Centralorgan verbunden ist, welchen augenscheinlich

Bethe nicht gesehen hat. Auch bei dem Flußkrebs besteht somit das

periphere Nervensystem aus zwei Zelltypen: den gewöhnlichen recep-

torischen Zellen mit verzweigtem, peripheren Fortsatze, welche voll-

kommen den von mir bei den ^escAwa-Larven beschriebenen Zellen

des II. Typus entsprechen. Bei einigen andern Crustaceen {Carcinus,

Hommarus, Mysis, Palaemon und viele andre) sind nur receptorische

Zellen gefunden worden, was jedoch durch unvollkommene Beobachtung

erklärt werden kann.

Beim Vergleich der Zellen, welche das subkutane Netz bei Astacus

bilden, mit den von Holmgren beschriebenen Zellen bei Raupen und

den Zellen vom II. Typus bei den ylesc/ma-Larven resultiert ein all-
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gemeines Schema des Baues des peripheren Nervensystems bei den

Arthropoden. Dasselbe besteht überall aus Zellen von zweierlei Typus,

und erhält einen verschiedenen Charakter je nach dem Vorwiegen von

Zellen eines dieser Typen.

Zum Schluß spreche ich meinen aufrichtigen Dank meinem hoch-

verehrten Lehrer Prof. Dr. A. S. Dogiel aus für seine zahlreichen Rat-

schläge sowie für sein freundliches Entgegenkommen, das mir bei

meinen Arbeiten von seiner Seite stets zuteil wird.

St. Petersburg, August 1911.
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Erklärung der Abbildungen,

Sämtliche Zeichnungen sind mit Hilfe des Zeichenapparates von Abbe nach

Präparaten, die in Methylenblau gefärbt und mit molybdänsaurem Ammonium
fixiert worden waren, angefertigt worden.

Als Material haben für sämtliche Präparate Aeschna-Liarven gedient.

Tafel IX.

Fig. 1. Vergr. 740 : 1. Oiatischer Querschnitt durcli die Wand eines An-

tennengliedes mit einem Tasthaare, eh, Chitindecke; th, Tasthaar; k, zum Tast-

haar führender Kanal im Chitin; rz, sensible Nervenzelle.

Fig. 2. Vergr. 650 : 1. Das Ende des letzten Antennengliedes. K, End-

organ; k, Kegel; th und Th, Tasthärchen; kz, einen Kegel innervierende Zelle;

Kz, das Endorgan innervierende Zelle.

Fig. 3. Vergr. 367 : 1. Ein Antennenglied (aus der Mitte der Antenne);

th, Tasthärchen; rz, dieselben innervierende Zellen; n, Nervenstämmchen.

Fig. 4. Vergr. 285 : 1. Das zweite Antennenglied mit dem JoNSTONschen

Organ. /, //, 77/., das erste, zweite und dritte Glied; pk, sogenannter Membran-

kanal; th, Tasthärchen; rz, receptorische Zellen; Z77, verzweigte Fortsätze von

Zellen des II. Typus; N, Nervenstämmchen.

Fig. 5. Vergr. 650 : 1. Antenales Tastliärchen von oben gesehen; ^/j, Tast-

härchen; k, der zu demselben führende Kanal; rz, die dasselbe innervierende Zelle.

Fig. 6. Vergr. 740 : 1. Einzelne Geschmacksknospe aus dem Labrum.

rzg, eine Gruppe ihrer receptorischen Zellen; dn, deren zentrale Fortsätze; de, baum-

förmige Endverzweigung.

Fig. 7. Vergr. 367 : 1. Eine dreifache Geschmacksknospe aus dem La-

brum; rzg, Grujipe ihrer receptorischen Zellen; dn, Nervenstämmchen gebildet

aus den zentralen Fortsätzen derselben.

Fig. 8. Vergr. 285 : 1. Teil der unteren Fläche des Labrum. th, Tast-

härchen; go^, einzelne, go'^, doppelte, go^, dreifache Geschmacksknospe; z^, Zellen

in Nerven; n, Nervenstämmchen.

Tafel X.

Fig. 1. Vergr. 285 : 1. Ende des Palpus maxillaris; kp, Endorgan; k, Kegel;

kpz, Zellen des Endorgans; kz, Zellen der Kegel.

Fig. 2. Vergr. 250 : 1. Zelle des IL Typus aus der Maske, zf, centrale

Fortsatz; pf, periphere Fortsätze; col. Kollaterale: Ev, Endverzweigung.



286 Alexius Zawarzin, Histologische Studien über Insekten. II.

Fig. 3. Vergr. 285 : 1. Zelle des II. Ty^jus (im Verlauf eines Nerven)

aus der Maske. N, Nerv; z'^, Zelle; Ev, ihre Endverzweigung.

Fig. 4. Vergr. 360 : 1. Zelle des II. Typus aus der Maske,

Fig. 5. Vergr. 285 : 1. Dorn mit einem Haare aus der Maske. O})tischer

Querschnitt. D, Dorn; th, Tasthärchen; cli, Chitindecke; rz, Nervenzelle; dz,

Drüsenzelle.

Fig. 6. Vergr. 285 : 1. Eine Grupi^e einfacher Kanäle auf der Kauplatte

der Masille. Z, deren Randzahn; Zz, Nervenzelle, die ihre Fortsätze zum Zahn

entsendet; pTc, Kanäle; n, Nervenstämmchen ; a, receptorische Zelle miteinander

genäherten Fortsätzen.

Fig. 7. Vergr. 285 : 1. Zelle des II. Typus aus der Maske, n, Neurilemma ?

Fig. 8. Vergr. 285 : 1. Einfache Kanäle aus dem Paljjus labialis im

optischen Durchschnitt, 'plc, Kanäle; rz, deren Zellen; n, Nerv; ch, Chitin.

Fig. 9. Vergr. 285 : 1. Rand des Lobus externus der Maske im optischen

Durchschnitt, ch, Chitin; klt, Tasthärchen; kkc, deren Kanäle; schp, Schneide-

platten; flk, deren Kanäle; rz, Zellen, welche die Härchen innervieren.

Fig. 10. Vergr. 285 : 1. Vorderer Rand des Mentum im optischen Durch-

schnitt, th, Tasthärchen; hli, zu denselben führende Kanäle; ch, Chitin; rz, re-

ceptorische Zellen.

Tafel XI.

Fig. 1. Vergr. 285 : 1. Zelle des II. Typus aus dem Trochantinus. FT,
Grenze zwischen Trochantinus und Femur; zf, centraler Fortsatz; col. Kollaterale,

Fig. 2. Vergr. 285 : 1. Dasselbe wie Fig. 1 ; dieselben Bezeichnungen.

Fig. 3. Vergr. 285 : 1. Hinterer Rand eines abdominalen Tergiten. D,

Dorn; th, Tasthärchen; rz, receptorische Zelle; dz, Drüsenzelle.

Fig. 4. Vergr. 198 : 1. Seitendorn eines abdominalen Tergiten. Th und

th, Tasthärchen; D, Dorn; Dz, Drüsenzellen; rz, receptorische Zellen.

Fig. 5. Vergr. 198 : 1. Zelle des II. Typus aus dem Sterniten des achten

Segmentes, zf, centraler Fortsatz.

Fig. 6. Vergr. 285 : 1. Zelle des II. Typus aus einem abdominalen Ster-

niten. St, Sternit; Pt, Pleura.

Fig. 7. Vergr. 115 : 1. Dasselbe; dieselben Bezeichnungen: a, Seiten-

fortsatz (unvollkommen gefärbt).

Fig. 8. Vergr. 285 : 1. Härchen aus dem Tarsus, rz, seine Nervenzelle.

Fig. 9. Vergr. 198 : 1. Kniegelenk. F, Femur; t, Tibia; Th, Tasthärchen;

chto, Gruppe chordotonaler Organe.

Fig. 10. Vergr. 740 : 1. Endigung des peripheren Fortsatzes einer recep-

torischen Zelle auf einem lanzettförmigen Härchen {th, nicht das ganze abgebildet)

vom Femur.

Fig. 11. Vergr. 285 : 1. Eine Reihe von Dornen mit Härchen vom Femur.

D, Dorn; Th, Tasthärchen; dz, Drüsenzelle; sz, Nervenzelle.

Fig. 12. Vergr. 285 : 1. Teil der Decke des Femur. Fh, fadenförmige

Härchen; Lh, lanzettförmige Härchen; qilc, Membrankanal.

Fig. 13. Vergr. 1120 : 1. Ein chordotonales Organ aus dem Trochanter.

St, Stift.



Morphologische und phylogenetische Untersuchungen

über die Nephridien der Lamellibranchien.

Von

Nils Odhuer.

(Aus dem zootomisclien Institut der Universität zu Stockholm.)

Mit 40 Figuren im Text.

Inhalt.
Seite

Einleitung 288

I. Beschreibender Teil 292

Fam. Soelmyidae 293

Fam. Nuculidae 293

Fam. Anomiidae 297

Fam. Arcidae 298

Fam. Trigoniidae 300

Fam. Mytilidae 302

Fam. Pectinidae 305

Fam. Limidae 307

Fam. Aviculidae 309

Fam. Ostreidae 311

Fam. Carditidae 314

Fam. Astartidae 315

Fam. Cyprinidae 317

Fam. Lucinidae . , 318

Fa,m. Cyamiidae 320

Fam. Galeommidae 321

Fam. Unionidae 321

Fam. Cyrenidae 325

Fam. Sphaeriidae 327

Fam. Cyrenellidae 332

Fam. Aetheriidae 334

Fam. Dreissensüdae 334

Fam. Modiolarcidae 336

Fam. Tellinidae 336

Fam. Mactridae 339

Fam. Veneridae 340



288 Nils Odbner,

Seite

Farn. Cardiidae, Tridacnidae und Chamidae 341

Farn. Myidae 343

Farn. Solenidae 344

Farn. Saxicavidae 345

Farn. Pholadidae 346

Farn. Teredinidae 347

Farn. Pandoridae 348

Farn. Lyonsiidae 350

Farn. Anatinidae 351

Septibranchia 353

II. Vergleichender Teil 354

1. Der phylogenetische Zusammenhang der Nephridiumtypen .... 354

Die Lage 354

Die Gestalt 362

Die Nephridialkommunikation 368

Der histologische Bau 371

Die Beziehungen zu den Genitalorganen 372

Rückblick auf die Phylogenie der Nephridien 375

2. Die Phylogenie der Nephridien im Vergleich zu der andrer Organ-

systeme 376

Die Kiemen 377

Die Schalenzähne 379

Anhang, Bemerkungen über das System der Lamellibranehien 386

Literaturverzeichnis 389

Einleitung.

Mit Ausnahme einer Arbeit von Lacaze-Duthiers vom Jahre

1855 ist der Bau der Nephridien oder der Bojanusschen Organe der

Lamellibranehien bisher noch nicht Gegenstand einer vollständigen

vergleichenden Untersuchung gewesen. In deskriptiven anatomischen

Arbeiten sind jedoch vielfach auch die Nephridien mehr oder weniger

vollständig behandelt. Aus diesen Beschreibungen ihrer Morphologie

erhält man den Eindruck, als wären die Nephridien sehr einfach gebaute

Organe, die bei einer vergleichenden Untersuchung kaum lohnende

Resultate geben würden. Wegen ihrer vermuteten Einförmigkeit

hat man sie als systematisch unwichtig betrachtet und sie darum nicht

näher studiert. In dieser Auffassung stimmen sowohl Pelseneer

als Dall überein, die vor andern, ein auf anatomische Charakterzüge

gegründetes System der Lamellibranehien aufzubauen gesucht haben.

Mit anatomischen Untersuchungen von Pisidien beschäftigt,

fand ich bei diesen ein Nephridium, ähnlich demjenigen von Sphaerium,
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das von dem gewöhnlichen Typus wesentlich abweicht, und die Ver-

suche, die phylogenetische Entwicklung desselben zu erklären, haben

zu einer eingehenden komparativen Untersuchung der meisten Lamelli-

branchiatenfamilien geführt.

Die Untersuchung gründet sich hauptsächlich auf selbständige

Arbeiten über in Schnitten zerlegtes oder disseciertes Material, nur

in einigen Fällen, wo solches nicht zu meiner Verfügung gestanden hat,

und wo vollständige Beschreibungen in der Literatur vorliegen, sind

die betreffenden Angaben zitiert worden. Mehrfach habe ich auch

solche Arbeiten durch eigene Untersuchungen kontrolliert.

Da es meine Hauptaufgabe gewesen ist, die Morphologie der Nieren

zu studieren, habe ich auf weitläufige histologische Untersuchungen

verzichtet, und meistens nur insofern den histologischen Bau berück-

sichtigt, als dieser von phylogenetischer Bedeutung zu sein scheint.

Ich bin dabei bestrebt gewesen, nicht nur einzelne Schnitte, son-

dern auch das aus diesen rekonstruierte Organ abzubilden. Die Abbil-

dungen sind vielleicht allzu zahlreich geworden, ich sehe aber darin

nur einen Vorteil, indem die Darstellung dadurch erleichtert und kon-

trolliert werden kann. Die Rekonstruktionen sind graphisch ausge-

führt, und in schwierigen Fällen habe ich dabei die schräge Konstruktion

benutzt, die ich in dem »Anatomischen Anzeiger« neulich beschrieben

habei.

Die Methode ist in Kürze che folgende. Man denkt sich den Gegenstand

in einem Klotze eingezeichnet; diesem Klotz kann man eine beliebige Stellung

zum Auge geben, und für den fraglichen Zweck ist es am meisten geeignet, ihn

schräg zu sehen. Aus den Dimensionen und der Zahl der gezeichneten Schnitte

kann man die Größe des Klotzes berechnen, wonach er sich leicht nach persjiek-

tivischen Grundsätzen konstruieren läßt. Jeder Schnitt entspricht einer be-

stimmten Ebene in dem Klotze, die leicht eingelegt werden kann. Man hat nun

die Schnitte auf diese schräg gestellten Ebenen überzuführen, wobei man sich

eines rechtwinklichen und eines diesem entsprechenden schrägen Coordinaten-

systems bedient. Die Schnitte können auf diese Weise nacheinander in den Klotz

eingeschrieben und die Konturen durch Grenzflächen miteinander verbunden

werden. Der Gegenstand ist damit fertig rekonstruiert. — Für nähere-s Unter-

richten über die Prinzipien und das Verfahren muß ich auf die zitierte Arbeit

verweisen.

Die in der vorliegenden Arbeit benutzte systematische Aufstellung

ist das bis jetzt allgemein acceptierte System von Pelseneer, das sich

auf den Bau der Kiemen stützt; doch sei schon hier bemerkt, daß, wie

1 Nils Odhnek, Eine neue graphische Methode zur Rekonstruktion von
Schnittserien in schräger Stellung. Anatomischer Anzeiger. Bd. XXXIX.
Nr. 11 und 12. 1911.

Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. C. Bd. 19
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aus dem Folgenden hervorgehen wird, dieses System nicht als der Aus-

druck natürlicher Verwandtschaft angesehen werden kann.

Die folgende Untersuchung zielt darauf hin, 1. die Morphologie

(Lage und Bau) der Nephridien nebst ihren Relationen zu den Genital-

organen bei verschiedenen Formen darzulegen und 2. durch Vergleich

der Befunde die Phylogenie des Bojanusschen Organes innerhalb der

Lamellibranchien zu beurteilen, um dadurch einen Beitrag zu unsrer

sehr unvollständigen Kenntnis der Verwandtschaftsverhältnisse der

Muscheln zu liefern. Die Resultate über das Bojanussche Organ werden

hier zuletzt durch den Vergleich mit den Befunden über andre Organ-

systeme geprüft werden.

Schließlich will ich hier die Gelegenheit benutzen, meinem ver-

ehrten Lehrer, Herrn Professor W. Leche, unter dessen Leitung ich

gearbeitet habe, meinen besten Dank auszusprechen, sowohl für seine

wertvollen Ratschläge, als auch für das rege Interesse und die große

Bereitwilligkeit, womit er mir Material zur Verfügung gestellt hat.

Auch Herrn Professor Hj. Theel bin ich zu großem Dank verbunden

für seine Güte, mir die reichhaltigen Sammlungen des Reichsmuseums

zugänglich zu machen.

In ihrer einfachsten Gestalt bestehen die Nephridien der Lamelli-

branchien aus einem paarigen schlauchförmigen Kanal, der das Peri-

kardium mit der äußeren Mantelhöhle verbindet. Von dem ersten

tritt der Schlauch mit dem sog. Wimpertrichter heraus (auch genannt:

Perikardial- oder Nephridialtrichter, Nierenspritze, Reno-Perikardial-

gang usw.), der einen kürzeren oder längeren Kanal darstellt, welcher

mit Cilien oder starken Geißeln ausgekleidet ist und unmittelbar durch

das Nephrostom mit dem Perikardium kommuniziert. Die äußere

Nephridialöffnung, die man zweckmäßig Nephroprokt nennen kann,

befindet sich an der äußeren Seite des Körpers nahe an der Kiemen-

basis und liegt gewöhnlich in der Nähe des Nephrostomes, aber außer-

halb dieses. Der Nephroprokt führt gewöhnlich in eine Ausbuchtung

der Mantelhöhle hinaus, die sich zwischen dem Fuß und dem hinteren

Schließmuskel emporhebt und als Sinus urogenitalis oder S. posterior

bezeichnet werden kann. Oft gehört der Nephroprokt einem besonderen

Endabschnitt oder Ureter der Niere an.

Das eigentliche Nephridium ist oft zu einer Schlinge ausgebildet,

deren einer Schenkel von dem Perikardium herausführt und den proxi-

malen Teil bildet, während der andre, der distale Teil, zu dem Nephro-

prokt geht. Der erste wird oft auch Perikardialteil, Innensack, exkre-

torischer Teil, antero-posteriorer Schenkel, Nierensack usw. genannt,
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während der distale als Außensack, ausführender Teil, Nierengang u. a.

bezeichnet wird. Eine einheitliche Terminologie besteht also nicht

und ist auch schwer einzuführen, da die betreffenden Schenkel hinsicht-

lich ihrer Lage und Gestalt vielfach wechseln. Die Namen Perikardialteil

oder proximaler Schenkel sind unter allen Umständen anwendbar, nicht

aber : Innensack, da er oft nach außen liegt und oft nicht sackförmig

ist, noch exkretorischer Teil, da er meist nicht exkretorisch ist, noch

antero-posteriorer Schenkel, da seine Richtung auch postero-anterior

sein kann. Der distale Schenkel ist mit dieser Bezeichnung am besten

bestimmt; Außensack ist er nicht immer, denn, wenn auch der Name
seine Beziehung zu der äußeren Mantelhöhle in erster Linie angibt,

so ist er doch irreführend, da er auch die Lage zu dem perikardialen

Schenkel bezeichnen kann, und diese ist nicht immer eine äußere.

»Ausführender Teil« ist unpassend, da man damit eigentlich nur den

Endabschnitt meinen kann.

Grewöhnlich enthält der proximale Schenkel bewimpertes, der

distale exkretorisches Epithel. Das letzte besteht aus blasen- oder

becherförmigen Zellen mit basalen Kernen, und das Lumen der Zellen

ist mit Konkretionen ( = Exkretionsprodukte) gefüllt.

Noch hervorzuheben ist die überall geltende Regel, daß die äußere

Nephridialöffnung eine Lage außerhalb des Cerebrovisceralkonnektives

hat, was Lacaze-Duthiers zuerst entdeckt und Pelseneer » ektaxial

«

bezeichnet hat.

Die jetzt skizzierte Grundform des Nephridiums erhält sich nur bei

wenigen Muscheln unverändert. Bei der Mehrzahl entwickelt sich

diese Form mehr oder weniger in progressiver Richtung durch ver-

schiedenartige Komplikationen. Diese zielen alle darauf hin die

Fläche der exkretorischen Wand zu vergrößern. Sie gehen in zwei Rich-

tungen vor sich, teils durch ein mehr oder weniger intensives Fälteln

der Wände, teils durch eine Aufwindung des ganzen Organes zu einem

komplizierten Schiingensystem.

Zu dem Umformen des Grundtypus tragen auch Veränderungen

der Größen- und LageVerhältnisse der Nieren bei; gewöhnlich nimmt

der distale Teil am Volum zu, so daß er oft allein fast das ganze Nephri-

dium repräsentiert; unter Umständen kann aber auch der proximale

Teil die Hauptpartie des Organes einnehmen.

Eine weitere Umbildung äußert sich in der Beziehung der paarigen

Organe zueinander, indem sie oft miteinander in Kommunikation treten.

Eine solche kann sowohl zwischen den beiden proximalen, als auch

19*
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zwischen den distalen Schenkeln entstehen; das letztere ist das gewöhn-

lichste Verhalten.

Schließlich begegnen uns verschiedene Entwicklungsstufen in der

Beziehung der Nephridien zu den Genitalorganen. Bei einem Teil

der Muscheln münden die Genitalien in die Nephridien aus. Sie münden

dabei entweder in den proximalen oder in den distalen Abschnitt der

Niere, näher oder ferner von den Nephroprokten. Bei den meisten

Lamellibranchien sind aber die Nephridien und die Genitalorgane von-

einander ganz getrennt, auch betreffend die Mündungen. Diese liegen

meist einander sehr nahe in der Grube des Sinus posterior (»Urogenital-

kloake«).

Über die Funktion der Nephridien sind die verschiedensten

Meinungen ausgesprochen worden. Bojanus, einer ihrer ersten Beob-

achter, hat sie als Respirationsorgane betrachtet, von andern wurden

sie als zwei die Schale absondernde Drüsen oder zu dem Gefäßsystem

gehörend angesehen. Anatomische Beobachtungen und besonders

chemische Analysen der Exkretionspartikeln haben endgültig fest-

gestellt, daß das Organ eine Niere ist. Ihre Aufgabe besteht darin

die in dem Blut befindlichen schädlichen Stoffe wegzuschaffen. Sie

werden darum von dem Blut der Venenlacunen umspült, das exkreto-

rische Epithel scheidet daraus die betreffenden Stoffe und setzt sie

wieder als feste Körnchen nach innen ab. Von hier werden sie dann

durch die Körperflüssigkeit abgespült, die von den Wimpern des Peri-

kardialtrichters in Strömung aus dem Perikardium durch das ganze

Nephridium hindurchgebracht wird, und mit dieser Flüssigkeit werden

sie aus dem Nephroprokt entfernt.

Die Nephridien haben daneben in vielen Fällen die Aufgabe, als

Ausführungsgänge der Genitalorgane zu dienen. Im Zusammenhang

damit steht der Umstand, daß sie bei vielen Muscheln, z. B. Pecten,

teilweise als Brutsack dienen.

I. Beschreibender Teil.

Ich will hier nicht nur die Morphologie der Bojanusschen Organe

von verschiedenen Formen beschreiben, sondern auch die embryo-

logischen Tatsachen berücksichtigen, soweit diese bekannt geworden

sind oder aus meinen eignen Untersuchungen hervorgehen.

Protobranchia.

Innerhalb dieser Ordnung, wo mehrere anatomische Merkmale

von ursprünglicher Natur bestehen, kann man erwarten, auch den ein-
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fachsten Typen der Nephridien zu bejreonen. Die schon vorliegenden

Untersuchungen bestätigen auch diese Vermutung. In den zwei Fa-

milien, die diese Ordnung bilden, sind die Nephridien in mehreren Hin-

sichten von primitivem Bau; doch repräsentieren sie wesentlich ver-

schiedene Typen.

Farn. Solemyidae.

Bei der hierher gehörenden Solemya togata sind die Nephridien

von Stempelt. (1899) genau beschrieben worden. Nach seiner Beschrei-

bung bestehen sie aus zwei rückwärts gerichteten Säcken, die freilich

dicht aneinander vor und über den Fußretraktoren liegen, aber keine

gegenseitige Kommunikation haben. Jedes Nephridium besteht aus

einem median gelegenen Proximalschenkel und einem weiten, diesen

äußerlich bedeckenden distalen Sack. Die Wände der beiden Ab-

teilungen zeigen noch keine Faltenbildungen; sie sind glatt, und die

Zellen des distalen Sackes bilden ein exkretorisches Epithel, da sie

kleine Konkrementkkimpen enthalten. Die äußeren Säcke gehen mit

einem kurzen Ureter nach außen, der mit niedrigem Epithel ausgekleidet

ist. Die Nephroprokte liegen im vorderen Ende des Sackes und lateral

von den Nephrostomen. Die Wimpertrichter sind sehr kurz und da-

durch gekennzeichnet, daß die Geißelzellen fehlen und sie nur Cilien-

epithel tragen. iHinsichtlich der Genitalorgane ist der wichtige

Umstand zu bemerken, daß der Ductus genitalis dicht hinter dem

Nephrostom, also in den vorderen Teil des proximalen Schenkels,

einmündet, ein Verhalten, das wir bei keiner andern Muschel in so

ausgeprägter Weise finden werden.

Fam. Nuculidae.

Die Nuculiden sind in anatomischer iHinsicht vielfach studiert

worden, und man hat jetzt eine gute Kenntnis von ihrer Organisation.

Über d'e Nephridien haben jedoch die Angaben etwas gewechselt.

Um über ihren Bau sichere Auskunft zu erhalten, habe ich einige Ver-

trater der Familie untersucht und zwar die folgenden Formen:

Nucula nucleus und N. nitida, Leda pernula, Yoldia hyperborea und

Portlandia lucida.

Mit Ausnahme der letztgenannten Gattung sind die übrigen schon

vorher studiert worden; wenn man noch eine Art Malletia {M. chi-

lensis) hinzufügt, so wird die Zahl der studierten Repräsentanten eme

sehr vollständige.
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Bei allen den genannten Formen habe ich im wesentlichen die-

selben Organisationen gefunden (vgl. Fig. 1).

Was zunächst die Form und die Lage der Nephridien betrifft,

so erstrecken sie sich von dem hinteren und unteren Teil des Perikar-

diums nach vorn jederseits des Magens. Jedes Nephridium stellt

einen U-förmig geknickten Schlauch dar, dessen Umbiegungsstelle

nach oben hin liegt. Wir finden also hier zwei Schenkel, einen median

mid einen lateral gelegenen, die vorn und oben ineinander übergehen.

M.

Fig. 1.

A. Transversalschnitt (horizontal) durch den Gonoperikardialporus von Leda pernida. B. Rechtes

Nephridium von Leda pernula. C. Kechtes Neplu-idium von Yoldia hyperborea. D. Dasselbe von

Porüandia litcida.

Nach hinten zu münden sie, der laterale in die Mantelhöhle aus, der

mediane in das Perikardium.

Das Nephridium besteht also aus einem perikardialen oder proxi-

malen und einem distalen Schenkel.

Mit Ausnahme von Pelseneee, welcher (1891) bei Nucula nucleus

und Leda fella ein nach hinten gerichtetes Nephridium beschreibt,

heben alle übrigen Forscher das Gegenteil hervor, und die antero-in-

feriore Lage des Nephridiums ist daher zur vollen Evidenz erwiesen.

Über die Lage der Mündungen zueinander finden sich in der Lite-

ratur auch etwas abweichende Angaben. Deew (1899) bildet das
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Nephridium von Yoldia limatula schematisch ab und läßt den peri-

kardialen Schenkel dicht an seiner Mündung über den distalen passieren.

Stempell (1898) läßt ihn aber bei Leda unterhalb des Endabschnittes

des Distalschenkels sich herabbiegen, um zunächst mit dem Perikardium

in Verbindung zu treten. Die gleiche Lage gibt Buene (1903) für

Nucula nucleus an.

Ich habe bei sämtlichen Formen die von Stempell beobachtete

Lage der Endabschnitte wiedergefunden. Die Perikardialschenkel

treten aus den lateral gelegenen Hörnern des Herzbeutels heraus, bilden

zuerst einen kurzen Wimpertrichter, steigen dann bogenförmig nach

oben und innen, bis sie in der Medianebene des Körpers aneinander

stoßen. Sie werden hier in Loben zerteilt und treten in enge Kommuni-

kation zueinander. Nach unten zu erweitert sich ihr Lumen, und die

Lobierung wird hier stärker. Die Kommunikation ist zuerst von

Stempell bei Leda und Malletia nachgewiesen worden, und Burne

beschreibt sie bei Nucula als eine offene. Drew erwähnt bei Yoldia

nichts darüber; ich habe aber auch hier die Kommunikation der Peri-

kardialschenkel angetroffen. Pelseneer (1891) hat keine Kommuni-

kation bei Nucula gefunden; dagegen ist nach ihm (1898) eine solche

bei Yoldia hyperhorea und Leda pella vorhanden.

Was den Endabschnitt des distalen Schenkels betrifft, so zeigt

dieser keine Lobierung. Er verläuft dicht außerhalb des Perikardial-

armes und öffnet sich fast in derselben Vertikalebene als dieser nach

außen. Zuerst nimmt er aber den Ausführungsgang der Genitalorgane

auf, und mit einer kurzen Urogenitalkloake münden beide Organe

ektaxial (über dem Cerebrovisceralkonnektiv) in die Mantelhöhle aus.

Gerade in dem Winkel, den der Ductus genitahs und der Distal-

gang der Niere miteinander bilden, liegt der Wimpertrichter ein-

geschaltet. Sein Lumen ist durch eine enge Perforation der Wand
(oder einen kurzen Kanal) mit demjenigen der Urogenitalkloake ver-

bunden (Gonoperikardialporus von Burne und -gang von Stempell).

Pelseneer (1898) ist der einzige Vertreter der Ansicht, daß bei

den Nuculiden der Genitalgang in den Perikardialabschnitt der Niere

münde. Diese Ansicht hat sich indessen durch die neueren Forschungen

als irrtümlich erwiesen, und alle Autoren sind jetzt darin einig, daß

die Genitalien in den Endabschnitt des distalen Schenkels münden.

Die Verbindung zwischen dem Wimpertrichter und der Urogenital-

kloake ist zuerst von Stempell nachgewiesen; er beschreibt sie als

einen kurzen und engen Kanal, den er »Gonoperikardialgang« nennt.

Ich habe bei Leda pernula diesen Gang nicht angetroffen; dagegen
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existiert hier das Homologon in Form der oben beschriebenen Perfora-

tion. Eine solche hat auch Buene bei Nucula nudeus angetroffen.

Drew hat bei Yoldia keine Andeutung des Gonoperikardialganges

beobachtet, und ich habe die Perforation hier nicht mit Sicherheit kon-

statieren können. Sonst scheint dieser Gonoperikardialgang großen

Schwankungen unterworfen zu sein, denn bei MaVetia chilensis soll er

nach Stempell durch eine strangförmige, kein Lumen führende Ver-

bindung gebildet werden.

Der Gonoperikardialgang wird von Stempell a^s ein letzter Rest

einer ursprünglich direkten Verbindung zwischen den Genitalgängen

und dem Perikardium gedeutet, wie sie bei den Solenogastriden vor-

kommt. Es liegt aber näher anzunehmen, daß man in ihm einen Rest

der bei Solemya vorhandenen Beziehung zw. dem Genitalgang zu sehen

hat. [Solemya wurde von Stempell später untersucht.] Wie bei

dieser Form mündet nämlich der Gonoperikardialgang in den proxi-

malen Teil des Nephridiums, nicht in das Perikardium.

Die nahe Beziehung zwischen den Nephridien und den Genital-

organen ist eine für die Protobranchien charakteristische Eigenschaft.

Dazu kommt noch die Lage der Nieren unter und vor dem Herzbeutel.

Diese beiden Eigenschaften teilen sie aber mit andern Muscheln. Zu

bemerken ist auch, daß das Nephridium einen schlauchförmigen Habitus

besitzt und daß es überall mit exkretorischem Epithel beldeidet ist.

Die Wände des Nephridiums sind freilich häufig stark lobiert,

sonst aber ziemlich glatt, indem sie keine oder nur sehr schwache Falten

bilden. Das Epithel ist einschichtig. An frischem Material, das

nur eine kürzere Zeit in Alkohol verwahrt gewesen ist, enthalten die

Zellen große rundliche hellgelbe Konkretionen. Nur gegen die End-

abschnitte der Nierenschenkel hin schwindet das exkretorische Epithel,

und der Wimpertrichter und die Urogenitalkloake werden von Cilien-

epithel ausgekleidet. Geißeln sind nirgendwo vorhanden.

Hinsichtlich der Form und Lage der Nephridien ist noch hinzu-

zufügen, daß, obgleich die Gattungen im wesentlichen miteinander über-

einstimmen, doch einige Modifikg^tionen von Gewicht vorkommen.

Bei Leda ist das Nephridium am deutlichsten schlauchförmig und

in der Längsrichtung des Körpers gestreckt. Bei Yoldia sind die Gänge

weiter und das ganze Organ darum sehr verkürzt und konzentriert,

es behält aber noch eine nach vorn gerichtete Längsausdehnung. Auch

Nucula zeigt die starke Verkürzung und dazu eine Drehung oder Rück-

wärtspressung des Organes, so daß es sich in der Querrichtung des

Körpers ausbreitet.
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Dieser Form- und Lagewechsel scheint mit einer Erweiterung der

Leber und der Genitaldrüsen in Zusammenhang zu stehen. Bei Leda

und Portlandia liegen die Nephridien dicht an der äußeren Wand des

Magens. Bei Yoldia schiebt sich die Leber, die bei den ersten vorn

an den Seiten des Magens eine ursprünglichere Lage behält, nach hinten

zu und dringt zwischen den Magen und das Nephridium hinein,

ohne jedoch jenen ganz zu umschließen. Hinten in der Medianebene

werden die Nephridien durch die Genitaldrüsen vom Magen getrennt.

Bei Nucula umwächst die Leber den Magen völlig und grenzt ihn ganz

von den Nieren ab.

Auch die Umbonen scheinen an diesen Verschiebungen teilzuneh-

men. Daß diese eine wichtige phylogenetische Erscheinung sind,

werden wir weiter unten finden.

Obgleich Drew (1899) die Entwicklung der Protobranchien in

sehr interessanter Weise beschrieben hat, gibt er nichts über die Ent-

stehung der Nephridien an. Darüber besitzen wir noch keine Kenntnis.

Filibranchia.

Diese Ordnung umfaßt Muscheln mit einfachem Kiemenbau, in-

dem die einzelnen Filamente voneinander frei, höchstens durch Cilien

verbunden sind. Sie besteht aus den vier Familien Anomiidae, Arcidae,

Trigoniidae und Mytilidae.

Während die Kiemen hier gleichmäßig einfach gebaut sind, finden

wir bei dem Nephridium verschiedene Typen, die sehr voneinander ab-

weichen, obgleich sie im allgemeinen primitive Charakterzüge bewahren.

Fam. Anomiidae.

Die Nephridien von Anomia sind zuerst vouLacaze-Duthiers (1854),

dann von Pelseneer (1891) beschrieben, nachher aber von Sassi (1903)

genauer untersucht worden, wodurch die Angaben Pelseneers in

wesentlichen Punkten teilweise berichtigt worden sind. Die Nephridien

sind ihrer Form und Lage nach asymmetrisch; das linke ist das größte

und zu einem geschlossenen King umgebildet. Das rechte ist weniger

metamorphosiert, aber auch bei diesem ist die Form verändert; durch

den eigentümlichen Wuchs von Anomia werden die beiden Schenkel

des Nephridiums verschoben, so daß sie rechtwinklig zueinander gestellt

werden. Die Organe haben eine gegenseitige Kommunikation, ein

Verhalten, das von Pelseneer unrichtig gedeutet wurde, indem er

die Kommunikation leugnet. Sehr wichtig ist, daß diese vor und unter

dem Herzen gelegen ist. Gleichfalls ist ein eigentümlich verästelter, von



298 Nils Odhner,

Pelseneer übersehener Nephrostomapparat vorhanden, der von einem

rudimentären Perikardium ausgeht, das aus seiner normalen Lage nach

vorn verschoben worden ist. Die Verästelung ist bei jungen Exem-

plaren weniger ausgebildet. Nach Sassi münden die Genitalgänge

nahe an den Wimpertrichtern in die Nephridien, was an Solemya togata

erinnert. Die Nephroprokte liegen in den hinteren Abschnitten der

Nephridien, die sich unter dem Adductor posterior befinden. Die Wände
der Niere sind eben; das exkretorische Epithel ist einschichtig, von

blasenförmigen Zellen zusammengesetzt; nur an einzelnen Partien

stehen zarte Geißeln. In dem Nephrostomapparat treten wimper-

tragende Zellen auf.

Farn. Arcidae.

Repräsentanten des Genus Area sind vorher sowohl von Lacaze-

DuTHiERS (1855) als von Pelseneer (1891) untersucht worden, und der

erste Forscher hat auch Angaben über die Nephridien geliefert. Die hier

mitgeteilte Untersuchung, die sich auf Area glacialis aus Spitzbergen

bezieht, ergänzt diejenige von Lacaze-Duthiers, welcher nur makro-

skopische Charaktere berücksichtigt hat.

Die Nephridien erstrecken sich longitudinal zwischen dem Perikar-

dium und dem hinteren Schließmuskel, unter den ihre hintersten Partien

sich einschieben (Fig. 2). Sie bestehen aus einem ziemlich kurzen

median-ventral gelegenen Proximalschenkel, welcher mit einem langen,

schmalen Wimpertrichter beginnt, der von der hinteren und unteren Ecke

des Perikardiums ausgeht. Der Proximalschenkel wird auf allen Seiten,

die ventrale ausgenommen, von dem distalen Teile, einem weiten Sack,

umschlossen, in dessen hinteres Ende der erste Schenkel mündet. Die

äußeren Säcke sind langgestreckt, an der äußeren Wand gefaltet und

lobiert, sonst aber sind ihre Wände glatt und eben. Obgleich sie in der

medianen Ebene dicht aneinander gedrängt liegen, bleiben sie von-

einander völlig getrennt, also ohne Kommunikation. Vorn münden sie

an den Seiten des Fußes durch ein Paar weiter Papillen, die auch die

Ausführungsgänge der Genitalorgane aufnehmen. Ein Zusammenhang

zwischen den Nephridien und den Genitalorganen existiert also, ob-

gleich er von wenig intimer Natur ist. Lacaze-Duthiers hat ihn

zuerst beschrieben, doch etwas irreführend, indem er sagt (1. c. 1855

S. 279) : »Dans l'Arche, l'organe de la generation s'ouvre bien pres de

l'orifice externe, dans l'interieur du canal excreteur de l'organe de

Bojanus.« Thiele (1902) beschreibt den Zusammenhang unrichtig.

Das Epithel der äußeren Säcke ist exkretorisch und besteht aus
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niedrigen, becherförmigen Zellen mit hellen Konkretionen; hier und da

sind die Zellen in papillenähnlichen Gruppen angeordnet.

Die Fußretraktoren verlaufen hinter und zwischen den Nephridien,

die nur ein Paar schwacher Loben nach rückwärts zwischen den Ketrak-

Fig. 2.

Area glacialis. A. Sagittalschnitt durch deu Wimpertrichter. B. Quersclmitt (frontal) durch die

äußeren Öffnungen der Nephridien. C. Querschnitt (frontal) durch das Neplirostom. D. Sagittal-

sclmitt durch die äußere Öffnung des Nephridiums und des Genitalganges. E. Schematische Dar-

stellung des äußeren Habitus des rechten Nephridiums.

toren aussenden und also zum größten Teil außerhalb oder lateral von

diesen liegen.

Von dem anatomischen Bau der vorhandenen Art will ich hier

noch vorübergehend bemerken, daß das Herz von dem Darm durch-

bohrt wird. Pelseneer (1891) gibt bei Ä. barbata an, daß der Darm

ventral von der Kammer liegt.
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Pelseneer (1903) sagt von dem Nephridium der nahestelienden

Adacnarca nitens : »Les reins sont de simples sacs peu ramifies et ä parois

non plissees; ils ne communiquent pas entre eux en arriere et ne sont

plus constitues de deux branches: antero-posterieure et postero-ante-

rieure, comme chez la generalite des Lamellibranclies. Chacun possede

un long conduit reno-pericardique, longeant la face interne du rein et

s'y ouvrant ventralement, ä la partie tout a fait anterieure. L'orifice

renal est distinct du genital, quoique voisin, ce qm differe des Area.«

Bei der den Arciden nach Pelseneer nahestehenden PJiilohrya

suhlaevis beschreibt derselbe Autor (1903) einen kurzen, nach unten

gerichteten Perikardialschenkel , der sich in das vordere Ende des

Nephridiumsackes nahe dem Nephroprokte öffnet.

Bei Pect'unculus habe ich ein mehr trianguläres Nephridium ge-

funden, das an Trigonia erinnert und ganz außerhalb der Fußretrak-

toren liegt. Keine Kommunikation ist vorhanden.

^Fam. Trigoniidae.

Diese Familie steht in mehreren Hinsichten der Familie Arcidae

nahe und wird von Pelseneer mit dieser zusammen zu der Subordo

Arcacea vereint. Die Familie umfaßt nur die größtenteils fossile Gattung

Trigonia mit nur drei oder vier lebenden Arten aus dem Südost-Austra-

lien. Die wichtigsten anatomischen Charaktere sind von Pelseneer

(1891) bekannt gemacht, welcher auch kürzlich die Lage und Form der

Nephridien angegeben hat. Detaillierte Beschreibungen von diesen liegen

aber nicht vor, da sie bis jetzt nicht auf Schnitten untersucht worden

sind. Das Material der unten gegebenen Beschreibung besteht aus

einigen Exemplaren von Trigonia pectinata Lam., von der Eugenie-

Expedition im Jahre 1852 bei Sidney eingesammelt. Obgleich die

Konservierung nicht die beste war, hat sie doch auf Schnitten eine

befriedigende Untersuchung über den anatomischen und gröberen histo-

logischen Bau gestattet.

Die Nephridien liegen hinter dem Perikardium, zwischen diesem und

dem hinteren Schließmuskel und ganz außerhalb der Fußretraktoren

(Fig. 3). Nahe an der nach unten gerichteten Spitze des Perikardiums

tritt der Wimpertrichter heraus (nicht aber von dem Fundus des Herz-

beutels!). Er ist mit starken Geißeln ausgekleidet, erweitert sich etwas

nach hinten und erhält gefaltete Wände, die bewimpert sind. Der

proximale Schenkel streckt sich rückwärts und nach unten und mündet

schließlich in den distalen hinein. Dieser ist sackförmig und umschließt

allseitig (nicht aber ventral) den proximalen und zerfällt dadurch in
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zwei Abteilungen, eine laterale und eine mediane. Sie sind beide mit

exkretorischem Epithel bekleidet, das große Konkremente enthält.

Die laterale Abteilung, wo diese am reichlichsten sich vorfinden, sendet

J- m.

Fig. 3.

Trigonia pectinata. A. Transversalschnitt (horizontal) durch die äußeren Öffnungen der Nephridien

und der Genitalorgane. B. Dass. durch den Wimpertrichter (rechts) und das Nephrostom (links).

C. Schematische Darstellung der Lage des rechten Nepliridiums. D. Äußerer Habitus des linken

Nephridiums.

starke Loben von der lateralen Wand aus. Die median gelegenen Ab-

teilungen haben fast ebene Wände, und die Konkretionen sind hier

kleiner und auch spärlicher vorhanden. Die gegenseitigen medianen

Abteilungen stoßen in der Medianebene auf einer kleinen Strecke inner-

halb der Wimpertrichter aneinander; sie bleiben aber geschlossen,

ohne zu kommunizieren. Die äußeren Nephridialöffnungen befinden



302 Nils Odhner,

sich außerhalb von den Nephrostomen und münden ventral von diesen

auf einer eingestülpten Papille, dicht hinter den Genitalöffnungen.

Nephridien und Genitalgänge sind also voneinander gesondert und haben

kaum noch die äußeren Mündungen gemeinsam.

Farn. Mytilidae.

Von dieser Familie habe ich folgende Gattungen untersucht: Myti-

lus, Modiola, Modiolaria, Dacrydium und Lithodomus.

nephr. c.~^

Fig. 4.

Mytilus. A. Die Lageverhältnisse des Xepliricliums, Dorsalansicht, M. edulis. B. Das linke

Nephridium von außen; äußere Wand entfernt, M. edtdis. C. Äußerer Habitus des Nephri-

(liunis von M. californianus Conrad.

Bei diesen bestehen nur wenige Verschiedenheiten betreffend die

Form und Ausdehnung der Nephridien. Alle haben das gemein, daß

die Nephridien ganz außerhalb der Fußretraktoren liegen, also von-

einander weit getrennt sind, so daß sie nicht median aneinander stoßen,
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noch miteinander kommunizieren können. Sie strecken sich von dem
hinteren Schließmuskel nach vorn, an den Seiten des Herzbeutels hin

und auch weiter vor diesen hinaus. Nur bei Modiolaria ist diese Ver-

längerung nach vorn weniger stark entwickelt.

Bei Mytilus (Fig. 4) bildet das Perikardium lateral an den Fußretrak-

toren einen nach hinten verlaufenden Trichter, der von Sabatier (1877)

als »couloir pericardique « beschrieben wurde. In der hinteren Spitze da-

von liegt das Nephrostom. Von diesem aus führt ein sehr kurzer Wimper-

trichter, der einzige Vertreter des proximalen Schenkels, nach rückwärts,

öffnet sich aber sehr früh in das Innere des Nephridiums an der median

gerichteten Seite desselben. Der Hauptteil des Nephridiums ist ein

weiter, länglicher Sack, der mit einem engen und kurzen Endabschnitt

(Ureter) sich nach außen öffnet und zwar auf demselben Querschnitt,

wo die Nephrostome liegen, oder ein wenig weiter hinten. Der Nephro-

prokt liegt auf einer Papille, welche auch die Genitalgänge aufnimmt,

die aber von den Nephrostomen getrennt sich öffnen. Diese Papille

findet man dicht an dem kanalförmig nach oben gerichteten Abschnitt

der Mantelhöhle wieder, wo sich dieser zwischen dem Fuße und den

Retraktoren vor dem Schließmuskel einschiebt. Die Wände des Nephri-

diums, die durch das ganze Organ hindurch ziemlich eben sind und nur in

dem hinteren Ende schwache Loben bilden, werden von einschichtigem

exkretorischen Epithel ausgekleidet, das nur hier und da in kleinen ein-

fachen Falten, die an Querschnitten papillenähnlich sind, sich emporhebt.

Ein größerer Lobus liegt ober- und innerhalb des Wimpertrichters.

Ebenso wie bei Mytilus gestalten sich die Verhältnisse bei Modiola,

Lithodomus und Dacrydium. Bei den ersten finden wir einen »couloir

pericardique«, und das Nephridium streckt sich weit nach vorn. Bei

Dacrydium vermißt man den Couloir, es hat aber gleichfalls ein nach

vorn stark verlängertes Nephridium. Bei Mißilus calijornianus, der

einen mehr gestreckten Körper als M. edulis hat, ist das Perikardium

ebenfalls mit einem längeren »couloir« versehen.

Auch bei Modiolaria nigra (Fig. 5) fehlt der »couloir pericardique «—
nur eine Andeutung dazu ist vorhanden—, und das Nephridium streckt

sich sowohl vor als hinter dem Perikardium und entspringt aus dessen

vorderer lateraler Ecke. Der Wimpertrichter ist länger als bei Mytilus,

aber auch hier bildet er einen engen Kanal mit gut entwickelten Cilien.

Er öffnet sich direkt an der inneren Seite in den sackförmigen Außen-

schenkel. In dem unteren und hinteren Teil des Sackes ist die Wand
lobiert, und das Epithel besteht aus blasenförmigen Zellen mit basalen

Kernen. Das Epithel ist auch in dem oberen Teil des Sackes von der-
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selben Beschaffenheit, hier aber ist die Lobierung schwächer. Die

äußeren Mündungen liegen nahe an dem hinteren Ende des Sackes,

wo eine Papille sowohl die Genitalöffnung als den Nephroprokt von-

einander getrennt aufnimmt. Innerhalb dieser Papille ist das Epithel

ciliiert, so daß also ein kurzer Ureter vorhanden ist. Zu bemerken ist

aber, daß dieser nur eine sehr kurze Strecke und nur innerhalb der

Papille verläuft.

Die embryologische Entwicklung des Bojanusschen Organes von

Mytilus ist von Ahting (1900 und 1901) beschrieben worden. Er

beginnt seine Untersuchungen an Jungen von 1,4 mm Länge und findet

hier ein sackförmises Oroan von drüsioer Beschaffenheit. Eine von

S.m-.

Fig. 5.

Modiolaria nigra. Ideeller Transversalsclmitt (scliief horizontal) von mehreren horizontalen zu-

sammengesetzt, um gleichzeitig den Wimpertriehter und die äußere Öffnung des linken Xeplu-idiums

zu zeigen. Das Xepliridium erweitert sich beiderseits der Kieme etwas nach unten hinab.

ihm vermutete Asymmetrie der beiderseitigen Nephridien läßt sich

leicht auf schiefe Schnittrichtung zurückführen! Über die Lage der

Nephridien zu dem Perikardium sagt der Autor leider nichts. »Im

vordersten Teile des Bojanusschen Organs steht dasselbe im engsten

Zusammenhange mit dem Epithel der Mantelhöhle . . . Der Zusammen-

hang mit dem Mantelepithel tritt auf diesem Stadium deutlich hervor

und an dieser Stelle der engsten Berührung scheint die spätere Aus-

mündung in die Mantelhöhle gebildet zu werden.« Das ist aber ganz

irrtümlich, denn diese Ausmündung liegt in dem hinteren Ende des

Nephridiums. Sie ist von Ahting in diesem Stadium gar nicht ge-

sehen worden; vielleicht hat er aber die Schnittserie nicht genügend

studiert. Auch die Nierenspritze soll noch nicht angelegt sein. Die

beiden Nephridialöffnungen konnte er erst bei 5 mm langen Mytili

nachweisen. Doch hat er hier undücklicherweise die äußere Mündung
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des Nephridiums mit dem langen Genitalgang verwechselt, da nämlich,

wie ich eben hervorgehoben habe, der Ureter in der Tat sehr kurz ist;

auch erwähnt er nicht eine innere Öffnung des von ihm vermuteten

Ureters.

Die Nierenspritze und übrigens das ganze Nephridium hat bei

diesem Exemplar von 5 mm Länge schon die permanente Ausbildung

erhalten. Schon bei 4 mm ist der »couloir pericardique « ausgebildet

und da von hier die Nierenspritzen ausgehen, was von Ahting richtig

beobachtet ist (1. c. 1901 S. 195), und da schließlich diese in demselben

Schnitt als die äußeren Mündungen liegen (Ahting, 1. c. S. 187), ist

es schwer zu verstehen, wie dieser Forscher die Entstehung der äußeren

Mündungen nach dem vorderen Ende des Organes verlegen kann.

Nach Ahting bildet sich die Nierenspritze von dem Perikardium

heraus. Seine Untersuchungen sind jedoch so oberflächlich (in histo-

logischer Hinsicht aber sehr eingehend), daß sie uns keine Anhalts-

punkte für die Beurteilung der Entwicklung des ilf?/^^7MS-Nephridiums

(und noch weniger der Lamellibranchien-Nephridien!) geben. Nur das

scheint daraus hervorzugehen, daß das Organ sich sackförmig anlegt,

also nicht zu dem schlauchförmigen Typus zurückzuführen ist. Mit

Sicherheit können wir indes nichts darüber sagen. Ich selbst habe

diese Frage nicht in diesem Zusammenhang studiert.

Pseudolamellibrancliia.

Die Kiemen zeigen hier ein mehr avanciertes Entwicklungsstadium

als bei den vorhergehenden, daneben aber eine besondere Spezialisierung,

indem gewisse Filamente durch interlamellare vaskularisierte Brücken

verbunden sind; zwischen diesen Brückenfilamenten bilden die La-

mellen hervorspringende Falten.

Auch der Bau der Nephridien ist in besonderer Richtung speziali-

siert worden; sie zeigen wesentliche Verschiedenheiten gegenüber den

Arciden und Trigoniiden, dagegen schließen sie sich sehr nahe den

Mytiliden an.

Es sind Repräsentanten aus den folgenden Familien untersucht

worden: Pectinidae, Limidae, Avicuhdae und Ostreidae.

Fam. Pectinidae.

Die Nephridien von Pecten sind ein Paar Säcke, die vor dem Schließ-

muskel liegen und unten in die Mantelhöhle zwischen der Kiemenbasis

und dem Fuß sich hineinschieben. Wenn man sie äußerlich unter-

sucht, findet man ihre Hauptpartie beiderseits unter dem Schließ-

Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. C. Bd. 20
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miiskel befestigt, und hier münden sie nach außen, indem ihr hinteres

Ende mit einer porenförmigen Längsöffnmig versehen ist.

Wenn man eine kleine Pecten - Art, z. B. P. dbyssorum, auf die

sich die unten gegebene Beschreibimg bezieht, auf Schnitten unter-

sucht, so ergeben sich die folgenden Bau- und Lageverhältnisse der

Bojanusschen Organe (Fig. 6).

Das rechte Nephridium ist oben stark erweitert und breitet sich

Jcotn

Fig. 6.

Pecten dbyssorum. A. Sagittalschnitt durch den proximalen Teil, nahe an dem Neptoostom, und

durch den Ductus genitalis. B. Transversalschnitt (horizontal) durch den Proximalschenkel des

linken Nephridiums, und durch die Kommunikation der beiden Nephridien. C. Schematische

Darstellung der Lage und des äußeren Habitus der Nephridien.

nach der linken Seite hinüber aus. Es erstreckt sich etwas über den

Darm, also höher als dieser, und liegt mit diesem oberen Teil vor dem

Perikardium. Unter dem Darm tritt es mit dem linken in eine weite

Kommunikation, die sich eine gute Strecke nach unten fortsetzt. Diese

Kommunikation ist schon von Lacaze-Duthiers (1855) bei Pecten

jacobaeus konstatiert (S. 275) : »Les deux organes semblent se continuer

l'un avec l'autre par une portion membraneuse sous-pericardique.

«

Die beiden Nephridien sind in der Längsrichtung der Muschel stark

abgeplattet, dafür aber um so mehr in der Breite und Höhe ausgedehnt.



Morphologische u. phylogenet. Untersuch, üb. die Nephridien usw. 307

Ihre oberen Teile sind glattwandig, in dem unteren sackförmig erwei-

terten Teile aber werden sie stark lobiert ; die Zellen werden hier größer,

von gewöhnlicher blasenförmiger Gestalt und mit Konkretionen ver-

sehen.

Auch das Perikardium ist in seitlicher Richtung stark ausgebreitet.

Seine lateralen Ecken bilden dicht außerhalb der Vorkammer einen

kurzen Trichter nach unten, also einen schwachen »couloir pericardique «,

und an der Spitze desselben liegt das Nephrostom. Dieses führt in

einen kurzen proximalen Schenkel hinein, der das gewöhnliche Wimper-

epithel nicht enthält, sondern nur mit schwachen Cilien ausgekleidet

ist. Der sehr kurze Proximalschenkel öffnet sich nach imten etwas

oberhalb der Kommunikation in den weiten distalen Schenkel oder

den Außensack. In den unteren Teil desselben, wo er sich an der unteren

Seite des Schließmuskels erweitert, münden die Genitalgänge. Daß

die Genitalia bei Pecten in die Nephridien einmünden, ist schon von

Garner (1841) nachgewiesen. Auch Lacaze-Duthiers macht dieselbe

Beobachtung, und Kellog (1892) hat hier Eier auf verschiedenen

Entwicklungsstufen gefunden, wodurch also gezeigt worden ist, daß

dieser Teil des Nephridiums als Brutsack dient. Der Nephroprokt

bildet, wie schon erwähnt, eine Ritze in dem hinteren Ende.

Fam. Limidae.

Lima, die in mehreren Hinsichten von Pecten abweicht, unter-

scheidet sich von dieser auch in dem Bau der Nephridien. Bei der

hier untersuchten Lmia Loscombi liegen sie vor dem Schließmuskel

platt gedrückt, sind also der Form nach denjenigen von Pecten ähnlich.

Auch die weite Kommunikation ist eine für beide Gattungen gemein-

same Eigentümlichkeit. Damit ist aber die Ähnlichkeit zu Ende.

Von den lateralen Ecken des Perikardiums, die bei Lima, einen

sehr kurzen »couloir pericardique « bilden, entspringen die langenWimper-

trichter, die in ihrem ganzen Verlauf bewimpert sind. Diese strecken

sich an den lateralen Seiten des Nephridiums nach unten und münden

in die distalen Teile desselben ein, da wo die Kommunikation zwischen

diesen nach unten aufhört. Die »Außensäcke« liegen somit innerhalb

der Perikardialteile (vgl. Fig. 7).

Von großem Interesse ist der Umstand, daß die Perikardialschenkel

vor ihrem Einmünden in den distalen Schenkel die Ausführungsgänge

der Genitalorgane aufnehmen. Daß diese in die Nephridien münden,

wissen wir schon von Pecten, daß sie aber zu dem Perikardialteil in

Beziehung stehen, ist nur bei Solemija und Anomia bekannt. Daß
20*
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dieses primitive Verhalten bei Lima auf dem Wege ist aufzuhören,

wird daraus ersichtlich, daß die Verbindung dicht an die Einmündung

des Perikardialteiles in den distalen Schenkel sich befindet (Fig. 75).

In einem andern Charakter finden wir bei Lima Abweichungen von

Pecten und zwar betreffend den Endabschnitt des distalen Schenkels.

Während dieser bei Pecten sackförmig erweitert ist und sich direkt nach

''S.

Fig. 7.

Lima Loscombi. Ä. Drei Transversalsclinitte (horizontal) durch den unteren Teil des linken Ke-
phridiunis, um die allmähliche Absclmürung des Endabschnittes zu zeigen; a, der Proximalschenkel

mündet in den distalen hinein, und die Seitenlobe beginnt sich abzuschnüren; b (etwas melir unten),

die Abschnürung ist durchgeführt; c (etwas mehr unten), der Ureter beginnt sich abzuschnüien.

B. Unterer Teil des Nephridiums, die Beziehungen der Schenkel zueinander und zu den Genital-

organen (von oben). C. Schematische Darstellung der Lage und des äußeren Habitus der Nepliridien.

außen öffnet, sendet bei Lima der distale Sack von seinem lateralen

Basalabschnitt einen langen Kanal aus, der sich über und hinter dem
Perikardialschenkel streckt, und von dem sich ein langer Ureter ab-

schnürt, der nach der Medianebene hin verläuft. Dieser mündet auf

einer median gerichteten Papille (vgl. Fig. 7 A u. C)

Die Wände des distalen Schenkels sind wie bei Pecten in dem

obersten Teil eben, nur nach vorn, wo sie an die Divertikel der Leber
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und der Genitaldrüsen stoßen, entsenden sie eine Menge kurzer Loben.

Das Epithel besteht überall, auch in dem gemeinsamen oberen Teil

der Nephridien, aus blasenförmigen exkretorischen Zellen.

Bei Lima hat also das Nephridium eine antero-inferiore Lage,

und zwar ist hier dieses Verhalten deutlicher als bei Pecten, weil das

Perikardium sich weiter nach unten ausdehnt.

Die Herleitung dieses wichtigen Typus wird in der vergleichenden

Abteilung dieser Arbeit besprochen.

Farn. Aviculiclae.

Über Meleagrina hat Grobben (1901) eine gute Untersuchung

publiziert. Dieselben Befunde, die er bei dieser Form gemacht hat,

habe ich auch durch Dissektion von Avicula-Krien und durch Schneiden

von Meleagrina margaritifera feststellen können (Fig. 8).

Das Nephridium ist ein einheit-

licher Sack von dreieckiger Gestalt. Es

liegt ventral von dem Perikardium, dicht

vor und außerhalb der Fußretraktoren

und streckt sich von dort oralwärts aus,

mit seinem vorderen Ende in den

Kiementräger hineindringend. Aus den

vorderen Seitenteilen des Perikardiums

ziehen die kurzen Wimpertrichter aus,

die sich fast unmittelbar in das Innere

der Niere öffnen. Etwas weiter nach

doch nicht in dem vordersten

kom:

vorn. Fig. 8.

Meleagrina margaritifera, linkes

Nephridium.

Ende des Organes, sondern etwa in

dessen Mitte, findet man auf einer

Papille die spaltförmige äußere Öffnung, die wie bei den Pectiniden

beschaffen ist. Dieselbe Papille nimmt auch die Genitalgänge auf, die

hier nur die Mündung mit dem Nephridium gemeinsam haben.

Der histologische Bau der Säcke stimmt mit dem bei den Pecti-

niden vorhandenen überein, indem die Wände reichliche Divertikel

besonders an dem Perikardium und an der ventralen Seite bilden.

Konkremente wurden von Grobben nicht beobachtet, und auch ich

habe keine solche gefunden. An gewissen Stellen fand ich das Epithel

dicht und fein gefaltet (vgl. Ostrea).

Unter dem hinteren Ende des Perikardiums strecken sich die

Nephridien oberhalb der Fußretraktoren nach der Medianebene hin.

Auf eine kleine Strecke öffnen sie sich hier ineinander. Bemerkenswert
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ist diese posteriore Lage der Kommunikation, die in den Pseudolamelli-

branchien nur noch bei Ostrea angetroffen wird. Da aber die Niere

im wesentlichen einerseits zu den Pectiniden, anderseits zu Pinna

Beziehungen zeigt, hat man diese Kommunikation als das Homologon

der Pectinidenkommunikation anzusehen und durch eine Verschiebung

nach hinten, der ventralen Seite des Perikardiums entlang, zu erklären.

Die Kommunikation ist bei Avicula enger, und diese Form bezeichnet

in dieser Hinsicht ein Übergangsstadium, das zur völligen Trennung der

Nephridien führt, wie wir bei Pinna finden werden.

Bei Pinna nohilis, bei welcher ich durch Dissektion die Morpho-

logie der Nieren untersucht habe, bilden diese zwei longitudinal aus-

gedehnte Säcke, deren untere Partie sich beuteiförmig zwischen die

Kiemenachse und den Fuß einschiebt. Die Nieren liegen vorn außer-

halb der Fußretraktoren, hinten unter- und innerhalb derselben und vor

dem Schließmuskel; sie strecken

sich nicht über dessen Unterseite

aus wie bei Pecten. Übrigens

liegen sie ventral und posterior,

aber keinesteils vor dem Peri-

kardium, das sich unter den

Fußretraktoren nach innen biegt

in der Art eines kurzen »couloir

pericardique «. Im vorderen Ende

des Nephridiums sind seine Öff-

nungen gelegen. Das Nephro-

stom führt in einen verhältnis-

mäßig langen proximalen Schenkel, der an der inneren Seite des dista-

len und äußeren Schenkels mündet. Die beiden Außensäcke, deren

Wände reichlich verästelte Falten in das Lumen entsenden, kommuni-

zieren nicht miteinander. Nach vorn schnüren sie einen kurzen und

weiten Endabschnitt ab, der sich, wie bei Lima, nach innen richtet

und in eine Papille mündet, die auch die Genitalgänge wie bei Mytilus

enthält, doch mit dem Unterschiede, daß bei Pinna eine gemeinsame

Öffnung vorhanden ist (vgl. Fig. 9).

Pinna vereinigt also in sich Charaktere von verschiedenen Typen.

Ein primitives Verhalten äußert sich in dem relativ langen Perikardial-

schenkel, ein sekundäres aber in der posterioren Lage zum Perikardium

und den anterioren Öffnungen.

Man kann das Aviculiden-Nephridium leicht von dem Pecten-

Nephiidiuni herleiten, wenn man sich denkt, daß dieses in der Median-

Fig. 9.

Pinna nohilis, rechtes Nephridium.
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ebene nach hinten gepreßt worden ist, wodurch die Kommunikation

sich unter dem Perikardium rückwärts verschoben hat. Dabei hat eine

Drehung stattgefunden, so daß der ursprünghch laterale Wimper-

trichter unter und schließlich medianwärts von dem distalen Schenkel

sekommen ist. Die starke Entwicklung der Fußretraktoren haben zu

der Trennung der Nephridien mitgewirkt, indem diese sich zwischen

die letzteren verlagert und sie voneinander gedrängt haben.

Fam. Ostreidae.

Ostrea gehört zu den Muscheln, die von dem typischen Bau in einer

oder andrer Richtung abweichen. Durch ihre festgewachsene Lebens-

weise hat sie den Fuß nebst den Retraktoren verloren. Die Nephridien

nehmen jedoch eine Lage ein, wie sie bei den Aviculiden zu beobachten

ist, indem sie durch die weite Ausdehnung der Genitalorgane stark

lateral verschoben sind, doch ohne in den Kiementräger einzudringen,

und ganz ventral vom Perikardium liegen. Sie sind wie bei den Avicu-

liden in dem hinteren Ende durch eine enge Kommunikation miteinander

verbunden (vgl. Fig. 10).

In den vordersten Ecken des Perikardiums, dicht an der vorderen

und inneren Seite der Vorkammer, also median gekehrt, öffnen sich die

breiten Nephrostome. Diese führen in die langen mit dichten und

starken Cilien gekleideten Wimpertrichter hinein, welche sich weit

nach hinten erstrecken, bis sie schließhch in die exkretorischen Teile

der Niere einmünden. Diese letzteren stehen hier, unter dem hintersten

Abschnitt des Perikardiums, in Kommunikation miteinander.

Vor der Einmündung des Wimpertrichters in den exkretorischen

Abschnitt entsendet dieser einen weiten Sack nach vorn an der äußeren

Seite des Wimpertrichters. Dieser Sack öffnet sich etwa bei dem vor-

deren Beginn der Kommunikation, nach außen. Die äußeren Nephri-

dialöffnungen gleichen denen von Pecten, sind also longitudinale Spalten

mit lippenförmigen Rändern.

Dieser sackförmige Abschnitt, der nach hinten zu schnell aufhört,

erstreckt sich weit nach vorn an der äußeren Seite des Wimpertrichters

und überschreitet ein wenig die Stelle, wo die Nephrostome sich öffnen.

Dort, in dem vordersten Ende des Nephridiums, empfängt es die Aus-

führungsgänge der Genitalorgane.

Das Epithel des Nephridiums ist überall einschichtig. In dem
distalen Sack bildet es hier und da sehr niedrige Falten, die im Quer-

schnitt wie Papillen erscheinen. Die Zellen sind sehr klein, von
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zylindrischer Gestalt, und enthalten keine Konkretionen. Nur in dem
hintersten Ende bilden die Wände eine schwache Lobieruna

Wenn man das O.^rm-Nephridium mit andern nahestehenden

Fig. 10.

0.<.e«Ä^.rrontaIschnitt durch das Xephrostonwies linken Nephridium. B Bass durchdie Kommunikation. C. Schematisches Habitusbild des linken Nephridhmis.

Nephridiumformen vergleicht, ergeben sich Anknüpfungen an verschie-
dene Typen. Daß der Wimpertrichter medianwärts von dem Distal-
schenkel hegt, und daß die Nephridialkommunikation sehr weit nach
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hinten verschoben ist, diese beiden Charaktere sind uns schon bei den

Aviculiden bekannt geworden, und wir haben dort versucht, eine Er-

klärung dieser Verhältnisse zu geben. Dieselbe Erklärung dürfte avich

für die Ostreiden angenommen werden. Freilich fehlen hier die Fuß-

retraktoren, die bei den Aviculiden als die wahrscheinliche Ursache

der Lage der Nephridien und ihrer Abschnitte zueinander angenommen

wurden, sicherlich haben die Ostreiden aber solche einmal besessen.

Anderseits erinnert der Wimpertrichter durch seine Länge an Lima,

und die Genitalorgane münden in den distalen Schenkel, weit vor dem
Nephroprokte hinein, wie bei den Pectiniden.

An Lima erinnert auch die Weise, auf welche die beiden Nephridial-

abschnitte ineinander übergehen. Bei Lima schlägt sich der Distal-

schenkel um die hintere Seite des Wimpertrichters nach außen. Bei

Ostrea ergibt sich dasselbe Verhalten, wenn man nur berücksichtigt,

daß durch die veränderte Lage die ursprüngliche hintere Seite des

Nephridiums hier die obere geworden ist (vgl. Fig. 10). In dieser Hin-

sicht findet man auch eine gewisse Übereinstimmung mit Pinna.

Diese Eigentümlichkeit ist von großer Bedeutung für die Kenntnis

der Phylogenie der Nephridiumtypen, wie unten weiter erklärt werden

wird. Von Lima weicht die Niere aber dm'ch den lateralen Distalsack ab.

Eiilamellibranchia.

In dieser Ordnung führt Pelseneek alle diejenigen Formen zu-

sammen, bei denen die Kiemen das höchste Entwicklungsstadium zeigen

infolge der mehr oder weniger intensiven Zusammenwachsung der ein-

zelnen Elemente. Innerhalb dieser Ordnunc; zeioen mehrere Organ-

Systeme, darunter auch die Nephridien, eine so wechselnde Formen-

bildung, daß die Ordnung in ihrem jetzigen Umfang als unnatürlich

angesehen werden muß, und sie umfaßt darum einen in phylogenetischer

Hinsicht ungleichwertigen Stoff. Dies bezieht sich vor allem auf Sub-

ordo Submytilacea, unter deren Mitgliedern man zwei scharf getrennte

Formen von Nephridien unterscheiden kann, die eine von den Sphae-

riiden repräsentiert, die andre von z. B. den Astartiden. Wie diese

aus einer Grundform hergeleitet werden können, wollen wir in der ver-

gleichenden Abteilung dieser Arbeit untersuchen. Doch stimmen alle

Eulamellibranchia in der Lage der Nephridien überein, da diese immer

hinter dem Perikardium liegen. Eine anteriore Lage treffen wir nicht

weiter in der Lamellibranchiatenserie an.

Von den meisten FamiKen der Gruppe Submytilacea sind Reprä-

sentanten von mir untersucht worden, nämlich Arten aus den Gattungen
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Cardita, Astarte, Cyprina, Lucina, Äxinus, Kelliella, Änodonta, Corhi-

cula, Cyrena, Sphaerium, Pisidium, Cyrenella, Aetheria, Dreissensia

und Modiolarca.

Farn, Carditidae.

Als Untersuchungsmaterial habe ich Exemplare von Cardita nov-

angliae benutzt, die von der Vega-Expedition im Jahre 1879 in der

>T >??5!°'>Wi«5^_

"W^.^^^ *V /.ii*,v N

^P:

Fig. 11.

Cardita novangliae. A. Sagittalschuitt durch die äußere Nepluidialöffnung und die Genital-

öffnung. B. Transversalsclmitt durch die Xeplirostome. C. Dass. durch die rechte Genital-

öffnung. D. Habitusbild des linken Xephridiums. E. Transversalschnitt durch die rechte Xe-

phridialöffnung.
«

Behringsee (Konyam-Busen) eingesammelt wurden. Sie befanden sich

freilich in schlechtem Konservierungszustand, waren aber für eine

gröbere Examinierung verwendbar (Fig. 11).

Die Nephridien liegen zwischen dem hinteren Schließmuskel und

dem Perikardium, das sie äußerlich zum größten Teil bedecken. Sie

sind von einer gedrungenen Gestalt, im Umriß triangulär, hinten stumpf

an dem Schließmuskel endend, nach vorn an den Seiten des Perikardiums

etwas spitz ausgezogen. Diese Gestalt wird von den großen Distal-
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Schenkeln bestimmt, deren Dimensionen diejenigen der Proximal-

schenkel bedeutend übertreffen. Die letzteren sind ziemlich lang und

treten an der unteren Spitze des Perikardiums fast median und dicht

aneinander heraus, und münden hinten an der Innenseite der distalen

Säcke. Diese kommunizieren durch eine weite Öffnung oberhalb der

Wimpertrichter miteinander. Die Wände der Außensäcke, besonders

die äußere und die hintere, zeigen eine feine und regelmäßige Falten-

bildung, derjenigen von Ästarte ähnlich. Die Zellen zeigen die typisch

blasenförmige Gestalt des exkretorischen Epithels und enthalten kleine,

dunkelfarbige, rundliche Körner von konzentrischer Struktur, die be-

sonders reichlich in dem am meisten lobierten Teil des Nephridiums

vorkommen, wo sie auch die größten Dimensionen erreichen. Die

Nephroprokte liegen dicht außerhalb und unter den Nephrostomen und

in unmittelbarer Nähe der Genitalöffnungen, von denen sie aber ge-

trennt sind. Sie liegen innen am Grunde des Sinus urogenitalis. Der

Regel nach ist die Muschel gonochoristisch.

Bei Cardita sulcata beschreibt Lacaze-Duthiers (1855) getrennte

Nephridial- und Genitalöffnungen.

Fam. Astartidae.

Aus dieser Familie sind einige Exemplare von Astarte (Nicania)

BanJcsi untersucht worden. Sie wurden bei der zoologischen Station

Kristineberg an der schwedischen Westküste eingesammelt und in For-

molalkohol konserviert. Die Art wurde auf Schnitten untersucht (Fig. 12).

Bei dieser Form sind die Organisationsverhältnisse des Nephridiums

sehr deutlich. Es besteht hauptsächlich aus dem sackförmigen distalen

Schenkel, der von triangulärer Form ist, zwischen dem Perikardium

und dem hinteren Schließmuskel liegt und größtenteils außerhalb der

Fußretraktoren sich befindet; zwischen diesen strecken sich jedoch einige

Loben rückwärts aus. Gleichfalls dehnen sie sich, wie bei Cardita,

über die Seiten des Perikardiums aus, wenn auch nicht in demselben

Grad als bei dieser. Die Außensäcke stehen vor (oder über) den Wimper-

trichtern miteinander in offener Kommunikation. Ihre unteren und

äußeren Wände sind ziemlich stark lobiert; in den medianen Partien

sind sie aber glatt. Wenn man aber dieselben genauer examiniert,

findet man, daß hier sehr dichte und regelmäßige Falten sich in das

Lumen emporheben. Diese kleinen Falten, die an Schnitten papillen-

oder zottenähnlich sind, finden sich in dem ganzen Außensack, auch

in dem lobierten Teil, vor. Die blasenförmigen exkretorischen Zellen,

die das Epithel zusammensetzen, enthalten runde, helle Konkretionen
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von konzentrischer Struktur. Der proximale Schenkel ist kurz und

ziemlich weit, mit gefalteten Wänden versehen, die von Cilienepithel

bekleidet sind und nach vorn mit einem kurzen, Geißelepithel enthal-

tenden Wimpertrichter aus dem Perikardium entspringen. Die Nephro-

Fig. 12.

Astarte Banksi. A. Sagittalschnitt durch die äußere Xephridialöffnung. B. Dass. durch den

Wimpertrichter. Unter diesem sielit man das Nephrostom des gegenüberUegenden Xephridiums.

C. Querschnitt (frontal) durch die Xephrldien nahe an den Xepluostomen. D. Schematisches

Habitusbild des linken Xephridiums. E. Wandepithel aus dem distalen Schenkel.

stome liegen dicht aneinander nahe an der medianen Ebene. Die

Nephroprokte liegen etwas außen vor und unter den Nephrostomen,

dicht hinter den Mündungen der Genitalorgane, aber von diesen ge-

trennt.

Astarte stimmt also in allen Einzelheiten mit Cardita überein.
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Farn. Cyprinidae.

Zwei kleine Exemplare (von bzw. 1 und 2 cm Länge) von Cyprina

islandica von der zoologischen Station Kristineberg sind auf Schnitten

untersucht worden, und einige größere wurden zum Vergleich disseciert.

Die Nephridien (Fig. 13) erinnern mehr an die unten zu besprechende

Venus als an die vorhergehenden Formen. Deren Lage und Habitus sind

dieselben wie bei diesen, sie strecken sich auch etwas an den Seiten des

Perikardiums nach vorn, doch nicht in derselben Ausdehnung wie bei

JX^A^.,^^,

Fig. 13.

Cuprina islandica. A. Transversalschnitt durch die Neplirostome und die äußere Öffnung

des rechten Nepliridiums. B. Dass., etwas melir dorsal, durch die Kommunikation. C. Sagittal-

schnitt durch die ganze Länge des Proximalschenkels. D. Habitusbild des linken Neplu-idiums.

Astarte. Die distalen Schenkel nehmen auch hier den größten Teil

des Organes ein. Ihre Wände sind ringsum mit reichlichen, unregel-

mäßig einspringenden Falten versehen. Das diese auskleidende ein-

schichtige Epithel sind die gewöhnlichen blasenförmigen exkretorischen

Zellen, die bei dem kleinsten Exemplar keine Konkretionen enthielten,

wogegen solche bei dem größeren auftraten und zwar in Form von hellen

konzentrischen oder unregelmäßig gebauten Körnern. Eine Kommuni-

kation, die wenigstens bei jungen Individuen kurz ist, ist vorhanden,

und liegt über den Wimpertrichtern. Diese sind kurz und führen in

einen etwas erweiterten Kanal hinein, dessen gefaltete Wände mit
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Cilienepithel bekleidet sind. Sie gehen von der median befindliclien

unteren Spitze des Herzbeutels aus. Der proximale Scbenkel, der in

seiner ganzen Ausdehnung mit Cilien versehen ist, setzt sich als ein

langer enger Ductus nach hinten fort, bis er schließlich in die obere

Partie des äußeren Schenkels an der medianen Seite einmündet. Fast

auf der ganzen Strecke wird er ringsum (auch ventral) von dem letzteren

umschlossen. Die äußeren Nephridialöffnungen liegen weit außen vor

und unter den Nephrostomen und sind von den Genitalöffnungen ge-

trennt, deutlicher bei größeren als bei jungen Exemplaren, wo sie dicht

aneinander liegen und in den Sinus urogenitalis auslaufen.

Die Cypriniden unterscheiden sich also hauptsächlich wegen des

langen schmalen Perikardialschenkels von den vorigen Familien.

Fam. Lucinidae.

Die Nephridien von Lucina horealis und L. spinifera, die von mir

untersucht sind, stimmen im ganzen mit denen der eben genannten

Formen überein. Sie sind, wie normal, zwischen dem Perikardium und

'S.m.

Fig. 14.

Lucina spinifera. A. Habitusbild des linlicn Nepliridiunis. B. Querscliuitt (frontal) durch die

äußeren Nephridial- und Genitalöffuungen.

dem hinteren Schließmuskel gelegen und werden von den medianen

Fußretraktoren durchzogen. Der Form nach sind sie mehr in die Höhe

als in die Länge ausgedehnt. Die distalen äußeren Schenkel sind weit

und durch eine breite Kommunikation miteinander verbunden. Der

proximale Teil ist kurz und tritt aus der lateralen Partie des Perikar-

diums heraus. Die Nephroprokte liegen dicht außerhalb der Nephro-

stome und etwas hinter den Mündungen der gonochoristischen Kepro-

duktionsorgane (vgl. Fig. 14).
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Von den bis jetzt erwähnten Formen unterscheiden sich die Ne-

phridien von Axinus Sarsi (Fig. 15) sowohl in ihrer Form als in der Lage.

Sie bilden ein Paar longitudinal gestreckter Säcke, ganz vor den Fuß-

retraktoren gelegen, von denen sie also nicht durchzogen werden, und

^ Q-O.
a.O- "^

Fig. 15.

Axinics Sarsi. A. Die Lageverhältnisse des Nephridiums. B. Habitusbild des linken Nephri-

diums. C. Sagittalschnitt durch die äußeren Nephridial- und Genitalöffnungen. D. Dass. durch

den Wimpertrichter. E. Transversalschnitt nahe an der äußeren Nephridial- und der Genital-

öffnung. F. Dass. durch dieselben.

hinter dem Perikardium, das hier ein in die Längsrichtung des Körpers

gestrecktes Lumen besitzt, da seine Spitze sich nicht nach unten, son-

dern nach hinten richtet. Das vordere Ende des Nephridiums kommt

also oberhalb dieses Teiles des Perikardiums zu liegen. Das ganze Ne-
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phridium kami auf die Weise aufgefaßt werden, als wäre es einer Drehung

um 90^ in der sagittalen Ebene unterworfen worden. Die Ursache

dieser Umlagerung wird unten besprochen werden.

Die beiden distalen Schenkel stehen vorn in ziemlich weiter Kom-

munikation und umschließen hinter dieser die beiden langen und schma-

len proximalen Schenkel. Die Wände der Außensäcke zeigen nur in

geringem Grade Komplikationen, indem sie bloß schwache und wenige

in das Lumen einspringende Falten bilden. Sie werden von einem

exkretorischen Epithel bekleidet, dessen Zellen zottenähnlich in das

Lumen hervorragen, die gewöhnliche Blasenform haben und große

rundliche Konkretionen einschließen. Die proximalen Schenkel, die

mit kurzen Wimpertrichtern beginnen, treten von den lateralen Seiten

der nach hinten gerichteten Spitze des Perikardiums hervor, erweitern

sich nach ihrem hinteren Ende hin und münden an den medianen Wän-

den der äußeren Säcke, etwa in ihrer halben Länge. Die äußeren Nephri-

dialöffnunoen liesen dicht außerhalb der inneren, hinter den Geschlechts-

Öffnungen und von diesen getrennt-

Fam. Cyamiidae.

Von der Gattung Cyamium habe ich eine große, noch nicht be-

schriebene Art aus Süd-Georgien untersucht. Die Nephridien sind Säcke

von dreieckiger Gestalt, die völlig außerhalb der Fußretraktoren, hinter

und unter dem Perikardium und vor

dem Schheßmuskel liegen. Über den

Fußretraktoren stehen sie in einer

schmalen, spaltenförmigen Kommuni-

kation miteinander. Die proximalen

Schenkel sind kurz und beginnen mit

einem schmalen Wimpertrichter, wel-

cher aus der untersten Spitze des

Perikardiums heraustritt. Hinter dem

Wimpertrichter erweitert sich der

Schenkel sackförmig und öffnet sich

kurz darauf in dem weiten, eben-

falls sackförmigen distalen Schenkel.

Die Wimpertrichter und die Proximalschenkel liegen median dicht an

den Fußretraktoren. Die äußeren Öffnungen liegen dicht außerhalb der

Wimpertrichter (vgl. Fig. 16).

Der Außensack ist nur sehr wenig, und zwar an der hinteren und

äußeren Wand, in Loben zerlegt. Sein Epithel enthält sehr große..

komyrt.

Fig. 16.

Cyamium pisiforme Hägg (aus Süd-Ceorgien

Das rechte Xepliridhim, schematiscli.
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rundliche Konkremente und erinnert in der Anordnung an Axinus,

da die Drüsenzellen zottenähnlich in das Innere des Lumens hervor-

ragen. Große Exkretklumpen fanden sich sowohl in dem Perikardium

als in dem Proximalsehenkel. Der enge Wimpertrichter enthielt wie

oewöhnlich geißeltraoende Zellen.

Die Genitalgänge öffnen sich getrennt von den Nephridien, nur

etwas mehr median als diese.

Da die Nephridien nur mit den kommunizierenden Partien vor,

übrigens aber ganz hinter den Fußretraktoren liegen, erscheint es als

ob sie rückwärts und nach unten verschoben worden wären, und für

eine solche Annahme werden wir unten gewisse Stützen finden.

Neben dieser Art habe ich auch Kelliella miliaris examiniert, die

in ihrer äußeren Form an ein Pisidium erinnert. Die Gestalt der Nephri-

dien ist aber ganz verschieden, denn sie sind hier sackförmig. Nähere

Details konnten wegen der mangelhaften Konservierung des Materials

leider nicht festgestellt werden.

Über Lasaea rubra, die in die nahestehende Familie Leptonidae

plaziert wird, sagt Pelseneer (1903): »Les reins sont situes fort en

arriere entre les ganglions visceraux et le rectum. Ils communiquent

entre eux dans le plan median et presentent une cavite presque sans

plissements.

«

Fam. Galeommidae.

Die zu dieser Familie gehörende Chlamydoconcha Orcutti Dali ist

von F. Bernard (1897) in anatomischer Hinsicht untersucht und

beschrieben worden. Aus seiner Beschreibung geht hervor, daß die

Nephridien zwei nach hinten gerichtete Säcke mit stark lobierten

Wänden sind, und daß sie vorn miteinander in weiter Kommunikation

stehen. Die proximalen Schenkel liegen von den äußeren Schenkeln

umschlossen und gehen von den lateralen hinteren Hörnern des Peri-

kardiums aus, die äußeren Mündungsabschnitte kreuzend. Die Genita-

lien münden von den Nephridien getrennt.

Fam. Unionidae.

Bei den beiden hierher gehörigen Typgattungen Unio und Anodonta

haben die Nephridien die Gestalt zweier langgestreckter Säcke, die sich

unter dem Perikardium nach hinten bis zu dem Schließmuskel aus-

dehnen. Ihre Lage ist also eine zum Perikardium teilweise ventrale, und
dadurch unterscheiden sie sich von den bisher beschriebenen Formen.

Aber auch der Bau ist ein verschiedenartiger. Jedes Nephridium ist

Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. C. Bd. 21
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tiämlicli in drei Teile zerlegt. Die Hauptpartie bestellt aus zwei

schlauchförmigen Gängen, die hinten ineinander übergehen. Der eine

liegt nach außen und unten und steht vorn mit dem Perikardium in

Verbindimg; der andre verläuft über dem ersten, biegt sich vorn an

seiner äußeren Seite nach unten und mündet hier in die Mantelhöhle.

Der dritte Abschnitt des Nephridiums ist seine hintere Partie, die

ganz vor dem Schließmuskel liegt. Diese Partie bildet eine Schleife

(von Rankin 1890 Nierenschleife genannt), die eine Krümmung nach

unten beschreibt und vorn und hinten in die beiden Schenkel übergeht.

Der erstgenannte Teil, von Eankin Nierensack genannt, ist all-

gemein als Perikardialteil ( = proximaler Schenkel) bezeichnet (vgl.

Lang 1900), der letztere, der Nierengang von Rankin, als Außensack

( = distaler Schenkel). Diese beiden Partien scheiden sich auch in

histologischer Hinsicht voneinander, indem der Nierensack stark ge-

faltete, mit exkretorischem, konkrementführendem, wimpertragendem

Epithel versehene Wände hat, während der Nierengang völlig ebene,

mit niedrigem Epithel ausgekleidete Wände besitzt ; auch hier befinden

sich aber hier und da exkretorische und bewimperte Zellen, besonders

an der äußeren Wand, wo diese Zellen in kleinen Büscheln angeordnet

stehen. Bei Anodonta hat also der perikardiale Schenkel darin einen

eigenartigen Bau erreicht, daß er drüsenartiges Epithel führt, was sich

bisher bei keiner einzigen höheren Muschel hat nachweisen lassen.

Darum hat man auch nur sehr zögernd bei andern Muscheln die Homo-

logie anerkannt.

Der Perikardialschenkel, den wir überall direkt aus dem Perikardium

heraustreten sehen, verhält sich bei Anodonta von der Regel abweichend,

indem sein vorderes Ende sich blind schließt. Er steht freilich mit dem
Perikardium in Verbindung; diese Verbindung wird aber durch einen

speziell differenzierten Kanal besorgt, der eine Strecke hinter dem vor-

deren Ende in den betreffenden Nierensack hineinmündet. Diese Kom-
mimikationsweise wird zuerst von Rankin richtig beschrieben. Er

nennt den Kanal »Nierenspritze«; dieser ist ziemlich weit und in seiner

ganzen Ausdehnung mit gefalteten Wänden versehen. Er liegt nach

der lateralen Seite des Nierensackes verschoben. Dieser Gang erinnert

sehr an den Perikardialschenkel von Trigonia und Cyprina. Man
könnte aus diesen Tatsachen vermuten, daß dieser Kanal allein den

perikardialen Schenkel repräsentiere und das übrige Nephridium den

distalen Sack, der also einer Spaltung der Länge nach unterworfen

worden sei, doch lehrt uns die embryologische Entwicklung des Nephri-

diums, daß er dem Wimpertrichter widerspricht und daß er anfangs
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die direkte Fortsetzung des Nierensackes gebildet hat. Dieser letztere

entspricht also dem proximalen Schenkel und der Nierengang dem
distalen. Damit finden wir bei den Unioniden das schlauchförmige,

schlingenartig umgeschlagene Nephridium, das wir bei den niederen

Muscheln konstatiert haben und das dem Grundtypus am nächsten

zu kommen scheint.

Das Anodonta-^e'phndmm, das bei anatomischen Beschreibungen

immer als Typus verglichen wird, erweist sich also in einigen Charak-

terzügen als untypisch. Legt man dazu noch seine eigentümliche

hintere Schleife, so sieht man leicht ein, daß es mit Schwierigkeiten

verbunden gewesen ist, die Nephridien andrer Muscheln mit denjenigen

von Anodonta zu homologisieren (vgl. Teredo, Pholadidea, Cuspidaria).

Die Terminologie von Rankin (Nierensack, Nierengang, Nierenschleife)

läßt sich demnach nur für die Unioniden anwenden.

Was die Nierengänge betrifft, so kommunizieren diese vorn mit-

einander. An dieser Stelle treten sie auch mit der Mantelhöhle in Ver-

bindung, indem sie sich über die Nierensäcke hinüber umbiegen und

durch kurze Uretere sich nach außen öffnen. Das Epithel ist in den

Ureteren mit Cilien ausgerüstet. Die Nephroprokte liegen etwas mehr

nach hinten als die Nephrostome. Sie sind von den Genitalporen

getrennt und liegen vorn vor diesen.

Schließlich sei noch über die Nierenschleife bemerkt, daß ihre

Wände eine Faltenbildung gleich der des Nierensackes aufweisen, so

daß man sie gut als diesem angehörend betrachten kann.

Um einige Anhaltspunkte zur Beurteilung der ontogenetischen

Entwicklung dieses Nephridiums zu bekommen, habe ich einige junge

Exemplare (ca. 7 mm in der Länge) von Anodonta cygnea untersucht.

Bei diesen findet man schon die persistierende Lage des Nephridiums

unter dem Herzbeutel erreicht, sowie seine langgestreckte Gestalt.

Einige wichtige Charaktere unterscheiden es aber von dem ausge-

wachsenen Organ.

Das junge Nephridium (Fig. 17) besteht wie das ausgebildete aus

zwei Schenkeln, einem proximalen, welcher sich direkt nach vorn in den

AVimpertrichter fortsetzt und in seiner ganzen Ausdehnung median

(rieht unten) zu dem distalen liegt. Seine Wände sind ganz glatt und

ohne die starke Faltung des erwachsenen Tieres.

Der distale Schenkel liegt außerhalb des proximalen und etwas

mehr erhöht als dieser. Er bildet über den Wimpertrichtern eine kurze

Kommunikation mit dem gegenüberliegenden und mündet gerade wie in

ausgewachsenem Zustand. Auch seine Wandungen sind völlig glatt.

21*
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Nach hinten zu, ehe die beiden Schenkel ineinander übergehen,

bilden sie eine kurze, lateral gelegene, nach unten geschlagene Schleife,

welche derjenigen des ausgebildeten Nephridiums entspricht, aber von

dieser dadurch abweicht, daß sie keine Falten bildet.

Eine scharfe Verschiedenheit des Epithels in diesen drei Abtei-

lungen scheint nicht zu bestehen, doch ist ein allgemeiner Über-

gang von dem proximalen Teile in den distalen erkennbar. In den

kurzen Wimpertrichtern besteht das Epithel aus Zylinderzellen mit

langen Geißeln, nach hinten zu folgen Flimmerzellen, die den ganzen

proximalen Schenkel auskleiden. Man sieht auch in den Zellen dieses

}iom->n.

Fig. 17.

Anodonta cygnea, junges Individuum von 7 mm Länge. Ä. Sagittalschnitt durch den Wimpertrich-

ter. B. Habitusbild des linken Nephridiums von außen.

Ganges Konkretionen, die also auf eine exkretorische Wirksamkeit

dieses Schenkels hindeuten. Der distale Schenkel besteht, wenigstens

nach seiner Mündung hin, aus niedrigen Epithelzellen.

Das Epithel der Schleife scheint wegen der Anwesenheit von

zylindrischen Zellen, die aber augenscheinlich keine Flimmern tragen,

sich mehr dem proximalen als dem distalen Abschnitt anzuschließen.

Durch diese embryologischen Tatsachen wird der Bau des Ano-

dontanephridiums verständlich. Es ist direkt aus dem schlingen-

förmigen Grundtypus hervorgegangen. Der Perikardialteil ist an-

fänglich einfach, kompliziert sich aber allmählich und übernimmt völlig

die exkretorische Funktion, während der distale Teil sich weniger daran

beteiUgt. Deuthcher als bei dem erwachsenen Nephridium tritt bei

den Jungen die Schleife als ein Ansatz zur Aufwindung des Nephridiums

auf, der aber nicht zur Ausführung gelangt. Schließlich lehrt die Em-
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bryologie, wie oben betont wurde, daß der bleibende Proximalteil

(Nierensack) anfänglich direkt aus dem Perikardium herausgetreten ist.

Farn. Cyrenidae.

Wenn wir bei den Unioniden ein schlauchförmiges Nephridium

angetroffen haben, so begegnet uns bei den Cyreniden dieselbe Erschei-

nung, aber auf eine besondere Weise spezialisiert.

Die vorhandene Famihe umfaßt unter anderm die beiden Gattungen

Fig. 18.

Corbicula rivalis. A. Transversalschnitt durch den linken Wimpertricliter und die linke Genital-

Papille. B. Dass. durch die äußere linke Nephridialöffmmg (etwas mehr nach unten). C. Sa-

gittalschnitt durch dieselbe und durch die Umgebung der Genitalöffnung. D. Habitusbild des

linken Nephridiums.

Cyrena (Schale mit glatten Lateralzähnen und ohne Mantelbucht) und

Corbicula (mit gerieften Lateralzähnen und mehr oder weniger deut-

licher Mantelbucht).

Ich habe von diesen Gattungen je eine Art untersucht, nämlich

Corbicula rivalis aus Java und Cyrena carolinensis aus Nordamerika,

\s eiche letztere neben einigen andern Süßwassermuscheln gütigst von

Dr. W. H. Dall, Washington, zur Untersuchung übersandt wurde.

Bei der erstgenannten Art verhält sich das Bojanussche Organ

auf folgende Weise (vgl. Fig. 18).
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Aus Frontal- oder Transversalschnitten ersieht man, daß der

Perikardialschenkel, dessen histologische Elemente aus bewimperten

Zellen gebildet werden, zum großen Teil an der äußeren Seite des dista-

len oder exkretorischen Schenkels gelegen ist. Die Wimpertrichter sind

sehr kurz und führen in einen weiten Kanal hinein, dessen Wände stark

gefaltet sind. Dieser weite Schenkel läuft nach oben zu, biegt dann um
und steigt wieder hinter den aufsteigenden Abschnitt hinab; schließ-

lich mündet er hinten in den unteren Teil des distalen Schenkels. Er

beschreibt demnach einen dorsal gerichteten Bogen an der lateralen

Seite des distalen Schenkels. Auch dieser bildet eine schwache Krüm-

mung nach oben, liegt median zu dem proximalen Schenkel und zeigt

ebenfalls stark gefaltete Wände, die von großen blasenförmigen Zellen

mit gelben Konkretionen ausgekleidet werden. Vorn treten die beiden

gegenseitigen distalen Schenkel miteinander in Kommunikation. Die

Fig. 19.

Cyrena caroHnensis. Ä. Transversalsclmitt durch das linke Xephridium und die Kommunikation

mit der rechten. B. Habitusbild des linken Xephridiums.

äußeren Nephridialöffnungen sind durch eine kurze Strecke von den

Genitalporen getrennt ; diese münden vor der obersten Spitze des Sinus

urogenitalis, jene hinter derselben; die Nephroprokte liegen zudem

dicht außer und unter den Nephrostomen.

Die Nephridien befinden sich ganz oberhalb der Fußretraktoren

und umschließen diese nicht. In Beziehung zum Perikardium sind sie

posterior.

Die Lagerungsverhältnisse der beiden Schenkel zueinander er-

innern ein wenig an das Anodonta-^ephndinm. Gleich diesem hat sich

auch hier der proximale Schenkel schleifenartig gebogen, obgleich bei

den Cyreniden diese Biegung in andrer Richtung stattgefunden hat.

Bei Corbicula rivalis sind die Wände des proximalen wie des dis-

talen Schenkels stark gefaltet, und die Kommunikation ist ziemlich

eng. Im Gegensatz dazu sind bei Cyrena caroUnensis, wo dieselbe Orga-

nisation sich vorfindet, die Falten schwächer, und die Kommunikation
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ist verhältnismäßig breiter und streckt sich weiter nach oben hinaus.

In histologischer Hinsicht ist bei den beiden Gattungen volle Über-

einstimmung zu konstatieren (vgl. Fig. 19).

Die Nephridien der Cyreniden sind also durch die eigenartige Ent-

wicklunsf des Proximalschenkels, seine laterale Laoe seine Weite und

seine gebogene Form charakterisiert. Dadurch bilden sie eine Über-

gangsstufe zu dem Typus, den wir in der nächsten Familie finden werden.

Fam. Sphaeriidae.

Das Bojanussche Organ von S'pliaerium ist sowohl von Drew
(1896) als von Tool (1894) beschrieben und abgebildet worden. Beide

geben es als ein sehr verwickeltes Schiingensystem an. Bei S'pliaerium

rivicola scheint die Form stärker kompliziert zu sein als bei dem von

Drew beschriebenen Spli. sulcatum, doch können dieselben SchHngen

wahrgenommen werden. Auch bei S'phaerium corneum und Sph.

{CalycuUna) lacustre habe ich einen ähnlichen Bau gefunden und mit

diesen stimmt in der Hauptsache Pisidium überein, obgleich bei dieser

Gattung die Windungen etwas einfacher sind. Die Nephridien haben

bei den Sphaeriiden folgenden Bau (vgl. Fig. 20 u. 21).

Sie bestehen aus einem schlängelnden rohrförmigen Kanal, der

nach vorn mit den lateralen Teilen des Perikardiums etwas oberhalb

der tiefsten Spitzen desselben in Verbindung steht. Die Kanäle nehmen

den Platz zwischen dem Perikardium und dem hinteren Schließmuskel

ein, hier winden sie sich knäuelförmig auf, bis sie endlich nach außen

münden und zwar in den Sinus urogenitalis, dicht hinter den herm-

aphroditischen Geschlechtsorganen. Die Nephroprokte liegen dicht

unter und median von den Nephrostomen. Die mediane Lage ist se-

kundär erworben, denn die Endabschnitte des Nephridiums kreuzen

sich derart, daß die innere median, die äußere lateral verläuft.

Der ziemhch lange Wimpertrichter besteht wie normal aus zylinder-

förmigen Zellen, die Geißeln tragen. Darauf folgt ein Abschnitt mit

Cilienepithel, und der Rest des Nephridialkanales ist mit einer einzigen

Schicht exkretorischer Zellen ausgekleidet, welche die gewöhnliche

Blasenform besitzen und Konkretionen enthalten.

Der nähere Verlauf des schlängelnden Kanales geht am besten

aus den Figuren hervor; einige wichtige Umstände müssen aber hier

bemerkt werden.

Wenn man das Schiingensystem zu einer iu:sprüngiichen Grund-

schlinge zurückzuführen sucht, findet man, daß es sich leicht von einer

solchen herleiten läßt. Man kann einen Perikardialschenkel und einen
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distalen Schenkel unterscheiden. Der erste ist bei Pisidium als ein

nach oben gerichteter Bogen ausgebildet. An der medianen Seite wird

er von dem distalen Schenkel bedeckt, aber auch lateral deckt ihn eine

Fig. 20.

A. Saglttalschnitt, annäliernd median, durch den Wimpertricliter von Pisidium henslotcianum.

B. Querschnitt (frontal) durch die «äußere Xephridialöffnung von Pisidium parviilum. C. Trans-

versalsclinitt durch den Winipertrichter des linken und die Umgebung der äußeren Öffnung des

recliten Nephridiunis von P. iiarvulum.

Schlinge, die proximal in den Perikardialteil, distal in den ausführenden

Schenkel übergeht.

Bei Sphaerium ist der perikardiale Schenkel zwiefach gekrümmt,

und auch der median gelegene distale Schenkel ist mehr kompliziert;

die laterale Schlinge findet sich aber unverändert vor.

Vor der äußeren Mündung des Nephridialkanales bildet der distale

Schenkel einen geräumigen Sack, der lateral von dem Wimpertrichter
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liegt imd besonders bei Sphaerium rivicola bedeutende Dimensionen

erreicht. Von diesem Sack führt ein kurzer Ureter unterhalb des Wim-

pertrichters gegen die Medianebene hin, wo er nach außen mündet und

zwar in demselben Querschnitt, wo die Wimpertrichter aus dem Herz-

beutel hervortreten.

Es ist noch zu bemerken, daß keine Kommunikation zwischen den

gegenseitigen Organen vorhanden ist.

Der Hauptform nach, und wenn man von der verwickelten Schlin-

genbildung absieht, besteht also das Nephridium der Sphaeriiden aus

einem nach innen gelegten distalen und einem lateralen proximalen

Schenkel, die aber vorn einander kreuzen, so daß hier der distale den

proximalen bedeckt. Bei keiner andern Muschel vereinigen sich diese

beiden Charaktere: die kanalartige Ausbildung des ganzen Organes

und die laterale Lage des Proximalschenkels. Diese würden daher die

Erklärung dieses Nephridiums sehr erschweren, wenn wir nicht bei den

Cyreniden eine Ähnlichkeit in letzterer Hinsicht gefunden hätten.

Pisidium unterscheidet sich von Sphaerium nicht nur in der

weniger verwickelten Aufwindung der Nephridialschläu.che , sondern

auch durch eine etwas andre Lage des Organes. Während dieses bei

Sfhaerium mehr der Länge nach gestreckt liegt, findet man es bei

Pisidium mehr in dorsoventraler Kichtung ausgedehnt, und dies steht

in Korrelation zu der Verschiebung der Umbonen nach hinten. Ich

habe dies schon in einer Arbeit über die Anatomie von Pisidium ohtusale

(1908) ausgesprochen. S-phaerium hat median gelegene Umbonen,

Pisidium hat sie aber weit nach hinten verschoben, und gerade bei

solchen Formen, die stark posteriore Umbonen haben, findet man das

Nephridium dorsoventral ausgestreckt. Bei Pisidium amnicum und

virginicum, wo die Umbonen eine mehr mediane Lage einnehmen, ver-

halten sich die Nephridien in dieser Hinsicht (nicht aber zu ihrer Kom-

plikation) wie bei Sphaerium. Man findet also bei den Sphaeriiden

deutliche Zeichen einer Korrelation zwischen der Lage ^er Umbonen

und der Form und Lage der Nephridien; je weiter nach hinten jene

zurückwandern, um so mehr werden diese von vorn her zusammen-

gepreßt, was sowohl die aufgerichtete Lage als auch eine Erweiterung

nach den Seiten zu mitbringt, so daß die Wimpertrichter mehr lateral

auseinander weichen. Die zusammendrückende Kraft wirkt nämlich

auch auf das Perikardium, so daß dieses sich nach den Seiten zu er-

weitert. Dagegen behalten die Nephroprokte ihre ursprüngliche Lage,

wodurch die eigentümliche Kreuzung der Endabschnitte zustande

kommt.
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Die Ursachen dieser Zusammenscliiebungen und Lageveränderun-

gen wollen wir im Zusammenhang mit den phylogenetischen Besprechun-

gen der Typen behandeln.

Die embryonale Entwicklung des gewundenen Sphaeriiden-Nephri-

diums habe ich bei Sj)li. {Calyculina) lacustre verfolgt. Die frühesten

Stadien der Entwicklung sind von Zieglee (1885) bei Sph. corneum be-

schrieben worden, und diese habe ich hier nicht berücksichtigt, sondern

erst mit Embryonen von ziemlich vorgeschrittener Organisation (0,3 mm
Körperlänge) begonnen (vgl, Fig, 21 A).

Bei solchen besteht das Nephridium aus einer einfachen, nach oben

gerichteten Schlinge, die hinter dem Perikardium liegt. Schon hier

Fig. 21,

A—D. Die Entwickluiia; des rechten Nepliridiums von Calyculina lacustris. A. aus einem Embryo
von 0,3 mm Länge, X 500; B aus einem Embryo von 0,7 mm, X 250; C aus einem Embryo von

0,93 mm, X 200; D aus einem kleinen Exemplar von 4,5 mm, X 20. — E. Das rechte Nephridium

von Pisidiiim henslowianiim, X 65.

sind die Nephrostome und Nephroprokte ausgebildet, und die erste

Andeutung von der folgenden Komplikation ist bemerkbar, indem der

Perikardialschenkel einen Bogen nach oben an der äußeren Seite des

distalen Schenkels beschreibt, während dieser eine mediane schwache

Krümmung nach unten bildet. Es ist wohl anzunehmen, daß in einigen

noch früheren Stadien die gegenseitige Lage der Schenkel nicht diese

inverse, sondern eine normale ist, so daß also der proximale Schenkel

median zu dem distalen liegt. Wenn dann die Aufwindung ihren ersten
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Schritt tut, äußert sich dieser also in den zwei gleichzeitig auftretenden

Erscheinungen der Bogenbildung.

Das Epithel besteht auf diesem Stadium aus platten Zellen, die

nach dem distalen Teile des Nephridiums hin höher werden. Cihen

konnten nicht wahrgenommen werden.

Das nächste untersuchte Stadium bezieht sich auf einen Embryo

von 0,7 mm Länge (Fig. 215). Der distale Schenkel hat hier seinen

medianen Bogen tiefer heruntergeschoben und in longitudinaler

Richtung ausgedehnt. Gleichzeitig hat sich eine obere, dorsalwärts

serichtete Krümmuno- ausoebildet. Hand in Hand damit hat eine

Aufrollung des proximalen Schenkels stattgefunden, indem dieser sich

in eine longitudinal gestreckte Spiraltour gelegt hat.

Die Komplikation führt um einen Schritt weiter bei dem Embryo von

0,93 mm Länge (Fig. 21 C). Hier hat die obere Krümmung des distalen

(medianen) Schenkels an Größe zugenommen, so daß sie gleich groß wie

die untere ist, und damit erhält der Schenkel einen S-förmigen Verlauf.

Der proximale Schenkel behält noch seine Spiralform, nur hat sich das

hintere Ende nach unten gerichtet, so daß die Spirale eine dorsoventrale

Ausdehnung erhalten hat. Dieses Verhalten wird das bleibende.

In dem distalen Teil sind bei diesem Stadium kubische Zellen mit

großen zentralen Kernen vorhanden, in dem Wimpertrichter niedrigere

Zellen mit Geißeln. Weiter nach innen treten Flimmern auf, und die

Zellen liegen hier deutlich aneinander näher als in dem distalen Schenkel.

Wenn wir dieses Stadium mit dem persistierenden vergleichen,

finden wir, daß es genau demjenigen von Pisidium (Fig. 21 jE") ent-

spricht, dagegen nicht das Endstadium von Sphaerium lacustre bildet

(Fig. 21 D). Dieses ist nämlich durch einige neue Charaktere ausge-

zeichnet, und zwar durch die stärkere obere Krümmung des distalen

(medianen) Schenkels, welche jetzt den unteren Bogen an Größe über-

trifft. Dazu kommt noch eine nach vorn und unten umbiegende

Schleife des proximalen Schenkels.

Die ontogenetische Entwicklung des Sphaeriiden-Nephridiums be-

stätigt also unsre schon vorher ausgesprochene Vermutung, daß es

von der einfachen Schlinge herzuleiten wäre, die sich allmählich in

Krümmungen aufgeknäuelt habe. Sie zeigt auch, daß bei diesen Krüm-

mungen sowohl der Perikardialteil als auch der distale Schenkel sich

beteiligen. Sie zeigt, wie man die beiden Schenkel voneinander ab-

grenzen und wo die Grenze gesetzt werden soll, nämlich in der hintersten

Umbiegungsstelle der obersten Schleife. Diese Erfahrung ist von

großem phylogenetischen Interesse, denn dadurch sind wir imstande,
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in dem am frühesten sich anlegenden Bogen des proximalen
Schenkels (vgl. das Stadium von 0,7 mm) die Nierenschleife der

Unioniden zu erkennen. Diese haben wir nämlich schon oben als

zum proximalen Schenkel gehörend gefunden. Trotz der verschiedenen

Gestalt des Sphaeriiden-Nephridiums haben wir es also direkt aus

einem Anodonta-ähnliclien Typus herleiten können.

Fam. Cyrenellidae.

Den beiden vorhergehenden Familien stellen die Systematiker die

Familie der Cyrenelliden am nächsten, die Süßwassermuscheln von der

Gattung Cyrenella umfaßt. Ich habe Gelegenheit gehabt, davon einen

Repräsentanten, C. rosea d'Ailly aus Kamerun, zu untersuchen. Die

Muschel ist von der Größe eines Sphaeriums, so daß sie sehr geeignet

ist, auf Schnitten untersucht zu werden (vgl. Fig. 22).

Wie ich erwartete, zeigte sich auch hier das Nephridium in Win-

dungen aufgeschlängelt. Doch stimmt Cyrenella mit keiner der vorher-

gehenden Formen überein; sie unterscheidet sich beträchtlich von

diesen und kann als ein (diesen jedoch nahestehender) eigner Typus

betrachtet werden. Der Proximalschenkel liegt auch hier teilweise

an der lateralen Seite des Außensackes, ihr vorderer Teil liegt aber

innerhalb dieses, und der ganze proximale Schenkel hat sich hinter

dem Ende des distalen lateral umgebogen. Der Proximalschenkel

kommt aus dem unteren Teil des Perikardes, aber nicht von dessen Spitze

;

er beginnt mit einem kurzen Wimpertrichter und erweitert sich unmittel-

bar hinter diesem zu einem weiten Kanal. An der lateralen Seite der

Fußretraktoren bildet er zwei dorsoventral ausgedehnte Säcke, die

nach vorn an der Außenseite des distalen Schenkels sich verbreiten.

Hier bildet der Perikardialschenkel drei Loben. Von diesen streckt

sich die mittlere nach oben hin, biegt sich rückwärts um und geht an

der medianen Seite in den rohrförmigen distalen Schenkel über, der

sich nach vorn und unten außerhalb der Wimpertrichter erstreckt

und außerhalb der Nephrostome mündet.

Die Teile dieses Nephridiums mit denjenigen des Cyreniden-Nephri-

diums zu vergleichen, ist mit Hilfe des histologischen Baues möglich,

welcher beweist, daß die mediane und die laterale Partie zu dem proxi-

malen Schenkel gehören, und daß die zwischenliegende den distalen

repräsentiert, denn in jenem ist das Epithel einschichtig und mit

Cilien überzogen, während dieser durch die gewöhnlichen blasenför-

migen Drüsenzellen mit basalen Kernen und großen dunklen Kon-

kretionen charakterisiert wird. Die Wände der beiden Abteilungen
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werden durch einspringende Falten vergrößert; diese sind aber ziem-

lich zerstreut und niedrig. Die distalen Schenkel vereinigen sich über

den Wimpertrichtern durch eine verhältnismäßig weite Kommunikation

miteinander. Die Nephroprokte liegen an der hinteren Seite des Sinus

urogenitalis, von den Öffnungen der gonochoristischen Genitalorgane

getrennt, die^an der hinteren Seite des Sinus sich befinden.

Das Nephridium unterscheidet sich also wesentlich von übrigen be-

kannten Formen, doch kann es nach einigen Vereinfachungen auf den

schlingenförmigen Grundtypus zurückgeführt werden. Wenn man näm-

lich von den lateralen Loben absieht, findet man die bei Cyreniden

vorhandenen Teile, die Lage ist aber eine andre, und nur so viel steht

fest, daß auch bei Cyrenella eine nach außen umgeschlagene Proximal-

schenkelschleife vorkommt. Diese Tatsache erinnert in hervorragendem

Grade an Anodonta, wo sich eben diese Umschlagung auf dem embryo-

nalen Stadium deutlich erkennen läßt. Das Cyrewe/?a-Nephridium ist

aber durch die Lobenbildung in spezieller Richtung kompliziert worden.

Fam. Aetheriidae.

Diese Familie steht den Unioniden nahe und umfaßt austerähnlich

festgewachsene Muscheln der Gattung Aetheria. Durch Dissektion einer

Art aus Sudan habe ich mich überzeugt, daß die Nephridien ihrer Lage

und ihrem Bau nach mit denen von Anodonta übereinstimmen, d. h. sie

bilden zwei langgestreckte Säcke an der unteren Seite des Perikardiums,

die in eine obere und eine untere Partie geteilt sind, von denen die untere

dieselbe Komplikation wie bei Anodonta aufweist. Details habe ich

aus dem zugänglichen Material nicht ermitteln können.

Fam. Dreissensiidae.

Pelseneer führt diese Familie zu den Submytilacea infolge des

anatomischen Baues der Kiemen. Die Muscheln sind den Mytiliden

äußerlich sehr ähnlich, und auch mehrere innere Organisationsverhält-

nisse unterscheiden sie bedeutend von den übrigen Eulamellibranchia.

Auch das Nephridium ist einer Gestalt, die wir noch nicht angetroffen

haben. Ich habe die Nieren bei Dreissensia polymorfha aus dem Kaspi-

schen Meer studiert (Fig. 23). Sie liegen zwischen dem hinteren Schließ-

muskel und dem vorderen Teil des Perikardiums in longitudinaler Rich-

tung ausgestreckt. Mit ihrem vorderen Ende schieben sie sich unter das

Perikardiura hinein. Von dem vorderen Ende des Herzbeutels ziehen

die sehr langen und schmalen Proximalschenkel heraus, die ein Drittel

oder fast die Hälfte der gesamten Nephridiallänge einnehmen. Sie
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münden nach hinten in die gieichbreiten Distalschenkel hinein. Ihre

vorderen Enden, die sich unter das Perikardium biegen, sind sehr niedrig

und stehen hier in einer langen offenen Kommunikation miteinander.

Hinter dieser erweitern sie sich etwas in der Höhenrichtung und teilen

sich in zwei rückwärts gerichtete Loben, die eine innerhalb, die andre

Fig. 23.

Dreissensia pohjmorpha. A. Frontalschnitt durch die äußere Mündung des linken Nephridiums und
die Nephridialkonimunikation. B. Dass. durch die Genital- und Perikardialöffnimgen. C. Habitus-

bild des linken Nephridiinns. Die Kommunikation mit dem rechten ist als durchscheinend ge-

zeichnet.

außerhalb der Fußretraktoren, die sie dadurch ganz umschließen, so

daß die äußeren Loben hinter ihnen nach der Medianebene hin und

ventral sich umbiegen. Der ganze Außensack hat ebene Wände,

die mit blasenförmigen, konlcrementführenden Zellen bekleidet sind.

Er mündet vorn, dicht außer und vor den Wimpertrichtern und etwas

hinter dem Ductus der getrenntgeschlechtlichen Genitalorgane, die

an der Spitze des Sinus urogenitalis sich öffnen.

Ein ähnliches Nephridium findet sich bei der nachstehenden

Familie.
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Farn. Modiolarciclae.

Die hier von mir untersuchte Form ist eine Art Modiolarca aus

dem subantarktischen Gebiet (Fig. 24).

In der allgemeinen Form und Lage schließen sich die Nephridien

eng an diejenigen bei Dreissensia. Doch zeigen sie folgende Abweichun-

gen. Fast in ihrer ganzen Länge werden sie oben von dem Perikardium

bedeckt; nur ihr hinterstes Ende hebt sich hinter dieses und über den

Schließmuskel empor. Der unter dem Perikardium gelegene Teil ist

hier nicht so stark abgeplattet; wie bei Dreissensia findet sich auch

hier eine lange und weite gegenseitige Kommunikation. Die Fußretrak-

toren sind nur wenig an der

äußeren Seite bedeckt; die

Hauptteile der Nephridien lie-

gen zwischen ihnen. Sie mün-

den vorn nach außen, und

die Nephroprokte liegen ganz

wie bei Dreissensia. Auch der

Perikardialschenkel ist wie

dort ein langer und schmaler

Kanal, der nahe an dem Fun-

dus des Herzbeutels heraus-

tritt, an der unteren Seite des Nephridiums verläuft und am Ende

seines ersten Drittels sich in den Außensack öffnet.

Zu demselben Resultat, daß Modiolarca sich an Dreissensia eng

anschließt, kommt auch Pelseneer (1903). Er hebt dabei den ab-

weichenden Bau des Nephridiums hervor, insbesondere die Anwesenheit

einer Kommunikation, ohne es aber in Einzelheiten zu behandeln.

Fig. 24.

Modiolarca sp. Habitusbild des linken Nepliridiunis.

Die Kommunikation mit dem rechten ist als durch-

scheinend gezeichnet.

Farn. Tellinidae.

Von dieser Familie habe ich sowohl Teilina balthica als auch Scrohi-

cularia nitida untersucht.

Bei Tellina nehmen die Nephridien eine normale Lage zwischen

dem Perikardium und dem hinteren Schließmuskel ein (Fig. 25). Sie sind

aber nicht der Länge nach, sondern mehr in die Höhe ausgedehnt; ihre

Längsachse fällt somit in schiefer Richtung von vorn unten nach hinten

oben. Sie bestehen aus einem ziemlich langen proximalen und einem

sehr weiten sackförmigen distalen Schenkel. Der erste beginnt mit

einem ziemlich langen Wimpertrichter in der untersten Spitze des Peri-

kardiums, erweitert sich ein wenig und zieht nach hinten und oben zu,



Morphologische u. phylogenet. Untersuch, üb, die Nephridien usw. 337

krümmt sich schwach S-förmig und mündet lateral in die oberste Hinter-

ecke des Außensackes. Der Perikardialschenkel zeigt keine einsprin-

genden Falten, ist aber dadurch bemerkenswert, daß seine ventrale

Seite sich einwärts buchtet, so daß eine Typhlosolis-ähnliche Einragung

entsteht ^. Der distale Sack liegt größtenteils median von dem Proximal-

schenkel, nach vorn aber deckt er diesen lateral; die Schenkel kreuzen

demnach hier einander. Über den Wimpertrichtern öffnen sich die

Säcke gegenseitig durch eine weite Kommunikation ineinander. Die

Nephroprokte liegen außer und hinter den Nephrostomen; sie öffnen

Tellina balthica.

Fig. 25.

A. Tiansversalsclmitt durch die Nephrostome. ' B. Habitusbild des rechten

Xephridiums.

sich an der oberen und hinteren Seite des Sinus urogenitalis, während

die Genitalmündungen vor diesen fast apikal in dem Sinus gelegen sind.

Die Wimpertrichter sind wie gewöhnlich mit Geißeln versehen.

Hinter diesen bilden die erweiterten Säcke einige wenige einspringende

Falten, wo die Zellen zarte Wimpern tragen. In dem distalen Schenkel

stehen zylindrische, dicht gedrängte Drüsenzellen mit basalen oder

wandständigen Kernen, aber ohne Konkremente; nur sehr feine Körner

sind wahrnehmbar.

Fast dieselbe Lage und denselben Habitus zeigen die Nephridien von

Scrohiculana nitida (Fig. 26). Auch bei dieser Form sind sie in dorsal-

ventraler Richtimg ausgezogen, und auch hier liegen sie vor den Fuß-

retraktoren. Sie sind aber hier mehr von vorn nach hinten abgeplattet

worden, so daß sie sich seitlich stark verbreiten. Der Perikardial-

1 Dieselbe kommt auch bei andern Muscheln, z. B. Meleagrina, vor.

Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. C. Bd. 22
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und hinten, die ganze Strecke aber an der medianen Seite des distalen

Schenkels. An der hinteren Seite desselben streckt er sich lateral und

mündet auch lateral in die oberste imd hinterste Ecke des distalen Sackes

hinein. Auch der letztgenannte Schenkel ist hier langgestreckt, also

nicht stark sackförmig erweitert ; er ist gleich dem proximalen S-förmig

gekrümmt. Er liegt vollständig lateral von dem Perikardialschenkel

und kommuniziert mit dem gegenüberliegenden; die Kommunikation

ist sehr lang und schmal und nimmt die ganze Länge des Außenschenkels

bis zur Einmündung des Perikardialschenkels ein. Die Wände der

distalen Schenkel sind stark gefaltet und mit exkretorischem Epithel

ausgekleidet, das fein verteilte Konkremente enthält. Der Perikardial-

teil ist dagegen wie gewöhnlich von kubischem Epithel bedeckt, das

Cilien, in dem Wimpertrichter Geißeln, trägt.

Die Nephroprokte liegen von den Geschlechtsöffnungen getrennt

und befinden sich eine gute Strecke unter den Nephrostomen an der

Hinterseite des Sinus urogenitalis.

Da bei Scrobicularia die beiden Schenkel noch eine gangförmige

Gestalt besitzen, unterscheidet sich das Nephridium beträchtlich von

den bisher beschriebenen Eulamellibranchiatentypen, die gewöhnlich

sackförmige Nephridien haben. Dazu kommt noch die langgestreckte

Kommunikation, der ziemlich lange Wimpertrichter und die darauf

folgende Erweiterung des Proximalschenkels, Charaktere, die sehr an

Solen und verwandte Genera erinnern.

Fam. Mactridae.

Die untersuchte Form ist Mactra elUptica aus Bohuslän (Fig. 27).

Bei dieser Art gleichen die Nephridien denjenigen von Scrobicularia in

der Hinsicht, daß sie ganz außerhalb der Fußretraktoren liegen und

in dorsoventraler Richtung ausgestreckt sind. Diese Lage zeigt aber

darin eine wichtige Abweichung, daß die Umbiegungsstelle der Schenkel

nicht nach hinten und oben, sondern nach unten verschoben worden

ist. Der proximale Schenkel ist lang und schmal und beginnt mit

einem ziemlich langen Wimpertrichter, verläuft nach unten und hinten

zu und mündet in das ventrale Ende des Außenschenkels hinein. Er

liegt ganz an der medianen Seite des letzteren. Die distalen Schenkel

sind sehr erweitert, aber in longitudinaler Richtung gestreckt und

behalten daher ihre Gangform unverwischt bei. Sie kommunizieren

gegenseitig, und die Kommunikation liegt in dem obersten (vordersten)

Teil derselben, hinter den Wimpertrichtern. Die äußeren Öffnungen

22*
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lieoen außerhalb der inneren und sind von den Geschlechtsöffnungen

getrennt.

Das Nephridium zeigt überdies das von der Regel abweichende

Verhalten, daß es unter dem Perikardium liegt. Die genannte Form

und Lage weist darauf hin, daß es aus

einer normalen Ausgangslage hinter dem
Perikardium durch Drehung in sagit-

taler Richtung hin geführt worden ist

und zwar durch Herabpressung des hin-

teren Endes nach unten zu. Es han-

delt sich hier also um eine Umlagerung

der Nephridien, wie wir schon bei den

Pisidien eine solche konstatiert haben.

Bei Mactra führt diese aber zu einer

andern Endlage als bei den Sphaerii-

den. Wahrscheinlich ist sie aber auch

hier eine Erscheinung, die in Korrela-

Fig. 27. tion zu der Lage der Umbonen steht,

.Mactra eiiiptica. Habitiisbiid des linken denn bei Mactra sind diese bis in die

Älitte der Muschel verschoben. Da auch

bei Teilina und Scrohicularia die Umbonen ziemlich weit nach hin-

ten gerückt sind, finden wir auch bei jenen Gattungen diese Amiahme
bestätigt.

Fam. Veneridae.

Die Nephridien von Venus gallina, welche Muschel ich als Reprä-

sentant dieser Familie untersucht habe, sind zwischen dem Perikardium

und dem hinteren Schließmuskel belegen ; dazu liegen sie ganz vor und

außer, keinesfalls aber zwischen den Fußretraktoren (Fig. 28). Es sind ein

Paar weiter Säcke, die sich durch eine lange und weite Kommunika-

tion ineinander öffnen. Unter dieser treten die proximalen Schenkel

aus den lateralen Partien des Herzbeutels hervor, mit einem ziemlich

langen Wimpertrichter beginnend. Die proximalen Schenkel sind ver-

gleichungsweise kurz, verlaufen an der medianen Seite der Außen-

säcke und münden hinten in diese hinein. Die äußeren Säcke haben

im Gegensatz zu dem proximalen Schenkel, wo dieses Verhalten nur

angedeutet ist, stark gefaltete Wände; diese sind mit konkrementführen-

dem Epithel ausgekleidet. Sie umschließen die Perikardialschenkel

sowohl äußerlich als median und münden nach außen unter imd lateral
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von den Nephrostomen. Sie sind eine gute Strecke hindurch von den

mehr nach vorn mündenden Genitalgängen geschieden.

komm^

C ''^'^»^sas^

Fig. 82.

Venus gallina. A. Sagittalschnitt dureli die innere und die äußere Xeiihridialöffnung. B. Frontal-

schnitt durcli die Nephridialkommunikation. C. Dass. durch die rechte äußere Nephridialöffnung.

D. Dass., unmittelbar vor dem vorigen Schnitt, durch Ductus genitalis (rechts) und die linke äußere

Xephridialöffnung.

Venus schließt sich hinsichtlich des Baues der Nephridien sehr

eng an Cyprina.

Farn. Cardiidae, Tridacnidae und Chamidae.

Diese drei Familien sind in dem Bau der Nephridien miteinander

gut übereinstimmend. Bei Cardium, Tridacna und Chama sind diese

aus einem Paar weiter Säcke gebildet, die in offener Kommunikation

miteinander stehen. Sie liegen ganz normal hinter dem Perikardium

und umschließen die Fußretraktoren dadurch, daß diese nach oben hin

divergieren und dort zwischen sich die Nephridien empfangen. Die

Perikardialschenkel sind kurz und weit mit wenigen hineinspringenden

Falten. Bei Chama sind sie jedoch ziemlich lang und bilden einen nach

hinten gerichteten Bogen. Sie gehen von den lateralen Hörnern des

Perikardiums aus. Die Wände der distalen Schenkel ( = der Außen-

säcke) sind reichlich lobiert. Die Verteilung des Epithels ist die nor-
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male: Geißelzellen in dem kurzen Wimpertrichter und exkretorische

Zellen in dem Außensack. Die Nephroprokte liegen dicht außerhalb

der Nephrostome, aber weit von den Genitalporen getrennt; diese sind

mehr nach vorn und innen gelegen (vgl. Fig. 29 u. 31).

Die hier beschriebenen Formenverhältnisse beziehen sich auf

Cardium fasciatum, das ich geschnitten habe, CJiama sp., gleichfalls

von mir geschnitten, und Tridacna gigas, die von Gkobben (1898)

und Lacaze-Duthiees (1902) examiniert wurde. Von Cardium ednJe

^^-^k\- 4-4-i \%^'^

m
Fig. 29.

Cardiuiii fasciatum. Frontalschnitt durch die Umgebung der Xephridial- und Genitalöffnungen.

S.7n.

Fig. 30.

3Iya truncata. Habitusbild des rechten Nepliridiums.

liegen auch in der Literatur Beschreibungen der Nephridien vor, die

mit den obenstehenden übereinstimmen (vgl. Johnstone 1899).

PseudoJcellya cardiformis ist von Pelseneer (1903) den Cardiiden

nahegestellt und anatomisch beschrieben worden; von den Nephridien

erwähnt er nur, daß sie eine Kommunikation besitzen.
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Farn. Myidae.

Von dieser Familie habe ich sowohl Mya truncata (Fig. 30) als

Corhula gihha (Fig. 32) untersucht.

Bei der ersten Form sind die Nephridien in der Längsrichtung

des Körpers zwischen dem Perikardium und dem hinteren Adductor

und größtenteils über den Fußretraktoren eingelagert. Die Perikardial

-

Schenkel kommen aus den lateralen Hörnern des Perikardiums heraus,

besinnen mit einem kurzen mid
.

__ _ _
schmalen Wimpertrichter, erwei-

tern sich nach hinten, verlaufen

gänzlich an der medianen Seite

der Außensäcke und münden

auch median in die hinteren Par-

tien derselben hinein. Die letz-

Fig. 31.

Chama sp. Habitiisbild des lecliten

Xei)liridiums.

Fig. 32.

Corbula gibba. -4. Sagittalschnitt durch die Xephri-

dial- und Genitalöffnungen. B. Habitusbild des

rechten >s"eplmdiunis.

teren sind geräumig, nur mit dem hintersten Ende die Fußretraktoren

äußerlich bedeckend, vorn in weiter Kommunikation miteinander

verbunden. In dorsoventraler Eichtung sind die Außensäcke sehr

abgeplattet. Ihre Wände sind mit starken hereinragenden Falten

versehen, und das Epithel besteht aus großen Drüsenzellen. In dem
Perikardialschenkel ist das gewöhnliche Cihenepithel vorhanden. Die

Nephridien münden mit den Genitahen durch einen gemeinsamen Porus,

der die oberste Spitze des Sinus urogenitaHs einnimmt.

Bei Corbula gibba sind die Nephridien von gedrungener Form.

Sie repräsentieren hier sehr weite Säcke, die vorn miteinander in Ver-

bindung stehen. Ihre Perikardialteile sind etwas kürzer als bei Mya
und beginnen mit sehr kurzen Nephrostomen, hinter denen die Schenkel
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sich erweitern. Die Perikardialschenkel liegen ganz an der inneren

Seite der Außensäcke und münden medianwärts in diese hinein. Die

Nephroprokte hegen ziemhch dicht außerhalb der Nephrostome hinter

den Geschlechtsöffnungen, von denen sie eine kurze Strecke getrennt sind.

Farn. Solenidae.

Von den zu dieser Familie gehörenden Formen ist Cultellus pellu-

cidus weo;en seiner Kleinheit zur Untersuchung auf Schnitten am meisten

Fig. 33.

Cultellus (Solen) pellucidits. A. Sagittalschnitt duicli den

Wimpertrichter. B. rionta'.sclmitt durch das liintere Ende des

Kepliridiunis. C. Dass. durcli das vordere Ende und die

Nephridialöffnungen. D. Dass. durch die Genitalöffnung,

vor dem Perikardium. E. Sagittalschnitt durch die äußere

Nephridialöffnung und die etwas mehr median gelegene Genitalöffnung. F. Dass. durch die Genital-

öffnung. Dazu Diagramm um die Lage der Schenkel, Öffnungen und der Koninumilvation zu zeigen.

geeignet; diese Art hat auch als Material der untenstehenden Beschrei-

bung gedient (vgl. Fig. 33).
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Die Nephridien formieren hier zwei longitudinal ausgedehnte Säcke,

die zwischen dem Perikardium und dem hinteren SchHeßmuskel ganz

oben und vor den Fußretraktoren eingelagert sind. Der Perikardial-

schenkel bildet einen langen und schmalen Gang, der mit einem langen

Wimpertrichter aus den lateralen Hörnern des Herzbeutels nahe an

dessen Fundus heraustritt. Hinter dem Wimpertrichter erweitert sich

der Perikardialschenkel ein wenig. Er läuft anfangs ventral, nahe

an der äußeren Seite des distalen Schenkels, zieht allmählich nach der

Medianebene hin, richtet sich nach oben und mündet in das hinterste

Ende des Außensackes. Er wird mit Ausnahme der ventralen Seite

ganz von dem distalen Schenkel umschlossen. Der letztere, welcher

auch in die Länge gestreckt ist, und also seine primitive Gangform bei-

behält, kommuniziert mit dem gegenüberliegenden durch eine lang-

gestreckte Öffnung, die fast die ganze Länge des Nephridiums einnimmt.

Die Wände der Außensäcke sind wie diejenigen der Perikardialschenkel

glatt, und nur in den äußeren und hinteren Wänden kommt es zu

schwacher Lobenbildung. Sie werden von exkretorischem Epithel mit

fein verteilten Konkretio-

nen ausgekleidet. Die

Nephroprokte liegen un-

mittelbar außerhalb der

Nephrostome, hinten und

etwas median von den

Genitalöffnungen, mit wel-

chen sie gemeinsam in den

Sinus urogenitalis hinaus-

münden.

Die langgestreckte Form

der Schenkel ist eine Eigen-

tümlichkeit dieses Nephri-

diums, die an Scrohicularia erinnert und die wir auch bei den unten zu

besprechenden Formen antreffen werden. In diesem Umstände sowie

in dem einfachen Bau der Wände bewahrt das Nephridium mehr primi-

tive Eigenschaften; durch die lange Kommunikation aber ist es in

einer besonderen Richtung spezialisiert worden. Auch in dieser Hinsicht

zeigt es Übereinstimmuno; mit den folgenden Formen.

Fig. 34.

Saxicava rugosa. Habitusbild des linken Nephridiums nebst

Diagramm über den allgemeinen Habitus (Querschnitt)

der JTeijhridien.

Farn. Saxicavidae.

Die folgende Beschreibung bezieht sich auf Saxicava rugosa (Fig. 34).

Sie stimmt mit Solen in der langgestreckten Form des Nephridiums
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Überein. Auch liier fand ich nämhch ein longitudinal gestrecktes

Nephridium. Der lange Perikardialschenkel beginnt mit einem kurzen

Wimpertrichter, streckt sich gerade nach hinten an der ventralen Seite

des distalen Abschnittes, von dem es nach innen, oben und außen um-

lagert wird, und mündet in das hintere Ende desselben. Der Wimper-

trichter tritt aus den lateralen Teilen des Perikardiums heraus und zwar

von dem vorderen Ende derselben, wo sein Fundus liegt. Das Nephri-

dium liegt infolgedessen unter dem Perikardium. Dazu ist es ganz

oberhalb der Fußretraktoren ausgebreitet.

Die distalen Schenkel des Nephridiums sind weiträumig, ziemlich

reichlich lobiert und der Länge nach in zwei Teile gespalten, von denen

der eine median, der andre lateral von dem Perikardialschenkel liegt.

Der laterale Teil mündet nach außen an der hinteren Wand des Sinus

urogenitalis; die Genitalöffnungen liegen an der vorderen.

Fam. Pholadidae.

Egger (1887) hat die Nephridien nebst der übrigen Anatomie

von drei hierher gehörenden Formen beschrieben, nämlich PJiolas

dactylus, Pholadidea sp., und Jouannetia Cumingii. Bei den beiden

erstgenannten Formen, die in der Hauptsache einander ähnlich sind,

liegt das Nephridium als eine rückwärts gerichtete Schlinge unter

dem hinteren Schließmuskel; das Perikardium streckt nämlich seine

Spitze, von der die Wimpertrichter heraustreten, unter ihn hinein.

Die Außensäcke kommunizieren miteinander und zeigen eine durch

Falten oder Drüseneinstülpungen komplizierte Wand, die mit exkreto-

rischen Zellen ausgekleidet ist. Bei PJiolas ist die W^and wie normal

gefaltet, bei Pholadidea dagegen stehen die Epithelzellen zu acinösen

Drüsen zusammengedrängt, deren inneres Lumen Konkremente ent-

hält, während solche innerhalb der Zellen fehlen. Bei Pholas hat

Egger keine Konkretionen gefunden. Die äußeren Nephridialöffnungen

liegen außerhalb und dicht hinter den inneren und werden aus einem

kurzen Ureter gebildet. Bei beiden dieser Formen liegen die Fuß-

retraktoren an der äußeren Seite der Nephridien, was mit ihrer weit

nach hinten gerückten Lage zusammenhängt.

Über die Homologisierung der Nephridialabteilungen mit den-

jenigen der »typischen« Anodonta sagt Egger folgendes (1. c. S. 164):

»In physiologischer Beziehung findet insofern eine Abweichung statt,

als nicht die mit dem Herzbeutel direkt in Verbindung stehende Ab-

teilung (Höhle), sondern die nach außen mündende (Vorhöhle) die

eigentliche Drüsenfunktion übernommen hat. Das Drüsenepithel ist
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also oewissermaßen an eine andere Stelle des Nierensclilauclies ver-

lagert.« Wie wir aber schon gesehen haben, ist es gerade Anodonta,

die einen abweichenden Bau zeigt; die fraglichen von Egger beschrie-

benen Nephridien sind in histologischer Hinsicht typisch gestaltet.

Bei Jouannetia sind die Nephridien auch nach hinten unter den

Schließmuskel verschoben. Hier ist aber ihr Bau insofern verändert

worden, als sie die Schhngenform nicht wiedererkennen lassen. Vielmehr

bilden sie hier ein Paar ineinander sich öffnender Säcke, die Divertikel

nach vorn seithch nach der unteren Spitze des Perikardiums senden

und eine Volumenvergrößermig zeigen, die durch Druck und damit

zusammenhängende Lageveränderungen entstanden ist. Man findet

jedoch die typischen Teile wieder. Die Wimpertrichter und die Nephro-

prokte liegen vorn und in normaler Lage zueinander. Das Nephridium

zeigt also dieselbe Hauptform und Organisation wie innerhalb vieler

andrer zu Eulamellibranchia gerechneten Famihen, wo es sackförmig

erweitert ist, und darum ist, wie nachher gezeigt werden soll, die Auf-

fassung Eggers unrichtig, die er in diesen Worten ausspricht: »Zwar

sind auch hier den Organteilen von Pholadidea gleichwertige Stücke

vorhanden, allein ihre relative Lage und Ausdehnung sind von der

allgemeinen Verkürzung des ganzen Körpers stark beeinflußt, so daß,

abgesehen von der Komplikation durch neu hinzugetretene Partien,

eine Zurückführung auf den zusammengelegten Schlauch unmöghch

wird.

«

Farn. Teredinidae.

Die Nephridien von Teredo sind zuerst von Pelseneer (1891),

dann von Beuk (1899) genau beschrieben worden. Die Lage, die sie

bei dieser Form einnehmen, ist eine sehr eigentümliche, indem sie

dorsal von dem Perikardium und hinter dem Adductor posterior sich

ausdehnen. Die anatomische Organisation im allgemeinen zeigt bei

Teredo große Abweichungen, die jedoch leicht durch sekundäre Lage-

veränderimgen erklärt werden können, und Beuk ist der Meinung,

daß die abweichende Lage des Nephridiums durch Drehung in der

Sagittalebene um 180^ von einer normalen Anfangslage ventral zum

Herzbeutel, wie bei Anodonta, hervorgegangen ist.

Jedes Nephridivim bildet eine von hinten nach vorn gerichtete

Schlinge, wo man einen perikardialen oder proximalen und einen

distalen Schenkel unterscheiden kann. Diese gehen dicht hinter dem

Schließmuskel ineinander über. Beuk homologisiert diese Teile mit

dem Nierensack bzw. dem Nieren2;ang bei Anodonta, doch mit der Be-
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merkung, daß die Epithelien invertiert sind, so daß bei Teredo das

exkretorische Epithel nur in der distalen Partie vorkommt, während

der Proximalschenkel FKmmerepithel enthält. Eine Homologisierung

ist aber wohlberechtigt, wenn man nur die bei Anodonta vorhandenen

Abweichungen berücksichtigt.

Die distalen Schenkel verlaufen in ihrer ganzen Länge parallel,

ohne miteinander in gegenseitige Kommunikation zu treten. Die

Nephroprokte liegen gleich wie die Wimpertrichter in dem hintersten

Ende des Nephridiums ; diese gehen von den lateralen Spitzen des Peri-

kardiums aus; jene münden median; die Endabschnitte der betreffenden

Schenkel Icreuzen daher einander. Hinsichtlich der Lage der Schenkel

zueinander unterscheidet Beuk zwei Formen, je nachdem die Proximal-

schenkel median zwischen den distalen Schenkeln (bei der Neapelform)

oder ventral zu ihnen liegen (bei der Form aus Triest). Eine mediane

Läse nehmen sie auch, wie ich gefunden habe, bei Teredo Qiavalis von

der schwedischen Westküste ein.

Die äußeren Nephridialmündungen sind zu langen Ureteren ausge-

bildet, und diese münden in weiter Entfernung von den Genitalorganen.

Als Ausgangsstadium des Tere^Zo-Nephridiums nimmt Beuk, wie

oben gesagt, ein ventral zum Perikardium verlagertes Nephridium an,

das um 180 o gedreht worden ist. Eine solche Drehung wird auch

verständlich, wie Beuk überzeugend zeigt, wenn man von einer Lage

wie bei Pholadidea ausgeht und sich denkt, daß das Nephridium samt

dem Perikardium eine noch weitergehende Verschiebung nach rück-

wärts erlitten hat.- Diese Verschiebung hat die ursprünglich vorderen

Teile vor den anderen getroffen, so daß schließlich eine Umschlagung

stattgefunden hat. Da die Nephridien der höheren Muscheln aber

normal hinter dem Perikardium verlagert sind, hat man in einer solchen

Lage das AusKangsstadium zu suchen und nicht bei Anodonta, wie

Beuk meint, wo es sicherlich sekundär erworben ist.

Fam. Pandoridae,

Zu der Unterordnung Anatinacea, die durch die starke Zusammen-

wachsung des Mantels charakterisiert ist, sowie durch die getrennten

männlichen und weiblichen Geschlechtsöffnungen der immer herm-

aphroditen Formen, werden die Familien Pandoridae, Lyonsiidae und

Anatinidae hingeführt.

Als Repräsentant der erstgenannten habe ich Pandora glacialif!

aus Spitzbergen untersucht und dabei die folgenden Organisations-

verhältnisse konstatiert (vgl. Fig. 35).
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Die Nephridien liegen zwischen dem Perikardium und dem hinteren

Schließmuskel eingepreßt und umschließen vollständig die schwachen

divergierenden Fußretraktoren. Infolge irgend eines von vorn her

wirkenden Druckes sind sie in dorsoventraler Richtung hinaufgepreßt

worden. Der proximale Schenkel kommt mit einem ziemlich langen

Wimpertrichter aus dem unteren lateralen Hörn des Perikardiums

Fig. 35.

Pandora ylacialis. A. Sagittalsclmitt durch deu Winipertricliter und die äußere Xephridial- und

Genitalöffnung. B. Transversalschnitt durch den Wimpertrichter. C. Dass. durch die Einmün-

dungssteile des Prosimalschenkels in den distalen Sclienl^el. D. Dass. durch die äußere Nepliridial-

öffnung. E. Epitlielzellen aus der Wand des distalen Schenkels. -F. Habitusbild des rechten

Nephridiums.

(aber nicht aus seiner untersten Spitze) heraus, streckt sich als ein

langer und enger Kanal nach oben an der medianen Seite des distalen

Schenkels, in den er schließHch oben mündet. Er wird, wie es gewöhn-

lich der Fall ist, mit Flimmerepithel ausgeldeidet. Die weiteren, aber auch

der Länge nach gestreckten Außenschenkel stehen miteinander in einer

Verbindung, die sich über ihre ganze Partie oberhalb der Perikardial-

schenkel streckt. Sie zeigen nur in geringem Grad lobierte Wände
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und münden unmittelbar außen und unter den Wimpertrichtern in

kurzem Abstand hinter den Genitalorganen. Die vorliegende Art

weicht von den übrigen zur Unterordnung iVnatinacea gehörenden

darin ab, daß die männlichen und die weiblichen Genitalgänge eine

gemeinsame Öffnung haben.

Fam. Lyonsiidae.

Bei Lyonsia norvegica, die zuerst von Pelseneer (1891), hier auch

von mir imtersucht worden ist, sind die Nephridien ein Paar lang-

gestreckter Säcke, die sich in longitudinaler Richtung zwischen dem
Perikardium und dem hinteren Schließmuskel vorfinden (Fig. 36). Die

Wimpertrichter treten lateral aus dem unteren Ende des Perikardiums

heraus. Sie sind weite Tuben von beträchtlicher Länge (etwa ein Drittel

des ganzen Nephridiums einnehmend), und werden nach hinten zu einem

sehr engen Kanal verdrängt, der den Hauptteil des proximalen Schenkels

bildet. Er streckt sich an der medianen Seite des distalen Schenkels

bis zu dem hinteren Ende des Nephridiums, wo er in den Außenschenkel

mündet. Dieser ist bedeutend weiter und steht seiner ganzen Länge

nach über den Proximalschenkeln mit seinem Nachbar in Kommuni-

kation. Die Wände des Aussenschenkels sind verhältnismäßig glatt,

in den unteren und den äußeren Partien aber ziemlich stark lobiert,

auch ist hier das Epithel mit großen Konkretionen konzentrischer

Struktur vollbesetzt. In den ebenen Partien sind die Konkremente

kleiner, obgleich das Epithel auch hier exkretorisch ist. Die äußeren

Nephridialmündungen liegen außerhalb der Nephrostome und sind

von den Genitalöffnungen getrennt; die weibliche Öffnung liegt dem
Nephroprokt am nächsten.

Das Nephridium von Lyonsia gleicht also hauptsächlich dem-

jenigen von Pandora, obgleich die Lage bei der letzteren nicht die

normale ist. Bei Pandora sind die inneren Organe infolge der starken

Abplattung des Körpers in lateraler Richtung mehr in der Längsrich-

tung nach hinten zusammengedrängt worden; der dadurch entstandene

Druck hat die Einwirkung auf das Nephridium gehabt, daß dieses um
900 gedreht worden ist (vgl. Scrobicularia und Mactra). Lyonsia da-

gegen ist einer solchen inneren Umlagerung nicht ausgesetzt gewesen;

diese Art hat die aufgeblasene Form des Körpers und damit auch eine

ursprünglichere Lage der Nephridien beibehalten.

Bei Lyonsieila abyssicola findet Pelseneer (1891) Nephridien, die

im wesentlichen denjenigen von Lyonsia ähnlich sind. Doch findet sich

eine gewisse Eigentümlichkeit in ihrer Verlängerung nach vorn, »jusque
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vers les ganglions cerebraux, oii ils baignent librement dans les lacunes

branchiales afferentes.

«

Farn. Anatinidae.

Thracia papyracea von der schwedischen Westküste stimmt am
nächsten mit den eben beschriebenen Fönten überein (Fig. 37).

Die Nephridien liegen longitudinal gestreckt zwischen dem Peri-

Fig. 36.

Lyonsia norvegica. A. Sagittalsclinitt durch den Wimpertrichter nalie au dessen Mündung in

das Perikard. B. Dass. durcli die äußere Nepluidial- und die weibliche Genitalöffnung. C. Dass.

durch die vereinigten Kepliridial- und Gonadöffnungen und durch die davon getrennte männliche

Geschlechtsöffnung. D. Transversalschnitt durch die Wimpertrichter. E. Habitusbild des linken

Nepliridiums. F. Epithel aus der Wand des distalen (a) und des proximalen (&) Schenkels.
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kardium und dem hinteren Schließmuskel. Sie bestehen aus einem

langgestreckten Perikardialschenkel. der mit einem langen und schmalen

Wimpertrichter beginnt, hinter dem er sich etwas erweitert, um sich

dann wieder zu verengen und schließlich in das hintere Ende des distalen

Schenkels einzumünden. Auch der letztere ist langgestreckt, aber

bedeutend erweitert und bedeckt völlig den perikardialen. Die Außen-

schenkel stehen durch eine lange Spalte miteinander in Kommunikation,

die dorsal von den AVimpertrichtern belegen ist. Ihre Wände sind

stark gefaltet und mit exkretorischem Epithel bekleidet, das stark mit

Fig. 37.

Thracia vapyracea. Ä. Sagittalschnitt durch den Wimpeitricliter. B. Dass. diucli die äußere

Nepluidialöffnung. C. Dass. durch die männhclie Genitalöffnung.

Konkretionen gefüllt ist. Die Nephrostome liegen nach der -Median-

ebene hin verschoben, die Nephroprokte dagegen wie gewöhnlich lateral

zu diesen und führen in den Sinus urogenitalis hinaus, wo die Genital-

öffnungen sich befinden. Die Muschel ist wie alle Anatinacea hermaphro-

ditisch und hat für die männlichen und die weiblichen Geschlechtsgänge

getrennte Öffnungen ; die weibliche liegt auch hier wie bei Lyonsia dem
Nephroprokte am nächsten (doch etwas mehr median als dieser); die

männliche liegt unter und lateral zu der weiblichen.

Die sehr unbedeutenden Fußretraktoren dehnen sich ganz ventral

von den Nephridien aus.

Bei Aspergillum dicJiotomum (zu der nahe verwandten Fam. Clava-

gellidae gehörend) hat Lacaze - Duthiers (1883) ein sehr ähnliches

Nephridium beschrieben, das sich aber darin von Thracia unterscheidet,

daß der Nephroprokt nahe an der männlichen Geschlechtsöffnung liegt.
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Septibranchia.

Unter den Lamellibranchien kommt eine geringe Zahl von Formen

vor, wo die Kiemen wesentliche Abweichungen von dem typischen Bau

aufweisen. Die Mantelhöhle wird nämlich durch ein horizontales

Septum, das als Homologon der Kiemen aufgefaßt wird, in eine untere

und eine obere Etage geteilt. Pelseneer stellt daher für diese Formen

eine besondere Ordnung, Septibranchia, auf. Die Selbständigkeit

dieser Ordnung ist jedoch von andern Seiten angefochten worden, da

der anatomische Bau in vielen Charakteren nicht wesentlich von dem
der typischen Eulamellibranchien sich unterscheidet. Spätere Unter-

suchungen von Grobben (1893) haben auch betreffend das Nephridium

zu dem Resultat geführt, daß dieses bei dem hierher gehörenden Cuspi-

daria (Neaera) cuspidata sich typisch verhält. Dasselbe habe ich auch

bei C. obesa und C. rostrata gefunden.

Über die Lage des Nephridiums sagt Grobben: »Während sich

die Niere der Lamellibranchiaten in der Regel von dem hinteren Ad-

ductor nach vorn unter den Perikardialraum erstreckt, so daß der größte

Teil dieses Organs vom Perikardium dorsal bedeckt wird, liegt dieselbe

bei unsrer Form hinter dem Perikardialraum, zwischen diesem und

dem hinteren Retraktor. Diese Lage ist aus einer Streckung des hin-

teren Körperabschnittes zu erklären.«

Grobben nimmt also fehlerhaft an, daß der Anodonta-Typus eine

primitive Lage vertritt, was aber nicht der Fall ist, da fast alle die von

uns bis jetzt untersuchten Muscheln eine posteriore Lage des Nephri-

diums zeigen, das also typisch aufzufassen ist, wonach Änodonta dagegen

hergeleitet zu sein scheint. Wie die Forscher allgemein tun, sucht

auch Grobben das vorliegende Nephridium mit demjenigen von Äno-

donta zu homologisieren. Er sagt : »Ein Vergleich der Niere von Cuspi-

daria cuspidata mit jener der Najaden {Unio, Änodonta), die wohl am
besten bekannt sein dürfte, zeigt die volle Übereinstimmung beider ....

Bei Cusfidaria cuspidata sind die beiden Nierenschenkel im Vergleich

mit den bei den Najaden vorkommenden Verhältnissen sehr ungleich

entwickelt, der ventrale schmal kanalartig, der dorsale dagegen breit

und sackartig. « Grobben führt also richtig das Cwsp'tZan'a-Nephridiuni

auf die einfachere Schlinge zurück.

Ferner ist der Außensack, der dorsal über und größtenteils außer

dem Perikardialgang liegt, in seiner hinteren W^and gefaltet und lobiert

und dazu in seiner ganzen Ausdehnung mit exkretorischem Epithel

ausgekleidet; der Perikardialgang hat dagegen zylindrisches Cihenepithel.

Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. C. Bd. 23
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Nimmt man dazu die Umstände, daß die äußeren Nephridialöffnungen

außerhalb der Nephrostome sich befinden, daß diese annähernd median

aus dem Perikardialraum hervortreten, daß die Außenschenkel vorn

über den Wimpertrichtern miteinander kommunizieren, so hat man

in diesem Nephridium eine typische Eulamellibranchiatenniere zu er-

kennen. Wenn man dazu die Tatsache berücksichtigt, daß die Außen-

säcke einen nach vorn gerichteten Lobus an der lateralen Seite des

Herzbeutels heraussenden, so findet man hierin eine Erinnerung an

Astarte und Cardita.

Bei Poromya hat Pelseneer (1891) ein ähnliches, also normal

gebautes Nephridium beschrieben, das auch durch einen nach vorn ge-

streckten Lobus mit demjenigen von Cuspidaria übereinstimmt.

Bei den Septibranchien findet sich also ein typisch ausgebildetes

Nephridium, das keine solchen Charaktere aufweist, daß es zur Auf-

stellung einer besonderen Ordnung für Cuspidaria und verwandte

Formen veranlassen kann, was auch Grobben für die gesamte Organi-

sation nachgewiesen hat.

II. Vergleichender Teil.

1. Der phylogenetische Zusammenhang der Nephridiumtypen.

In der vorhergehenden Abteilung dieser Arbeit sind die verschie-

denen Formen beschrieben worden, in denen das Nephridium bei den

Lamellibranchien auftritt. Es wird nun imsre Aufgabe sein, diese nach

dem genetischen Zusammenhano; zu ordnen zu versuchen und ihre Ver-

wandtschaftsbeziehungen zu ermitteln.

Zu diesem Zweck müssen also die Umstände in Betracht kommen,

die wir bei den einzelnen Typen erwähnt haben, nämlich die Lage,

die Form, der anatomische und histologische Bau und die Beziehung

zu den Genitalorganen. Schließlich hat man auch die embryologischen

Tatsachen zu berücksichtigen, die bis jetzt über das Nephridium vor-

liegen.

Die Lage.

Im allgemeinen nimmt das Nephridium den Raum zwischen dem

Perikardium und dem hinteren Schließmuskel ein. Hier streckt es sich

gewöhnlich longitudinal derart aus, daß die äußeren Mündungen nach

vorn liegen und das hintere Ende des Nephridiums an den Adductor

stößt. Da diese Lage innerhalb vielev differenten Gruppen herrscht,

hat man sie als eine für diese normale Grund- oder Ausgangslage auf-

zufassen. Wenn also imierhalb dieser Gruppen Formen angetroffen
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werden, die eine abweichende Lage des Nephridiums zu dem Peri-

kardium oder eine Ausdehnung in andrer Richtung zeigen, müssen

diese Verhältnisse als sekundär erworbene Eigenschaften gelten, die

durch Umlagerung von der genannten Ausgangslage aus zu erklären

sind.

Es gibt aber zwei Gruppen von Muscheln, wo die Nephridien eine

andre Lage zum Perikardium einnehmen. Bei den meisten Proto-

branchia und bei der Mehrzahl der Pseudolamellibranchia liegen die

Nephridien zum Teil vor, zum Teil unter dem Herzbeutel und öffnen

sich in diesen und nach außen in der hinteren Partie des Organes, so

daß hier die Öffnungen nicht anterior, sondern posterior gelegen sind.

Von Interesse ist, daß auch unter den Filibranchien eine derartige

Lage deutlich bei den Anomiiden vorhanden ist.

Diese zwei entgegengesetzten Lagerungsverhältnisse kommen schon

bei den Protobranchiaten zum Vorschein, denn wir finden hier die

letztgenannte Lage bei den Nuculiden, eine nach hinten gerichtete

Ausdehnung dagegen bei Solemya.

Da diese extremen Fälle also schon bei den als ursprünglich an-

gesehenen Muscheln vorkommen, stellt sich die Frage ein, was in dieser

Hinsicht primär ist.

Man hat dabei drei Möglichkeiten als Grundform anzunehmen:

1. die posteriore Lage mit vorwärts gerichteten Mündungen; 2. die

antero- inferiore Lage mit rückwärts gerichteten Mündungen; 3. eine

intermediäre Lage.

1. Wenn man von der ersten Annahme ausgeht, erhält man die

Konsequenz, daß Solemya ein primitives, die Nuculiden ein sekundäres

Verhalten repräsentieren. Dagegen spricht aber die Tatsache, daß

Solemya in vielen Hinsichten spezialisiert ist, weshalb die Vermutung

nahe an der Hand liegt, dass auch die Nephridien dabei Abänderungen

unterworfen worden sind. Gegen diese Annahme kann man auch die

wichtige Tatsache anführen, daß bei den primitiven Mollusken (Amphi-

neuren) immer eine anteriore Lage der Nephridien und eine posteriore

ihrer Mündungen vorhanden ist.

2. und 3. Diese letzten Annahmen haben, aus den oben genannten

Gründen, die größte Wahrscheinlichkeit für sich. Es spielt dabei nur

eine untergeordnete Rolle, ob man die zweite oder dritte Möglichkeit

als Ausgangsstadium annimmt, denn sie sind in der Hinsicht mitein-

ander übereinstimmend, daß sie beide eine inferiore Lage voraussetzen.

Die intermediäre muß eine ganz inferiore sein; die zweite Alternative

führt dazu noch eine teilweise anteriore ein. Wie wir unten bei der Be-

23*
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sprechung der Form sehen werden, repräsentieren die Nucnliden eine

gewisse Spezialisation; wenn man diese zum Grimdplan zurückzuführen

sucht, ergibt sich als Resultat eine einfachere Gestalt imd eine panz

inferiore Lage.

Wir müssen also annehmen, daß eine zum Perikardium inferiore

Lage der Nephridien mit nach hinten gerichteten Mündungen bei den

Muscheln das Grundstadium der Niere repräsentiert.

Aus diesem ist dann die Entwicklung nach zwei Richtungen hin

vor sich gegangen, so daß sie einerseits eine teilweise Verlagerung

nach vorn, anderseits eine völlige Umplazierung nach hinten vom
Perikardium zustande gebracht hat.

Auch Stempell kommt zu dem Resultat, daß die Lage der Solemya-

Niere durch einen Verlagerungsprozeß sekundär entstanden ist.

Wir wollen jetzt untersuchen, in welcher Weise diese Umlagerungen

stattgefunden haben.

Sowohl Pelseneer als Stempell nehmen an, daß das Nephridium

der höheren Muscheln (mit posteriorer Lage der Nieren) durch Aus-

wachsen nach rückwärts aus dem Nucuhdennephridium sich ent-

wickelt hat.

Wir müssen aber hier die Beschränkung einfügen, daß viele Pseudo-

lamellibranchien noch die Nuculidenlage beibehalten. Hier liegen

nämlich die Nephridien vielfach antero- inferior zu dem Perikardium

(vgl. Lima, Pecten).

Gerade in dieser Gruppe finden wir aber Abweichungen von diesem

ursprünglicheren Lageverhältnis und zwar bei den Aviculiden und bei

Ostrea. Die Nieren sind hier nach hinten zu verschoben, und ihre Öff-

nungen liegen gegen das vordere Ende. Avicula und Meleagrina zeigen

in dem Sinne noch ursprüngliche Charaktere, daß die Verlagerung

der Öffnungen nach vorn nicht ganz vollendet ist, und daß noch ein

Teil des Nephridiums vor dem Perikardium sich erstreckt. Bei Pinna

dagegen liegt kein Teil des Nephridiums mehr vor dem Perikardium.

Es behält bei dieser Form freilich noch eine inferiore Lage, aber durch

die vorn verlagerten Mündungen erinnert es viel an das posterior ver-

lagerte Nephridium der höheren Lamellibranchien. Wir erbHcken also

in Pinna (wie auch in Ostrea und Avicula in einigen Hinsichten) ein

Stadium in der Lage der Nephridien, das den Übergang von niedrigeren

zu höheren Typen vermittelt.

Wenn wir die Ursache dieser Verlagerung zu ermitteln suchen,

so finden wir diese bedeutende Verschiedenheit wahrscheinlich mit

der mächtigen Entwicklung der Fußretraktoren zusammengehörend,
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die bei sämtlichen iVviculiden sich vorfindet. Die Nephridien liegen an

der äußeren Seite der Retraktoren, welche also von einer Ausgangslage

wie bei Nucula oder Lima (vgl. Fig. 38) zwischen den Nephridien ge-

drungen sind und dabei diese lateralwärts gepreßt haben, so daß sie

ihren definitiven Platz außerhalb der Retraktoren gefunden haben.

Die Tatsache, daß bei Ostrea, wo der Fuß rudimentär ist, dieselbe Lage

vorhanden ist, dürfte als Beweis einer Abstammung von Avicula-

ähnlichen Yorfahren gedeutet werden (vgl. Jackson 1890).

Bei der fraglichen Umlagerung hat vielleicht die Zwischenlagerung

andrer Organe, wie Leber und Geschlechtsdrüsen, mitgewirkt. Schon

bei den Protobranchien haben wir oben eine Verschiebung der Nephri-

dien nach außen und hinten konstatiert im Zusammenhang mit einer

Verbreitung der Leber usw. Die Umlagerung ist bei den Aviculiden

so weit gegangen, daß das Nephridium schließlich seine teilweise anteriore

Lage aufgegeben hat (Pirma). Daß bei Pinna die äußeren Öffnungen

sekundär nach vorn verlagert worden sind, ist eine Erscheinung, welche

bei den Ostreiden, den Pectiniden und den Aviculiden schrittweise

verfolgt werden kann.

Wenn wir hinsichthch der Lage des Nephridiums Pinna mit andern

Muscheln vergleichen, finden wir eine augenfälKge Ähnlichkeit mit

den Mytili den. Gerade hier sind die Nephridien außerhalb der großen

Fußretraktoren lateral verlagert, es bestehen aber zwei wichtige Unter-

schiede gegenüber Pinna, nämlich eine posteriore Lage der Mündungen

und dazu noch eine teilweise anteriore Lage des Nephridiums. Dieses

erstreckt sich nämlich weit nach vorn an den Seiten des Körpers und

vor dem Perikardium hin.

Derselbe Umstand, den wir bei den Aviculiden als Ursache der

Lageveränderung angaben, nämlich die starke Entwicklung der Fuß-

retraktoren, findet sich auch bei den Mytiliden vor. Hier hat sich

aber noch die teilweise anteriore Lage der Nephridien und die posteriore

Stellung der Nephridialmündungen erhalten, wie bei Ostrea und Pecten,

und die MytiUden repräsentieren somit ursprünglichere Lagerungs-

verhältnisse als Pinna. Avicula steht in der letzten Hinsicht als

Übergangsstadium zwischen Mytilus und Pinna.

In den genannten Fällen können wir also eine einheitliche Ursache

der Umlagerung vermuten in der starken Entwicklung der Fußretrak-

toren und der Hand in Hand damit gehenden Rückwärtspressung der

Nephridien. Nach dem letzten Prinzipe kann auch die Entstehung der

posterioren Lage bei den höheren Muscheln erklärt werden. Bei den

Filibranchien Area und Trigonia, die einen ursprünglicheren Typus als
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die andern repräsentieren, sowie bei vielen andern Formen, liegen die

Nieren lateral von den Fußretraktoren,

Daß bei den höheren Muscheln diese Umlagerung wahrscheinlich

in derselben Weise wie bei den Pseudolamellibranchien vor sich ge-

gangen ist, werden wir unten finden. Dieser Vorgang bleibt aber hier

hypothetisch, denn eine zusammenhängende Serie von empirischen

Stadien kann nicht aufgestellt werden, da bei allen rezenten Formen

die endliche posteriore Lage schon erreicht ist. Hier muß aber hervor-

gehoben werden, daß diese Lage allerdings nicht so aufgefaßt werden

kann, als wäre sie direkt durch Ausbildung nach rückwärts des Nucu-

lidennephridiums entstanden, denn die Lage der Schenkel und der

Mündungen zueinander und die gegenseitige Kommunikation legen

einer solchen Auffassung viele Schwierigkeiten in den Weg. Man muß
als Ausgangsstadium eine frühere Form aufstellen, wo die Lage der

Schenkel und der Mündungen zueinander die entgegengesetzte ist, so

daß der proximale vor oder median vom distalen liegt, oder man kann

als Ausgangslage ein ^wcw?a-ähnliches Nephridium annehmen.

Schon bei niedrigen Typen hat sich die Umlagerung bis zur poste-

rioren Lage vollzogen. Solemya hat dies bereits erreicht, und daher

muß man diesen Prozeß in die Zeit der Vorfahren der heutigen Proto-

branchien verlegen. Die Arcacea repräsentieren noch ziemlich ur-

sprüngliche Verhältnisse, da hier die Nieren ganz lateral von den Fuß-

retraktoren liegen. Bei höheren Formen wird diese Lage in der Hinsicht

geändert, daß die Nephridien an die vordere oder die obere Seite der

Fußretraktoren sich lagern oder sich dazwischen einschieben bis zur

völlig medianen Lage (vgl. Fig. 38).

Dabei behalten die Nephridien meistens noch ihre longitudinale

Ausdehnung, so daß die Öffnungen nach vorn, das übrige Organ aber

nach hinten gerichtet liegt. Eine abweichende Lage und Ausdehnung

wird bei vielen Formen angetroffen, indem das Nephridium sich entweder

unterhalb des Perikardiums streckt (durch Ausdehnung desselben

nach hinten) oder in dorsoventraler Richtung hinter demselben sich

emporhebt, oder sogar oberhalb des Herzbeutels teilweise (Axinus)

oder ganz (Teredo) verlagert wird. Alle diese Verschiedenheiten der

Lage und der damit in engster Beziehung stehenden Gestalt sind durch

Umlagerung aus der posterioren Ausgangslage zu erklären.

Durch die Verlängerung des hinteren Körperabschnittes sind solche

Typen wie Anodonta und Teredo hervorgegangen. Bei den Unioniden

variiert die Form des Körpers in hohem Grade von gestreckt elliptisch

bis kreisrund. Unioniden von mehr gedrungener Form behalten wahr-
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scheinlich mehr gedrungene Nieren, und von solchen dürften die

gestreckten Formen abzuleiten sein. Die Verlängerung der hinteren

Partie hat sowohl das Perikarclium als das Nephridium umfaßt,

wobei sie dorsoventral zu einander zu liegen gekommen sind. Leider

hat kein Material von kurzen Unioniden zu meiner Verfügung ge-

standen, weshalb ich diese Vermutung nicht direkt und empirisch

prüfen konnte.

Bei Teredo ist die abweichende Lage leichter durch innere Verschie-

bungen zu erklären. Die nächsten Verwandten (Fam. Pholadidae)

zeigen eine mehr normale Lage, jedoch mit der eigentümlichen Modi-

fikation, daß das Nephridium unter dem hinteren Adductor liegt, und

diese Lage kann als Ausgangsstadium für Teredo angenommen werden,

wonach dann die Veränderung erfolgt ist, die oben erörtert wurde.

Die Ursache dieses Verlagerungsprozesses ist vielleicht in der Ver-

längerung des Magens zum holzaufnehmenden Coecum zu suchen, die

nach SiGERFOOs (1908) während der ontogenetischen Entwicklung

stattfindet. Vielleicht wirken zur Erhöhung des inneren Druckes die

Genitalorgane mit, indem diese, zufolge ihrer Vergrößerung an Volum

bei der Keife, einen Gegenstand zu der Verengerung des Körpers liefern,

so daß sie einen stärkeren Druck auf die umgebenden Organe ausüben,

je mehr der Körper sich verengert. Dadurch sind das Perikardium

und die Nephridien nach hinten unter den Schließmuskel verschoben,

und endlich ist die Lage der Tereio-Nephridien entstanden.

In diesem Fall dürfte also die Lageveränderung auf den Druck

innerhalb des Tieres zurückgeführt werden, der zufolge dem schnellen

Zuwachs einiger Organe wegen der eigentümlichen Lebensweise ent-

steht. Schwieriger ist es zu entscheiden, ob auch bei den Unioniden

die Genitalorgane eine EoUe in bezug auf die Verlängerung des

Körpers gespielt haben, oder ob diese von andern Umständen herbei-

geführt worden ist. Daß aber die Genitalorgane oder -produkte in

vielen Fällen den Impuls zu einer Umlagerung gegeben haben, dafür

liefern noch folgende Tatsachen weitere Stützen.

Wir haben bereits hervorgehoben, wie bei den Nuculiden eine

Scheidung der Nephridien von dem Magen durch die Einlagerung der

Leber und der Genitalorgane stattfindet. Bei Axinus ist auch eine

Erweiterung der Genitalorgane vorhanden. Diese senden hier Loben

in die Mantelhöhle hinaus. Da das Nephridium hier eine anormale

Lage einnimmt, liegt es ja nahe anzunehmen, daß diese durch den von

den Genitalorganen ausgeübten inneren Druck entstanden ist. Ob

auch die Zusammenschiebung in longitudinaler Richtung bei Scrohi-
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cularia, Pandora und Mactra, welche die dorsoventrale Verlagerung

des Nephridiunis verursacht hat, durch einen Zuwachs der Genital-

organe ihre Erklärung findet, oder ob sie als eine Kompensationserschei-

nung zu der Abplattung von den Seiten oder von andern Prozessen

anzusehen ist, bleibe vorläufig dahingestellt.

Die gesamten Beispiele machen es wahrscheinlich, daß die Genital-

drüsen durch Druck auf die inneren Organe die gegenseitige Lage der-

selben und somit auch diejenige des Nephridiums beeinflussen können.

Wie genannt können auch andre Druckverhältnisse bestehen als die von

den Genitaldrüsen ausgeübten; daß diese aber speziell geeignet sind,

solche hervorzurufen, ist aus dem Grunde ersichtlich, daß sie mehr

als andre Körperteile starken Volumvergrößerungen unterworfen sind;

man braucht nur eine jugendliche und eine geschlechtsreife Muschel

zu vergleichen, um dieses einzusehen. Dasselbe gilt auch für die in

den Kiemen oder in den Nephridien aufbewahrten Geschlechtsprodukte.

In Fällen, wo die Embryonen innerhalb der Schalen des Muttertieres

verbleiben, muß natürlich ihr Zuwachs eine ähnliche Wirkung mit

sich bringen. Ein Beispiel dafür bietet die oben besprochene Cyamium-

Art, die ihre Jungen in den Kiemen beherbergt. Viel deutlicher tritt

aber diese Erscheinung bei den Gattungen Sphaerimii und Pisidium

auf, wo die Verschiedenheiten in der Lage der Nieren gerade von den

Druckverhältnissen abhängig sind, die der Zuwachs der Embryonen

ausübt. Bei diesen beiden Gattungen wird die Brut in die innere Kieme

aufgenommen und verwahrt. Die größeren Sphaerien können natür-

lich in diesem Kaum eine größere Zahl von Jungen beherbergen als

die kleinen Pisidien, da bei jenen die relative Größe der Jungen

eine geringere bleibt — wenn sie das Muttertier verlassen, sind sie

^/s— Ve "^on dessen Länge. Bei den Pisidien ist dagegen die relative

Größe der Jungen bedeutend; man findet oft die Muschel von einem

Dutzend vollgepfropft, und die größten erreichen fast die halbe Länge

der Mutter. Es leuchtet ein, daß Embryonen von solchen Dimensionen

einen bedeutend stärkeren Druck innerhalb des Muttertieres ausüben

müssen, und als eine Folge davon ist bei den kleinen Pisidien eine

Zusammenpressung in longituclinaler Richtung vor sich gegangen, die

in der posterioren Lage der Umbonen und in der dorsoventralen und

queren Ausdehnung des Nephridiums zum Ausdruck kommt. Die

großen Pisidien verhalten sich in allen den genannten Hinsichten wie

die Sphaerien.

Wir haben also gefunden, daß Abänderungen von der posterioren

longitudinalen Lage der Nephridien von Umlagerungen und Verschie-
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bungen abhängig sind. In vielen Fällen sind es die Genitalprodukte,

die solche Umlagerungen verursacht haben; daß aber für solche kein

einheitliches Prinzip in dem Zuwachs der Genitaldrüsen zugrunde liegt,

ist bereits angedeutet, und übrigens fällt die Frage über diese Um-
lagerungsprozesse außerhalb des Planes der vorliegenden Arbeit.

Hinsichtlich der Lage der Nephridien lassen sich die Lamelli-

branchien in zwei Gruppen einordnen:

Gruppe 1 Gruppe 2

Lage antero- inferior Lage posterior von dem

(oder lateral) von dem Perikardium (oder da-

Perikardium; Mün- von ableitbar); Mün-

dungen posterior. düngen anterior.

Protobranchia Nuculidae Solemya

Filibranchia Anomiidae, Mytilidae Arcidae, Trigoniidae

Pseudolamelli-

branchia sämtlich ohne Pinna Pinna

Eulamellibranchia keine sämtlich

tSeptibranchia keine sämtlich

Die Gestalt.

Hand in Hand mit den Lageveränderungen gehen die Abänderungen

in der Gestalt von dem Grundtypus aus. Aus dem großen Polymor-

phismus, dem das Nephridium unterliegt, gilt es jetzt, die ursprüng-

lichen oder Grundformen herauszusuchen oder zu rekonstruieren und

von solchen die verschiedenen Formen auf ihre Entwicklung zu verfolgen.

Überall tritt uns die SchHngenform entgegen, obwohl oft in so undeut-

licher und verwischter Ausbildung, daß eine Herleitung aus einer solchen

Grundform bezweifelt werden kann. Wir haben schon unter der An-

nahme einer solchen Grundform die verschiedenen Typen behandelt;

und wir werden finden, daß sie bei allen Typen wirklich die Grundform

bildet. Damit steht in Übereinstimmung, daß das Nephridium aller

niedrigen Mollusken (Amphineuren) diese Form ganz unverwischt be-

wahren.

Die beiden Schenkel dieser Schlinge kann man unter dem stärksten

äußeren Formenwechsel überall, obschon nicht in ganz homologer Aus-

bildung wiederfinden. Es muß hier betont werden, daß die relativen

Bezeichnungen »proximaler« und »distaler« Schenkel, die ich vielfach

benutze, nicht immer als homologe Teile bezeichnend aufzufassen sind,

denn sie scheinen von verschiedener Genese innerhalb der beiden

eben behandelten Lagegruppen zu sein.
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Schon eine oberflächliciie Beobachtung lehrt, daß die höheren

Muschehi (mit posteriorer Lage; Gruppe 2) die proximalen Schenkel

median von den distalen haben, während in der zweiten Gruppe viel-

fach das Gegenteil vorherrscht (vgl. Lima). Doch sind die Nuculiden

in dieser Hinsicht (scheinbar) mehr den höheren ähnhch, und auch

bei Pinna, Ostrea, Avicula und den Mytiliden ergibt sich eine Über-

einstimmung in dem median gelagerten Proximalschenkel.

Doch findet sich bei den Nucuhden eine hervorragende Charakter-

eigentümlichkeit, die sie in dieser Hinsicht als von den höheren ab-

weichend darstellt. Denn der Perikardialschenkel tritt lateral aus

dem Perikardium hervor, und die äußere Nephridialöffnung liegt

medianwärts innerhalb dieses Schenkels. Ursprünglich muß also der

Perikardialschenkel in seiner ganzen Ausdehnung lateral von dem

Distalschenkel gelegen haben. Die Ähnlichkeit mit den höheren Formen

ist also nur eine scheinbare, und es besteht in der Tat gute Überein-

stimmung mit der Gruppe 1.

Dadurch, daß bei den Nuculiden die Nephridialöffnungen lateral

bzw. median, die zugehörenden Schenkel dagegen median bzw. lateral

liegen, kommt eine Kreuzung der Endabschnitte zustande, indem sich

der Wimpertrichter unter dem Ureterabschnitt hinzieht. Eine solche

kommt mit wenig Ausnahmen (Unionidae, Teredinidae) bei den höheren

Muscheln nicht vor, und diese Ausnahmen sind sekundär entstanden.

Da die vielerwähnte Gruppe 1 hinsichtlich der Lage mit den Nucu-

liden übereinstimmt, kann man erwarten, daß auch andre gemeinsame

Charaktere vorhanden sind. Die eigentümhche Kreuzung der Endab-

schnitte bei den Nuculiden scheint aber jedem Versuch zu einer Ver-

gleichung zu trotzen.

Wenn man aber das Nephridium von Lima genau studiert, wird

man die überraschende Erfahrung machen, daß hier in der Tat dieselbe

Kreuzung vorkommt, obgleich sie sehr verwischt ist. Der distale

»Außensack« entsendet nämlich einen Endabschnitt über den proxi-

malen Schenkel und zwar nach hinten (vgl. Fig. 38, 7).

Damit sind die meisten Schwierigkeiten hinweggeräumt worden,

die sich bis jetzt dem Problem über die Phylogenie der Nephridien

entgegengestellt haben.

Denn wir sehen schon jetzt ein, daß das ganze Xma-Nephridium,

soweit es seine Gestalt betrifft, sich leicht von dem 2VMci<fe-Nephridium

herleiten läßt. Wenn man sich nur eine Streckung vorstellt, die in

dorsoventraler Richtung erfolgt ist, so daß die beiden Nephridialöff-

nungen weit entfernt worden sind, so muß diese in einer Längenzu-
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nähme des proximalen Schenkels resultieren, und Lima hat einen sehr

langen solchen. Wir sehen jetzt ein, daß auch die Lage direkt von den

Nuculiden herstammt, und daraus ergibt sich der wichtige Schluß, daß

die medianen, miteinander kommunizierenden Partien der

Nephridien mit den mittleren, kommunizierenden Partien

der Nuculidennephridien homolog sind.

Daraus ergibt sich ferner, daß bei Lima der ursprüngliche Proxi-

malschenkel nur in der Anfangspartie seine Individualität beibehält,

in der folgenden aber sich sackförmig erweitert und mit dem distalen

Schenkel verschmilzt, der bei dem Zma-Nephridium nur durch den

Mündungsabschnitt seine ursprüngliche, einfache Schlauchform wieder-

erkennen läßt.

Das jLima-Nephridium ist demnach durch Erweiterung des Proxi-

malschenkels, durch dessen Verschmelzung mit dem Distalschenkel und

durch Ausdehnung in dorsoventraler Richtung aus einem Nucula-

ähnlichen Nephridium hervorgegangen.

Man kann hier ganz von dem bogenförmigen Verlauf des Außen-

schenkels der Nuculiden absehen und sich eine einfachere Schhnge

denken. Das Nuculidennephridium würde nach dieser Betrachtungs-

weise in besonderer Richtung (durch Bogenbildung) spezialisiert und

keineswegs primitiv sein, was gut mit den Befunden stimmt, die wir

bei der Besprechung der Lage feststellen konnten.

Aus dem Z^'ma-Nephridium entsteht durch weitere Abkürzungen

und Erweiterungen das Östren- und das Pec^ew-Nephridium, Man
kann das letztere in der Weise erklären, daß der Perikardialgang bei

Lima mit dem Nephridialsack in seinem distalen Ende allmähHch

verschmolzen ist, und daß die beiden Endabschnitte dadurch ihre

Kreuzung aufgegeben haben. Der Perikardialgang verläuft noch late-

ralwärts vom Nierensack, Der ursprünghche distale Schenkel würde

demnach bei Pecten einen Teil des oberen samt dem ganzen unteren

Ende des Nephridiums bilden. Bei Ostrea bestehen noch Andeutungen

an die bei Lima deuthche Kreuzung der Endabschnitte.

Bei dem vlwomt'a-Nephridium herrschen gewisse Abweichungen

von dem bei Lamellibranchien gewöhnlichen Verhalten; von diesen

abgesehen und mit Berücksichtigung der antero-inferioren Lage und der

Kommunikation vor dem Herzen (siehe darüber weiter unten), muß
man es als ein PseudolameUibranchien-Nephridium ansehen und in

Übereinstimmung damit erklären. Das Pec^ew-Nephridium repräsentiert

gegenüber Anomia einen weiteren Schritt zur Konzentration.

Wir finden also, daß bei den Pseudolamellibranchien der obere
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Teil des »distalen Sackes« samt dem »Perikardialschenkel « mit dem
ursprünglichen proximalen Schenkel homolog ist, und daß der unterste

Teil des »distalen Sackes « den ursprünglichen distalen Schenkel repräsen-

tiert; das übrige ist durch Verschmelzung beider entstanden.

Bei den Avicuhden, und besonders den Mytiliden, werden die ur-

sprünglichen Formverhältnisse noch dadurch verändert, daß der Peri-

kardialtrichter auf die mediane Seite des Nephridiums verlagert wird.

Diese Verlagerung ist leicht durch eine Erweiterung des Nephridial-

sackes zu erklären. Bei Mytilus ist der Perikardialgang samt dem

ober- und innerhalb dieses liegenden Abschnitt des Nephridiums mit

dem ursprünglichen proximalen Schenkel, die übrige Niere mit dem

Außensack bei Avicula homolog. Wir finden bei den Mytihden eine

Lage der Schenkel zueinander, die derselben bei den höheren Muscheln

widerspricht. Diese Formen bilden also einen scheinbaren Übergang

zu den höheren. Dies tritt auch deutlich bei Pinna hervor, wo die

subkardialen Teile der Nephridien ( = Teile der ursprünglich proximalen

Schenkel) sich zurückbilden. Bei Meleagrina und Avicula behalten

die Nephridien noch diese Teile gut entwickelt und bilden dadurch den

Übergang zu dem normalen, z. B. Pecten-Nephridium.

Man fragt sich folglich, ob die Gesamtgestalt der Nephridien bei

den höheren Muscheln möglicherweise aus derjenigen der Mytihden

oder mytilidenähnlicher Vorfahren hervorgegangen ist.

Um diese Frage zu entscheiden, müssen wir einen kurzen Rück-

blick auf den eben beschriebenen Entwicklungsgang werfen. Wir

haben gefunden, daß den bisher genannten Formen das schlingenförmige

Pränuculiden-Nephridium zugrunde liegt und daß dieses durch Erweite-

rung und Konzentration allmählich sackförmig geworden ist. Wenn
wir nun die Mytihden als Ausgangsformen der übrigen Typen annehmen,

entsteht eine Schwierigkeit, wie wir die schlingenförmigen Nephridien

der Unioniden, Sphaeriiden, Cyreniden usw., sowie die der Soleniden,

Terediniden usw. erklären sollen. Aus einem Typus, der die schlingen-

förmige Gestalt aufgegeben hat, ist es nicht amiehmbar, daß die ur-

sprüngliche Form sich aufs neue zurückkonstruiert hat, und es ist

natürlicher, diese letzte direkt aus der ersten Grundform herzuleiten.

Die kräftige Entwicklung des Perikardialschenkels der höheren

Muscheln deutet darauf hin, daß sie nicht von Formen wie Mytilidae

stammen, die einen fast rudimentären solchen besitzen, imd wir müssen

daher annehmen, daß den höheren Muscheln ein ursprünglicher Typus

zugrunde liegt.

Diese Entwicklung dürfte einen andernWeg eingeschlagen haben als



366 Nils Odhner,

den eben geschilderten. Während wir oben von der Voraussetzung aus-

gingen, daß die äußeren und die inneren Endabschnitte der Nephridien

sich kreuzten, finden wir höherauf keine solche Kreuzung vor. Überall

liegt der distale Schenkel außerhalb des inneren und öffnet sich direkt

nach außen. Es kommen freilich auch hier, wie oben erwähnt, Kreuzun-

gen vor; diese sind aber sekundär erworben und durch LageVerände-

rungen der Schenkel zueinander entstanden. Denn die embryologischen

Befunde haben aufs deutlichste gezeigt, daß bei den ersten Entwick-

lungsstadien eine regelmäßige Lage ohne Kreuzung vorkommt.

Ich habe schon bei der Diskussion der Lageveränderungen die

verschiedene Weise angedeutet, auf welche diese sich bei den zwei dort

erwähnten Gruppen abgespielt haben. Daß es sich bei den jetzt zu er-

örternden Formen um eine andre Lage der Nephridialschenkel zueinander

handelt, wie dort ausgesprochen wurde, wird uns nun klarer. Durch

eine solche wird nämlich eine Kreuzung vermieden und sowohl die

Lage als die Gestalt der Nephridien kann auf diese Weise erklärt werden

(vgl. Fig. 38).

Als Grundform des Nephridiüms bei den Nuculiden und den Pseudo-

lamellibranchien haben wir also eine Schlinge annehmen müssen, deren

proximaler Schenkel außerhalb des distalen liegt. Für die übrigen

Muscheln haben wir eine Form gefunden, wo der proximale Schenkel

sich median von dem distalen befindet. Diese zwei verschiedenen

Grundformen können auf ein gemeinsames Ausgangsstadium zurück-

geführt werden, wenn man eine Schlinge annimmt, in welcher der

erste Schenkel vor dem andern liegt. Bei den Solenogastriden findet

sich eine solche Nephridiumform. Denken wir uns diese von vorn nach

hinten zusammengedrückt, so ergibt sich als Resultat beide Muschel-

grundformen, je nachdem der proximale oder distale Schenkel sich

nach außen von dem andern legt (vgl. Fig. 38).

Wie bei den Nuculiden und den Pseudolamellibranchien unterliegt

die genannte einfache Grundschlinge auch bei den übrigen Muscheln

Veränderungen und Komplikationen in verschiedenen Bichtungen.

Die Familien der Unioniden, Cyreniden, Cyrenelliden und Sphae-

riiden zeigen alle diejenige Übereinstimmung, daß das Nephridium

sich mehr oder weniger vollständig aufwindet, und durch diesen Cha-

rakter sind diese Familien so scharf von allen übrigen Muscheln ge-

trennt, daß man nicht daran zweifeln kann sie in eine einheitliche gene-

tische Gruppe zu vereinigen.

Wie oben gezeigt wurde, ist es bei dieser Gruppe der Proximal-

schenkel, der die erste Tendenz zur Bogenbildung zeigt. Eine ähnliche
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Erscheinung kommt freilich bei den NucuKden vor, äußert sich aber

verschiedenartig und hat nichts mit dem Unioniden-Nephridium

gemeinsam. Eine schwache Krümmung des proximalen Schenkels

findet sich auch bei einigen andern Familien vor, z. B. den Tellinacea,

ohne aber denselben Charakter wie bei der Unionidengruppe anzu-

nehmen.

Wenn bei den genannten Familien die Schlingenform sich er-

hält, aber durch eine Aufwindung kompliziert wird, so findet sich

anderseits das schlingenähnliche Nephridium in ziemlich ursprüng-

licher Einfachheit bei den Tellinacea, Myacea, Pholadacea und Anati-

nacea bewahrt, und die Form gibt also auch hier eine pränuculide

Abstammung des Nephridiums zu erkennen.

Bei Formen mit gedrungener und sackförmiger Gestalt der Nephri-

dien wird die Herleitung schwieriger. Es leuchtet ein, daß hier eine

Erweiterung oder eine Zusammenschmelzung stattgefunden hat, ob

diese aber aus der pränuculiden Grundform oder aus einem post-

nuculiden Nephridium hervorgegangen ist, bleibt zweifelhaft. Das

sackförmige und lateral zu den Fußretraktoren gelegene Aviculiden-

nephridium könnte möglicherweise für diese Formen einen Ausgangs-

typus darstellen.

Die mittleren aneinander stoßenden Teile des Trigoniden-Nephri-

diums würden dann den kommunizierenden Partien bei Avicula und

den median über die Wimpertrichter umbiegenden Taschen des Myti-

liden-Nephridiums entsprechen, die bei Trigonia gleich wie bei Mytilus

die Kommunikation verloren hätten. Es scheint mir aber wahr-

scheinlicher zu sein, daß die in vielen Hinsichten primitiven Trigonien

auch hinsichtlich der Nephridien primitiv sind, daß diese sich also aus

einem pränuculiden Typus entwickelt haben, und daß die medianen

Loben der Trigonien somit einen sekundären Erwerb darstellen.

Wenn man dieses annimmt, so folgt daraus die Konsequenz, daß

alle übrigen höheren Muschelnephridien, die am engsten mit der Trigonia-

Niere übereinstimmen, auch aus dem pränuculiden Typus herstam-

men dürften; diese Formen gehören zu den Gruppen Arcacea, Submyti-

lacea, Veneracea und Cardiacea. Da bei allen diesen das Nephridium

sackförmig ist, kann es bei sämtlichen von einer Form stammen, die

also etwas mehr spezialisiert als der schlingenförmige Typus sich erweist.

Die nähere Verwandtschaft innerhalb dieser Gruppen von Ne-

phridien will ich hier nicht näher diskutieren. Die Charaktere sind oft

so schwach ausgeprägt, daß sie eine noch tiefer gehende Distinktion

nicht gestatten. Nur in der Gruppe, die von Unionidae et consortes
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gebildet wird, kann man schrittweise die Entwicklung der kompli-

zierteren Formen gut verfolgen. Darüber ist schon in dem beschrei-

benden Teil gesprochen worden, hier sind noch einige Ergänzungen

hinzuzufügen.

Bei den Unioniden bezieht sich die Krümmung auf den proxi-

malen Schenkel, der einen lateral gelegenen Bogen nach unten bildet

(die Nierenschleife); bei den übrigen beteihgt sich auch der distale

Schenkel an der Aufwindung des Nephridiums. Den komplizierten

Verlauf des Pisidium-^e-phndiuras suchte ich anfänglich von dem

Anodonki-Ne])hüdmm. durch eine Serie hypothetischer Zwischenformen

zu erklären. Die spätere Untersuchung der Cyreniden bestätigte völhg

die Eichtigkeit der Vermutung, indem diese Formen gerade ein solches

hypothetisches Übergangsstadium repräsentieren. Die jetzt durch-

geführte vergleichende Untersuchung hat in der Tat festgestellt, daß

eine Abstammung von ^wo(^onto--Vorfahren anzunehmen ist.

Die Abstammung der Sphaeriiden — gleich derjenigen der Cyre-

niden und der Cyrenelliden — ist bisher verkannt worden. Man hat

sie von Cy^^rma-ähnlichen Formen herleiten wollen. Die Kenntnis der

Nephridien widerlegt aber aufs deutlichste diese Vermutung, und weiter

unten werden andre Beweise für die neue Auffassung vorgelegt werden.

Die Nephridialkommunikation.

Bei den meisten Muscheln sieht man die gegenseitigen Nephridien

nicht nur aneinander stoßen, sondern auf einer längeren oder kürzeren

Strecke sich ineinander öffnen. Eine solche Kommunikation existiert

sowohl bei den Protobranchiaten als auch bei den höheren Muscheln,

In einigen Fällen kommt sie nicht zur Ausbildung, z. B. bei Solemya,

den Arcacea und Mytilacea, bei Sfhaerium, bei Teredo.

Daß eine Kommunikation nicht ein primäres Verhalten darstellt,

beweisen die niederen Mollusken, wo eine solche nicht vorhanden ist.

Dasselbe beweisen auch die wenigen bis jetzt vorliegenden embryo-

logischen Befunde, wonach die Nephridien sich getrennt anlegen. In

Fällen, wo die Kommunikation nicht vorkommt, z. B. Sphaeriidae,

tritt sie auch nicht vorübergehend während der Ontogenese auf. Diese

Formen bewahren also in der Abwesenheit der Kommunikation, oder

positiv ausgedrückt, in der völligen Scheidung der Nephridien, einen

primitiven Charakter. Von großem Interesse wäre zu erfahren, wie

sich die Mytiliden in ontogenetischer Hinsicht verhalten.

Trotz ihrer in mancher Hinsicht ursprünglichen Organisation

zeigen die Nuculiden eine gegenseitige Verbindung der Nieren. Diese
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bezieht sich auf die perikardialen Schenkel, liegt vor den Nephridial-

öffnungen und unter oder vor, nicht aber hinter dem Herzbeutel. Diese

inferiore Kommunikation (in Beziehung zu den Nephridialmündungen

anterior) erhält sich im allgemeinen auch bei den am nächsten ver-

wandten Pseudolamellibranchien {Lima und Pecten), und die Ano-

miiden zeigen ein ganz analoges Verhältnis.

Bei Pinna fehlt die Kommunikation, und bei Meleagrina, Avicula

und Ostrea hat sie eine mehr posteriore Lage erreicht. Da sie bei Avicula

enger ist, gibt sich innerhalb der Fam. Aviculidae eine Tendenz zur

Reduktion zu erkennen, bis sie bei Pinna völlig reduziert worden ist.

Die Mytihden repräsentieren dasselbe Stadium wie Pinna. Die Ur-

sache der Abwesenheit liegt, wie ein Vergleich mit den Aviculiden und

den Ostreiden lehrt, in der lateralen Lage der Nephridien, die durch

Druck und Zwischenlagerung andrer Organe, wie Fußretraktoren, und

insbesondere der Leber und der Genitalorgane hervorgegangen ist.

Daß auch die Annahme einer Trennung durch Zwischenlagerung

der Leber usw. eine gewisse Wahrscheinlichkeit für sich hat, erweist

sich darin, daß Andeutungen einer solchen Anordnung schon bei den

Nuculiden sich nachweisen lassen und innerhalb der Pseudolamelli-

branchien besser in die Augen fallen. Die Leber ist ursprünglich bei den

Mytiliden, wenigstens in embryonaler Hinsicht, mehr nach vorn verlagert,

und es ist darum eine allmähliche Umlagerung, die sich in ihrem Rück-

wärtsrücken bei den Nuculiden zu erkennen gibt, was die Folge hat,

daß die Nephridien durch die Leber (und die Genitaldrüsen) von dem
Magen abgegrenzt werden. Es ist nun denkbar, daß die Verschiebung

der Leber, die bei Nucula und Lima u. a. eine quere Ausdehnung der

Nephridien herbeigeführt hat, so intensiv wird, daß dadurch die beiden

Nephridien rückwärts gepreßt und allmählich voneinander getrennt

werden (vgl. die Aviculiden) — und das Mytilus-'NeTphridinm. ist erreicht.

Vielleicht ist dieser Umstand auch die Ursache der posterioren Lage

bei den höheren Muscheln. Wenn dann hier überhaupt anfänglich eine

Kommunikation bestanden hat, so würde sie doch durch diese Um-
lagerung zu Ende gebracht. Es ist aber wahrscheinlich (darüber können

wir doch nichts wissen), daß bei dem pränuculiden Typus, aus dem
sie stammen, keine Kommunikation vorhanden war.

Daraus würde folgen, daß die Kommunikation der höheren
Muscheln^ wo sie vorkommt, nicht von derjenigen der Proto-

branchien und Pseudolamellibranchien herzuleiten ist.

Wenn nämlich ein Homologon vorhanden wäre, müßte dieses,

wenigstens bei dem schlingenförmigen Typus, zwischen den Peri-

Zeltschrift f. wissensch. Zoologie. C. Bd. 24
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kardialschenkeln existieren, da diese bei den Nuculiden und den Unio-

niden homolog zu setzen sind. Aber bei keiner solchen Muschel

kommunizieren die Perikardialteile gegenseitig. Man hat freilich

geglaubt, daß bei Anodonta eine solche existiere, das aber ist seitdem

widerlegt worden. Und wenn sie auch bestände, müßte sie not-

wendigerweise sekundär sein, da sie nicht bei den Jungen von 7 mm
Länge zu finden ist.

Bei den höheren Muscheln (Eulamellibranchien) besteht dagegen

eine Kommunikation zwischen den distalen Schenkeln weiter nach

hinten an deren äußeren Mündungen und oberhalb der Perikardial-

trichter. Vielleicht haben wir doch hier das Homologon der Aviculiden-

kommunikation zu suchen? Wenn nicht, so muß diese Kommunikation

einen den höheren Formen speziell zukommenden Charakter darstellen.

Wenn wir diese Frage bejahen, müssen wir folglich den distalen

Schenkel als ein Zusammenschmelzungsprodukt wie bei Lima be-

trachten. Man muß dann die Form vind Lage der Nephridien der

höheren Muscheln aus dem Avicula-Typus erklären. Dies ist vielleicht

zutreffend, ich halte es aber wahrscheinlicher eine frühere Grund-

form anzunehmen, und will der embryologischen Tatsache den Aus-

schlag überlassen, daß anfänglich keine Kommunikation vorhanden

gewesen ist.

Unter dieser Voraussetzung kann man die höheren Muscheln von.

dem etwa bei Trigonia bestehenden Verhalten herleiten. Hier um-

schließen die distalen Schenkel die proximalen völlig, so daß sie median

aneinander stoßen. Eine Zusammenschmelzung ihrer Wände kann

dann leicht zustande kommen. In der Tat besteht eine derartige Um-
schließung mehr oder weniger bei allen Muscheln, die eine Kommuni-
kation besitzen; dagegen fehlt sie bei Teredo und den Sphaeriiden, wo
keine gegenseitige Verbindung entwickelt ist. Diese Kommunikation

steht also mit der Erweiterung des Außenschenkels in engster Be-

ziehung.

Da bei den Cyreniden eine Kommunikation vorhanden ist, beweist

dieser Umstand, daß sie, obschon ein formelles Übergangsstadium zu

den Sphaeriiden darstellend, nicht die direkten Vorfahren der letzteren

gewesen sind. Auch sind dies nicht die Unioniden gewesen (die ja gleich-

falls eine Kommunikation haben). Nein, die Abspaltung des Sphae-

riidenstammes ist noch viel weiter zurück vor sich gegangen.

Da wir im Vorhergehenden das Tcret^o-Nephridium von den Phola-

diden hergeleitet haben, müssen Avir hier die Bemerkung machen,

daß wir die Kommunikation der Pholadidennephridien nicht voraus-
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setzen können. Teredo dürfte aus früheren Formen entwickelt sein,

und die Pholadiden haben erst später eine Kommunikation erhalten.

Das Vorkommen einer Kommunikation bei so verschiedenen Typen

wie Änodonta und Pholas, die aus Formen ohne Kommunikation sich

entwickelt haben, beweist, daß sie eine Parallelerscheinung ist, die

in Gruppen von verschiedener Phylogenie und von der Verwandtschaft

unabhängicr entstanden ist.

Der histologische Bau.

In dem histologischen Bau findet man unter Umständen gute

Kennzeichen, um die Verwandtschaft der Nephridientypen zu ent-

scheiden. Ursprünglich ist die Schlinge mit Ausnahme des Wimper-

trichters und des Ureters von einem gleichförmigen exkretorischen

Epithel ausgekleidet. Dies ist bei den Nuculiden und den Solemyiden

der Fall, und es ist wichtig, daß auch die Unioniden und die Sphaeriiden

diesen ursprünglichen Charakter bewahren. Dieses Verhalten ändert

sich höherauf in dem Sinn, daß jeder der beiden Abschnitte sich in

einer gewissen Richtung spezialisiert, so daß der distale Schenkel ex-

kretorisches, der proximale nur bewimpertes Epithel enthält.

Es ist mit Schwierigkeiten verbunden gewesen, eine passende Er-

klärung über die bei Änodonta herrschende ursprüngliche Verbreitung

des Epithels aufzustellen, und man hat gezweifelt, ob die Abschnitte

des Änodonta-1^ephvidinnis wegen dieser Epithelbekleidung mit den-

jenigen der übrigen Muscheln homolog wären. Die Sache wird auf-

geklärt, wenn man die Homogenität des Epithels als einen ursprüng-

lichen Charakter anerkennt. Man findet dann eine Übereinstimmung

mit den schon vorher behandelten Befunden über die Gestalt.

Rankin (1890) homologisiert das Änodonta-lSephvidinm. mit dem-

jenigen von Cyclas (Sphaerium) auf eine Weise, die der Richtigkeit

sehr nahe kommt, obgleich damals noch keine genügende Kenntnis

der Morphologie von Cyclas vorlag, um einen zutreffenden Vergleich

zu erlauben. Er vergleicht die drei Abschnitte des C?/cZas-Nephridiums,

den flimmernden Perikardialteil, den gewundenen drüsigen Kanal und

»den ausführenden Abschnitt« mit dem .4wo(^onto-Nephridium. Von
dem letzten sagt er aber unrichtig (1. c. S. 260): »Der dritte Abschnitt

ist, meiner Meinung nach, der Nierengang oder obere Schenkel. Außer

seiner ursprünglichen, ausführenden Funktion hat er in Änodonta eine

exkretorische übernommen und Geißelzellen, denen der Niere ähnlich,

entwickelt. « Er faßt also das exkretorische Epithel des distalen Schenkels

als sekundär auf und homologisiert diesen mit dem »ausführenden

24*
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Absclmitte « von Cyclas, während er in der Tat einen Teil des »gewun-

denen drüsigen Abschnittes« darstellt.

In histologischer Hinsicht besteht ein bemerkenswerter Unterschied

zwischen den Pseudolamellibranchien einerseits und den höheren

Muscheln andrerseits. Der Wimpertrichter ist bei den ersten mit nur

schwachen Wimpern ausgekleidet und diese kommen durch den ganzen

Proximalkanal hindurch vor, sei es, ob dieser eine längere {Lima, Ostrea)

oder kürzere {Pecten, Avicula) Strecke einnimmt. Bei den höheren

Muscheln zerfällt der proximale Schenkel in zwei Abteilungen, eine

vordere, kurze, mit starken Geißeln ausgekleidete, den Wimpertrichter,

und den darauf folgenden, mit zarten Cihen versehenen Abschnitt. Da
eine zweite Abteilung bei den Pseudolamellibranchien nicht vorkommt,

stützt also der histologische Bau die vorher ausgesprochene Auffassung,

daß bei diesen ein Teil des ursprünglichen Proximalschenkels mit dem
distalen Schenkel zusammengeschmolzen ist.

Auch bei den Mytiliden öffnet sich der kurze wimpertragende

Wimpertrichter direkt in den Nierensack, und dasselbe findet man
bei den Anomiiden, wenn man von der Eigentümlichkeit absieht,

daß der Wimpertrichter verästelt worden ist. Diese beiden Familien

schließen sich also an die Pseudolamellibranchien.

Der distale Schenkel ist überall mit exkretorischen blasenförmigen

Zellen mit basalen oder wandständigen Kernen ausgekleidet. Die An-

Ordnung der Zellen ist verschiedenartig; sie stehen in einer einfachen

Schicht oder ordnen sich in papillenähnlichen Hervorragungen (wie

bei Astarte). Bald sind sie kreisrund, bald mehr ausgezogen.

Ihr Inhalt besteht in vielen Fällen aus Konkretionen, die meistens

konzentrische Struktur zeigen und bei gewissen Formen (z. B. Thracia,

Lyonsia) große Dimensionen erreichen. In andern Fällen sind die

Zellen von sehr feinen Körnern gefüllt. Inwieweit diese Verschieden-

heiten von konstanter oder zufälliger Natur sind, lasse ich dahin-

gestellt. Systematisch verwertbar kann ich sie nicht finden.

Die Beziehungen zu den Genitalorganen.

Daß die Genitalorgane bei den Muscheln in enger Beziehung zu

den Nephridien stehen, ist schon von Lacaze-Duthieks (1854) hervor-

gehoben. Er traf bei Lima squanutta, Pecten und Spondylus die Genital-

öffnungen innerhalb der Nephridialsäcke an. Diese sind sowohl von

Lacaze-Duthiers als von Garner, Kellogg und andern vielfach mit

Eiern gefüllt angetroffen worden und dienen also als eine Art Brut-

raum.
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Bei Pinna, Modiola und Area gibt Lacaze-Duthiers einen viel

loseren Zusammenhang an, indem hier nur die äußere Öffnung der

beiden Organe gemeinsam ist. Von Area Noae sagt er außerdem, daß

die Genitalien sich in das Innere des exkretorischen Kanales (vgl. S. 298

dieser Arbeit) öffnen. Bei^4rca glacialis ist eine kurze Kloake vorhanden.

Schließlich erwähnt Lacaze-Duthiers einen dritten Fall, in dem
die Öffnungen gänzlich voneinander getrennt sind, aber doch aneinander

genähert liegen. Diese Lage wird bei den meisten Muscheln angetroffen.

Die Beobachtungen von Lacaze-Duthiers können wir nunmehr

in vielen Hinsichten ergänzen.

Wenn wir die phylogenetische Entwicklung der fraglichen Be-

ziehung zwischen den Nephridien und den Genitalorganen uns dar-

legen wollen, haben wir zuerst die Frage zu beantworten, was hier das

primäre Verhalten ist. Vergleichen wir die niederen Mollusken
(
Soleno-

gastres), so finden wir bei ihnen, daß die Nephridien in ganzer Aus-

dehnung die Ausleitungswege der Geschlechtsdrüsen darstellen.

Stempele (1899) hat zuerst gezeigt, daß etwas sehr Ahnhches

auch bei Solemya vorkommt, da hier die Gonaden in den Perikardial-

schenkel münden.

Außer Solemya kennt man nur zwei Muscheln, die diesen primi-

tiven Charakter bewahrt haben, nämlich Anomia, wo dies von Sassi

(1903) entdeckt wurde, und Lima, wovon ich oben dieses Verhalten

beschrieben habe. Wegen der stark metamorphosierten Gestalt der

ersten sind hier Umlagerungen und Formveränderungen der Nephridien

vor sich gegangen, so daß sie nur undeutlich die ursprünglichen Ver-

hältnisse zum Vorschein kommen lassen, aber dennoch steht es fest,

daß die Genitalien nahe an dem Nephrostomapparat münden. Wir

haben die Form bereits als mit derjenigen der Pseudolamellibranchien

übereinstimmend, obwohl speziaKsiert, bezeichnet, die Kommunikation

ist homolog, und hier kommt noch diese neue Eigenschaft hinzu, die

Anomia mit Lima teilt. Bei Lima ist diese Vereinigung mit den Geni-

talgängen sehr deutlich; diese münden in das unterste Ende des proxi-

malen Schenkels (bei Solemya in den Anfangsteil desselben). Lima

zeigt also den ersten Schritt zu einer separatistischen Entwicklung.

In dieser Hinsicht ist Lima ursprünglicher als die Nuculiden, ja

sogar die Ostreiden und die Pectiniden zeigen primitivere Charaktere,

da die Einmündung der Genitalien noch weit im Innern des Nephridiums

erfolgt. Ein nächstes Stadium bilden die Nuculiden, denn bei diesen

münden die Geschlechtsorgane in den distalen Endabschnitt der Nieren.

Bei den letzteren besteht noch der Gonoperikardialgang als ein
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Rest der ursprünglichen Verbindung mit dem Perikardialschenkel.

Stempell sieht darin, wie schon referiert wurde, den Rest einer Ver-

bindung zwischen dem Perikardium und den Genitahen, derjenigen

der Solenogastren ähnlich, aber da der betreffende Gang •— der übrigens

bei gewissen Formen zu einer Pore reduziert ist — in den Wimper-

trichter, nicht in das Perikardium mündet (wie auch Burne hervor-

hebt), stellt dies ein Solemya-^t&diuni dar.

Da die beiden Endabschnitte der Nuculiden sehr nahe aneinander

liegen, kann man sich denken, daß eine Verbindung von dem Ductus

deferens aus nach dem proximalen Schenkel direkt von einer solchen zu

dem distalen beim Durchbruch der AVände gefolgt ist, ohne genötigt

gewesen zu sein, eine Wanderung der Genitalmündung dem ganzen

Nephridium entlang vorzunehmen. Falls eine solche sich abgespielt

hätte, würde der Gonoperikardialgang sehr schwer verständlich; nun

aber kann er als ein Überbleibsel der früheren Verbindung leicht er-

klärt werden.

Die Lima-Ostrea-PectenSene führt zu dem Endstadium, das wir

bei Area finden, wo noch eine kurze Kloake oder ein gemeinsamer Aus-

führungsgang verblieben ist, bis wir endlich bei den Aviculiden und den

Mytiliden nur die äußeren Mündungen oder sogar nur eine diese ent-

haltende Papille für die beiden Organe gemeinsam finden.

Bei Trigonia liegen die Mündungen so dicht aneinander, daß es

gleichgültig ist, ob man die Mündungen gemeinsam oder getrennt

betrachtet.

Bei den niederen Formen zeigen die Nephridien also ursprünglichere

Beziehungen zu den Genitalorganen, ohne daß dies doch eine streng

durchgeführte Regel ist.

Die höheren Lamellibranchien haben fast immer getrennte Miindun-

gen, und dies gilt unabhängig von der Gestalt und Lage. Die Unioniden

und Sphaeriiden einerseits, die Pholadiden et consortes andrerseits,

sowie auch die Cypriniden usw. mit sackförmigen Nephridien, alle

stimmen in diesem Charakter überein. Wir können darum annehmen,

daß auch ihre nächsten Vorfahren getrennte Öffnungen besessen, oder

höchstens das Tn'g'om'a-Stadium repräsentiert haben.

Hinsichtlich der hermaphroditischen Muscheln der Gruppe Ana-

tinacea, die eine Eigentümlichkeit der Geschlechtsmündungen vertreten,

da diese getrennt sind, ist zu beobachten, daß die weibhche Mündung

meistens eine primitive dem Nephroprokte am nächsten kommende

Lage beibehält. Tn Fällen, wie bei Pandora, wo eine gemeinsame öff-



Morphologische u. phylogenet. Untersuch, üb. die Nephridien usw. 375

nimg für männliche und weibliche Genitalien vorkommt, haben jedoch

die Ausführungsgänge eine entsprechende Lage.

Rückblick auf die Phylogenie der Nephridien.

Wenn wir die im vorhergehenden diskutierten Tatsachen unter-

einander vergleichen, um eine Übersicht über die Phylogenie zu ge-

winnen, finden wir, daß es in erster Linie die Gestalt ist, die

Anhaltspunkte zu dieser Beurteilung geben kann. Berücksichtigt man

außerdem die Lage, die Kommunikation, den histologischen Bau und

die Beziehung zu den Genitalorganen, kann man schon auf den ersten

Anblick eine große Gruppe von allen übrigen unterscheiden, welche

die eng aneinander sich anschließenden Nuculiden und Pseudolamelli-

branchien umfaßt. In diese Gruppe müssen auch die Anomiiden in

engen Anschluß an die Pectiniden gebracht werden. Außerdem zeigen

auch die Mytiliden, obgleich ein wenig von dem Typus abgeändert,

solche Charaktere, daß auch sie zu dieser Gruppe gezählt werden müssen.

Alles in allem bilden diese Formen eine scharf umschriebene Gruppe,

die sich in besonderer Richtung entwickelt hat.

Durch posteriore Lage der Nephridien und gut entwickelte Schenkel

derselben unterscheiden sich alle die übrigen Lamellibranchien von

ihnen. Da bei Solemya eine sehr primitive gono-nephridiale Ver-

bindung besteht, muß diese Form als ein Anfangsstadium abgesondert

werden.

Bei den übrigen finden wir einerseits ein noch schlauchförmiges

Nephridium erhalten, andrerseits ein sackförmiges entwickelt.

Unter den ersten unterscheiden sich die Familien Unionidae,

Cyrenellidae, Cyrenidae und Sphaeriidae durch eine schon vorhandene

Aufwindung des Nephridiums oder eine Tendenz dazu. Die Ver-

wandtschaftsbeziehungen dieser FamiHen sind schon besprochen worden.

Um in der andern Gruppe der schlauchförmigen Nephridien eine

nähere Verwandtschaft zu ermitteln, kann man die Kommunikation

und die Lage benutzen. Bei Teredinidae fehlt die erstere, und ihre

Beziehungen zu den Pholadiden sind schon erörtert. Eine Lage außer-

halb der Fußretraktoren ist bei Mactridae noch erhalten. Dreissensiidae

und Modiolarcidae bezeichnen einen eigenen Typus, wo die Umlagerung

zu einer medianen Lage zwischen den Fußretraktoren (bei den Phola-

diden völlig durchgeführt) angedeutet wird. Die Saxicaviden haben

auch die Nephridien teilweise innerhalb der Eetraktoren, bei den

übrigen liegen sie vor oder über diesen. Ich will aber diesen Lage-

verhältnissen keine größere Bedeutung beilegen, sondern noch einmal
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betonen, daß eine feinere Distinktion auf Grund der Nephridialcharak-

tere nicht durchführbar ist.

Bei dem sackförmig ausgebildeten Nephridium ist auch die Ver-

wandtschaft innerhalb der Familien unsicher. Wir müssen aber gleich

im Anfang die Trigoniiden und die Arciden wegen der Abwesenheit einer

Kommunikation ganz absondern. Sie stehen dem gemeinsamen Stamme

aller höheren Gruppen sehr nahe, und besonders bei Area ist eine An-

deutung der Schlingenform noch beibehalten, die sehr an die Sole-

iniden usw. erinnert.

Die höheren Formen der betreffenden Gruppe haben eine Kom-
munikation gleich denen mit schlingenförmigem Nephridium. Der

lange perikardiale Schenkel bei den Cypriniden, den Chamiden und den

Veneriden bezeichnet ein mehr primitives Stadium. Zu dieser Gruppe

gehören die Nephridien der meisten Submytilacea und der Septibranchia.

Eine synoptische Zusammenfassung der phylogenetischen Beziehun-

gen der Nephridientypen gibt nebenstehender Stammbaum (Fig. 39).

Er zeigt auch, wie die von Pelseneer aufgestellten Ordnungen nicht

den genetischen Zusammenhang zum Vorschein kommen lassen, son-

dern daß diese nur Grade oder Entwicklungsniveaus repräsentieren,

auf welchen Muscheln von weit verschiedener Abstammung sich gleich-

zeitig befinden können. Dieses Verhalten gibt Veranlassung zu einer

näheren Untersuchung, inwieweit die übrigen Organsysteme die aus

der Morphologie der Nephridien hergeholten Resultate bestätigen oder

widerlegen.

Über den nebenstehenden Stammbaum sei noch bemerkt, daß

die Einzelheiten infolge der oft schwachen Nephridialcharaktere hypo-

thetisch bleiben.

2. Die Phylogenie der Nephridien im Vergleich zu der andrer

Organsysteme.

Um die bei der vorhergehenden Untersuchung gewonnenen Re-

sultate einer Kritik unterwerfen zu können, habe ich es für zweckmäßig

gehalten, auch die Phylogenie andrer Organsysteme zu berücksichtigen.

Die untenstehenden Auseinandersetzungen sind jedoch nur skizzen-

artig bearbeitet, und der Vergleich wird darum in vielen Hinsichten

unvollständig. Es liegt aber nicht im Plan dieser Arbeit, eine er-

schöpfende Darstellung der vergleichenden Anatomie zu geben. Diese

ist noch zu unvollständig bearbeitet worden, daß es zukünftigen For-

schungen überlassen werden muß, die Resultate der vorliegenden

Untersuchung allseitig zu prüfen. Ich benutze aber diese Gelegenheit,
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um einige neue Tatsachen und Gesichtspunkte vorzulegen, die bei

meinen phylogenetischen Untersuchungen sich eingestellt haben. Im
folgenden wird speziell die Verwendbarkeit der Kiemenorganisation

und der Morphologie der Schalenzähne für phylogenetische Zwecke

besprochen.

Eulamellibrancbia & Septibranchia

Lucinidae

Septibranchia I
Veneridae

Cyrenellidae

^yP^'^^^'Nchamidae

Filihranchia

&
Pseudo —

lamellibranchia

Protobranchia

Lyonsüdae

Pandoridae
Dreissensiidae Modiolarädae lySolenidae

ISaxicavidae.
Mactridae\ / . A^ Tellinidae

Fig. 39.

Stammbaum der Nephridientypen der Lamellibranchien.

Die Kiemen.

Pelseneer hat sein bekanntes System der Lamellibranchien auf

den Bau der Kiemen gegründet. Es unterliegt keinem Zweifel, daß

man einen allmähhchen Entwicklungsverlauf in dem Bau derselben

finden kann. Die Protobranchien bilden in dieser Hinsicht wie für

die Nephridienentwicklung die Ausgangsstufe.

Die einzelnen Zinken der Protobranchienkiemen verlängern sich

in Filamente, die einfach in die Mantelhöhle hinabhängen. Ein solches

Stadium findet sich bei Änomia, Adacnarca (die innere Kieme) und

Dimya (Pelseneer 1903), sowie bei einigen höheren Muscheln. Die
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beiden ersten reiht Pelseneer in die Filibranchien, die letzte Form

gehört aber zu den PseudolamelHbranchien.

Eine weitere Entwicklung der Kiemen ist bei den Mytiliden vor

sich gegangen, indem hier die Filamente geknickt und nach oben um-

gebogen werden und miteinander durch Cilienbrücken in Verbindung

treten.

Bei den PseudolamelHbranchien werden stärkere Verbindungen in

Form von vaskularisierten Brücken zwischen den Filamenten ent-

wickelt, und diese bezeichnen somit eine höhere Entwicklungsstufe,

dazu aber eine gewisse Spezialisierung, da die Kiemenlamellen durch

die in regelmäßigen Abständen befindlichen interlamellaren Brücken

gefaltet sind. Diese spezielle Entwicklung beweist, daß die betreffende

Kieme der höheren Eulamellibranchienform nicht zugrunde liegen kann.

Das Nephridium sagt uns das letztgenannte ebenfalls, aber auch,

daß Avir in den PseudolamelHbranchien sehr primitive Formen erkennen

müssen, und daß die Mytiliden trotz ihrer einfachen Kiemen zu solchen

einzureihen sind. Wir müssen also annehmen, daß die Entwicklung

der Kiemen bei den PseudolamelHbranchien sehr schnell vor sich ge-

gangen ist, da man keine Zwischenformen kennt, durch welche sie direkt

aus den Protobranchienkiemen hergeleitet werden können.

Die erwähnte Dimya zeigt, daß auch in den Kiemen primitive

Charaktere bei der betreffenden Gruppe vorkommen können; es ist

jedoch nicht ausgeschlossen, daß das Fehlen der imieren Lamelle durch

Rückbildung zu erklären ist.

Wenn Pelseneer die Arcacea zu den Filibranchien hinführt,

geschieht dies aus dem Grunde, daß die einzelnen Filamente durch

Wimperscheiben miteinander verbunden sind. Die Kiemen sind also

von primitivem Bau. Auch die Nephridien zeigen ursprüngliche Cha-

raktere; diese sind aber von den Mytiliden einerseits und von den

Anomiiden anderseits so wesentlich verschieden, daß die Arcacea als

einen eignen Entwicklungsgang bezeichnend aufgefaßt werden müssen.

Zu den primitiven Eigenschaften der Kiemen bei den Arcacea kann

auch die Einfachheit der inneren Adacnarca-l^ievaen gezählt werden.

Diese Umstände machen es wahrscheinHch, daß die Kiemen zwar

relative Entwicklungsstufen veranschaulichen, daß sie aber nicht ge-

eignet sind, eine nähere Verwandtschaft anzukündigen, oder wenigstens,

daß man in dieser Hinsicht eine revidierte Untersuchung bedarf.

Makroskopisch zeigen aber auch manche Pseudolamellibranchien-

Idemen in gewisser Hinsicht primitivere Charaktere wie man sie z. B.

bei den Mvtiliden trifft. Die Kiemen der Pectiniden verschmelzen
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nicht mit dem Mantel, wie dies bei den Mytiliden geschieht. Ahnlich

den Pectiniden sind darin die Arciden und die Trigoniiden. Ein pri-

mitiver Zustand äußert sich auch in dem Umstand, daß bei diesen die

Kiemenachse frei in die Mantelhöhle nach unten ragt wie bei den Nucu-

liden.

Ich habe die Kiemen nicht näher studiert und kann darum hier

nicht näher in dieses Problem eindringen. Es sind aber noch einige

Gesichtspunkte hinzuzufügen.

Wenn man die Mannigfaltigkeit der Eulamellibranchiatenkiemen

berücksichtigt, muß man gestehen, daß sie für taxonomische Zwecke

gute Möglichkeiten darbieten, die noch nicht ausgenutzt worden sind.

Ortmann (1911) hat eine Systematik der Unioniden teilweise auf die

Kiemen gegründet, und eine nähere Untersuchung der Ordnung würde

sicherlich zum Eesultat führen, daß sie sehr heterogen ist. Das Nephri-

dium lehrt, daß wir diese Ordnung auflösen müssen und ihr bis auf

weitere Untersuchungen nur eine höhere Entwicklungsstufe der Kiemen

zuerkennen dürfen.

Schließlich sind einige Schlüsse auf die Ordnung Septibranchia

hinzuzufügen. Wie Grobben (1893) schon hervorgehoben hat, zeigt

diese keine allgemeinen Unterschiede der Organisation von dem Eula-

mellibranchiatentypus, und er kann darum diese Ordnung, trotz ihres

spezialisierten Kiemenbaues, nicht aufrechthalten. Das Nephridium

von Cusfidaria zeigt nahe Verwandtschaft zu den Astartiden usw.

Aus der gesamten Organisation der Septibranchien sind sie nach

Grobben mit den Anatinacea nahe verwandt.

Pelseneers Auffassung über das gegenseitige Verhältnis der

Muscheln hinsichtlich der Kiemen stimmt also nicht gut mit den

hier von dem Nephridium deduzierten Schlußfolgerungen. Um zu

prüfen, ob diese oder jene zutreffend sind, wollen wir sie noch mit

den Schalencharakteren vergleichen, den einzigen Kennzeichen, die

man übrigens bis jetzt für phylogenetische Schlüsse verwertet hat.

Die Schalenzähne.

Daß die Beschaffenheit der Schale bei der Beurteilung der Phylo-

genie der Lamellibranchien eine hervorragende Rolle spielt, geht schon

aus der Tatsache hervor, daß die Schale das einzige Organ ist, das Ver-

gleichungen mit fossilen Formen gestattet. Die Schalencharaktere

werden auch von den Paläontologen für phylogenetische oder syste-

matische Zwecke benutzt, während die Zoologen oft die von der Schale

geholten Kennzeichen als minderwertig betrachten. Auf eine richtige
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Weise gedeutet, bestätigen aber diese die auf rein anatomische Verhält-

nisse gegründeten Hypothesen.

Allgemein wird angenommen, daß das taxodonte Schloß eine primi-

tive Entwicklungsstufe repräsentiert. Es kommt auch bei den in ana-

tomischer Hinsicht ursprünglichen Protobranchien vor, nämlich bei

den Nuculiden (bei Solemya fehlen die Zähne). Daneben findet es

sich bei einigen Filibranchia, nämlich den Arciden. Schließlich hat

man es auch bei jungen Individuen von Ostrea nachweisen können

(siehe Jackson 1890), ein Umstand, der also in Übereinstimmung steht

mit unsrem obigen Schluß über die Abstammung der Pseudolamelli-

branchien, was das Nephridium betrifft, von nuculidenähnlichen

Formen.

Durch den Bau des Nephridiums von Lima wurden wir zu dieser

Annahme veranlaßt. Da nun bei Osirea-Jungen ein taxodontes Schloß

diese Tatsachen bestätigt, können wir erwarten, daß auch Lima Spuren

eines taxodonten Schlosses tragen soll. Dies ist jedoch bei vielen

Arten nicht der Fall; möglicherweise hat man aber eine Andeutung

dazu bei Lima excavata in einer Reihe punktförmiger Vertiefungen des

Schloßrandes zu sehen. Wenn man aber bei den nächsten Verwandten

nachforscht, findet man darunter eine Gattung Limaea, die zumeist

fossile Arten, aber dazu eine rezente nordische, L. Sarsi Loven, um-

faßt; und diese Gattung hat gerade das theoretisch vorausgesetzte

taxodonte Schloß!

Innerhalb der Familie Limidae ist also eine Rückbildung des taxo-

donten Schlosses vor sich gegangen. Es resultiert diese in dem sehr

oder vöUig reduzierten Schloß der isodonten Spondyliden und Pecti-

niden, der zahnlosen Ostreiden und Pinniden und der dysodonten

Mytiliden.

In dieser Hinsicht bestätigt also die Schloßentwicklung völlig die

Phylogenie der Nephridien.

Das taxodonte Schloß kommt aber, außer bei den Arciden, nicht

höher hinauf in der Lamellibranchiatenserie vor, und man kann sich

darum mit Recht fragen, was aus diesem geworden ist. Auf diese

Frage hat besonders Neumayr interessante Antworten gegeben. Die

Abstammung der Trigonien von taxodonten Formen ist nämlich von

ihm (1891) außer Zweifel gestellt, und von den Trigonien leitet er

anderseits (1889) die Unioniden ab.

Die Trigoniiden werden von Neumayr und Steinmann als schizo-

dont bezeichnet. Sie unterscheiden sich auch in hohem Grade von den

taxodonten Muscheln; man hat aber ihre Entwicklung aus solchen
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durch Übergangsformen {Schizodus, Kejersteinia, Curtonotus) erklären

können. Anatomische Verhältnisse zeigen auch eine nahe Verwandt-

schaft zwischen den Axciden und den heutigen Trigonien und man muß
darum auch in dieser Hinsicht einen genetischen Zusammenhang

annehmen.

Bei Trigonia (z. B. der in dieser Arbeit untersuchten T. pectinata)

bestehen die Zähne der rechten Schalenklappe aus zwei divergierenden

keilförmigen Hervorragungen der Schloßplatte, die an der inneren und

äußeren Seite gerieft sind; nach außen von diesen liegen noch zwei

niedrigere leistenförmige. In der linken Schalenklappe steht nur ein

Hauptzahn, der »Dreieckzahn«, von triangulärer Gestalt und medianer

Lage, in der Mitte mit einer seichten Einbuchtung versehen und nur

an den äußeren Seiten gerieft; außerhalb dieses findet sich noch ein

vorderer und hinterer kleinerer, der dem Zwischenraum der recht-

klappigen Zähne entspricht und darin greift. Sowohl die Riefung als

die Lage der Zähne geht aus der schematischen Figur 40, 1 hervor.

Neumayr erklärt die Trigonia-Zähne so, als wären sie einige Über-

bleibsel eines sehr reduzierten taxodonten Schlosses, das seine Zahn-

anzahl allmählich vermindert hat. Demnach ist die Streifung der

Trigonia-Zahne eine sekundäre Erscheinung. Sie fehlt an dem per-

mischen Schizodus und tritt bei den triadischen Myophorien zuerst

auf, aus denen sie von den jurassischen Trigonien ererbt worden ist.

Kehren wir jetzt zu der Theorie Neumayrs über die Herstammung

der Unioniden zurück.

Neumayr hat diese Theorie gerade auf Grund der Streifung auf-

gestellt, welche die Zähne einiger Unioniden (z. B. Castalia) zeigen.

Wie nach ihm die Umbildung der Trigonia-Tohne zu den Unioniden-

zähnen vor sich gegangen ist, macht die Fig. 40, 2 deutlich. Der hintere

Lateralzahn der rechten Schalenklappe hat median einen sekundären

Zahn abgeschnürt. Die Streifung an den Zähnen zeigt, daß der Tri-

grom'a-Zahn eine ungleichseitige Verlängerung erlitten hat, indem nur

seine äußere Seite nach hinten ausgezogen worden ist, da ja diese allein

gestreift ist. Für nähere Homologisierung weise ich auf die betreffende

Arbeit von Neumayr hin. Hier sei nur erwähnt, daß das Nephridium

der Unioniden altertümliche Charaktere bewahrt, und obwohl es nicht

direkt aus demjenigen der heutigen Trigoniiden abstammen kann,

liegen doch keine solche Charaktere vor, daß man die Abstammung

der Unioniden aus älteren Trigonien, die aus den Zähnen ermittelt

worden ist, auf Grund des Nephridiums bestreiten kann.

Als ich bei der Untersuchung der Nephridien Material von Cor-
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bicula verwandte, wurde ich von dem Gedanken frappiert, daß man
vielleicht auch hier in der Streifung der Seitenzähne dasselbe Phänomen

vor sich hätte, d. h. daß auch die Cyrenidenzähne sich aus dem schizo-

donten Schloß entwickelt hätten. Da man die Abstammung dieser

Formen nicht kannte, wäre vielleicht auf diese Weise die Lösung dieses

Problems zu suchen.

Mit Ausnahme von Mactra sind die Cyreniden die einzigen Muscheln,

die eine regelmäßloe Riefung der Seitenzähne besitzen.

Es zeigt sich sofort, daß Neumayrs Prinzip hier nur in geänderter

Form verwendet werden kann; weil nämlich bei Castalia die Seiten-

zähne in folgender Zahl vorkommen: in der rechten Schalenldappe 2

vordere und 1 hinterer, in der linken 1 + 2, stehen bei Corbicula in der

rechten 2 + 2, in der linken 1 + 1.

Die Riefung der Seitenzähne zeigt jedoch eine gesetzmäßige An-

ordnung, die auf eine andre Weise die Herleitung ermöglicht. In der

rechten Schalenklappe sind die gegeneinander gekehrten Seiten gerieft,

in der linken tritt die Streifung an den beiden Seiten der Zähne auf.

Bei Castalia sind, wie ich oben andeutete, andre Verhältnisse vorherr-

schend (vgl. Neumayr).

Die Zahl der Kardinalzähne ist bei Corbicula in beiden Schalen 3.

In der rechten Klappe ist der vordere ersichtlich nur als Verdickung

des äußeren Lateralzahnes, mit dem er auch nach vorn zusammen-

fließt, während er von dem inneren Lateralzahn durch eine seitliche

Furche getrennt ist. Der mediane Kardinalzahn ist zwar scheinbar

freistehend, allein auch hier zeigt eine genauere Untersuchung, einen

Zusammenhang mit dem inneren vorderen Lateralzahn. Der hintere

Kardinalzahn ist gestreckt und nach hinten ausgezogen und läuft in

eine Schwiele aus, die sich mit beiden posterioren Lateralzähnen ver-

einigt (vgl, Fig. 40).

In der linken Klappe sind analoge Verhältnisse vorhanden: die

beiden äußeren Kardinalzähne sind durch niedrige Leisten mit den

entsprechenden Lateralzähnen verbunden. Dagegen ist der mittlere

Kardinalzahn ganz freistehend.

Wenn man nun Corbicula mit Trigonia vergleicht, und wenn man
versucht, die Bezahnung der ersten mit derjenigen der letzten in Be-

ziehung zu setzen, ergeben sich die folgenden Homologien.

In der rechten Schale: Die Lateralzähne entsprechen den dorsalen

Seiten der Tnj/om'a-Zähne, die ausgezogen worden sind, so wie den

außerhalb derselben gelegenen Leisten. Die Riefung bei beiden Gat-

tungen spricht für diese Homologisierung. Die gegeneinander gekehrten



Morphologische u. phylo^enet. Untersuch, üb. die Nephridien usw. 383

Seiten der Trigonia-Zähne werden bei Corhicula durch starke Ver-

kürzung zu den Kardinalzähnen 2 und 3 entwickelt, die, wie erwähnt,

mit den Lateralzähnen vereinigt sind.

In der linken Schale: Die Lateralzähne sind mit den Seitenzähnen

von Trigonia homolog. Bei T. pectinata zeigt wenigstens der vordere

von diesen eine Andeutung zur Riefung an der nach außen gekehrten

Seite. Der mediane Kardinalzahn entspricht dem Dreieckzahn von

Trigonia und behält noch eine mediane Furche bei. [Eine solche kommt

aber auch bei andern sog. bicuspiden Zähnen vor und ist also nicht

notwendigerweise mit der Furche des Dreieckzahnes homolog.] Die

äußeren Kardinalzähne sind von den bzw. Lateralzähnen abgeschnürt

worden.

Diese Theorie der Abstammung wird von paläontologischen Be-

funden bestätigt. In dem oberen Jura findet sich in Brackwasser-

ablagerungen in England, Frankreich und Hannover (Sandberger

1870—75) neben Trigonia- Alten eine Art von Cyrena, C. rugosa

J. Sow., vor. Die Zähne dieser Art sind genau bekannt (vgl. z. B.

Steinmann 1903, Einführung in die Paläontologie i), und man braucht

sie nur in einer andern Weise als der gewöhnlichen zu deuten, um in

dieser Form ein primitives Stadium der Cyrenidenentwicklung zu er-

kennen, eine Übergangsform, welche diese Gattung mit den Trigonien

verbindet. In der rechten Schalenklappe stehen zwei starke mediane

Zähne (vgl. Fig. 40). Der vordere von diesen (mz'j bezeichnet; siehe

Steinmann) entspricht dem Kardinalzahn 2 bei Corhicula; man sieht

nämlich, wie er sich mit dem inneren vorderen Lateralzahn ver-

bindet. Der hintere, mz'2, ist homolog mit dem hinteren Corbicula-

Zahn und gleich diesem mit dem inneren Lateralzahn verbunden. Bei

C. rugosa hat sich aber ein hinterster Kardinalzahn (x) durch Ab-

schnürung von dem äußeren hinteren Lateralzahn ausgebildet ; dagegen

steht kein solcher an dem apikalen Ende des vorderen äußeren Lateral-

zahnes, wie dies bei C. rivalis vorkommt.

Wenn diese Deutung richtig ist, muß zwischen mz\ und mz'^ ein

in der linken Schalenklappe befindHches Homologon zu dem »Dreieck-

zahn« von Trigonia hineinpassen. Dies ist auch der Fall. Die beiden

mit mzi und mzg bezeichneten Zähne passen hier hinein, wie dies aus

den Figuren deutlich hervorgeht, und diese bilden also den fraglichen

Dreieckzahn, der bei C. rugosa tiefer gespalten ist, als dies bei den

1 Ich habe die Originalarbeit De Loriols nicht zur Verfügung gehabt,

aus welcher die Figuren kopiert sind (vgl. Sandbekger).
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rezenten Formen der Fall ist. Auch dieser Umstand ist ein Beweis

für die Berechtigmig der hier ausgeführten Homologisierung.

Vergleicht man die Zähne von Corbicula und diejenigen von Sphae-

rium, so findet man bei der letzten Gattung dieselbe Zahl der Lateral-

zähne, obgleich diese stark verkürzt und vmgerieft sind, was auch bei

den amerikanischen Cyrena-Alten ersiehthch ist. Man kann jedoch

z. B, bei Sphaerium rivicola eine äußerst schwache Körnigkeit an den

Lateralzähnen und in dieser auch eine regelmäßige Anordnung wahr-

nehmen, ein letzter Rest der Riefung bei Corbicula.
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Kardinalzähne gibt es bei Sphaerium zwei in jeder Schalenklappe,

und in der rechten Klappe entsprechen diese ersichtlich mz\ und mz'2

bei C. rugosa ( = 2 und 3 bei C. rivalis). Der zwischen diesen hinein-

passende linke Kardinalzahn entspricht darum dem Dreieckzahn, der

bei Sphaerium seine ursprüngliche Form in Miniatur beibehalten hat.

Hinter diesem liegt ein zweiter Kardinalzahn, dem hintersten bei

C. rivalis entsprechend.

Von Sphaerium ist der Schritt bis Pisidium nicht weit. Bei dieser

Gattung erfahren die Kardinalzähne eine Umlagerung, die eine Kor-

relationserscheinung zu dem schon hervorgehobenen Zurückschieben

der Umbonen ist und also dieselbe Ursache hat wie die Lage der Ne-

phridien. Die Kardinalzähne der linken Schale kommen durch diese

Verschiebung nicht hinter-, sondern übereinander zu liegen. Zwi-

schen beide greift der einzige Zahn der rechten Klappe ein, der als die

beiden zusammengeschmolzenen Sphaerium-TÄhne. aufzufassen ist.

Interessant ist es, daß bei den größeren, ÄpAaermm-ähnlichen Pisidien

die Zahnverhältnisse mit Sphaerium übereinstimmen. Innerhalb der

Gattung Pisidium findet man übrigens Stadien, die zu noch mehr ver-

ändertem Schloßbau hinüberleiten.

Aus der obenstehenden Auseinandersetzung geht unstreitig hervor,

daß die Schalenzähne uns eine Möglichkeit geben, die phylogenetischen

Probleme mit Sicherheit zu beurteilen. In diesem Fall haben sie uns

die Entstehung der Cyreniden und Sphaeriden aus Tngrowm-ähnlichen

oder nahe verwandten Vorfahren gezeigt. Man hat bisher über die

Herstammung dieser Formen in Ungewissheit geschwebt und sie als

Verwandte von den Astartiden oder den Cypriniden aufgefaßt 1. Die

obenstehende Untersuchung der Schalenzähne widerlegt aber diese Auf-

fassung, und daß auch unsre Kenntnis der Nephridien dasselbe tut,

haben wir schon oben bemerkt, wenn wir diese aus einer niedrigen

Grundform hergeleitet haben, die mit den Unionidenvorfahren gemein-

sam war und sehr gut eine alte Trigonia repräsentieren könnte.

Diese Beispiele mögen genügen, um die Übereinstimmung zu

zeigen, in welcher die inneren anatomischen Befunde zu den Schalen-

charakteren stehen. Daraus ergibt sich also, daß wir der Morphologie

der Nephridien einen großen Wert beimessen können, um die Phylogenie

1 Neumäyr (1891) leitet Cyrena von Cyprina ab und von Cyrena die mit

gestreiften Zähnen versehenen Corbicula -Foimen. — Neuerdings hat man die

Unioniden von der Trigoniidengattung Trigonodus hergeleitet (Waagen 1907).

Die Cyreniden dürften dann von der verwandten Heminajas abstammen?

Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. C. Bd. 25
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ZU beurteilen, daß aber die Kiemen in dieser Hinsicht weniger ge-

eionet oder nicht genügend studiert worden sind.

Über die sonstige Organisation der Lamellibranchien hegen noch

keine kritisch behandelten Untersuchungen vor, die mit den Befimden

aus den Nephridien verglichen werden könnten. Nur so viel will ich

hier beifügen, daß bei den Protobranchia und Arcacea der Fuß mit

Kriechsohle versehen ist, die doch, wenigstens bei den Nuculiden, nicht

als eine solche funktioniert. Interessant ist es, daß bei den Pisidien

allein unter allen Lamellibranchien (mit wenigen Ausnahmen) eine

solche vorkommt, und daß diese den zungenähnlichen dorsoventral

abgeplatteten Fuß zum Kriechen im Sinn der Gastropoden verwenden.

Auch andre ökologische und geologische Tatsachen können in

diesem speziellen Fall angeführt werden, um diese Theorie der Ab-

stammung der Sphaeriiden und der Verwandten zu stützen. Ich will

nur im Vorbeigehen bemerken, daß die Cyreniden sowohl Brack-

wasser- als Süßwasserbewohner sind, und daß die fossilen Trigonien

sowohl in Meeres- als in Aestuarienablagerungen vorkommen.

Unsre Theorie hat also auch ein faunistisches Interesse, indem

es die Entstehung eines Teiles der Süßwasserfauna erklärt, der bisher

unbekannt geblieben ist, und zwar auf eine Weise, die auch durch

faunistische Übergangsstadien gestützt wird, so daß es nun möglich

ist, die allmähliche Anpassung sowohl in anatomischer als in ökolo-

gischer Hinsicht Schritt für Schritt zu verfolgen.

Anhang.

Bemerkungen über das System der Lamellibranchien.

Obgleich es nicht meine Absicht gewesen ist, auf das Nephridium

ein System der Lamellibranchien zu gründen, kann ich nicht unter-

lassen, die Konsequenzen dieser Untersuchung in bezug auf das System

etwas zu erörtern.

Die gegenwärtig von der Mehrzahl angenommenen Systeme sind

das von Neumayr (1891) auf die Schalencharaktere und das von Pel-

SENEER (1891) auf die Befunde der inneren Anatomie gegründete;

dem letzteren Forscher kommt das Verdienst zu, zuerst rein ana-

tomische Gesichtspunkte für systematische (
= phjdogenetische) Zwecke

verwendet zu haben.

Daß dieses Bestreben aber ein gleich einseitiges Resultat mit-

bringt, als wenn man nur die Schalencharaktere berücksichtigen wollte,

haben wir im obijien vielfach nachweisen können. Diese Unzulänglich-



Morphologische u. phylogenet. Untersuch, üb. die Nephiidien usw. 387

keit hat Grobben (1893 u. 1894) abzuhelfen gesucht, indem er ein

System vorgeschlagen hat, das sowohl anatomische als conchologische

Charaktere verwertet.

Pelseneer hat als die ursprünglichste Gruppe die Protobranchien

aufgestellt, Neumayr auf paläontologische Gründe die Palaeoconchen,

und beide Abteilungen müssen acceptiert werden. Wie von Grobben

hervorgehoben worden ist, kann man aber die Palaeoconchen als eine

Untergruppe innerhalb der Protobranchien auffassen. Über diese

Gruppen scheint daher kein Zweifel zu herrschen.

Die Sache ändert sich aber bei dem nächsten Schritt. In die

Ordnung Filibranchia führt Pelseneer verschiedene Formen zu-

sammen. Einerseits hebt Jackson hervor, daß die Anomiiden mit

den Pectiniden verwandt sind, andrerseits vertritt Neumayr die An-

sicht, daß die Mytiliden sich sehr nahe den A\aculiden anschließen,

mit welchen sie während der paläozoischen Zeit durch Zwischenformen

verbunden waren.

Über die Beziehungen der Trigoniiden und Arciden zueinander nach

Neumayr haben wir oben gesprochen. Die Schalencharaktere bestä-

tigen die antomischen Befunde. Auch bei den übrigen Filibranchia

gibt das Nephridium das Eesultat, daß die Schalencharaktere größeren

systematischen Wert haben als die Kiemen, so daß es uns zwingt, die

Anomiiden an die Pectiniden und die Mytiliden an die Aviculiden zu

führen.

Am meisten natürlich begrenzt sich die Gruppe der Pseudolamelli-

branchien von Pelseneer. Über die nahe Zusammengehörigkeit der

Fam. Aviculidae, Pectinidae, Limidae und Ostreidae ist kein Zweifel

ausgesprochen worden. Für diese Gruppe hat Neumayr, mit Auf-

nahme der Mytiliden und der Anomiiden, eine selbständige Ordnung

Anisomyaria, gebildet, Dall (1895) führt sämtliche Anisomyaria zu

seiner Ordnung Prionodesmacea auf, sondert sie aber in der Weise

voneinander ab, daß er die Pinniden usw., die Ostreiden, Unioniden

und Trigoniiden in die Gruppe Schizodonta zusammenfaßt, die Pecti-

niden, Limiden und Anomiiden als Isodonta zusammenführt und die

Mytiliden mit den Dreissensiiden und den Modiolarciden als Dysodonta

vereinigt.

Dall steht aber in dieser Auffassung ganz allein; die Systeme von

Pelseneer und Neumayr bezeichnen dagegen natürlichere Gruppie-

rungen. Die Kenntnis der Nephridien ergibt einen Stammbaum, der

viel an beide erinnert, und die volle Übereinstimmung mit Neumayr
ist auffällig. Grobben behält darum mit Eecht die Ordnung der

25*
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Anisomyarien von Necjmayr unverändert bei, und ich schließe mich

vollständig an diese Auffassung an.

Obgleich die x^nomiiden oft als den Ostreiden am nächsten stehend

betrachtet werden, lehrt das Nephridium, daß sie mit den Pectiniden

größere Verwandtschaft haben. Jackson (1890) kommt zu demselben

Resultat. Er zeigt, daß junge Anomien eine normale anatomische

Organisation haben, z. B. daß das Perikardium das Herz umschheßt,

und gelangt schließlich zu dem Schlüsse, daß »Anomia, anatomically

and in shell structure, is much more nearly allied to Pecten than to

Ostrea«. (1. c. S. 362).

Neumayr leitet die Anisomyarien von den sog. Taxodonten (Nucu-

lidae und Arcidae) her. Ich habe hervorgehoben, daß sie durch das

Xima-Nephridium Verwandtschaft mit den Nuculiden zeigen. Jackson

spricht dieselbe Überzeugung aus : »It is extremely probable that Nucula

or a Nuculoid form is the type we are seeking as the early ancestral

radical represented by the completed prodissoconch in the development

of Avicula, Perna, Ostrea, Pecten, Anomia and their aUies« (1. c. S. 379).

Wenn wir jetzt zu Pelseneers Ordnung Eulamellibranchia ge-

langen, können wir sogleich anfangs feststellen, daß in dieser besonders

die Submytilacea heterogene Elemente enthalten. Neumayr hat schon

die Unioniden von den übrigen als Abkömmlinge der Trigoniiden ge-

sondert, und ich habe zu demselben Stamm die Cyreniden, Sphaeriiden

und Cyrenelliden zurückgeführt. Wenn man diese Beschränkung ge-

macht hat, kann der Rest der Ordnung auf Grund des Nephridiums in

zwei verschiedene Gruppen eingeteilt werden, welche im ganzen mit den

Heterodonten und den Desmodonten von Neumayr zusammenfallen.

Grobben stimmt (1893) in dieser Hinsicht mit Neumayr überein,

leugnet aber (1894) für die Desmodonten, gegen Neumayr, einen ge-

trennten Ursprung aus Paläoconchen. Das Nephridium gibt keinen

Anhaltspunkt, diese Frage zu beurteilen. Vielleicht gibt es Stützen

dafür, daß diese Gruppe sich aus Solemya-ähnlichen Vorfahren ent-

wickelt habe, nähere Verwandtschaft zu dieser Form zeigt es doch

nicht. In der Begrenzung der Ordnung Desmodonta muß aber eine

unwesentliche Veränderung vorgenommen werden, indem nicht nur

die Familien der Mactriden und der Saxicaviden, sondern vielleicht

auch die Telliniden (wenigstens Scrohicularia) und Soleniden zu den

Desmodonten zu führen sind.

Die Verwandtschaftsbeziehungen der Dreissensiiden und der Modio-

larciden, die nahe miteinander verwandt sind, bleiben zweifelhaft. Von
den Mytiliden müssen sie aber getrennt werden.
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Es ist jedoch hier noch einmal hervorzuheben, daß, wenn auch das

Nephridium für systematische Zwecke im großen verwendbar ist, es

nicht weitgehende Distinktionen zu geben vermag, und daß wir also

auch andre Charaktere berücksichtigen müssen, um das System der

Muscheln endgültig aufzubauen.

Stockholm, im Februar 1912.
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1. Einleitung.

Zwei Fragen waren es vor allem, die im letzten Dezennium, in wei-

teren Kreisen der sich mit der Insektenembryologie befassenden For-

scher, ein regeres Interesse erweckten, und zwar: die Entwicklimg des

Mitteldarms und der morphologische Wert der Dotterzellen. Bezüglich

der ersten Frage wurde bereits eine ziemlich große Einigung erreicht,

indem man auf Grund von Untersuchungen, die an verschiedenen

Insektengruppen angestellt wurden, den Mitteldarm als ein Ento-

dermderivat anzusehen, geneigt ist. Die zweite Frage bedarf noch,

Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. C. Bd. 26
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meiner Ansicht nach, einer Klärung, wozu der letzte Abschnitt dieser

Arbeit gewissermaßen beizutragen vermag. Sämtliche Entwicklungs-

vorgänge wurden im letzten Dezennium nur an dotterreichen Insekten-

eiern geprüft, es schien mir nun angezeigt, ihnen an dotterarmen Eiern,

wie sie manchen viviparen Insekten zukommen, nachzuforschen. Übt

doch der Dotter, was uns aus der Entwicklung verschiedener Tier-

klassen bekannt ist, einen mächtigen Einfluß auf die morphogenetischen

Vorgänge aus, so konnte dasselbe auch für die Insektenembryonen

vermutet werden. Es schwebte mir somit in dieser Arbeit derselbe

Gedanke vor, welcher den Experimentator auf seinen Wegen leitet,

nämlich aus den Vorgängen, die sich in äußerst dotterarmen Eiern

abspielen, auf den Einfluß des Dotters, wo er in großer Menge vor-

handen ist, zu schließen. Zwar scheint Dotterarmut der Insekteneier

ein sekundäres Merkmal zu sein, nichtsdestoweniger könnte vielleicht

auch in diesem Falle das gegenseitige Verhältnis zwischen Dotter und

Embryo näher erläutert werden.

Für meine Untersuchungen wählte ich die Aphiden, deren Em-
bryonen, wie bekannt, sich während der Sommermonate im Leibe der

Weibchen aus dotterarmen, parthenogenetischen Eiern entwickeln. Zu

dieser Wahl bewogen mich aber auch andere Gründe : So beabsichtigte

ich die Embryologie der Rhynchoten, worüber wir derzeit ziemlich

dürftig unterrichtet sind, etwas zu fördern, anderseits schien es mir

nötig, die Angaben früherer Autoren (Mecznikow, Witlaczil, Will,

u. a.), die sich speziell auf die Aphiden beziehen, und mit den neueren

Befunden an andern Insekten nicht immer im Einklänge stehen, noch-

mals auf ihre Richtigkeit zu prüfen. Zwei Probleme erforderten hier

vor allem eine Nachuntersuchung: Die Entwicklung des sogenannten

Pseudovitellus und die Entwicklung des Darms, die ja mit andern

Vorgängen, nämlich mit dem Verhalten der Dotterzellen und der

Differenzierung des sogenannten unteren Blattes (Entoderm) sehr

innig verbunden sind. Bezüglich des ersten Problems wurde seitens

älterer Forscher (Mecznikow, Witlaczil) eine Einwanderung von

Zellen aus dem Eifollikel in den Embryo angenommen, während Will

dies in Abrede stellt und den Pseudovitellus aus dem Follikelepithel,

aber ohne Anteil von Zellen, sich entwickeln läßt. Ähnliches ergibt

sich aus der Arbeit Stevens' und auch die Angaben Sulcs, der den

Pseudovitellus als symbiotische Saccharomyceten auffaßt, sprechen

gegen die Angaben Mecznikows und Witlaczils. Diesen Befunden

entgegen konnte Tannreuther in den dotterreichen Wintereiern

eine Einwanderung von Kernen aus dem Follikelepithel in das Ei fest-
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stellen und ihre rege Vermehrung innerhalb desselben, die zuletzt zur

Entwicklung des Pseudovitellus führt, beobachten, Wintereier lagen

mir zwar nicht zur Verfügung vor, angesichts dessen aber, daß das

Verhalten und der Bau des Pseudovitellus sowohl in den Sommer-

wie auch in den Wintereiern sich gleich gestalten, konnte mit großer

Wahrscheinlichkeit aus der Entwicklung desselben in den Sommereiern,

auf den nämlichen Vorgang in den Wintereiern geschlossen werden.

Bezüglich des zweiten Problems finden wir derzeit folgende Angaben:

Mecznikow faßt den Mitteldarm der Aphiden als ein Entodermderivat

auf, wie sich aber letzteres entwickelt und wie aus ihm der genannte

Darmabschnitt aufgebaut wird, darüber kann man auf Grund seiner

Angaben, die auf Toto-Präparaten fußen, nicht vollkommen ins Klare

kommen. Nach Witlaczil wird bei den Aphiden überhaupt kein

Mitteldarm angelegt, der ganze Darmtractus verdankt seine Entstehung

dem Stomo- und Proctodäum, die in älteren Entwicldungsstadien mit

ihren Enden miteinander verwachsen; danach treten ihre Lumina in

Verbindung, damit ist der Darm hergestellt. Das Entoderm ist, nach

ihm, ausschließlich durch die Dotterzellen repräsentiert, das sogenannte

untere Blatt deutet er als Mesoderm. Da nun aber die Dotterzellen

zuletzt in Degeneration verfallen, faßt er das fertige Insekt als ein Pro-

dukt nur zweier Keimblätter (Ectoderm und Mesoderm) auf, eine An-

nahme, die in den späteren Arbeiten Heymons', von neuem erschien.

WiLLs theoretische Deutungen entsprechen denjenigen Witlaczils

vollkommen. Auch er spricht das untere Blatt als Mesoderm, die

Dotterzellen als Entoderm an, stellt aber dagegen die Degeneration

der letzteren in Abrede imd läßt sich eben den Mitteldarm aus ihnen

entwickeln.

WiLTACZiLs und WiLLs Angaben, sowohl faktischer wie auch

theoretischer Natur, würden heute angesichts zahlreicher Unter-

suchungen, die sich auf die Embryologie verschiedener Insektengruppen

beziehen, kaum im ganzen eine Zustimmung finden. Theoretisch stehen

sie auf dem Standpunkte Weismanns und Will unterscheidet deutlich

in der Gastrulation der Insekten zwei Phasen. Seine Phasen entsprechen

aber weder den ÜEYMONSschen, noch denjenigen, die ich in meinen

früheren Arbeiten erwähnt habe. Die erste Gastrulationsphase ist

nach ihm die Einwanderung der Dotterzellen in den Dotter, die zweite,

trotzdem hier seiner Meinung nach kein Entoderm gebildet wird, die

Entwicklung des sogenannten unteren Blattes— wird aber kein Ento-

derm gebildet, so kann auch dieser ganze Vorgang nicht als ein Gastru-

lationsakt aufgefaßt werden — es herrscht also hier ein Widerspruch.

26*
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Die erste Gastrulationsphase Wills entspricht der zweiten Gastrula-

tionsphase (perivitelline Sonderung) Heymons', während ich als diese

die Entwicklung des unteren Blattes (des Entoderms) anspreche. Die

erste Gastrulationsphase — die intravitelline Sonderung, worin ich

mit Heymons übereinstimme, herrscht bei den Aphiden nach den

Angaben Wills nicht. Heymons hat mit Will dies gemein, daß sie

das untere Blatt als Mesoderm deuten. Bezüglich dieser Frage bin

ich in meinen früheren Arbeiten (1907, 1909) auf Grund des Vergleiches

der Onychophoren- und Myriopodenontogenie mit der Insektenent-

wicklung, vom genetischen (morphologischen) Standpunkte zum Schlüsse

gelangt, daß abgesehen vom Entwicklimgsmodus des unteren Blattes,

dieses als Entoderm aufzufassen ist. Meinen Deutungen traten dann

KoESCHELT und Heider in ihrem trefflichen Handbuche bei und die-

selbe Meinung wird auch seitens vieler Forscher (Escheeich, Schwan-

GAET, DiCKEL, NusBAUM Und FuLiNSKi, NoACK u. a.) Vertreten.

Bezüglich der faktischen Angaben, steht die Entwicklung des Darms,

wie sie Witlaczil beobachtet hat, einzig in der Literatur da und weckt

darum ein gewisses Bedenken. Die Entstehung des Mitteldarms aus

Dotterzellen, was seitens Will und von einigen älteren Forschern be-

hauptet wurde, erscheint uns heute für die Entwicklung der Pterygoten

ziemlich migewöhnlich, obwohl die Dotterarmut der Sommereier, die

Lebenskraft der Dotterzellen, durch die Einschränkung ihrer Funktion

als Vitellophagen , wohl steigern imd zum Aufbau des Mitteldarms

befähigt machen könnte. Diese Frage mag in den folgenden Abschnitten

näher behandelt werden.

Erwähnt sei noch, daß die vorliegende Arbeit eine Fortsetzung

meiner Untersuchungen ist, die ich vor einem Jahre begonnen und

deren Ergebnisse schon teilweise an einer andern Stelle ^ veröffent-

licht wurden.

Meinem hochgeehrten Lehrer, Prof. Josef Nusbaum, in dessen

Institut die vorhegende Arbeit unternommen wiurde, spreche ich für

sein freundUches Entgegenkommen meinen herzlichsten Dank aus.

2. Material und technisches Verfahren.

^' Als Untersuchungsobjekt dienten mir einige Arten, wie Rhopalo-

siphum nympheae, Aphis rosae und eine nicht näher bestimmte an

Rumex lebende Species, wobei ich meine Beobachtungen hauptsächlich

1 Festschrift für Prof. Dr. Josef NtrsBAUM, zum 30jährigen Jubiläum seiner

wissenschaftlichen Tätigkeit. Lemberg 1911 (polnisch).
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an den Embryonen der zuerst genannten Species anstellte und die

zwei andern gelegentlich zum Vergleiche heranzog. Die trächtigen

Weibchen sämtlicher Arten wurden in den Monaten Juni und Juli

eingesammelt und zwar Individuen verschiedenen Alters von ganz

kleinen, imlängst dem Mutterleibe entschlüpften angefangen bis zu

vollkommen erwachsenen Exemplaren. Unter der Lupe wurde ihnen

der Kopf und womöglich die Beine entfernt, Körperteile die stärker

chitinisiert sind und die Schnittfähigkeit des Objektes ungünstig be-

einflussen könnten, außerdem, um den Fixiermitteln den Eintritt

zu erleichtern, machte ich behutsam mittelst spitzen Nadeln einen

Einriß in der Thoracalgegend und übertrug sogleich die Tiere

in die Konservierungsflüssigkeit. Als letzterer bediente ich mich

hauptsächlich des ÜARNOYschen Gemisches i, welches sich zu meinen

Zwecken vortrefflich erwies und meinerseits für embryologische Studien

empfohlen werden kann. Nm- muß dabei die Fixierungsdauer richtig

abgepaßt werden, denn sowohl zu langes, wie auch zu kurzes Verweilen

in der Konservierungsflüssigkeit beeinträchtigt die Objekte schädlich.

Ein halbstündiges Fixieren gab mir in meinem Falle die besten Re-

sultate. Die auf die übliche Weise in Paraffin eingebetteten (Ein-

bettungsdauer 4«—5 Stunden) Objekte wurden danach in Schnittserien

zerlegt, deren Dicke, worin ich anderen Autoren (Tannreuther) folgte,

zuerst 6 i^i betrug. Bald überzeugte ich mich aber, daß bei dieser Schnitt-

dicke die Klarheit des mikroskopischen Bildes, wegen der Kleinheit

der Zellenelemente, beträchtlich leidet und ich ging nun später in der

Schnittdicke auf 4:—3 a herab, was die Deutlichkeit des Bildes be-

deutend förderte. Will man aber bei dieser Schnittdicke tadellose

Serien erhalten, so ist die Orientierung unserer Objekte zur Messer-

schärfe nicht gleichgültig. Der Chitinpanzer der Aphiden ist zwar

zart, dennoch richtet er an dünnen Schnitten ]bei angünstiger Einstel-

lung des Objektes viel Schaden an. Diesem Übel kann man nun auf

diese Weise beikommen, daß man das Aphidenweibchen mit seiner

Längsachse senkrecht zur Messerschärfe orientiert, wodurch das Chitin

beim Schneiden auf einer möglichst kurzen Strecke mit der Messer-

schärfe in Berührung kommt, was sich von selbst aus der Form dieses

Objektes ergibt. Außerdem wurden immer die Weibchen mit ihren

Hinterenden dem Messer zugekehrt, wodurch wiederum der schädliche

Einfluß des Chitins und der Muskeln, die reichlicher im Thorax vor-

handen sind, sich beseitigen ließ. Zur Färbung der Schnitte gebrauchte

1 Reine Sublimatlösung, oder mit einem Zusätze von Essigsäure, gab mir

keine befriedigenden Resultate.
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ich ÜELAFiELDsches- oder Eisenhämatoxylin, mit Eosin oder Thiazin-

rot kombiniert

3. Beiträge zur Furchung, Blastodermbildung und der Entwicklung des

sogenannten unteren Blattes.

Bezüglich der Fiirchung und Blastodermbildmig bin ich an den von

mir untersuchten Arten zu etwas andern Schlüssen gelangt, wie meine

Yorgänger. Witlaczil, der die genannten Vorgänge hauptsächlich

an Afhis platanoides studierte, findet während der jüngeren Furchungs-

stadien alle Kerne an der Eiperipherie. Hinsichtlich etwas älterer

Stadien lauten seine Angaben folgendermaßen: »Auf dem Stadium

mit 16 Kernen finden wir meist einen derselben mehr inmitten des

Dotters gelagert, während die übrigen an der Peripherie desselben

liegen. Doch erst im nächsten, dem 32kernigen entsprechenden Sta-

dium finden wir 30 Zellkerne ... in die äußere Protoplasmaschicht

gerückt, während sich zwei Kerne in der Mitte des Dotters finden.«

Will, der seine Untersuchungen hauptsächlich an Afliis 'pelargonn

anstellte, nimmt eine Auswanderung sämtlicher Fm'chungskerne an die

Eiperipherie an, wobei es seiner Ansicht nach immerhin möglich bleibt,

»daß einige Blastodermzellen wirklich im Dotter ziftückbleiben und

dann mit zur Bildung des Entoderms verwendet werden, obwohl er

dies für unwahrscheinlich« hält. Wenig sicheres finden wir darüber

auch in der Arbeit Tannreuthers, die sich vor allem mit der Ent-

wicklung von Mehnoxanthus Salicis befaßt mid deren Angaben mit

denjenigen Witlaczils übereinstimmen. Ähnliches könnte auch von

der Arbeit Stevens' gesagt werden, wo das Gewicht auf die proonto-

genetischen Vorgänge (Ovogenese und Spermatogenese) gelegt, während

die ersten Entwicklungsstadien von Aphis rosae nur gestreift wurden.

Ich habe nun an den Eiern von Rlwpalosifhum nympheae diese

Vorgänge etwas eingehender untersucht und bin zu folgenden Er-

gebnissen gelangt: An vollkommen entwickelten Eiern, bei denen der

Dotter schon ausgebildet ist, finden wir den Furchungskern entweder

in der IMitte des Eies, oder etwas näher der Eiperipherie zu liegen.

In beiden Fällen ist er durch einen Plasmahof umgeben, welcher bei

centraler Lage des Kernes mittels feiner Ausläufer mit dem Proto-

plasmanetze, das sich zwischen dem Dotter durch das Ei ausbreitet,

verbunden ist, während er bei seiner excentrischer Stellung durch

einen ziemlich dicken Protoplasmaarm mit dem peripheren Weis-

MANNschen Keimhautblastem, welches allen Eiern zukommt, in Ver-

bindung steht. Manchmal, obwohl selten, kommt der Kern fast peripher
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ZU liegen, in welchem Falle sein Plasmahof wie eine Ausbuchtung des

Keimhautblastems erscheint. Die erste Kernspindel kann, bei centraler

Lage des Kernes, zu den Eipolen, die durch die angrenzende Endkammer

und das nächste Eifollikel bestimmt sind, sehr verschieden orientiert

sein. Liegt dagegen der Kern exzentrisch, so ist die Kernspindel ent-

weder senkrecht oder mehr weniger tangential (secant) zur Eiperipherie

orientiert. Von der Einstellung der ersten Kernspindel hängt aber,

wie bekannt, die Lage der ersten zwei Furchungskerne ab. Diese liegen

entweder in der Mitte des Eies in einer gewissen Entfernung voneinander,

wobei ihre Plasmahöfe gewöhnlich mit dem Keimhautblastem in einer

innigeren Verbindung verbleiben oder es liegt einer central, der andre

mehr peripher, manchmal kommen auch beide ziemlich peripher zu

liegen. Ich möchte nun die erste Stellung der Furchungskerne auf die

centrale Spindel, die zweite auf die acentrische und senkrecht zur Eiober-

flache orientierte, die dritte auf die acentrische und tangential zur

Eioberfläche orientierte zurücldühren. Dies wären meiner Ansicht

nach, die drei typischen Stellungen der ersten zwei Furchungskerne,

zwischen welchen alle möglichen Übergänge zu finden sind.

Durch ihre simultane Teilung entsteht das vierzellige Stadium,

welches bei Rhofalosiphum schon eine leicht ovale Form annimmt,

wobei die Längsachse dieses Ovals beide vorher genannten Eipole

trifft. Hier könnte man bezüglich der Lage der Furchungskerne zwei

Typen, die wiederum durch Übergänge überbrückt werden, unter-

scheiden und zwar liegen in den einen Fällen alle Kerne peripher oder

man trifft einen von ihnen etwas mehr gegen die Eimitte vorgerückt.

Der erste Typus könnte wohl, wenn wir eine gewisse Wanderung der

Kerne wie aus der Entwicklung andrer Insekten bekannt ist, annehmen,

aus allen drei genannten Stellungen der zwei ersten Furchungskerne

resultieren, den zweiten möchte ich dagegen als aus der zweiten Stellung

hervorgegangen ansehen. Ich möchte nämlich den gegen die Eimitte

vorgerückten Kern für einen Abkömmling des central im Ei gelegenen

Furchungskernes des zweizeiligen Stadiums ansehen, wobei der zweite

an die Peripherie gerückt ist. Es scheint mir nun im allgemeinen

berechtigt, angesichts dessen, daß in manchen Fällen einer der zwei

Kerne central gelegen und daß im vierzelligen Stadium wiederum oft

ein Kern mehr centralwärts gelagert ist, anzunehmen, daß bei Rho-

folosifhum nicht immer alle Kerne an die Peripherie ge-

langen, sondern daß auch hier, wie bei den meisten In-

sekten, Furchungsprodukte im Eiinnern zurückbleiben.

Merkwürdig könnte hier vielleicht dies erscheinen, daß bei ein und
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derselben Art die Furchungskerne ein verschiedenes Verhalten auf-

weisen, dem gegenüber wäre zu erwähnen, daß die dotterarmen, kleinen

Aphideneier eben zur Feststellung dieser Varianten sich vorzüglich

eignen, während dieselbe, bei den dotterreichen, großen Insekteneiern

erheblich erschwert wird, wodurch auch die bezüghchen Vorgänge

noch immer nicht genügend in ihren Einzelheiten bekannt sind. Ander-

seits wäre auch hervorzuheben, daß die Kleinheit der Aphideneier

das Bestehen solcher Varianten begünstigt, denn auch ganz geringe

KernVerschiebungen, die in den großen Insekteneiern oft nur unter-

geordnete Differenzen hervorbringen könnten, verursachen bei den

ersteren schon ziemlich große EntwicklungsVarianten. Angesichts

dessen nun, daß die Entwicklungsvarianten durch die Kleinheit der Eier

begünstigt, letztere aber durch die Dotterarmut, die wiederum höchst

wahrscheinlich mit der sekundär erworbenen Viviparität im Zusammen-

hang steht, verursacht wird, möchte ich ihnen keinen größeren morpho-

logischen Wert zuschreiben. Immerhin aber scheint mir die Tatsache

interessant zu sein, daß auch in den dotterarmen Aphiden-
eiern die erste Gastrulationsphase (intravitelline Sonde-

rung Heymons') vorhanden ist, die, wie bekannt, bei fast allen

Insektengruppen festgestellt wurde und auch andern Ehynchoten

(z. B. Pyrrhocoris, Kaeawajew) zuzukommen scheint. Hinsichtlich

dieser Frage stimmen also meine Angaben mit denjenigen meiner Vor-

gänger (WiTLACZiL, Will) nicht überein.

Ich gehe nun weiter zur Entwicklung des Blastoderms über,

welcher Vorgang bei den Aphiden auch nicht mit der gewünschten

Einigkeit gelöst ist. Witlaczil ist nämlich bei Afliis flatanoides zur

Überzeugung gekommen, daß die peripher im Ei gelegenen Zellen ein

allseits die Eioberflache bedeckendes Blastoderm aufbauen. Will ist

dagegen der Meinung, daß das Blastoderm nur am vorderen Eipol und

an den seitlichen Partien des Eies entwickelt wird, während der hintere

Eipol seiner entbehrt. Diese Öffnung deutet Will als Blastoporus,

aus dessen Eändern ausschließlich die Dotterzellen abstammen sollen.

Ahnlich äußert sich auch Tannreuther: "The blastoderm forms a

continous epithelial band around the egg except at the extreme posterior

end, where the so-called blastophore is formed. On either side of this

opening the blastoderm begins to invaginate by a rapid proliferation

of the nuclei." Bei Rhopalosiphum gestalten sich die Verhältnisse

folgendermaßen: Durch tangentiale Teilungen der peripher gelagerten

Kerne wird das Blastoderm gebildet, welches in den meisten Fällen

den Dotter allseitig bedeckt. Da auf diesem Stadium, bei dieser Art,
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zwischen den Blastulis sehr bedeutende Größenunterschiede herrschen,

so daß von zwei Keimtypen gesprochen werden kann (was näher in

meiner früheren Arbeit i berücksichtigt wurde), zeigt auch das Blasto-

dermepithel ein ziemHch verschiedenes Aussehen. In den großen

BlastuJae ist es überall fast kubisch, ähnlich gestaltet es sich auch in

manchen kleinen Blastulae, kann hier aber auch überall abgeplattet

sein, oder es erscheint in manchen Fällen, worauf schon Witlaczil hin-

deutet, am vorderen Eipol cylindrisch, sonst abgeplattet. Am hinteren

Eipol der meisten kleineren Blastulae konnte ich eine kleine Anhäufung

von kugeligen Gebilden auffinden, die von außen in das Blastoderm

eingekeilt ist und entweder frei gegen den Dotter vorragt, oder nach

innen von den Blastodermzellen bedeckt wird. In dieser Anhäufung

erkennen wir den Pseudovitellus , der in diesen Stadien noch ganz

unansehnlich ist und in seiner Größe kaum einer Blastodermzelle

gleichkommt. Den großen Blastulae fehlt er meist vollkommen. Aus

dem Vergleiche zahlreicher kleiner Blastulae miteinander, die ihrem

Alter nach sich mehr oder weniger gleich waren, ergab sich auch, daß

die kleine Pseudovitellusanhäufung nicht immer dieselbe Form besitzt,

und in den einen Fällen die Gestalt einer Linse, in den andern eines

etwas größeren Pfropfes aufweist. Der Pfropf, dessen Länge größer

von der Dicke des Blastodermepithels ist, ragt gewöhnlich frei gegen

den Dotter, die Linse ist nur leicht eingekeilt. Übergangsformen lassen

sich auch auffinden. In den Fällen, also wo der Pseudovitellus eine

pfropfartige Form besitzt, könnte man die Blastula als am hinteren

Eipole offen stehend betrachten, in allen andern, denen alle großen

Blastulae zuzurechnen sind, ist der Dotter allseitig mit Zellen bedeckt,

eine Öffnung ist nicht vorhanden. Ich kann also auf Grund eigner

Erfahrung den genannten Forschern nur insofern Kecht geben, daß

tatsächlich beiderlei Fälle vorkommen, pflichte ihnen aber darin nicht

bei, daß bei ein und derselben Art nur ein Blastulatypus (offene oder

geschlossene Blastula) vorhanden wäre. Zwar bin ich zu diesem

Schlüsse bei RJiopalosiphum (ähnliches lässt sich auch bei Afhis rosae

feststellen) gekommen, dennoch könnte man dasselbe auch für andre

Aphidenarten , denen allen ein Pseudovitellus zukommt, annehmen.

Der Fall, ob eine geschlossene oder offene Blastula zur Entwicklung

gelangt, hängt, wie ich mich überzeugt habe, von Verhältnissen ab,

die schon im ungefurchten Ei herrschen, worauf keinerseits aufmerk-

sam gemacht wurde. Ich konnte nämlich sowohl bei Rho'palosifhum

1 I.e.



402 Jan Hirschler,

wie auch bei Aphis rosae, die Anwesenheit des Pseudovitellus schon im

ungefurchten Sommerei feststellen, was bislang nur für das Winterei

bekannt war. Sein Auftreten und seine Form ist hier ganz dieselbe

wie bei den fertigen Blastulae, also pfropf- oder linsenähnlich, dasselbe

bezieht sich auch auf seine Lage, indem er immer streng am hinteren

Eipol zu liegen kommt. Nur ist seine Affinität zu den Farbstoffen

verschieden, indem er sich in ungefurchten Eiern mit sauren Farb-

stoffen (Eosin, Thiacinrot) färbt und wie ein roter Fleck erscheint,

später aber während der weiteren Entwicklung des Eies immer mehr

basische Farbstoffe (Hämatoxylin) annimmt, was auf seine Entwick-

lungsvorgänge (Saccharomyceten) zurückzuführen ist. Bemerkt sei,

daß Heymons bei andern Khynchoten und namentlich bei Cicada

ähnliches gesehen hat: ». . . sämtliche von mir untersuchten Eier

(enthielten) . . . ein eigentümliches Gebilde . . . Dasselbe ist von

eiförmiger Gestalt und bildet sich bei jungen Eiern . . . dicht unter-

halb des hinteren Eipoles. Dasselbe Gebilde beobachtete er auch

bei Tihicina: »Ich bemerke . . ., daß ich in Ovarialeiern von Tihicina

die fraglichen Einschlußgebilde bereits konstatieren konnte, so daß

wenigstens hinsichtlich des frühzeitigen Auftretens tatsächlich ähn-

liche Verhältnisse wie bei den Blattiden obzuwalten scheinen.« Wir

hätten hier somit mit einer Erscheinung zu tun, die keineswegs auf die

Aphiden beschränkt, sondern auch andern Rhynchoten und andern

Insektengruppen (Orthoptera) gemein ist. Kehren wir nun zu den

Aphiden zurück, so möchte ich die Form, in welcher der Pseudovitellus

im ungefurchten Ei auftritt, für den Blastulatypus verantwortlich

machen, welche Annahme sich aus der allmählichen Entwicklung des

Blastoderms ergibt. Tritt nämlich der Pseudovitellus schon im Ei

als ein pfropfartiges Gebilde am hinteren Pole auf, so wird an dieser

Stelle überhaupt kein Blastoderm angelegt und es resultiert daraus

eine offene Blastula, hat er dagegen im Ei die Form einer Platte oder

Linse, so wird er durch die Blastodermzellen überwachsen und es

entsteht daraus eine geschlossene Blastula. Zwischen beiden Typen

herrschen alle möglichen Übergänge von solchen Blastulae angefangen,

wo die Öffnung noch ziemlich groß, bis zu solchen, wo sie kaum an-

gedeutet ist. Interessant erscheint mir nun auch hier die Tatsache,

daß den viviparen Aphiden, deren Entwicklung durch so viele Bedingun-

gen modifiziert wird, auch eine geschlossene Blastula zukommen kann,

wie sie allen oviparen Insekten gemein ist.

Wie aus den früheren Angaben (Will, Witlaczil), denen ich hier

vollkommen zustimmen kann, bekannt ist, findet am hinteren Eipole,
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auf dem Stadium der Blastula, die Proliferation der Dotterzellen, die

Entwicklung der Genitalanlage und die Einwanderung des Pseudo-

vittellus statt. An den Blastulae, die offen nach hinten stehen, spielt

sich die Proliferation an den Rändern der Öffnung ab, an den geschlos-

senen kleinen Blastulae kommt es sekundär (bei Rhopalosifhum) zu

einem Durchbruch des Blastoderms, durch welchen der Pseudovitellus

einwuchert, wonach sich Zellenproliferation einstellt, bei den großen

geschlossenen Blastulae geht die Dotterzelleneinwanderung der Ein-

wucherung des Pseudovitellus voran, welcher hier erst an späteren

Stadien, wenn bereits schon die hintere Amnionfalte und der Keim-

streif angelegt ist, in den Embryo eindringt. Dieser Öffnung am hinteren

Eipole hat Will einen großen morphologischen Wert zugeschrieben:

»Die untere weite Öffnung des Blastoderms stellt einen Blastoporus,

ein echtes Prostoma dar, dessen Ränder, die verjüngten nicht in einzelne

Zellen zerfallenen Blastodermteile, das Entoderm liefern «. Und weiter

:

». . . (wir haben hier) eine echte Gastrula vor uns, ein Stadium, das

man in so typischer Gestalt bisher vergeblich bei den Insekten gesucht

hat.« Auch Tannreuther spricht diese Öffnung als Blastoporus an.

Dem gegenüber ist zu erwähnen, daß ein typischer Blastoporus und

eine typische Gastrulation eben bei den Aphiden, deren Entwicklung

sich in besonderen, den meisten Insekten nicht zukommenden und

sekundär modifizierten Bedingungen abspielt, nicht zu erwarten wäre.

Wir würden wirklich fehl gehen, wollten wir die Gastrulation oviparer

Insekten auf die nämlichen Vorgänge der Aphiden zurückführen. Nur

der umgekehrte Weg ist gangbar. Betreten wir ihn, so müssen wir

die Zellenwucherung am hinteren Eipole der perivitellinen Sonderung

oviparer Insekten gleichsetzen. Die Lokalisierung dieses Vorganges

auf eine ziemlich kleine Stelle des Blastoderms, ist als ein sekundäres

Merkmal zu betrachten, und es wäre eher daran zu denken, daß der

am hinteren Eipole gelegene Pseudovitellus auf die anliegenden Blasto-

dermzellen einen gewissen Reiz ausübt, der sie zu wiederholten Tei-

lungen antreibt. Die ganze Öffnung ist einfach durch den Eintritt

des Pseudovittellus bewirkt. Übrigens ist auch die Zellenproliferation

nicht ausschließlich auf den hinteren Pol beschränkt, denn bei Rho-

falosiphum-^mhryonen konnte ich eine Einwanderung von Dotter-

zellen auch an anderen Stellen des Blastoderms beobachten. Wir

müssen somit alle diese Vorgänge als die perivitelline Sonderung der

Aphiden auffassen, während der Blastoporus wo anders zu suchen ist.

Die Entwicklung des unteren Blattes wurde seitens Will ziemlich

eingehend behandelt, dennoch scheinen ihm manche Vorgänge
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entgangen zu sein, welche hier eine Berücksichtigung finden werden.

So entwickelt sich, nach ihm, das untere Blatt (seiner Ansicht das Meso-

derm) auf eine Art, die zwischen Wucherung und Einstülpung die Mitte

hält, wobei sich aber der ganze Vorgang nur längs der Medianebene

des Keimstreifs abspielt, so daß die seitlichen Partien desselben keinen

Anteil daran haben. »Das Studium von Querschnitten (Fig. 37a, h, c,

38) — sagt Will — (ergibt), daß sich . . . eine, wenn auch äußerlich

wenig ausgeprägte Mesodermfurche längs der Medianlinie der Bauch-

platte hinzieht, innerhalb welcher das Mesoderm durch Einstülpung

entsteht.« Besichtigen wir aber genau seine Figuren, so ist an ihnen

keine Spur von einer Furche, respektive Rinne, zu sehen, wir finden

hier nur überall das untere Blatt in das Ectoderm längs der Median-

linie eingekeilt. Ich konnte nun tatsächlich bei Rhopalosiphum die

Anwesenheit einer seichten Rinne feststellen, worüber uns Fig. 1 einen

näheren Aufschluß gibt. Sie stellt einen Querschnitt dar, welcher das Ei

mehrweniger in seiner Mitte getroffen hat. Auf diesem Stadium

ist schon, wie bekannt, die hintere Anmionfalte deutlich angelegt und

das Hinterende des Keimstreifs ziemlich tief in den Dotter eingekeilt.

Von außen finden wir auf dieser Figur eine Zellenschicht, die zu beiden

Seiten aus cylindrischen, nach unten aus kubischen, nach oben aus

abgeplatteten Zellen aufgebaut ist. Die seitlichen verdickten Partien

zeigen uns die Kopflappen im Querschnitte getroffen, die nach unten

durch eine etwas dünnere Platte miteinander verbunden sind, während

sie nach oben in die abgeplattete Serosa übergehen. Letztere entspricht

der Dorsalseite des Eies, während die die Kopflappen verbindende

Platte an der Ventralseite desselben zu liegen kommt. Im Bereiche

dieser ringförmigen Zellenschicht finden wir den Keimstreif unweit

von seinem Hinterende das zweite Mal getroffen. Hier haben wir die

Gastrulation im Gange. Wir sehen, wie das Ectoderm (a) längs der

Medianlinie durchbrochen ist und eine deutliche, obwohl seichte Rinne(/)

aufweist, an derem Boden ein Zellhaufen, der uns das untere Blatt

in statu nascendi darstellt, gelegen ist. Diese Rinne, die eben als Blasto-

porus zu deuten ist, läßt sich nur an ziemlich jungen Stadien und zwar

nur in der hinteren Region des Keimstreifs wahrnehmen, während wir

sonst an älteren Stadien, in allen Regionen des Keimstreifs, die Kopf-

lappen ausgenommen, immer bloß eine Einkeilung des Entoderms

in das Ectoderm beobachtet haben. Schritt für Schritt verwächst

das Ectoderm über dem Entoderm, wodurch auch die Einkeilung des

letzteren immer geringer wird. An älteren Stadien finden wir in den

mittleren Regionen des Keimstreifs nun das Entoderm als eine Zellen-
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Schicht, die deutlich gegen das Ectoderm abgegrenzt ist und ihm ziemlich

glatt anliegt, wie dies aus der Fig. 2 zu ersehen ist, die einen Quer-

-schnitt durch die vordere Abdominalregion darstellt. Nur am Hinter-

ende behält das Entoderm an Querschnitten noch längere Zeit die

Form eines Zellenhaufens, der sich auch schon vollkommen vom Ecto-

derm losgelöst hat und von demselben ventral und seitlich umgriffen

wird. Inwieweit meine Erfahnmg reicht, grenzen sich beide Keim-

blätter gegeneinander zuerst in der mittleren Kegion des Keimstreifens

ab, wonach erst derselbe Vorgang auch am Vorderende und am Hinter-

ende stattfindet. Am längsten bleibt das untere Blatt mit dem Ecto-

derm knapp hinter den Kopflappen in Verbindung, löst sich aber auch

hier vom letzteren ab, bevor noch die Stomodäaleinstülpung erschienen

ist. Der ganze Gastrulationsvorgang ist in den meisten Fällen erst

dann vollkommen beendet, wenn die Dorsalkrümmung des Embryos

ihr Maximum erreicht hat. Er umfasst, wie aus dem gesagten hervor-

geht, den ganzen Keimstreif mit Ausnahme der Kopflappen, die erst

nachträglich das untere Blatt unterwächst, worin ich mit den An-

gaben WiLLs übereinstimme und was auch von meiner Seite an

andern Insektenembryonen (Gastroidea) festgestellt wurde. Das frisch

angelegte, untere Blatt, welches uns das Keimentoderm darstellt,

zeigt zuerst gar keine histologische Differenzierung, auch lassen sich

bei den Aphiden keine merklicheren Zellenanhäufungen am Hinter-

ende und hinter den Kopflappen beobachten, die aus der Ent-

wicklung andrer Insektengruppen (hauptsächlich der Lepidopteren)

bekannt sind.

Erst an älteren Stadien tritt im Bereiche des Keimentoderms eine

Differenzierung ein. In der mittleren Region des Keimstreifens teilt

sich das zuerst seine ganze Breite einnehmende Entoderm in zwei

Bänder, die sich allmähUch voneinander trennen und auf die Seiten

des Keimstreifens weichen, so daß median ein entodermfreier Streifen

zurückbleibt. Diese Trennung vollzieht sich, was ich beobachten

konnte, zuerst in der Mitte der Segmente und zuletzt erst an ihren

Grenzen. Fast gleichzeitig tritt an einem jeden der Bänder eine zuerst

leicht angedeutete Metamerie auf, die mit dem Alter des Embryos immer

deutlicher wird und zuletzt zur Entwicklung der Cölomsäckchen führt.

In der mittleren Keimstreifregion wird also das sämtliche Keimento-

derm zum Aufbau des Mesoderms aufgebraucht. Ein medianer Zellen-

strang, welcher andern Insektenembryonen (Lepidopteren, Coleopteren,

Orthopteren) zukommt, ist in der mittleren Keimstreifregion bei den

Aphiden nicht vorhanden.
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Erheblicli anders gestalten sich die Verhältnisse am Hinterende

des Keimstreifens, wie auch auf einer gewissen Strecke hinter den

Kopflappen. Hier kommt es auch zur Entwicklung der seitlich ge-

legenen Mesodermbänder, außerdem finden wir aber median, zwischen

ihnen, Zellen, die vereinzelt oder zu einigen aneinander angeschmiegt,

angetroffen werden. Fig. 3 stellt uns einen Querschnitt durch das

zweite Maxillarsegment dar, auf einem Stadium, wo das Stomodäum

eben angelegt ist. Wir sehen hier die seitlich gelegenen Mesoderm-

anhäufungen (c) und zwischen ihnen zwei Zellen (g), die mit den ersteren

in einem ganz losen Zusammenhange stehen. Ihrer Genese und Lage

nach entsprechen sie dem medianen entodermalen Zellenstrange andrer

Insekten und deswegen müssen wir sie als das sekundäre Entoderm

der Aphiden deuten. Ahnliche Bilder geben uns Querschnitte durch

die hintere Region des Keimstreifens, so daß näher darauf einzugehen,

mir überflüssig erscheint. Bezüglich der maximalen Strecke, die

durch die Zellen des sekundären Entoderms eingenommen werden,

sei bemerkt, daß ich sie vorn nur von der stomodälen Einstülpung

angefangen bis in das erste Thoracaisegment angetroffen habe und

dasselbe kann auch von den drei letzteren Abdominalsegmenten ge-

sagt werden. Immerhin existieren auch hier gewisse individuelle

Schwankungen sowohl hinsichtlich der Strecke, auf welcher die Ento-

dermzellen angetroffen werden, wie auch hinsichtlich ihrer Zahl. Her-

vorgehoben sei aber dies, daß sie an jüngeren Stadien, dem letzten

Thoracaisegment und den sechs ersten Abdominalsegmenten immer

fehlen und daß sie in den vorher genannten Regionen bei allen Em-
bryonen vorhanden sind.

Vergleichen wir nun unsere Befunde mit den Angaben Wills,

der, soweit ich weiß, bis jetzt einzig diese Vorgänge an Schnitten

untersucht hat, so ergibt sich folgendes: Die Veränderungen denen

das Keimentoderm in der mittleren Keimstreifregion unterliegt, hat

er in Übereinstimmung mit mir beschrieben, entgangen ist ihm dafür

die Differenzierung des sekundären Entoderms, welche am Hinter-

ende und eine Strecke hinter den Kopflappen stattfindet. Die Über-

sehung diesesVorganges war in diesem Falle vielleicht deswegen leichter,

weil das sekundäre Entoderm der Aphiden (in den Som-
mereiern) im Vergleich mit diesem Gebilde anderer Ovi-

paren Insekten äußerst schwach entwickelt ist und sich

nur auf die zwei genannten Regionen beschränkt, wobei

ein entodermaler Zellenstrang, der sich bei vielen Insekten,

längs des ganzen Keimstreifens davonzieht, hier fehlt.
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4. Entwicklung des Darmes.

Bevor noch die Entwicklung des Mesoderms und sekundären

Entoderms beendet ist, erscheinen am Keimstreifen fast gleichzeitig

zwei seichte Einstülpungen, von denen eine knapp hinter den Kopf-

lappen, die andre am äußersten Ende des Keimes gelegen ist und von

denen die erste die Anlage des Stomodäums, die zweite die des Procto

-

daeums darstellt. Da die Topographie dieser Einstülpungen, ange-

sichts dessen, daß der Keimstreif auf diesen Stadien S-förmig gebogen

ist, ziemlich kompliziert erscheint, hielt ich es, der besseren Orientierung

wegen, für angezeigt, eine Reihe von Entwicklungsstadien bei schwä-

cheren Vergrößerungen (Mikroskop, Zeiss: Oc.'3, Obj. DD, Camera
lucida) abzubilden und Fragmente von ihnen, die für die Entwicklung

des Darmes ausschlaggebend sind, bei stärkeren Vergrößerungen dar-

zustellen. Erstere zeigen uns

die Textfiguren, letztere die

Abbildungen auf den Tafeln.

Die Anlage des Stomo-

däums, dem wir uns zuerst

zuwenden, findet auf einem

Stadium statt, welches seiner

Topographie nach fast voll-

kommen dem auf Textfig. I
1 U'l J i. / 4- "H ''' ^''Ji'f^^i'®*' J^ipol b, hinterer Eipol; c, Ventralseite; d,

abgebildeten (etwas alteren
Dor.«iiseite des Eies; h, Stomodäum; i, Proctodäum;

Stadiums), entspricht. Diege- »*. Pseudovitellus; Näheres über die Textfiguren ist

, T-,. , . 1 11 im Text zu finden.
nannte JBigur (wie auch alle

andern Textfiguren) stellt uns einen Sagittalschnitt, dei^ aus einigen

Schnitten kombiniert wurde, dar. Nach oben haben wir die Dorsalseite,

nach unten die Ventralseite, nach links den hinteren und nach rechts den

vorderen Pol des Eies. Wir finden hier die Kopflappen auf der Ventral-

seite und am hinteren Eipol, dorsalwärts gehen sie in die Stomodäal-

einstülpung über, danach biegt sich der Keimstreif ventralwärts und ver-

läuft gegen den vorderen Eipol, um sich zuletzt wiederum dorsalwärts

einzukrümmen. Ganz dieselbe Topographie hat auch die junge Stomo-

däalanlage, die uns Fig. 4 darstellt, wobei auch dieselbe Orientierung

beibehalten ist. Sie entspricht mehrweniger dem Fragment auf der

Textfigur, das in dem Quadrate eingeschlossen ist. Wir finden nun

hier (Fig. 4) hinter den Kopflappen eine ziemlich seichte Einstülpung,

deren Boden aus hohen, fast einschichtig liegenden Zellen aufgebaut ist.

Dorsalwärts sehen wir einen aus drei Zellen bestehenden Komplex, der

Textfig. I.
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unter dem Ectoderm liegt und sich an das Stomodäum anschmiegt, weiter

(nach rechts) finden wir unter dem Ectoderm vereinzelt gelagerte Zellen.

Der kleine Zellenkomplex, welcher gewissermaßen mit dem Mesoderm,

worüber uns Querschnitte unterrichten, verwachsen und median ge-

legen ist, könnte uns vielleicht ein stark rudimentäres Subösophagal-

organ darstellen, welches an älteren Stadien sehr oft zu fehlen scheint

und wahrscheinlich in Auflösung gerät, wobei seine Elemente lose im

Räume zwischen den Kopflappen und den dorsal gekrümmten Keim-

streifpartien zu liegen kommen. Die vereinzelt liegenden, vorher er-

wähnten Zellen (g), stellen uns das sekundäre Entoderm und wie wir

weiter sehen werden, die vordere Mitteldarmanlage vor. Wie aus der

Figur zu ersehen ist und was ich an zahlreichen Präparaten feststellen

konnte, stehen sie nie in einer genetischen Beziehung zum Stomodäum

und befinden sich in jungen Stadien in einer ziemlich bedeutenden

Entfernung von ihm. Die vereinzelten Zellen, welche den Kopflappen

(Fig. 4 c) von unten anliegen, sind dem Entoderm nicht zuzurechnen —
sie stellen uns das Mesoderm dieser Keimstreifregion dar.

Ein etwas älteres Stadium haben wir auf Fig. 5 abgebildet. Die

Stomodäaleinstülpung liegt hier von der rechten Seite, die Ventral-

und Dorsalseite ist ähnlich wie auf der Textfigur I orientiert, die Lage

des Keimstreifens entspricht fast vollkommen dieser auf dem vor-

herigen Stadiums. Das Stomodäum erscheint hier als eine tiefere Ein-

stülpung, die ebenfalls aus cylindrischen Zellen aufgebaut ist. Von
der Ventralseite wird es vom Mesoderm umwachsen, wobei letzteres das

blindgeschlossene Stomodäalende vollkommen frei läßt. Dorsal und links

liegen unter dem Ectoderm einige Zellen, die uns das sekundäre Ento-

derm darstellen und die auch hier in keiner genetischen Beziehung

zum Stomodäum stehen. Ventral und links finden wir unter dem Ecto-

derm das Mesoderm der Kopflappenregion. Ahnlich liegen die Ver-

hältnisse auf der Fig. 6, die einem noch älteren Stadium entspricht

und die genau so wie Fig. 4 orientiert ist. Das schon ziemlich lange,

röhrenförmige Stomodäum ist hier etwas gegen die Dorsalseite ein-

gekrümmt und nähert sich mit seinem Ende einer unter dem Ectoderm

liegenden Entodermzelle ; weiter nach rechts sehen wir eine zweite.

Zwischen der dorsalen Partie des Keimstreifens und dem Stomodäum

sehen wir einen Raum, in welchem das, dem Ectoderm angeschmiegte,

Mesoderm und einige lose Zellen gelagert sind, die höchst wahrscheinlich

vom aufgelösten Subösophagalkörper herstammen. Von der Ventral-

seite geht das Mesoderm der Kopflappenregion auf das Stomodäum

über, dessen Ende es frei läßt.
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Fassen wir ein älteres Stadium, welchem Textfig. II und Fig. 7

entspricht, ins Auge. Die Stomodäalöffnung liegt hier (Textfig. II)

nicht, wie an jüngeren Stadien, dem hinteren Eipole zugewendet,

sondern dorsal. Sonst hat sich in der nächsten Umgebung des Stomo-

däums wenig geändert, nur die Kopflappen sind ganz an den hinteren

Eipol gerückt, auch wurde

das dorsal eingekrümmte

Hinterende des Keimstrei-

fens vom vorderen Eipol

abgehoben, indem sich da-

zwischen der Pseudovitel-

lus einzwängte. Das Stomo-

däum erscheint uns als ein

langer blind geschlossener

Schlauch, welcher bis in m ^r- tt

die Ihoracalgegend reicht, ^vorderer Eipol;?/, hinterer Eipol; f.Ventralseite; rf, Dor-

Fiff. 17 Zeio't es uns bei salselte des Eies ;/i,Stomocläum;i,Proctodäum;m,Pseudo-

, .. , _,. .. „ vitellus. Näheres über die Textfiguren ist im Text zu
einer stärkeren Vergroße- finden,

rung: Seine Wände sind im

allgemeinen dünner, wie in den jüngeren Stadien, es scheint zwei ge-

sonderte Lumina zu besitzen, was natürlich durch seinen etwas ge-

wundenen Verlauf, der das Erhalten des Lumens auf seiner ganzen

Länge (in einem Schnitte) unmöglich macht, vorgetäuscht wird. Seinem

blind geschlossenen Ende liegen zwei Entodermzellen an; aus den

Nachbarschnitten ergiebt es sich, daß ihrer an dieser Stelle noch

einige vorhanden sind. Außerdem findet man oft in dem Räume
zwischen dem jetzt schon deutlich angelegten Nervensystem und dem

Stomodäum, welcher als Epineuralsinus aufzufassen ist, lose Zellen,

die meiner Ansicht nach, teils auf den Subösophagealkörper, teils auf

Entodermzellen, die sich hier aufgehalten haben, zurückzuführen und

als Blutzellen zu deuten sind. Auch auf diesem Stadium, ähnlich wie

bei jüngeren Embryonen, konnte ich nie etwas wahrnehmen, was auf

ein Hervorsprossen von Zellen aus dem Stomodäalende hindeuten

könnte.

Das ältere Stadium, welches hier zu besprechen ist (Textfig. III),

zeigt uns den Embryo nach vollendeter Umrollung. Die Kopfläppen,

aus denen sich derweilen schon das Gehirn entwickelt hat, liegen am
vorderen Eipole, den übrigen Teil des Keimstreifens finden wir teils

an der Ventralseite des Eies, teils ist er dorsalwärts eingekrümmt,

wobei söin Hinterende dem vorderen Eipol zugewendet ist. Das Stomo-

Zeitsehrift f. wissenscli. Zoologie. C. Bd. 27
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däum reicht fast bis zum Abdomen, immerhin ist es aber, worüber mis

Fig. 11 Aufschluß gibt, bhnd geschlossen (h). Seinem Ende liegt ein

ziemlich kurzer Zellenstrang an, der auf dem abgebildeten Schnitte

aus fünf Zellen besteht. Wir erkennen in ihm die vordere, entodermale

Mitteldarmanlage, welche, worüber uns Querschnitte genau unter-

richten, solid ist und eines Lumens vollkommen entbehrt. Dorsal-

wärts vom Stomodäum sehen wir den Pseudovitellus, ventralwärts

im Epineuralsinus eine große Blutzelle. Das Mesoderm folgt dem
Stomodäum an seiner Ventralseite und übergeht teilweise auf die

Mitteldarmanlage

.

Sobald wir nun die Entwicklung des Stomodäums bis zu diesem

Stadium verfolgt haben, wenden wir uns jetzt dem Proctodäum zu.

Textfig. III.

a, vorderer Eipol; b, liinterer Eipol; c, Ventralseite; d, Dorsalseite des Eies; h, Stomodäum; i, Proc-

todäum; m, Pseudovitellus. Näheres über die Textfiguren ist im Text zu finden.

Da die Verhältnisse hier, denjenigen die für das Stomodäum beschrie-

ben wurden, sehr ähnlich sind, können wir seine Entwicklung etwas

kürzer fassen. Es wird am äußersten Ende des Keimstreifens als ein

seichtes Grübchen angelegt, welches sich von den vor ihm liegenden

Entodermzellen zuerst in einer gewissen Entfernung befindet; erst

später, nachdem es allmählich an Tiefe gewonnen hat, legt es sich mit

seinem blind geschlossenen Ende den Entodermzellen an. Solche

Verhältnisse finden wir auf Fig. 10, die ein Fragment der Textfig. Tl

ist: Wir sehen hier das Proctodäum gegen die Dorsalseite des Eies

gerichtet, seinem Ende liegen der Reihe nach drei Entodermzellen an,

die uns die hintere Mitteldarmanlage darstellen. Aus dem Vergleiche

dieses Schnittes mit den benachbarten, ergibt es sich, daß hier noch

einige Entodermzellen vorhanden sind, die mehr nach vorn zu liegen



Embryologische Untersuchungen an Aphiden usw. 411

kommen. Ältere Embryonen, die die UmroUung schon durchgemacht

haben, zeigen uns die hintere Mitteldarmanlage auch nur aus wenigen

Zellen aufgebaut. Fig. 7, die einem solchen Stadium entspricht, zeigt

uns das Proctodäum ziemlich bedeutend in die Länge ausgewachsen.

Sein blind geschlossenes Ende hat sich an den Pseudovitellus angelegt

und erscheint etwas abgeflacht, von der Ventralseite schmiegt sich ihm

die aus drei Zellen bestehende Mitteldarmanlage an, die sich nach

hinten unter dem Pseudovitellus davonzieht. Das Proctodäum ist hier

allseitig, sein Ende ausgenommen, vom Mesoderm umgeben, welches von

seiner Dorsalseite auf den Pseudovitellus übergreift, von der Ventral-

seite teilweise die Mitteldarmanlage bedeckt. Eine etwas andre Form
besitzt das Proctodäum an etwas älteren Stadien, worüber uns Fig. 8,

die ein Fragment der Textfig. III ist, Aufschluß gibt : Wir sehen hier,

daß es am Ende eine dünnere Wand und ein verjüngtes Lumen auf-

weist, welches sich gegen den vorderen Eipol erweitert, wobei auch

die Wände an Dicke zunehmen. Dem Proctodäalende liegt hier auch

die Mitteldarmanlage an, die aus vier Zellen zusammengesetzt ist.

Im Vergleiche mit der Fig. 7 erscheint sie wie in den Pseudovitellus

eingekeilt, wobei letzterer von dem Proctodäalende weiter nach hinten

zu liegen kommt. Sowohl ersteres, wie auch letzteres wird aber nur

an Längsschnitten, worüber uns Querschnitte unterrichten, vorge-

täuscht, während sich in der Wirklichkeit das in die Länge wachsende

Proctodäum samt der Mitteldarmanlage unter dem Pseudovitellus

gegen den hinteren Eipol voranschiebt, wobei ihm letzterer etwas zu

beiden Seiten ausweicht. Dasselbe was hinsichtlich der Stomodäum-

entwicklung gesagt wurde, bezieht sich in vollem Maße auch auf das

Proctodäum, ähnlich ^vie dort, konnte auch hier nie ein Hervorsprossen

von Zellen am blind geschlossenen Ende beobachtet werden und es findet,

meiner Ansicht nach, sicher nicht statt.

Fassen wir nun jetzt die Textfig. III ins Gesicht, so finden wir

hier das Ende des Stomo- und Proctodäums samt den Mitteldarm

anlagen ziemlich bedeutend aneinandergenähert. Diese Topographie

ergibt sich aus dem ümroUungsvorgange. Denken wir uns das Hinter

-

ende des Keimstreifens auf Textfig. II zuerst nach den vorderen und

danach ventralwärts und gegen den hinteren Eipol sich krümmen,

wobei der Pseudovitellus in das Innere des Embryos aufgenommen

wird und gleichzeitig damit das Vorderende des Keimstreifens an den

vorderen Eipol wandert, so ergibt sich daraus eine Topographie des

Storno- und Proctodäums samt den Mitteldarmanlagen, wie sie eben

auf der Textfig. III zum Vorschein tritt. Das Stomodäum besitzt hier

27*
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eine sehr beträchtliche Länge und ist mit seinem bUnden Ende, wel-

chem die vordere Älitteldarmanlage anhegt, gegen den hinteren Eipol

gerichtet. Eine ähnliche Orientierung zeigt auch das kürzere Procto-

däum. Hernach beginnt sich der ganze Keimstreifen auf älteren Sta-

dien zu verkürzen, indem sein Hinterende allmählich die Dorsalseite

des Eies verläßt und sich gegen den hinteren Eipol begibt. Auf der

Textfig. IV sehen wir das Hinterende auf seiner Wanderung gegen den

hinteren Eipol. Es liegt hier nicht mehr in der Nähe des Kopfes (wie

auf Textfig. III) und ist von den beiden Eipolen mehr oder weniger

gleich entfernt. Mit ihm zusammen wird auch das Proctodäum samt der

Textfig. IV.

a, vorderer Eipol, b, hinterer Eipol, c, Ventralseite; d, Dorsalseite des Eies; h, Stomodäum;

i, Proctodäum; m, Pseudovitellus. Näheres über die Textfig. ist im Text zu finden.

hinteren Mitteldarmanlage, welchen derweilen der Pseudovitellus noch

mehr nach den beiden Seiten gewichen ist, gegen den hinteren Eipol

verschoben, wodurch beide Mitteldarmanlagen (die vordere und die

hintere) aneinander zu liegen kommen." Dies ist auf Textfig. IV zu

sehen. Das in dem Rechtecke eingeschlossene Fragment, in welchem

eben die Vereinigung beider Mitteldarmanlagen zu finden ist, wurde auf

Fig. 9 in derselben Orientierung bei stärkerer VergTÖßerung abgebildet.

Wir sehen hier, wie das Stomodäum und Proctodäum seitlich mit ihren

noch blind geschlossenen Enden aneinander anliegen und zwischen den

Pseudovitellus und die Bauchganglienkette eingezwängt sind. Ihren

Enden sitzt von der rechten Seite (d. i. gegen den hinteren Eipol)

eine kleine Zellenanhäufung an, die auf diesem Schnitte aus fünf Zellen

besteht, in der Wirklichkeit aber, worüber uns benachbarte Schnitte

beiehren, noch aus mehreren Zellen aufgebaut ist, Sie entstand durch

die Verschmelzuns; der vorderen Mitteldarmanlage mit der hinteren
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und stellt uns somit den jugendlichen Mitteldarm vor, der solid ist und

vollkommen eines Lumens entbehrt. Das Mesoderm, welches das

Stomodäum und Proctodäum umgibt, geht auch auf ihn teilweise von

der VeiitTalseite über, was auf der Figur zu sehen ist.

Auf älteren Stadien, die Textfig. V illustrieren mag, ist das

Hinterende des Embryos samt dem Proctodäum schon weit gegen den

hinteren Eipol verschoben. Das Stomodäum hat seine frühere Orien-

tierung beibehalten, das Proctodäum ist dagegen nach vorn und am
Ende ventral gekrümmt. Sein blindes Ende liegt dem des Stomo-

däums an, welche Stelle in dem Rechtecke eingeschlossen ist. Auf

Textfig. V.

«, vorderer Eipol; b, hinterer Eipol; c, Ventralseite; d, Dorsalseite des Eies; h, Stomodäum;

i, Proctodäum; m, Pseudovitellus. Näheres über die Textfiguren ist im Text zu finden.

Fig. 14 habe ich sie bei stärkerer Vergrößerung dargestellt. Was hier

vor allem ins Auge fällt, das ist die Abwesenheit der Mitteldarmanlage.

Ich deute mir nun diese Verhältnisse folgendermaßen: Angesichts

dessen, daß beide Mitteldarmanlagen an jüngeren Stadien immer vor-

handen sind und daß man sie nach ihrer Vereinigung wahrnimmt,

weiter angesichts dessen, daß man an ihnen nie Degenerationsmerk-

male beobachtet, scheint es mir berechtigt, eine Einverleibung der-

selben seitens des Stomodäums und Proctodäums anzunehmen. Dafür

sprechen auch diese Umstände, daß bei Embryonen von allmählich

steigendem Alter (über welchen die Lage des Hinterendes einen ge-

nauen Aufschluß gibt), sich die Grenjze zwischen den vereinigten Mittel-

darmanlagen einerseits und den Enden des Stomo- und Proctodäums

anderseits allmählich verwischt, wobei gleichzeitig eine Reduzierung

der Mitteldarmanlagen, die auf ein Einwandern der sie zusammen-

setzenden Zellen in das Epithel des Stomodäal- und Proetodäalendes
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zurückzuführen ist, stattfindet. Nach erfolgter Einverleibung legen

sich das Storno- und Proctodäalende an einander an, eine Grenze

zwischen ihnen ist entweder deutlich (Fig. 14) oder auch weniger deut-

lich zu sehen, zu einerVereinigung aber der angrenzenden Lumina kommt
es auf diesem Stadium noch nicht. Die Stelle ausgenommen, wo sie

aneinander anliegen, ist Storno- und Proctodäum sonst allseitig vom
Mesoderm umgeben, welches ventralwärts in einen kurzen Zapfen

ausläuft, der sich an die Ganglienkette anheftet. Wir haben darin

eine Einrichtung gegeben, die für die weitere Entwicklung des Darmes

nämlich für die Ausbildung der Darmschlinge, welche an der Ver-

Textfig. VI.

a, vorderer Eipol ; b, hinterer Eipol; r, Ventralseite; d, Dorsalseite des Eies; h, Stomodäum;

i, Proctodäum; m, Pseudovitellus. Näheres über die Textfiguren ist im Text zu finden.

einigungsstelle des Stomo- mit dem Proctodäum angelegt wird, wichtig

ist. Durch diesen Zapfen wird nämlich die genannte Stelle fixiert,

während beide Darmabschnitte auf älteren Stadien in die Länge wachsen,

woraus sich eine Darmschlinge ergibt. Da dieselbe aus den Enden des

Stomo und Proctodäums entsteht, letztere aber in sich die entodermalen

Mitteldarmanlagen aufgenommen haben, müssen wir die Darmschlinge,

wenn nicht ausschließlich, so doch größtenteils als aus Endodermzellen

aufgebaut ansehen und somit dem Mitteldarme andrer Insekten

(an dessen Entwicklung auch das Ectoderm obwohl in ganz

geringem Maße beteiligt sein kann — Catocala) gleich setzen.

Auf Textfig. VI haben wir einen älteren Embryo vor uns, an wel-

chem die Darmschlinge eben angelegt ist. Inzwischen, worüber uns

Schnitte unterrichten, ist es auch zur Vereinigung des Stomodäal-

mit dem Proctodäallumen gekommen, so daß der ganze Darmtractus

jetzt ein gemeinsames Lumen besitzt. Es mündet jetzt nach hinten
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am Hinterende (hinterer Eipol) des Embryos aus, was durch die weitere

Verschiebung der Proctodäalöffnung an den hinteren Eipol bewirkt

wurde. Gleichzeitig erbhcken wir an der Stelle, wo das Subösophagal-

ganglion in die übrige nach hinten gelegene Ganglienmasse übergeht, eine

leichte Verdickung am Darme, die allmählich zur Herausdifferenzierung

eines speziellen Darmabschnittes führt. Auf einem älteren Stadium —
Textfig. VII — ist er schon angelegt (im Rechtecke eingeschlossen). Er

entsteht dadurch, daß auf einer kurzen Strecke das Darmepithel höher

wird und sich in ein cylindrisches verwandelt, welches nach vorn und

nach hinten in das kubische bzw. in das Plattenepithel übergeht, was

Textfig. VII.

a, vorderer Eipol, b, liinterer Eipol; r, Ventralseite; d, Dorsalseite des Eies; k, Stomodäum;

j, Proctodäiim; m, Pseudovitellus. Näheres über die Textfiguren ist im Text zu finden.

auf Fig. 16 zu sehen ist. Während der weiteren Entwicklung entsteht

an seinem Vorderende eine Ringfalte, die derjenigen, wie wir sie an der

Grenze des Stomodäums und des Mitteldarms an älteren Embryonen

andrer Insekten finden, vollkommen ähnlich ist. Auf Fig. 15 ist sie

abgebildet. Wir sehen hier auch, daß das Darmepithel noch einer

weiteren Veränderung unterlag. Die Ringfalte und der vor ihr liegende

Teil des Darmes ist aus einem ziemlich stark abgeplatteten Epithel

aufgebaut, während nach hinten der ganze Darmtractus aus großen,

saftigen, kubischen Zellen besteht. Im Bereiche des Darmabschnittes,

welcher an jüngeren Stadien ein Cylinderepithel aufwies, hat sich das

Darnilumen mächtig erweitert, was die Ähnlichkeit zum Mitteldarme

andrer Insekten noch zu steigern vermag. Angesichts dessen aber, daß

sich der erweiterte Darmabschnitt ausschließlich aus den mittleren,

rein ectodermalen Partien des Stomodäums entwickelt, können wir
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ihn nur für ein physiologisches Analogon des Mitteldarms

andrer Insekten ansehen^ während das Homologon in der

Darmschlinge gegeben ist.

Vergleichen wir nun unsre Angaben bezüglich der Darmentwick-

lung mit denjenigen Wills, der bis jetzt einzig diesen Vorgang an

Schnitten untersucht hat: Will äußert sich folgendermaßen: Bei

den Aphiden . . . »liefern die aus der Gastrula I hervorgegangenen

Entodermzellen das gesamte Bindegewebe (Fettkörper), das Blut

sowie vor allen Dingen das Epithel des Mitteldarms. Die Invagination

der Gastrula II dagegen liefert bei den Insekten nur das . . . Mesoderm «.

An einer andern Stelle lesen wir: »Mit dem Beginn der Extremitäten

bildung . . . verläßt es (das ist das Mesoderm) seine ursprüngliche

Lage und teilt sich in zwei Mesodermstreifen, welche sich über den . . .

seitlichen Teilen des Keimstreifens abordnen. Durch diese Lagever-

änderung des Mesoderms wird zwischen dem medianen Teil des Keim-

streifens und der Serosa ein Raum . . . frei, in den . . . vom Dotter

her große Mengen von Entodermzellen einwandern . . . Diese . . .

bilden . . . ein lockeres Maschengewebe, welches besonders an . . .

Querschnitten leicht erkennbar ist; nur in der Medianebene, an der

Stelle also, an der später der Mitteldarm entsteht, drängen sie sich

kurz vor dem Auftreten desselben näher aneinander.« Und einige

Zeilen weiter: »Der Mitteldarm entsteht dadurch, daß sich zimächst

im Kopfteil des Embryos einige Entodermzellen (d. i. nach Will

Dotterzellen) zu einem soliden Strange aneinander reihen und sich

dem bhndgeschlossenen Ende der Mundeinstülpung anlegen. Sehr

bald aber tritt im vorderen Teil des Stranges ein deutliches Lumen

auf und . . . gleichzeitig bricht auch an der Spitze der Mundeinstül-

pung eine Öffnung durch, so daß die Lumina von Vorder- und Mittel-

darm ... in Verbindung treten.« Diesen Angaben kann ich größten-

teils nicht beipflichten und ich gehe daher auf sie eingehender ein

um zu zeigen, wo die Fehler zu suchen sind. Bezüglich der Dotter-

zellen, denen Will bei den Aphiden eine so große prospektive Be-

deutung zuschreibt, kann ich folgendes angeben: Sie sind in den

Aphideneiern überhaupt nur in geringer Zahl vorhanden und lagern

an jungen Stadien entweder im Pseudovitellus oder im Räume, der

während der Dorsalkrümmung des Keimstreifsen durch den mittleren

Keimstreifenabschnitt, die Kopflappen samt Serosa und den Pseudo

vitellus begrenzt wird (siehe zur Orientierung Textfig. I). Sie büßen

in älteren Stadien, ähnlich wie bei den anderen Insekten, ihr Teilungs-

vermögen ein und zeigen Degenerationsmerkmale, die ihre totale
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Degeneration einleiten. Die Zellen, die an älteren Stadien im Pseudo-

vitellus zu finden sind, haben mit den Dotterzellen nichts gemein-

sames, sie entstammen sämtlich (ähnlich äußert sich Sulc) dem
Mesoderm. Von einer Einwanderung von Dotterzellen zwischen die

Mesodermstreifen, sowie von einem Aufliegen derselben in großer Menge

dem Mesoderm von oben auf, könnte ich nichts sehen. Diese Angabe

beruht auf einer Verwechslung der Dotterzellen mit den Mesoderm-

derivaten. Näher möge dies Fig. 13 erläutern (die der WiLLschen Fig. 46

vollkommen entspricht): Wir sehen hier zu beiden Seiten des Keim-

streifens Zellenkomplexe, die aus vacuolisierten Elementen aufgebaut

sind: diese rechnet Will den Dotterzellen zu, während wir hier die

Anlagen des Fettkörpers vor uns haben, welche auch bei den Aphiden

sicher dem Mesoderm entstammen. Median finden wir zwei etwas

größere Zellen, dieselben sind auch auf der WiLLschen Figur zu sehen

und werden dort ebenfalls als Dotterzellen angesprochen, während sie

in der Tat dem sekundären Entoderm, welches vom unteren Blatte

entwickelt wird, zugehören. Außerhalb des Pseudovitellus erscheinen

die Dotterzellen überhaupt in Form von sternartigen, viele Plasma-

ausläufer tragenden Elementen (Fig. 1), mit äußerst blassen, chromatin-

armen Kernen, wodurch sie leicht von allen andern Bestandteilen des

Keimstreifens unterschieden werden können. Angesichts dessen, daß

die genannten Elemente keine Dotterzellen sind, muß auch ihre Ein-

wanderung in der Richtung gegen das Stomodäalende in Abrede gestellt

werden. Auch von einem Lumen innerhalb der Mitteldarmanlage,

das sogleich mit dem Stomodäallumen in Verbindung treten soll,

habe ich nie etwas gesehen. Diese Angabe Wills rührt, was sich

aus seinen Fig. 30, 34a, 31 unzweideutig ergibt, davon, daß er das

verjüngte Stomodäalende an dorsalgekrümmten Keimstreifen als die

Mitteldarmanlage angesprochen hat, während ihm die eigentliche Mittel-

darmanlage unbekannt bheb. Zu Ende sei noch erwähnt, daß auch

die Blutzellen, die man im Epineuralsinus antrifft, ihre Entstehung

allein dem sekundären Entoderm verdanken und mit den Dotterzellen

nichts gemeinsames haben.

Ich bin somit auf Grund meiner Untersuchungen zu folgenden

Schlüssen gelangt: Die Dotterzellen nehmen am Aufbaue der

Aphidenembryonen überhaupt keinen Anteil. Der Darm
verdankt sein Entstehen den Derivaten zweier Keimblätter,

nämlich denen des Ectoderms und des sekundären Ento-

derms, welches vom unteren Blatte (dem primären Ento-

derm oder Keimentoderm) abstammt. Erstere sind in
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dem äui3erst langen Stomodäum und Proctodäum gegeben,

welche größtenteils den Darmtractus aufbauen, letztere

in den kleinen, unansehnlichen Mitteldarmanlagen re-

präsentiert, deren prospektive Bedeutung bei weitem
geringer ist und die sich nur am Aufbaue der Darmschlinge
beteiligen.

Anhangsweise sei noch bemerkt, daß ich bezüglich der Entwick-

lung und Deutuno; des sogenannten Pseudovitellus vollkommen den

neueren Angaben Sulcs (1910) beistimmen kann. Eine Einwanderung

von Zellen aus dem Eifollikel in den Embryo, sowie eine Degeneration

der Follikelkerne (Will), oder ihre regen Teilungen (Tannreuthee),

die das Entstehen des Pseudovitellus bewirken sollen, findet auf Grund

meiner Untersuchimgen nicht statt. Die Deutung des Pseudovitellus

als symbiotisch lebende Pilze (Sulc) hat viel anziehendes für sich.

5. Dotterarmut als modifizierender Faldor.

In den vorangehenden Abschnitten wurde mehrere Male darauf

hingewiesen, daß der Pseudovitellus manche Entwicklungsvorgänge

modifiziert; danach wollen wir einen andern modifizierten Faktor

näher ins Gesicht fassen. Es ist nämlich sowohl aus der deskriptiven

wie auch experimentellen Embryologie hinreichend bekannt, daß der

Dotter auf die Entwicklung des Keimes einen mächtigen Einfluß

ausübt, und daß die ontogenetischen Vorgänge abhängig von seiner

Menge und Lagerung modifiziert werden. Die Dotterarmut der Aphiden-

sommereier, wird wohl allgemein als ein sekundäres Merlanal bezeichnet,

welches höchst wahrscheinlich durch die Viviparität bedingt wurde,

während der Dotterreichtum der oviparen Insekten als eine primäre Er-

scheinung aufzufassen wäre. Eine sekmidär erworbene Dotterarmut

könnte aber auf den Verlauf mancher Entwicklungsvorgänge modi-

fizierend einwirken imd sekmidär veränderte Verhältnisse schaffen.

In den Sommereiern der Aphiden findet dies tatsächHch statt.

Vergleichen wir die Entwicklung der Aphidensommereier mit

der der dotterreichen Eier oviparer Insekten, so erscheinen in der

ersteren vor allem folgende Vorgänge und Organanlagen modifiziert:

1) Die ectodermalen Abschnitte des Darmes (Proctodäum und Stomo-

däum) erreichen an älteren Stadien (Textfig. VI) im Verhältnis zu den

Dimensionen des ganzen Embryos, eine Länge, die in den dotterreichen

Insekteneiern nicht zu beobachten ist. Hauptsächlich erscheint das

Stomodäum als ein auffallend langer Schlauch, der an Länge die Hälfte

der Längsachse des ganzen Embryos überragt. 2) Die Mitteldarm-



Embryologische Untersuchungen an Aphiden asw. 419

anlagen treten im Vergleiche zu diesen in den dotterreichen Insekten-

eiern, als kleine und unansehnliche Gebilde auf, die auch an älteren

Entwicklungsstadien ihre früheren Dimensionen beibehalten. 3) Der

Mitteldarm wird hier nicht als ein mächtiges, röhrenförmiges gegen

das Stomo- und Proctodäum abgegrenztes Organ (wie in den dotter-

reichen Eiern) angelegt, er erscheint hier im Gegenteil als ein kleiner,

solider Zellenhaufen, der aus der Verschmelzung beider Mitteldarm-

anlagen entsteht und in die Enden des Stomo- und Proctodäums auf-

genommen wird. 4) Das secundäre Entoderm ist hier bei seiner An-

lage stark reduziert, während es bei vielen dotterreichen Eiern viel

stärker (Entodermstrang, Gastrulakeil) entwickelt wird.

In den dotterreichen Insekteneiern tritt vor allem das Stomo-

und Proctodäum, welche sich mit ihren Enden an den Dotter an-

legen und die Mitteldarmanlagen, welche ihn allseits umwachsen, mit

dem letzteren in einen unmittelbaren Kontakt. Die Enden des Stomo-

und Proctodäums erscheinen an älteren Stadien meist abgeflacht, was

offenbar durch den gegenseitigen Druck, welchen erstere und der

Dotter aufeinander ausüben, bewirkt wird. Die Mitteldarmanlagen

müssen, um sich miteinander zu vereinigen, woran auch Zellen des

medianen Stranges oft beteiligt sind, weit in die Länge auswachsen,

wonach erst die Entwicklung des Mitteldarms, der am Dotter wie auf

einer Form abgegossen wird, stattfindet. Wir sehen nun, daß die-

jenigen Organanlagen, die während der definitiven Aus-
bildung der betreffenden Organe bei oviparen Insekten,

einen unmittelbaren Kontakt mit dem reichlich vorhan-
denen Dotter aufweisen, in der Entwicklung der dotter-

armen Aphidensommereier, ziemlich stark modifiziert er-

scheinen. Letzteres läi3t sich wohl, meiner Ansicht nach,

unstreitig auf die Dotterarmut zurückführen. Es könnte

weiter angenommen werden, daß die Dotterarmut ihren Einfluß im

Laufe der Generationen, auch auf frühere Entwicklungsvorgänge aus-

dehnte und daß die spärliche Entwicklung des sekundären Entoderms

durch sie verursacht wurde. Wir hätten dann hier mit einer Ökonomie

der Entwicklungsvorgänge zu tun, die nur so viel Material schaffen,

wieviel es zum Aufbau des betreffenden Organs (in diesem Fall des

Mitteldarms) nötig ist.

Haben wir nun die Dotterarmut als modifizierenden Faktor kennen

gelernt, so können wir anderseits in diesen Fällen, wo der Dotter in

großer Menge vorhanden ist, auch seinen Einfluß auf die Entwicklung

erläutern. Und in der Tat scheint das Längenwachstum des Stomo-
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und Proctodäums durch seine Anwesenheit aufgehalten zu sein, während

die Mitteldarmanlagen, deren prospektive Bedeutung es ist, den Mittel-

darm aufzubauen, zu mächtigerer Entwicklung gezwungen werden.

Dasselbe könnte auch auf die stärkere Entwicklung des sekundären

Entoderms bezogen werden und es würde somit die Aphidenembryo-

logie auf die Ontogonie dotterreicher Insekteneier manches Licht

werfen können.

Allgemeiner Teil.

6. Über den morphologischen Wert der Dotterelemente.

Obv.'ohl die Frage nach dem morphologischen Werte der Dotter-

zellen bei den Insektenembryonen, fast ebenso alt wie die Insekten-

embryologie selbst ist und obwohl ihr seitens zahlreicher Forscher

viel Aufmerksamkeit wiederholte Male gewidmet wurde, müssen wir

sie dennoch angesichts einiger Äußerungen, die neuerdings erschienen,

für ungelöst ansehen. Wie bekannt, rechnete eine Reihe von älteren

Forschern (Dohrn, Bütsohli, Meyer, Bobretzki, Balfour, Ayers,

TiCHOMiROW u, a.) die Dotterzellen dem Entoderm zu, wobei sie, was

sich später als unrichtig für die Pterygoten herausstellte, ihren Anteil

am Aufbau des Mitteldarms festzustellen glaubten. Mit diesen Deu-

tungen bezüglich des morphologischen Wertes der Dotterzellen, lassen

sich gut die späteren Anschauungen Heymons' vereinigen, welcher die

genannten Elemente auch als Entoderm auffaßte und die Entw^cklung

des sogenannten Blastoderms, bei gleichzeitigem Zurückbleiben von

Furchungskernen im Dotter, als eine modifizierte epibolische Gastru-

lation, die sich von ähnlichen typischen Gastrulationen der Arthro-

podenvorfahren (Anneliden) herleiten läßt, betrachtete. Von einigen

älteren Forschern hat er die Idee von der zweiphasigen Gastrulation

(Weismann) übernommen und die betreffenden Vorgänge (Einwandern

von Zellen aus dem sogenannten Blastoderm in den Dotter, Entwick-

lung des unteren Blattes) in einem ähnlichen Sinne, wie schon vorher

Will, gedeutet. Der genannten Idee traten hernach auch noch einige

Autoren (Noack, Dickel, Schwangart, Hirschler) bei; sie fassen

aber die Gastrulationsphasen in einem etwas andern Sinne auf wie

Heymons. Ihren Deutungen gemäß, gehört die Entwicklung des

sogenannten Blastoderms und das Zurückbleiben von Kernen im

Dotter (einig mit den Angaben Heymons') der ersten Gastrulations-

phase zu, während die Entwicklung des sogenannten unteren Blattes,

welches ihrerseits als primäres Entoderm (Keimentoderm — gegen
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Heymons) angesprochen wurde, der zweiten Gastrulationsphase zu-

zurechnen ist. Der durchgreifendste Unterschied zwischen den An-

schauungen Heymons' einerseits und denen der letztgenannten Forscher

anderseits, besteht darin, daß ersterer nur die Dotterzellen als Ento-

derm betrachtet, während Noack, Dickel, Schwangart und ich auch

das sogenannte untere Blatt dem Entoderm zurechnen (neuerdings

haben Nusbaum und Fulinski das untere Blatt auch als primäres

Entoderm aufgefaßt), da aber, wie bekannt, die Dotterzellen, zu Ende

der Entwicklung, bei den Pterygoten degenerieren, nahm Heymons

eine totale Degeneration dieses Keimblattes an, während die genannten

Autoren und ich nur eine partielle Degeneration des Entoderms und

zwar des Dotterentoderms behaupten, wobei das Keimentoderm unserer

Ansicht nach erhalten bleibt und an der Entwicklung des Mesoderms

und des Mitteldarmepithels beteiligt ist. Allerdings herrschen zwischen

meinen Anschauungen und denen der drei Forscher gewisse Unter-

schiede, die ich nicht unerwähnt lassen will. So wurde seitens Schwan-

GARTs ein obwohl geringer Anteil der Dotterzellen am Aufbaue des

Mitteldarms bei Lepidopterenembryonen angenommen, eine Angabe,

welcher ich auf Grund meiner Untersuchungen an den Embryonen

derselben Insektengruppe keineswegs zustimmen kann, hernach wurde

seitens aller drei Forscher eine flache Einsenkung im Blastoderm

bei Embryonen verschiedener Insektengruppen (Museiden, Hyme-

noptera, Lepidoptera) beobachtet und als Blastoporus, welcher schon

während der ersten Gastrulationsphase zum Vorschein tritt, gedeutet.

Nach kritischer Sichtung des Tatsachenmaterials und auf Grund eigner

Erfahrung {Donacia) habe ich den genannten Einsenkungen diesen

morphologischen Wert abgesprochen und sie als Stellen betrachtet,

an welchen das sogenannte Blastoderm zuletzt zur Entwicklung gelangt

;

dieser Deutung traten Korschelt und Heider (1910) bei. Ein

Blastoporus existiert somit, meiner Ansicht nach, während der ersten

Gastrulationsphase nicht. Aus dieser kurzen Zusammenstellung aller

betreffenden Angaben ergibt sich wohl zur genüge, daß die Ansicht,

die Dotterzellen seien als Entoderm aufzufassen, sowohl unter den

älteren Forschern wie auch unter den Autoren des letzten Dezenniums

sehr viele Anhänger zählte.

Nichtsdestoweniger äußern sich Korschelt und Heider in ihrem

neuerdings erschienenen (1910) trefflichen Lehrbuche, bezüglich dieser

Frage ziemlich unbestimmt so, daß man sogar zur Überzeugung kom-

men könnte, sie seien bezüglich unsrer Frage einer ganz entgegen-

gesetzten Ansicht, als alle vorher genannten Forscher. Einige Sätze
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aus ihrem Lehrbuche mögen ihre Stellung näher präzisieren. So lesen

war an einer Stelle folgendes : »Man wird wohl geneigt sein die Dotter-

zellen dem Entoderm zuzurechnen und in ihnen bei den Pterygoten

einen abortiven Teil des Entoderms zu erblicken« (s, S. 412); einige

Zeilen weiter: »So werden ja beispielsweise auch beim Scorpion oder

bei den Cephalopoden zuerst Dotterzellen und nachher Entodermzellen

gebildet. Die Vorstellung einer in zwei Schüben ablaufenden Gastrn-

lation hat sonach nichts übermäßig Befremdendes« (s. S. 413). Ander-

seits finden wir aber zwei Seiten weiter folgende Sätze: »Man wird es

für berechtigt halten dürfen, die Dotterzellen der Insekten dem Ento-

derm zuzurechnen, aber es liegt kein Grund vor, in den verschieden-

artigen Vorgängen der Dotterzellenbildung einen Gastrulationsakt zu

erblicken (s. S. 415); einige Zeilen weiter: »Wir möchten am liebsten

die ganze Dotterzellenbildung aus der Frage nach der Keimblätter-

bildung der Insekten ausgeschaltet wissen, wie man dies in ähnlichen

Fällen bei andern Tiergruppen auch getan hat«. (Ganz dieselbe Stel-

lung nahm bezüglich der Dotterzellen schon vorher Kowalewski ein.)

Ihrer Meinung nach führt es zu einer Verwirrung, »wenn man mit

Heymons die Blastodermbildung der Insekten als Gastrulation be-

trachtet . . . « Diesen Äußerungen gegenüber erlaube ich mir folgendes

zu bemerken: Entweder rechnen wir die Dotterzellen dem Entoderm

zu, dann müssen wir alle Vorgänge, die zu ihrer Entwicklung führen,

als Gastrulation auffassen, oder wir schalten sie aus den Keimblättern

aus und somit kann auch ihre Entwicklung nicht als Gastrulationsakt-

gedeutet werden — tertium non datur. In den folgenden Zeilen be-

absichtige ich auf diese Frage nochmals einzugehen, in der Hoffnung,

sie der gewünschten Lösung näher bringen zu können. Um dieser

Aufgabe wenigstens teilweise mächtig zu werden, schien es mir ange-

zeigt, die frühen Entwicklungsvorgänge bei den Insekten mit den

nämlichen Prozessen bei allen andern Arthropodengruppen (nicht nur

den Tracheaten, was meinerseits schon früher (1907) vorgenommen

wurde) sowie bei Tiergruppen (Selachier, Teleostier, Cyclostomata,

Cephalopoden, Pyrosomen), die andern Typen angehören, zu ver-

gleichen, um auf eine möglichst breite Basis von Tatsachen gestützt,

einen allgemeineren Gesichtspunkt bezüglich unsrer Frage zu gewinnen.

Wie es sich aus der, die Arthropodenembryologie betreffenden,

Literatur ergibt, entwickeln sich im großen und ganzen die Dotter-

zellen auf zweierlei Weise: Sie können entweder den Furchungskernen

direkt entstammen, bleiben in diesem Falle im Dotter zurück und be-

teiligen sich am Aufbaue des sogenannten Blastoderms nicht, oder sie
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werden seitens der peripher gelagerten Zellenschicht (Blastoderm) pro-

duziert und wandern erst nachträglich in den Dotter hinein. Beide

Entwicklungsmodi der Dotterzellen verlaufen, wenn wir sie bei ein

und derselben Form kombiniert antreffen, nicht vollkommen gleich-

zeitig, sondern scheinen voneinander, obwohl nicht streng, zeitlich

geschieden zu sein. Bezüglich der Quelle, welcher die in den Dotter

eingewanderten Zellen entstammen, könnte man weiter folgende Vari-

anten unterscheiden: In den einen Fällen entwickeln sie sich aus dem
sogenannten Blastoderm an allen beliebigen Stellen, in andern nehmen

sie ihren Ursprung nur von differenzierten Regionen des sogenannten

Blastoderms, und zwar von den Keimanlagen (Keimscheiben, Keim-

streifen), in noch andern entstammen sie den beiden genannten Quellen.

Ihr zeitliches Auftreten kann zur Entwicklung des sogenannten unteren

Blattes (Keimentoderm) auch in einem verschiedenen Verhältnis

stehen und so geht es entweder der Differenzierung des Keimentoderms

voran oder es schließen beiderlei Vorgänge eng aneinander an, oder

auch beiderlei Elemente verdanken ihren Ursprung einer gemeinsamen

Anlage, wonach erst eine Scheidung in Dotterzellen und Keimentoderm

erfolgt.

Wie finden wir nun die genannten zwei Entwicklungsmodi der

Dotterzellen, wie auch die im Bereiche des zweiten Entwicklungs-

modus vorkommenden Varianten, auf die verschiedenen Arthropoden-

gruppen verteilt? Zuerst betrachten wir die zwei Entwicklungsmodi:

Beide sind aus der Entwicklung der Insekten sowohl der Aptery-

goten wie auch der Pterygoten bekannt. Während wir aber den ersten

wie es scheint, immer mit dem zweiten kombiniert antreffen, tritt der

zweite, wie bekannt, obwohl viel seltener, auch selbständig auf. Aus-

schließlich nach dem zweiten Entwicklungsmodus differenzieren sich

die DotterzelleD, soweit bis jetzt bekannt ist, nur bei wenigen Ptery-

goten
(
GnjUotalpa — Heymons, Korotneff, Nusbaum und Fülinski

;

Mantis — Giardina; Periplaneta — Heymons; Neophylax — Patten)

und Apterygoten {Campodea — Uzel), während die meisten Ptery-

goten (Coleoptera, Lepidoptera, Orthoptera, H3maenoptera) und auch

einige Apterygoten {Lepisma — Heymons, Uzel; Machilis — Hey-

mons) beide Entwicklungsmodi kombiniert aufweisen. Auch bei den

Onychophoren sehen wir einerseits beide Entwicklungsmodi kombiniert

(Peripatus novae-zelandiae — L. Sheldon) anderseits den zweiten

selbständig [Eoperipatus iveldoni — Evans) auftreten. Ganz das

nämliche ergibt sich aus der Embryologie der Arachniden, wo auch

beide Entwicklungsmodi der Dotterzellen auftreten und zwar so wie
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bei den vorher genannten Arthropodengruppen: in den einen Fällen

beide Entwicklungsmodi kombiniert, in andern ausschließlich nur der

zweite. Eingehend wurde diese Frage seitens Schimkewitsch in

seiner Telyphonus-Aiheit behandelt, wo er sich bezüglich dieser Vor-

gänge folgendermaßen äußert: »Die Bildung des Blastoderms bei den

Pedipalpida, Araneida, Phalangida und Acarina erfolgt auf gleiche

Weise durch Hervortreten der Zellenelemente an die Oberfläche des

Eies; während jedoch bei den Pedipalpida, Araneida und Acarina

alle diese Elemente an die Peripherie wandern, bleibt bei den Phalan-

gida ein Teil derselben im Dotter zurück. Einige Zeilen weiter lesen

wir folgendes : » Die Vitellophagen entstehen bei den PJialangida aus eben

diesen im Dotter zurückgebliebenen Elementen, bei allen übrigen ....
aus Zellen des Blastoderms. Bei den Phalangida, Araneida und viel-

leicht auch bei den Pedipalpida entstehen die Vitellophagen auch auf

Kosten der sich von der undifferenzierten Meso-Entodermanlage ab-

lösenden Elemente.« Neuerdings konnte Kautsch ein Zurückbleiben

von Fm'chungszellen im Dotter auch bei den Araneiden (Agelena)

feststellen. Bei den Scorpionen, die bekanntlich eine typische discoidale

Furchung besitzen, entwickeln sich die Dotterzellen aus der Keim-

scheibe etwas bevor noch die Bildung des sogenannten unteren Blattes

begonnen hat (Brauer), sie lösen sich aber wahrscheinlich nachträg-

lich auch vom primären (Keim-)Entoderm ab. Auch die Embryonal-

entwicklung der Crustaceen -stimmt mit den nämlichen Vorgängen

bei andern Arthropodengruppen ziemlich gut überein, obwohl bei

ihnen der zweite Entwicklungsmodus ähnlich wie bei den Arachniden

vorzuherrschen scheint und sowohl bei den Entomostraca {Cladocera,

Copepoda), wie auch bei den Malacostraca {Isopoda, Decapoda, Schizo-

poda) aufgefunden wurde, während der erste mit dem zweiten kom-

biniert, nur ausnahmsweise vorzukommen scheint und aus der Ent-

wicklung einiger Amphipoden bekannt ist. So konnte Heidecke für

Gammarus locusta feststellen, daß »wenn das Blastoderm vollständig

gebildet ist, so sind . . . noch nicht alle Kerne mit ihren Plasma-

sphären an die Oberfläche gerückt. Viele verbleiben im Innern des

Eies und werden dort später resorbiert.« Ein ähnHches Verhalten

der Dotterzellen konnte, auch schon früher Rosijskaya bei Orchestia

littorea beobachten. Und zuletzt finden wir auch bei den Myriopoden

(Zograf — Geophilus, Heymons — Scolopendra) beide Entwicklungs-

modi der Dotterzellen vorhanden und zwar auf Grund unseres heutigen

Wissens, stets immer miteinander kombiniert; ein selbständiges Auf-

treten des zweiten Entwicklungsmodus ist heutzutage unbekannt, was
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sich aber, wie mir scheint, daraus erklären läßt, daß uns derzeit nur

wenige Untersuchungen bezüglich der Myriopodenentwicklung vorliegen.

Fassen wir nun das vorher Gesagte zusammen, so ergibt sich folgendes

:

Bei allen Arthropodengruppen sind beide Entwicklungs-

modi der Dotterzellen (Zurückbleiben im Dotter und Aus-

wanderung aus den peripher gelagerten Zellenschichten —
Blastoderm, Cumulus, Keimscheibe, Keimstreif) vorhan-

den, wobei der erste in allen Gruppen mit dem zweiten

kombiniert auftritt, während der zweite fast in allen

Gruppen auch selbständig vorkommen kann.

Trotzdem, daß beide Entwicklungsmodi der Dotterzellen eine

für die Embryonalentwicklung sämtlicher Arthropodengruppen gemein-

same Erscheinimg ist, versuchte man verschiedenerseits über die phylo-

genetische Beziehung beider Entwicklungsmodi rein auf Grund der

Insektenembryologie klar zu werden. Im Jahre 1895 war Heymons
der Ansicht, »daß das Verhalten gewisser Orthopteren, bei denen noch

sämtliche Furchungsprodukte zu Blastodermzellen werden, als das

ursprünglichere anzusehen ist.« 6 Jahre später (1901) schien ihm »die

Ansicht den Vorzug zu verdienen, daß das Zurückbleiben einer Anzahl

von Furchungszellen ... im Nahrungsdotter, ein ursprünglicheres

Verhalten darstellt. « Einer ähnlichen Meinung wie Heymons im Jahre

1896 ist auch Schwangart: »Der zweite Modus (das ist das Zurück-

bleiben von Zellen im Dotter) wird von dem erstgenannten (das ist

von der Einwanderung von Zellen in den Dotter) als dem ursprüng-

licheren abgeleitet.« Auch Korschelt und Heider (1909) äußern

sich bezüglich dieser Frage ganz auf die ähnliche Weise: »Wir werden

als ursprüngliches Verhalten wohl dasjenige in Anspruch nehmen

dürfen, bei welchem zunächst sämtliche Furchungszellen an die Ober-

fläche geraten, . . . woravif die Vittellophagen ... in das Innere des

Dotters zurückv/andern. Angesichts dieser Äußerungen möchte ich

nun bemerken, daß die Frage, welcher von den beiden Entwicklungs-

modus der Dotterzellen phylogenetisch älter ist, auf Grund der In-

sektenembryologie kaum gelöst werden könnte, denn wir finden beide

Entwicklungsmodi schon bei den primitiv organisierten Insekten (Aptery-

goten) an und sie sind uns auch aus der Entwicklung der phylogenetisch

älteren Tracheatengruppen (M3rriopoden, Onychophoren) bekannt. Es

scheint mir somit die ganze Fragestellung vielleicht nicht ganz zutref-

fend zu sein und ich möchte eher die Meinung vertreten, daß die höher

organisierten Tracheatengruppen (Myriopoden, Insekten) und wahr-

scheinlich auch andere höher organisierte Arthropodengruppen
Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. C. Bd. 28
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(Arachniden, Crustaceen) beide Entwicklungsmodi schon

von ihren Vorfahren ererbt haben, was eine Stütze in

der Entwicklung der Onychophoren zu haben vermag, bei

denen beide Entwicklungsmodi schon vorhanden und die,

was ihre Organisation anbelangt, am nächsten den Anne-
liden zu stellen sind.

Der erste Entwicklungsmodus der Dotterzellen (Zurückbleiben

im Dotter) erscheint bei allen Arthropodengruppen ziemlich einförmig,

der zweite dagegen (Einwandern in den Dotter) unterliegt zahlreichen

Variationen, die schon vorher in den drei Hauptvarianten zusammen-

gefaßt wurden. Bei den Onychophoren, nämhch bei Perifatus novae

zelandiae (Sheldon), Eoperi-patus iveldoni (Evans) und wahrscheinlich

auch bei Peripatus capensis (Balfouk) stammen sämtliche in den

Dotter eingewanderte Zellen von dem Keimstreifen und zwar der Ga-

stralrinne ab, eine Einwanderung von Zellen aus den übrigen Regionen

des Blastoderms scheint hier nicht stattzufinden. Den Onychophoren

schließen sich bezüglich dieser Vorgänge ziemlich gut die Crustaceen

an, wo eine Dotterzellenproliferation im Bereiche der Keimscheiben

bzw. Keimstreifen von statten oreht und aus der Eutwickluno; verschie-

dener Crustaceenfamilien (Cladocera, Isopoda, Amphipoda, Schizopoda,

Decapoda) bekannt ist. Dabei findet hier auch in manchen Fällen

eine echte perivitelline Sonderung statt (HLäcker— Cladocera). Etwas

verschieden gestalten sich diese Prozesse bei den Arachniden und Myrio-

poden. Bei den ersteren kommt eine Einwanderung von Dotterzellen

sowohl vom Keimstreifen (Cumulus) wie auch von andern Blastoderm-

regionen aus, vor. Nach der eingehenden Zusammenstellung Schim-

KEWiTSCHs findet erstere bei den Araneiden, Pedipalpiden und Acariden

statt, bezüglich der letzteren äußert er sich folgendermaßen: »Bei den

Phalangida, Araneida und vielleicht auch bei den Pedipalpida ent-

stehen die Vitellophagen auch auf Kosten der sich von der undifferen-

zierten Meso-Entodermanlage ablösenden Elemente « — anders gesagt,

sie werden vom Keimstreifen (Cumulus) produziert. Ganz ähnlich

verläuft die Dotterzelleneinwanderung bei den Myriopoden. Bei

Scolopendra (Heymons) wuchern Zellen sowohl vom Cumulus, wie auch

vom Blastoderm in den Dotter ein. Aus der Arbeit Zograffs kann

man sich bezüglich dieser Vorgänge nicht genau orientieren, dennoch

scheint seine Fig. 49 ein Einwandern von Dotterzellen vom Keim-

streifen aus, zu veranschaulichen. Für die Insekten ist ein Einwandern

von Dotterzellen aus beliebigen Stellen des Blastoderms in vielen

Fällen und bei verschiedenen Gruppen (Coleoptera, Muscidae, Ortho-
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ptera u. a.) festgestellt. Auch der Keimstreif soll sowohl bei den Aptery-

goten {Lepisma), wie auch bei den Pterygoten {Endromis, Aphidae) in

manchen Fällen an der Produzierung von Dotterzellen beteiligt sein,

welchen Vorgängen vielleicht auch die bei den Orthopteren (Hjeymons)

und Coleopteren (Hirschlek) beobachtete Paracytenbildung zugerech-

net werden könnte. Aus dieser kurzen Zusammenstellung des Tat-

sachenmaterials ergibt sich folgendes : Bei den am meisten primitiv und

annelidenförmig organisierten Onychophoren findet eine Einwande-

rung von Zellen in den Dotter nur im Bereiche des Keimstreifens statt,

bei allen andern Arthropodengruppen, die meisten Crustaceen, bei denen

sich primitive Verhältnisse erhalten haben, ausgenommen, sind an der

Dotterzellenbildung entweder Keimstreif und Blastoderm oder wie

bei vielen Pterygoteninsekten nur Blastoderm beteiligt. Somit könnte,

meiner Ansicht nach, angenommen werden, dass die Dotterzellen-

proliferation die zuerst nurauf denKeimstreifen beschränkt

war, sich während der phylogenetischen Entwicklung der

Arthropoden auf einen größeren Teil des Blastoderms aus-

dehnte und in manchen Fällen sogar vollständig auf das

Blastoderm verlegt wurde. Dies angenommen^ müßten wir

die multipolare Einwanderung der Dotterzellen, die in der

Literatur als diffuse Gastrulation (Korotneff) oder peri-

vitelline Sonderung (Heymons) bekannt ist, für eine Neu-
erwerbung der höher organisierten Arthropodengruppen
(Insekten, Myriopoden, Arachniden) ansehen.

Angesichts dessen, daß in manchen Fällen (z. B. bei den Ony-

chophoren und Crustaceen) die Dotterzellenbildung beim zweiten Ent-

wicklungsmodus ausschließlich an den Keimstreif gebunden ist, scheint

es uns angezeigt zu sein, auf das Verhältnis der Dotterzellenbildung

zu der an derselben Stelle stattfindenden Entwicklung des sogenannten

unteren Blattes (Keimentoderm) näher einzugehen. Im vorherigen

Abschnitte wurde die Dotterzellenbildung nur bezüglich ihrer Ent-

wicklungsstellen betrachtet, jetzt soll das zeitliche Verhältnis

zwischen der Dotterzellen- und Keimentodermentwicklung auseinander-

gesetzt werden. Wir beginnen wiederum mit den Onychophoren: Bei

ihnen wuchern Zellen in den Dotter nur vom Keimstreifen aus, erst

nachträghch scheint eine Sonderung unter diesen Elementen einzutre-

ten {Peripatus novae-zelandiae), indem die einen das Mitteldarmepithel

aufbauen, während die andern mit den im Dotter zurückgebliebenen

Zellen als echte Dotterzellen (Vitellophagen) fungieren uüd endlich,

ohne einen Anteil am Aufbau des Embryokörpers zu nehmen, in

28*
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Degeneration verfallen. Bei Eoperipatus sollen nach den Angaben

Evans, alle im Dotter sich befindenden Zellen zum Aufbau des Mittel-

darms verbraucht werden, doch scheint mir dies, angesichts der aus

der Entwicklung aller Arthropodengruppen bekannten Tatsachen, viel-

leicht noch einer Nachprüfung zu bedürfen. Allerdings scheinen hier

Dotterzellen und Keimentoderm aus einer gemeinsamen Anlage hervor-

zugehen und somit nicht nur lokal, sondern auch zeitlich sehr innig an-

einander gebunden zu sein. Beide entstehen gemeinsam, ihre Sonderung

erfolgt somit gleichzeitig. Ganz ähnlich gestalten sich die Verhält-

nisse bei den Crustaceen, wo in den meisten Fällen sowohl bei den

Entomo- (Cladocera, Leptodora u. a.), wie auch bei den Malacostracen

(Decapoda: Astacus, Palaemon, Maja u. a., Isopoda: AseUus, Jaera,

Ligia, Cymothoa, Schizopoda: Mysis, Neoniysis), beide Zellenelemente.

Keimentoderm und Dotterzellen gleichzeitig und aus ein und derselben

Anlage entstehen, wonach erst eine Sonderung beider auftritt. Nichts-

destoweniger kann bei den Crustaceen die Dotterzellenbildung der

Keimentodermentwicklung etwas voraneilen, immer aber noch an die

letztere ziemlich innig anschließen. Beispiele dafür finden wir in der

Entwicklung mancher Decapoden {AlpJieus — Herrick) und Amphi-

poden {Gammarus — Heidecke). Bei Alpheus sollen Dotterzellen

schon vor dem Erscheinen des Gastrulagrübchens an den Dotter ab-

gegeben werden und auch bei Gammarus locusta wandern die zuerst

vom Keimstreifen hervorgewucherten Zellen sämtlich in den Dotter,

wo sie zu Vitellophagen werden, während die später proliferierten

Zellen unter dem Ectoderm verweilen und das Keimentoderm bilden.

Bei den Myriopoden eilt die Dotterzellenbildung im Bereiche des Blasto-

derms, wie aus dem eingehenden Studium Heymons' an Scolopendra

bekannt ist, der Entwicklung des unteren Blattes am Cumulus voran,

findet aber noch auch während der Wucherungsvorgänge am Cumulus

statt; beide Prozesse — Dotterzellenbildung und Entwicklung des

Keimentoderms— greifen hier somit ineinander. Ähnliche Verhältnisse,

wie bei den Myriopoden liegen auch bei vielen Arachniden vor, wo die

Einwanderung von Dotterzellen aus beliebigen Stellen des Blastoderms

der Keimentodermentwicklung teilweise vorangeht, später aber auch

vom Cumulus aus stattfindet. Daneben haben sich hier bei manchen

Formen primitivere Verhältnisse erhalten z. B. bei Phalangium (Schim-

kewitsch), Theridium (Morin) und den, eine discoidale Furchung

besitzenden Scorpionen, wo die Dotterzellenproliferation nur vom

Cumulus auszugehen scheint. Dasselbe, was bezügHch der Myriopoden

gesagt wurde, bezieht sich auch auf die Insektenentwicklung. Auch
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hier geht die diffuse » Grastrulation « der Entwicklung des Keimento-

derms voran, außerdem können aber noch Zellenelemente in manchen

Fällen vom unteren Blatte abgegeben werden {Le'pisma, Endromis)

und dasselbe ist uns auch von der Paracytenbildung bekannt. Wir
sehen nun, daß während bei den primitiv organisierten

Onychophoren beiderlei Elemente an derselben Stelle aus

einer gemeinsamen Anlage entstehen und somit auch ihre

Sonderung zeitlich zusammenfällt, bei den höher organi-

sierten Arthropodengruppen (Arachniden, Myriopoden, In-

sekten) sich gleichzeitig mit einer mehr oder weniger stren-

gen räumlichen Sonderung der bezüglichen Vorgänge auch

eine zeitliche Sonderung — eine Heterochronie heraus-

gebildet hat. Die der Keimentodermentwicklung vorangehende

Dotterzellenbildung und zwar aus behebigen Stellen des Blastoderms,

wie bei den Arachniden, Myriopoden und Insekten, möchten wir somit

als eine sekundäre Erscheinung betrachten, die auf die primären

Verhältnisse, welche bei den Onychophoren herrschen, zurückzuführen

ist. Da wir aber in unseren früheren Arbeiten (1907, 1909) die Ent-

wicklung des unteren Blattes als zweite Gastrulationsphase aufgefaßt

haben, können wir nun auf Grrund der vorangehenden Auseinander-

setzungen, im Bereiche dieser Gastrulationsphase zwei räum-
lich und zeitlich und zwar verschieden streng voneinander

gesonderte Momente unterscheiden, nämlich die Dotter-

zellenbildung und die Keimentodermentwicklung. Ange-

sichts dessen, daß wir die Dotterzellenbildung der zweiten

Gastrulationsphase zurechnen, müssen wir sämtliche vom
Blastoderm und Keimstreifen in den Dotter eingewanderte

Zellen für Entodermelemente ansehen. Somit scheint mir der

morphologische Wert der nach dem zweiten Entwicklungsmodus ent-

standenen Dotterzellen in genügender Weise aufgeklärt zu sein.

Wir wenden uns nun hauptsächlich denjenigen Dotterzellen, die nach

dem ersten Entwicklungsmodus (Zurückbleiben im Dotter) entstehen,

zu. Bezüglich dieser Frage haben wir schon vorher bemerkt, daß dieser

Entwicklungsmodus bei allen Arthropodengruppen aufzufinden ist und

daß derzeit keine Tatsachen vorliegen, die eine Herausbildung dieses

Vorganges im Bereiche des Arthropodentypus zu vermuten erlaubter..

Wir haben auch darauf hingewiesen, daß angesichts dessen beide Ent-

wicklungsmodi, also auch der erste, höchst wahrscheinlich von den Vor-

fahren der Arthropoden vererbt wurde. Man ist wohl allgemein geneigt,

die Anneliden für die Vorfahren der Arthropoden anzusehen und es
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wäre nun jetzt unsre Aufgabe die Dotterzellenbildung der Arthropoden

mit der Keimblätterdifferenzierung der ersteren zu vergleichen. Den
zweiten Entwicklungsmodus der Dotterzellen erlaube ich mir um-
gehend zu behandeln, da sein morphologischer Wert mir genügend

aufgeklärt zu sein scheint. Dieser Modus läßt sich bekanntlich auf die

Entwicklung des imteren Blattes zurückführen, den letztgenannten

Vorgang können wir aber ungezwungen für gleichwertig mit der em-

bolischen Grastrulation der Anneliden ansehen. Darüber herrscht

derzeit eine ziemlich große Einigkeit unter den Forschern und auch

KoRSCHELT und Heider neigen dieser Anschauung zu. Bezüglich des

ersten Entwicklungsmodus bin ich in meinen früheren Arbeiten den

Deutungen Heymons', welcher die intravitelline Sonderung auf die

Epibolie der Anneliden zurückzuführen versuchte, beigetreten. Diesen

Vergleich halten Korschelt und Heider für verfehlt, indem sie darauf

hinweisen, daß »unter Epibolie die Umwachsung einer Macromeren-

gruppe durch eine vom animalen Pole her sich vorschiebende Micro-

merenhaube « zu verstehen ist, »und ein typisches Beispiel für Epibolie

ist die Gastrulation der Ctenophoren. « Daß bei den Arthropoden

keine typische Epibolie vorhegt, darüber war sich sowohl Heymons
wie auch ich vollkommen klar, daraus aber, daß bei einer Tiergruppe

die Gastrulation nicht typisch verläuft, kann doch wohl nicht ge-

schlossen werden, daß dieser Vorgang überhaupt keine Gastrulation

ist. Es ist wohl möglich, daß dieser ganze Vorgang eher als eine De-

lamination aufzufassen ist (Korschelt imd Heider), dem gegenüber

sei aber bemerkt, daß auch zwischen Epibolie und Delamination keine

allzu strenge Grenze zu ziehen ist, denn bei der Epibolie werden am
animalen Pole Micromeren abgespaltet, die die Macromeren umwachsen,

anderseits, wie es aber eben bei der typischen Epibolie der Ctenophoren

vorgeht, werden Micromeren auch in den seitlichen Partien des Em-
bryos abgegeben, die sich an die ventralwärts wachsende Micromeren-

haube anschließen. Wie also bei der Delamination die Spaltung der

Blastomeren an verschiedenen Stellen stattfindet, so ist auch bei der

Epibolie die Micromerenbildimg keineswegs immer an den animalen

Pol gebunden. Und eben darin möchte ich den gemeinsamen Clia-

rakterzug erblicken, welcher uns erlaubt, die intravitelline Sonderung

der Arthropoden auf die Epibolie der Anneliden zurückzuführen. Für

unsre Annahme sprechen aber noch andere Gründe: Wenn wir die

intravitelline Sonderung der Arthropoden mit manchen Gastrulations-

typen und zwar mit den seitens Korschelt und Heider als Morula-

Delamination und syncythiale Delamination bezeichneten Typen ver-
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gleichen, so muß man wohl zu dem Schlüsse kommen, daß in allen

diesen Fällen ein und dieselbe Erscheinung vorliegt. Hauptsächlich

frappant ist die Ähnlichkeit der intravitellinen Sonderung zur syncy-

tialen Delamination {Turritopsis — Rittenhouse). Faßt man nun

diese Delaminationen als Gastrulation auf, so muß man, meiner An-

sicht nach, auch die intravitelline Sonderung (den ersten Entwick-

lungsmodus) der Arthropoden als Gastrulation deuten. Die Gleich-

wertigkeit beider Vorgänge wird auch noch dadurch erhöht, daß sowohl

die Dotterzellen der Arthropoden, wenigstens ein geringer Teil von

ihnen (bei den phylogenetisch älteren Formen.: Onychophora, Aytery-

gota), wie auch die, nach erfolgter Delamination im Innern des

Embryos liegenden Entodermzellen, den Darm (bei den Arthropoden

den Mitteldarm) aufbauen, sich also nicht nur genetisch und topo-

graphisch, sondern auch funktionell fast gleichkommen. Es ist auch

wohl aus der Entwicklung fast sämtlicher Tiergruppen bekannt, daß

die ersten zwei Zellenkomplexe, die sich im Embryo topographisch

gegenüberstehen, wie bei den Arthropoden das sogenannte Blastoderm

und die Dotterzellen, als die ersten zwei Keimblätter (Ecto- und Ento-

derm) angesprochen werden und dasselbe ist auch auf die Arthropoden

zu beziehen!. Alle erwähnten Gründe bewegen mich somit dazu, bei

meiner früheren Annahme zu bleiben, die im Dotter zurückge-

bliebenen Zellen für Entodermelemente zu betrachten

und den ersten Entwicklungsmodus, der, wie bekannt,

immer mit dem zweiten kombiniert auftritt, als die erste

Gastrulationsphase zu deuten. Angesichts dessen aber, daß die

intravitelline Sonderung, wie schon vorher erwähnt wurde, nicht

allen Arthropoden zukommt, können wir somit auch die zweiphasige

Gastrulation nicht als eine für diesen Tiertypus allgemeine Erscheinung

ansehen, wir müssen vielmehr bei den Arthropoden bezüglich ihrer

Gastrulationsvorgänge zwei Typen, die in allen Arthropodengruppen

vertreten sind, unterscheiden: In den ersten findet eine zwei-

phasige Gastrulation (intravitelline Sonderung und Keim-
entodermentwicklung, der auch die perivitelline Sonderung

zuzurechnen ist) statt, in den zweiten ist die Gastrulation

»einphasig«, wobei sämtliche in diesem Typus statt-

findenden Gastrulationsvorgänge (Keimentodermentwick-

lung samt perivitelliner Sonderung) der zweiten Gastru-

1 Bezüglich dieser Frage ist zu bemerken, daß die frühe Sonderung des

Mesenchyms bei den Echiniden seitens Korschelts als ein sekundär verlegter

Vorgang gedeutet wird, welcher bei andern Echinodermen der Gastrulation folgt.
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lationsphase des ersten Typus gleichzusetzen sind. Konr
sequenterweise ergibt sich daraus, daß dem Typus mit zweiphasiger

Gastrulation einBlastulastadium fehlt imd die Furchungsstadien

direkt in das Gastrulationsstadium übergehen, .während dem Typiis

mit einphasiger Gastrulation ein Blastulastadium zukommt und
zwischen die Furchungsstadien und das Gastrulationsstadium einge-

schoben ist. Die Annahme einer ein- und zweiphasigen Gastrulation,

sowie das Fehlen der Blastula, scheint mir auch übrigens nichts Be-

fremdendes in sich zu haben, denn wir treffen auch bei den Arthro-

podenvorfahren (Annelliden) beide Gastrulationstypen (EmboHe und

EpiboHe mit nachträghcher Entodermeinwucherung) vertreten und

auch das Fehlen und Vorkommen eines Blastulastadiums im Bereiche

eines Tiertypus, abhängig davon ob Epibolie oder Embolie statt-

findet, ist uns aus der Entwicklung verschiedener Tiertypen (Anneliden,

Mollusken u. a.) bekannt.

Somit sind wir vom genetischen (morphologischen) Standpunkte

zum Schlüsse gelangt, daß sämthche Dotterzellen der Arthropoden, auf

welche Weise sie auch entstanden, als Entodermelemente zu betrachteji

sind. Fassen wir nun die ganze Frage vom funktionellen (physiolo-

gischen) Standpunkte ins Gesicht, so zeigen diese Zellen auch ein ein-

heitliches Verhalten: Sie verarbeiten und verflüssigen den Dotter,

danach verfallen sie entweder sämtlich oder teilweise in Degeneration.

Ihrem Verhalten nach können wir sie nun gewissermaßen dem Darm-

entoderm entgegen stellen und so würde bei den Arthropodeii zweierlei

Entoderm zu unterscheiden sein: Ein vorübergehendes Dotter-

entoderm und ein am Aufbau des Embryos beteiligtes

(Mitteldarmentwicklung) Keimentoderm (Darmentoderm).
Haben wir nun für die Entwicklung der Arthropoden eine funk-

tionelle Differenzierung des Entoderms und die in allen Arthropoden-

gruppen vorkommende zweiphasige Gastrulation angenommen, so fragt

es sich jetzt, ob diese Erscheinungen nicht allgemeiner Natur sind und

auch in der Entwicklung andrer Tiertypen nicht zu finden wären. Da
sie eben in den dotterreichen Arthropodeneiern vorhanden sind, würde

wohl ihr Auftreten, auch bei anderen, dotterreiche Eier besitzenden

Tiergruppen vor allem zu erwarten sein. Wir wenden uns nun der

Entwicklung der Fische (Teleostier und Selachier), der Cephalopoden

und der Pyrosomen zu, denen bekanntlich dotterreiche Eier zu-

kommen.

Bei den Fischen (Teleostier, Selachier) finden wir unter der Keim-

scheibe an Stadien, wo die Furchung zu Ende geht, eine Zellenschicht,
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die aus der Literatur unter dem Namen Periblast, Parablast und

Dottersyncytium bekannt ist und die zum Dotter in einer sehr innigen

Beziehung steht. Ihre Entstehmig kann bei den Teleostiern sich in

zwei Grundtypen vollziehen und zwar entwickelt sie sich bei den einen

Formen gleichzeitig an der ganzen Basis der Keimscheibe (Salmoniden

— Henneguy, Kopsch; Julis — Lwoff; Carassius — Kowalewski;

Wels, Karpfen, Bitterling — Keis), bei andern verdankt sie ihre Ent-

stehung den an der Peripherie der Keimscheibe und am Dotter

liegenden Kandzellen {Crenilabrus — Kopsch, Lebias — Reis), die

wiederholten Teilungen unterliegen und deren Teilungsprodukte sich

centralwärts vorschieben, auf welche Weise eine sich zwischen der

Keimscheibe und dem Dotter erstreckende Zellenschicht gebildet wird.

Dieser Parablast, der sich von der darüber liegenden eigentlichen

Keimscheibe durch eine Art Delamination ziemlich scharf abgrenzt,

produziert nachträglich Blastomeren, welche sich zwischen die über

ihm gelagerten Blastomerenschichten einschieben, anderseits soll er

seitens der zuletzt genannten Schichten eine Verstärkung erfahren

(Wenckebach, Reinhard), indem einzelne Blastomeren basalwärts

wandern und in den Parablast einverleibt werden. Als wichtig für

unsre Frage mag noch auch dies hervorgehoben werden, daß die innige

Verbindung des Parablasts mit dem Dotter eine primäre ist, was seitens

zahlreicher Forscher (Kowalewsky, Hoffmann, Kopsch, Lwoff,

Reis) für mehrere Formen festgestellt wurde und dem gegenüber die

Angaben Sobottas, welcher eine Abgrenzung der Blastomeren (in jungen

Stadien) gegen Dotter angenommen, wenig wahrscheinliches an sich

haben. Reis weist auch darauf hin, daß das primäre Zusammenhängen

der Keimscheibe mit dem Dotter, an ihrer ganzen Basis, angesichts

der Entwicklung der Ganoiden (Salensky — Acipenser) ein phylo-

genetisch altes Verhalten ist. Wie steht es jetzt nun mit der Entwick-

lung des das Darmepithel aufbauenden Entoderms? Ohne hier auf die

Einzelheiten einzugehen, sei im allgemeinen bemerkt, daß höchst wahr-

scheinlich das Darmentoderm auf dem Wege eines Umschlages am
hinteren Rande der Keimscheibe entsteht und sich nachher, auf dem

Parablaste liegend, kopfwärts voranschiebt. Dafür sprechen die An-

gaben einer ganzen Reihe von Forschern (Kowalewsky, Goette,

CoN, His, Ziegler, Samassa, neuerdings Berent, Sommer, Reis), die

wohl der entgegengesetzten Annahme (Lwoff, Brook, Boeke), das

Darmentoderm entstehe aus dem Parablast, wie mir scheint, vorzu-

ziehen ist. Dafür spricht die Entwicklung des Darmentoderms bei den

primitiver organisierten Selachiern, wo es doch auch, wie bekannt,
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durch einen Umschlagsvorgang am hinteren Keimscheibenrande gebildet

wird und sich mit dem central gelagerten Dotterentoderm (mit dem
Dotterentoderm der Arthropoden nicht zu verwechseln) vereinigt.

Ähnlich liegen nun wahrscheinlich, worauf Eeis hinweist, auch die

Verhältnisse bei den Teleostiern, wo das vom hinteren Keimscheiben-

rande kopfwärts wachsende Entoderm mit den central gelagerten, schon

früher vom Parablast abgefurchten Zellen, verschmilzt. Auf die Ent-

wicklung des Parablastes und des Darmentoderms bei den Selachiern,

brauche ich hier, wie mir scheint, nicht näher einzugehen, denn sie

stimmt, wie bekannt, in ihren Hauptzügen mit den nämlichen Vorgängen

der Teleostier überein.

Vergleichen wir nun die genannten Entwicklungsvorgänge der

Teleostier und Selachier mit der Entwicklung der Arthropoden, so

ergibt sich folgendes: Die innige Verbindung des Parablastes und der

nach dem ersten Entwicklungsmodus (intravitelline Sonderung) ent-

standenen Dotterzellen mit dem Dotter ist primär, beide sondern sich

von den andern Bestandteilen des Embryos (bei den Fischen von der

Keimscheibe, bei den Arthropoden von dem sogenannten Blastoderm)

durch einen Delaminationsakt ab. Funktionell stimmen sie auch überein,

indem sowohl der Periblast wie auch die Dotterzellen den Nahrungs-

dotter verarbeiten und nachher (die Dotterzellen in manchen Fällen

teilweise) in Degeneration verfallen. Mit dem zweiten Entwicklungs-

modus der Dotterzellen (Einwandern vom Keimstreif oder vom Blasto-

derm in den Dotter) bei den Arthropoden könnten wir bei den Fischen

das Herabsinken der Blastomeren in den Parablast vergleichen, wobei

sowohl dort in manchen Fällen, wie auch hier, dieser Vorgang räumlich

von der Stelle, wo sich das Darmentoderm (Keimentoderm) entwickelt,

gesondert ist. Verhalten sich nun die Dotterzellen und der Parablast,

was ihre Genese und Funktion anbelangt, gleich, so liegt es nahe, ihnen

denselben morphologischen Wert zuzuschreiben, welchen wir schon

vorher für die Dotterzellen angegeben haben. Tatsächlich äußert sich

eine Reihe von Forschern bezüglich dieser Frage ganz in demselben

Sinne: Reinhard, welcher sich mit der Entwicklung von Leuciscus

befaßt hat, kommt zur Überzeugung, daß der Parablast als ein auf

besondere Weise umgebildeter Entoblast (Entoderm) zu deuten ist.

Eine ganz ähnliche Annahme finden wir in der Arbeit Wilsons über die

p]ntwicklung von Serranus atrarius, wo der Parablast auch dem Ento-

derm zugerechnet ist. Ziegler kommt auf Grund des Vergleiches der

Amphibiengastrula [Triton) mit dem nämlichen Stadium der Selachier

zu folgendem Schlüsse: »Periblast und Dotterkugel entsprechen offen-
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bar der Masse der dotterbeladenen großen Zellen, während das sub-

blastocöle Entoderm, welches nachher das Dotterepithel bildet, den

obersten Zellenlagen der Masse der Dotterzellen homolog gesetzt werden

kann.« Obwohl ich mit dieser Homologisierung vielleicht nicht ganz

übereinstimmen möchte, scheint doch daraus ganz unzweideutig hervor-

zugehen, daß Ziegler den Parablast auch als Entoderm auffaßt. Rabl,

der in seiner Mesodermtheorie die Gastrulationsvorgänge aller Wirbel-

tiere miteinander vergleicht, äußert sich bezüglich der Elemente, die

in eine innige Beziehimg zum Dotter treten, folgendermassen : »Wir

wissen, daß, wenn die Menge des Deutoplasmas eine geringe ist, wie

beim Am'phioxus, alle Zellen des Keimes ungefähr im gleichen Grade

damit erfüllt sind; nimmt die Menge zu, . . . so erscheinen vorwiegend

die Entodermzellen als Träger des Deutoplasmas und wenn . . . der

Nahrungsdotter zu einer ungemein mächtigen Masse anwächst, so wird

es dazu kommen können, daß niu ein Teil des Entoderms die Funktion

beibehält Deutoplasmaträger zu sein. Wir haben hierin eine Art Ar-

beitsteilung zu erblicken, welche, wie ich glaube, das stetige Anwachsen

des Nahrungsdotters mit sich bringen kann: Die Zellen, welche den

Dotter enthalten, haben ... die Pfhcht, ihn zu verarbeiten und sie

können daher nicht in derselben Weise, wie ihre Genossen, Anteil an

dem Aufbau des Embryos nehmen. Es wird sich also diejenige Schicht

des Entoderms, die dem Dotter direkt aufHegt, in einen gewissen

Gegensatz zu dem übrigen Entoderm stellen, ein Gegensatz, der in einer

mehr oder weniger scharfen Scheidung des Entoderms in ein embryo-

nales und ein Dotterentoderm (entspricht unserm Keimentoderm)

zum Ausdrucke kommen muß.« Da wir aber eben im Parablast eine

Zellenschicht vor uns haben, die dem Dotter dicht anhegt, funktionell

die Verarbeitung des Dotters bewirkt und dem Darmentoderm gegen-

über nicht am Aufbau des Embryos beteiligt ist, so folgt daraus, den

zitierten Erwägungen Rabls gemäß, den Parablast als Entoderm zu

betrachten. Auch Keibel rechnet in seinem Sammelreferate bei den

Fischen den Dotter dem Entoderm zu, woraus auch derselbe, vorher

erwähnte Schluß zu ziehen ist. Und wirklich, wenn wir die Gastrula

der Fische mit der Gastrula der Amphibien {Triton) vergleichen, so

kann man wohl, wie mir scheint, nur zu dem einzigen Schluß kommen,

daß der Parablast den am Boden der Gastralhöhle gelegenen ento-

dermalen Macromeren gleichwertig ist, während die das Dach der

Gastralhöhle aufbauenden Elemente dem Darmentoderm der Fische

entsprechen. Denken wir uns das Darmentoderm der Fische vom

Parablast abgehoben, so daß ein nach hinten offen stehender Spalt
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entsteht, so würde er wohl der Gastralhöhle der Amphibien gleich-

zusetzen sein. Alle vorher erwähnten Anschauungen und
Gründe erlauben, wie mir scheint, zur genüge den Para-

blast der Fische dem Entoderm anzuschließen. Wir hätten

somit bei den Selachiern und Teleostiern, ähnlich wie bei

den Arthropoden ein vorübergehendes, am Aufbaue des

Embryos nicht beteiligtes Dotterentoderm und ein darm-
bildendes Darmentoderm (bzw. Keimentoderm). Dasselbe

würde wohl auch auf die Entwicklung der Myxinoiden bezogen werden

können, die ebenfalls (Dean: Bdellostoma) einen Parablast aufweisen.

Fassen wir nun die zweiphasige Gastrulation, wie wir sie bei den Arthro-

poden kennen gelernt haben, ins Gesicht, so zeigen die Gastrulations-

vorgänge bei den Fischen eine gute Übereinstimmung mit der genannten

Gastrulation der Arthropoden. Der Parablast, was schon vor-

her gesagt wurde, ist den nach dem ersten Entwicklungs-

modus (intravitelline Sonderung) entstandenen Dotter-

zellen gleichzusetzen, die Abgabe von Blastomeren an die

Keimscheibe, wäre mit dem Herauswandern der Dotter-

zellen an die Eioberfläche zu vergleichen, seine Sonderung,

samt dem zuletzt erwähnten Vorgange, würde somit der

ersten Gastrulationsphase der Arthropoden entsprechen,

während die zweite Gastrulationsphase, die bei den Fischen

zeitlich" und räumlich von der ersten geschieden ist, in

der Entwicklung des Darmentoderms gegeben wäre. Wir

hätten somit ähnlich wie bei den Arthropoden auch bei den Fischen

[Selachiern, Teleostiern und wahrscheinlich auch bei den Cyclostomata

(M3^xinoideae)], die zweiphasige Gastrulation vertreten, wobei sie auch

manchen Ganoiden (Ämia) nicht zu fehlen scheint.

Wie bekannt, hat schon vorher Lwoff auf eine Zweiphasigkeit

der Gastrulation bei den Wirbeltieren hingewiesen, und als erste Phase

die Entwicklung des Entoderms, als zweite die Differenzierung des

Mesoderms und der Chordaanlage angesprochen. Seine Gastrulations-

phasen entsprechen also den meinigen nicht, beide Anschauungen lassen

sich aber ganz gut vereinigen. Halten wir nämlich an einer Reihe von

unsern Angaben fest, wonach das Darmentoderm der Teleostier vom
hinteren Rande der Keimscheibe — von der Deckschicht — seinen

Ursprung nimmt, während sich die Anlagen der Chorda und des

Mesoderms, was Reis bei einigen Species beobachtet hat, gesondert

differenzieren, so würde meine zweite Gastrulationsphase der ersten

LwoFFschen entsprechen, meine erste würde der ersten LwoFFschen
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vorangehen, die zweite LwoFFsche meiner zweiten folgen. Beide An-

schauungen scheinen sich also garnicht im Wege zu stehen.

Wir gehen zur Entwicklung der Pyrosomen (Tunicata) über, die

sich ähnlich wie bei den Teleostiern und Selachiern in einem dotter-

reichen Ei abspielt. Die Furchung ist hier discoidal, sämtliche Blasto-

meren liegen, an jungen Keimscheiben in einer Schicht und zeigen

einen innigen, primären Zusammenhang mit dem Dotter, ganz so,

wie der Parablast der Fische. Nachträglich sondern sich an älteren

Stadien die in der Mitte der Keimscheibe gelegenen Blastomeren vom

Dotter ab, während die am Rande gelagerten ihren Zusammenhang

mit dem Dotter beibehalten und an die Eandzellen lebhaft erinnern.

Letztere, die Korotneff (1905) den allseitig begrenzten »Blastocyten

«

(Blastomeren) gegenüber als Merocyten bezeichnet, unterliegen wieder-

holten Teilungen, einige wandern tiefer in den Dotter hinein, die

meisten aber bleiben an der Oberfläche des Dotters und entwickeln

ein Syncytium, welches Korotneff direkt als Periblast bezeichnet.

Bezüglich dieser Vorgänge äußert sich Korotneff folgendermaßen:

»Hier wäre . . . am Platze die frappante Ähnlichkeit der ersten em-

bryologischen Erscheinungen bei den Pyrosomen und Teleostiern in

den Vordergrund zu stellen. In beiden Fällen ist die Furchung par-

tiell (meroblastisch) und geht nach dem discoidalen Typus vor sich.»

Einige Zeilen weiter: »Das Vorkommen eines Syncytiums, das . . .

durch eine unvollständige Furchung der Elastomeren hervorgerufen

wird, deutet vielleicht auf einen Ursprung von phylogenetisch höheren

Formen hin.« Obwohl ich mich von diesen phylogenetischen

Schlüssen zurückhalten möchte, scheint mir doch das Syncytium

vollkommen dem Parablaste der Fische zu entsprechen, beide Gebilde

stimmen, was ihre Genese, Topographie und Funktion anbelangt,

fast vollkommen überein, denn auch das Syncytium der Pyro-

somen ist in seiner Funktion nur auf die Verarbeitung des Dotters

beschränkt und am Aufbau des Embryos nicht beteiligt. Erst nach-

träglich entsteht durch einen besonderen Gastrulationsakt das Darm-

entoderm, welches das Darmepithel aufbaut. Es liegen hier also die

Verhältnisse ganz ähnlich, wie bei den Fischen und es scheint mir

somit vollkommen möglich, einerseits das Dottersyncytium der

Pyrosomen mit dem Parablaste der Fische und dem Dotterentoderm

der Arthropoden zu vergleichen, anderseits die Entwicklung des Darm-

entoderms den nämlichen Vorgängen bei den genannten Tiergruppen

gleichzusetzen. Wir haben somit auch bei den Pyrosomen
ein Dotter- und Darnientoderm (Keimentoderm) zu unter-



438 Jan Hirschler,

scheiden, wobei die Entwicklung des ersten als erste, des

zweiten als zweite Gastrulationsphase zu deuten ist.

Auch bei den Cephalopoden {Loligo, Sepia) finden wir bei älteren

Embryonen eine Zellenschicht, die in der Literatur als Dotterepithel

bekannt ist und deren Topographie dem Parablaste der Fische und

Pyrosomen vollkommen entspricht, indem sie unter der Keimscheibe

Platz greift und dem Dotter direkt aufliegt. Sie entwickelt sich aus

den sogenannten Blastoconen (Vialleton), die am Rande der Keim-

scheibe ringsherum gelegen sind und ihrer Lage nach den Randzellen

der Teleostier gleich kommen. Erst nachträglich entwickelt sich aus

ihnen durch Zellteilungen das genannte Dotterepithel, welches dem
Dotter nicht nur im Bereiche der Keimscheibe aufliegt, sondern ihn

während der weiteren Entwicklung allseitig umwächst. Funktionell

verhält sich das Dotterepithel ähnlich wie der Parablast, indem es

auch die Verarbeitung des Dotters bewirkt und zuletzt ohne einen

Anteil am Aufbau der Organe zu nehmen, degeneriert. Das Darm-

epithel (Mitteldarm) wird von dem Darmentoderm gebildet, welches,

wie dies Teichmann bei Loligo festgestellt hat, dm-ch eine Wucherung

am hinteren Rande der Keimscheibe entsteht und sich von hier dem
Dotterepithel aufliegend, oral- und seitwärts verbreitet. Auch diese

Vorgänge stimmen also gut mit der Entwicklung des Darmentoderms

bei den Fischen überein. Angesichts der gleichen Genese, Topographie

und Funktion des Dotterepithels der Cephalopoden einerseits und

des Parablastes der Fische und Pyrosomen anderseits bleibt mir nichts

mehr übrig, als wie beide Gebilde für gleichwertig anzusehen, und das

Dotterepithel in Übereinstimmung mit manchen Forschern (Vialleton,

Korschelt), gegen Teichmann, als Entoderm und zwar als Dotter-

entoderm zu deuten. Wir hätten somit auch bei den Cephalo-

poden zweierlei Entoderm vorhanden: Dotterentoderm
und Darmentoderm, wobei der Entwicklung eines jeden

von ihnen eine besondere Gastrulationsphase entspricht.

Beide Gastrulationsphasen der Cephalopoden scheinen weniger zeitlich,

aber dafür räumlich (Teichmann) voneinander getrennt zu sein.

Bezüglich der phylogenetischen Entwicklung der zweiphasigen

Gastrulation könnte wohl angenommen werden, daß sie

im allgemeinen eine sekundäre Erscheinung ist. Sie ist wohl

immer an die dotterreichen Tiereier gebunden, Dotterreichtum wird

aber gewöhnlich als ein sekundär erworbenes Merkmal betrachtet,

während Dotterarmut im großen und ganzen als ein primäres Verhalten

(ausgenommen der in manchen Fällen durch sekundär erworbene
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Vivdparität verursachten Dotterarmut) gedeutet wird. Da nun aber die

zweiphasige Gastrulation eben in dotterreichen Eiern vorkommt, liegt

es nahe, den Dotter für ihr Auftreten verantwortlich zu machen und

ihn gewissermaßen für die Ursache dieser Erscheinung anzusehen.

Im Bereiche einzelner Tiertypen wäre ihre allmähliche Herausbildung

anzunehmen. So könnten wir bei den Articulaten die Embolie mancher

Anneliden als den primären Vorgang deuten, aus dem sich, durch all-

mähliche Dotteransammlung im Ei, EpiboHe und hernach die zwei-

phasige Gastrulation der Arthropoden entwickelt hat, die, wie bekannt,

auch schon bei manchen Anneliden auftritt (Amphitrite— Mead). Ahn-

liche Anschauungen hat schon vorher Rabl bezüglich der Wirbeltier-

oastrulation geäußert. Lieat es nun einerseits nahe im Bereiche eines

Tiertypus eine phylogenetische Entwicklung der zweiphasigen Gastru-

lation anzunehmen, so müssen wir anderseits, wenn es sich um einen

Vergleich der Entwicklungsvorgänge zweier Tiertypen, die in einer

losen phylogenetischen Beziehung zueinander stehen, handelt (z. B.

Wirbeltiere und Arthropoda), sie für eine konvergierende, in

einem jeden dieser Typen selbständig entstandene Er-

scheinung ansehen.

Fassen wir nochmals kurz unsre Auseinandersetzungen zusammen,

so kommen wir zu folgenden Schlüssen:

1) Die zweiphasige Gastrulation ist eine allgemeinere, in

verschiedenen Tiertypen (Arthropoda; Mollusca — Cephalo-

poda; Tunicata — Pyrosoma; Vertebrata — Teleostia, Se-

lachia, Cyclostomata) vertretene Erscheinung, die höchst

wahrscheinlich durch den Dotterreichtum der Eier bewirkt

wird. Charakterisiert ist sie dadurch, daß die Differen-

zierung des Entoderms nicht auf einmal zustande kommt,
sondern auf zwei Entwicklungsvorgänge, die voneinander

entweder zeitlich oder räumlich oder auch zeitlich und

räumlich zugleich geschieden sind, verteilt ist.

2) Durch den ersten Entwicklungsvorgang (erste Gastru-

lationsphase) wird ausschließlich das Dotterentoderm an-

gelegt, welches, wie schon sein Name besagt, einen innigen

und primären Zusammenhang mit dem Dotter aufweist,

seine Verflüssigung und Verarbeitung bewirkt und zuletzt,

meistens ohne einen Anteil am Aufbau des Embryos zu

nehmen, fast vollkommen degeneriert.

3) Durch den zweiten Entwicklungsvorgang (zweite

Gastrulationsphase) kommt die Differenzierung des Keim-
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entoderms zustande, welches größtenteils am Aufbau des

Darmepithels beteiligt ist, in manchen Fällen das Meso-

derm aus sich hervorgehen läßt, teilweise aber auch an das

Dotterentoderm Zellen abgeben kann, die das Schicksal

der letzteren teilen. Die perivitelline Sonderuug mancher
höher organisierten Arthropoden ist als eine sekundäre

Erscheinung zu betrachten, die sich auf die zweite Gastru-

lationsphase, wie sie uns bei den Onychophoren in ihrer

primären Form vorliegt, zurückführen läßt.

4) Wir haben somit bei den genannten Tiergruppen

nur mit einer teilweisen Degeneration eines Keimblattes —
desEntoderms zu tun, die auch aus der Entwicklung anderer

Tiere (Capitellidae, Rana, Triton u. a.) bekannt ist. Eine

totale Degeneration des Entoderms, wie sie Heymons für

die pterygoten Insekten angenommen hat, liegt, unsrer

Ansicht nach, in der Entwicklung der Tiere nicht vor.

Meine Erwägungen könnten vielleicht den Eindruck erwecken,

daß ich bestrebt war, die Mannigfaltigkeit der Tatsachen in starre, wo-

möglich streng definierte Begriffe einzuzwängen. Davon bin ich aber

weit entfernt — ich trachtete vielmehr, insoweit dies auf Grund unsers

heutigen Wissens möglich war, das große, betreffende Tatsachen-

material auf die in der vergleichenden Morphologie übliche Weise zu

ordnen, um darauf eine bessere Übersicht zu gewinnen. Inwiefern dies

geschehen ist, sei dem Leser zur Entscheidung übergeben.

Lemberg, im Juli 1911.
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Tafel XII.

Fig. 1. Querschnitt durch einen Embryo, dessen Hinterende schon ziem-

lich weit in den Dotter, gegen den vorderen Eipol eingekeilt ist. Der Schnitt hat

die hintere Region des Keimstreifens getroffen.

Fig. 2. Querschnitt durch einen Keimstreif auf der Höhe der Abdominal-

region.

Fig. 3. Querschnitt durch einen Keimstreif auf der Höhe des zweiten

Maxillarsegmentes.

Fig. 4. Fragment aus einem Sagittalschnitte durch einen etwas jüngeren

Keimstreif, als der auf Textfig. 1 abgebildete.

Fig. 5. Fragment aus einem Sagittalschnitte durch einen etwas älteren

Keimstreif.

Fig. 6. Fragment aus einem Sagittalschnitte durch einen noch etwas

älteren Keimstreif, der in seiner Entwicklung dem auf Textfig. 1 abgebildeten

entspricht.

Fig. 7. Fragment aus einem Sagittalschnitte durch einen Keimstreif kurz

nach seiner Umrollung.

Fig. 8. Fragment aus einem Sagittalschnitte durch einen Keimstreif, der

seinem Alter nach dem auf Textfig. III abgebildeten entspricht.

Fig. 9. Fragment aus einem Sagittalschnitte durch einen Keimstreif, der

seinem Alter nach dem auf Textfig. IV abgebildeten entspricht.

Fig. 10. Fragment aus einem Sagittalschnitte durch einen Keimstreif, der

seinem Alter nach dem auf Textfig. II abgebildeten entspricht.

Fig. 11. Fragment aus einem Sagittalschnitte durch einen Keimstreif, der

seinem Alter nach dem auf Textfig. III abgebildeten entspricht.

Fig. 12. Fragment aus einem Sagittalschnitte durch einen Keimstreif, der

etwas älter als der auf Textfig. III abgebildete ist.

Tafel XIII.

Fig. 13. Querschnitt durch einen Keimstreif, bei maximaler Dorsalkrüm-

mung, auf der Höhe der Thoracalregion.

Fig. 14. Fragment aus einem Sagittalschnitte durch einen Keimsteif, der

seinem Alter nach dem auf Textfig. V abgebildeten entspricht.

Fig. 15. Fragment aus einem Sagittalschnitte durch einen vollkommen

entwickelten Embryo.

Fig. 16. Fragment aus einem Sagittalschnitte durch einen Embryo, der

seinem Alter nach dem auf Textfig. VII abgebildeten entspricht.

Fig. 17. Fragment aus einem Sagittalschnitte durch einen Keimstreif, der

seinem Alter nach dem auf Textfig. II abgebildeten entspricht.



Histologische Studien über Insekten.

III. Über das sensible Nervensystem der Larven von

Melolontha vulgaris.

Von

Alexius Zawarzin.

(Aus dem anat. histol. Laboratorium der Universität St. Petersburg.

Vorstand Prof. Dr. A. V. Dooiel.)

Mit 1 Figur im Text und Tafel XIV.

Die vorliegende Mitteilung ist das Resultat von Kontrollbeobach-

tungen, welche ich an Larven von Maikäfern bei der Untersuchung

des sensiblen Nervensystems der Aeschna-Lsivven. gemacht habe.

Genauere Literaturangaben über das sensible Nervensystem der

Insekten, sowie die von mir angewandten Untersuchungsmethoden

sind in der von mir veröffentlichten iirbeit über die AescJma-JjSiTven (8)

angegeben, infolgedessen werde ich hier niu: diejenigen Arbeiten in

Betracht ziehen, welche unmittelbar die in dieser Arbeit niedergelegten

Befunde berühren.

I. Kurze Literaturübersicht.

Im Jahre 1882 beschrieb Viallanes (7) bei Diptera ein subkutanes

Nervengeflecht, das von multipolaren Zellen gebildet wird; es war ihm

hierbei gelungen, diese Zellen durch die einfache Vergoldungsmethode

darzustellen.

RiNA MoNTi (1894, 4) hat zuerst das Verfahren der Methylenblau-

färbung an Insekten angewandt, das ihr die Möglichkeit gab, bei Larven

von Cerambycidae und Orthoptera ein subkutanes Nervengeflecht

nachzuweisen. Genauer beschreibt sie dasselbe bei Cerambycidae, bei

denen es von Fortsätzen uni-, bi- und multipolarer Zellen gebildet wird.

Je ein Fortsatz einer derartigen Zelle dringt in ein zum Centrum ver-

laufendes Nervenstämmchen ein, während die übrigen Verzweigungen
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ein dichtes Gefleclit bilden und augenscheinlich unterhalb des Hypo-

derma endigen. Leider sind die zur Illustration dieser Befunde bei-

gegebenen Figuren nicht genügend deutlich, offenbar weil es R. Monti

nicht gelungen war Präparate zu erhalten, an denen nur die Nerven

tingiert waren.

Dieselben Verhältnisse war es Holmgren (3) gelungen mit dem-

selben Verfahren genauer zu studieren, jedoch an Schmetterlingsraupen,

vorwiegend von Sfhinx ligustri. Die centralen Fortsätze der Zellen,

die auch hier ein subkutanes Geflecht bilden, dringen in die zu den

Ganglien verlaufenden Nervenstämmchen ein, während die peripheren

Fortsätze sich stark verzweigen und mit ihren feinsten Verzweigungen

untereinander anastomosieren (Kontinuität), wobei sie unter den Hypo-

dermazellen ein Netz bilden.

Außer diesen Zellen beschreibt Holmgren noch gewöhnliche

bipolare sensible Zellen mit unverzweigten Fortsätzen, die vorwiegend

die Härchen innervieren und mit den Zellen des subkutanen Geflechtes

nicht zusammenhängen.

In demselben Jahre veröffentlichte vom Rath (6) seine Unter-

suchungsresultate über das sensible Nervensystem einer Reihe von

Insekten! ; hierbei hatte er sich hauptsächlich des Golgi-Verfahrens,

jedoch auch der Methylenblaumethode bedient. Vom Rath gibt be-

reits ein andres Bild der sensiblen Peripherie der Insekten als R. Monti

und Holmgren. Bei sämtlichen untersuchten Insekten findet er nur

bipolare receptorische Zellen. Einem jeden sensiblen Härchen ent-

spricht eine derartige Zelle, deren peripherer Fortsatz in den Hohlraum

des Härchens sich erstreckt und in demselben an der Spitze des Här-

chens endet. Andre sensible Elemente hat dieser Forscher nicht

gefunden.

Dieselben Resultate erzielte mit Hilfe desselben Verfahrens auch

DuBOSCQ (1898, 2) bei den Forficuhdae. Duboscq nimmt jedoch an,

daß der periphere Fortsatz nicht in den Hohlraum des Härchens ein-

dringt, sondern an dessen Basis endigt. Außerdem stellt er bei den

Insekten die Anwesenheit von Zellen in Abrede, welche das subkutane

Geflecht bilden und ist der Ansicht, daß das von Holmgren und R.

Monti beschriebene Geflecht bindegewebiger Natur ist.

Mir ist es gelungen (1912, 8), das sensible Nervensystem der

^escAna-Larven recht vollständig mit Hilfe der Methylenblaumethode

1 Vom Rath untersuchte die Antennen und die Palpen verschiedener

Vertreter von Orthoptera, Diptera und Hymenoptera.
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zu studieren, Ihrem Bau nach nähert sich dieses System dem Typus,

welchen vom E.ath und Duboscq beschrieben haben, d. h. jedem sen-

siblen Organe (Härchen usw.) entspricht fast immer eine einzige, ein-

fache, bipolare, receptorische Zelle, welche dieses Organ durch ihren

peripheren Fortsatz innerviert.

Außer diesen Zellen sind unterhalb einiger Abschnitte der Haut-

decke noch andre Zellen gelegen, welche ich als Zellen des IL Typus

zu bezeichnen vorschlug. Diese Zellen werden stets an bestimmten

Stellen (vorwiegend auf den Gelenken) und fast stets in bestimmter Zahl

angetroffen. Ihrer Gestalt nach sind sie recht mannigfaltig (bipolar

oder multipolar). Ein Fortsatz derselben (der centrale) dringt in das

zum Ganglion ziehende Nervenstämmchen ein, während die andern,

stark verzweigten, varicöse baumförmige Endigungen zwischen den

Hypodermazellen, hauptsächlich der Gelenkmembranen, bilden. Die

Zellen des II. Typus habe ich mit den Zellen verglichen, welche das

subkutane Geflecht bei den Cerambycidae (R. Monti) und den Raupen

(Holmgren) bilden. Da diese letzteren mein besonderes Interesse

erweckten, so beschloß ich, dieselben selber zu studieren. Zu diesem

Zweck habe ich eine Form gewählt, die der von R. Monti untersuchten

nahe steht, nämlich die Larven vom Maikäfer {Melolontha vulgaris).

Wie zu erwarten war, so fand ich hier ein gleiches Hautgeflecht;

in den Einzelheiten des Baues desselben habe ich jedoch einige neue

Befunde feststellen können, deren Schilderung den Gegenstand vor-

liegender Arbeit darstellt.

II. Eigene Beobachtungen.

Auf den ersten Blick erscheinen die Maikäferlarven ein noch gün-

stigeres Objekt für die Methylenblaufärbung zu sein als sogar die

Aeschna-Laiven. Sie sind genügend groß; ihr Körper ist fast durch-

weg von weichem und dabei noch fast farblosem Chitin bedeckt, so

daß hier sämtliche günstige Bedingungen für eine rasche Präparation,

sowie eine Untersuchung des sensiblen peripheren Nervensystems auf

Totalpräparaten gegeben sind. Leider sind die Maikäferlarven für

eine Färbung mit Methylenblau nicht besonders empfänglich. Es ist

nämlich sehr schwer, bei ihnen die Färbung der Nervenelemente allein

zu erhalten; mit diesen werden gewöhnlich auch dicke bindegewebige

Zellmembranen sowie die trachealen Endzellen gefärbt.

Nur in ausnehmend günstigen Fällen gelingt es vollkommen klare

Bilder zu erhalten. Von 200 Larven, die mir zu Gebote standen, habe

ich nur an 15—20 gute Präparate erhalten. Infolge dieser ungünstigen
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Verhältnisse habe ich das sensible Nervensystem bei den Maikäfer-

larvcn nur in den Hautdecken des Körpers untersuchen können;
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Textfig. 1.

Quersolinitt (lurchdie Hautdecke einer Maikiiferlarve. l'ixiert in HERMANNsclier Mischung, ge-

färbt mit Safranin und J.ichtgrün. Vergr. 650/1. Th, Kardien; n, peripherer Fortsatz einer

Zelle vom I.Typus; rz, Zelle Tom I. Typus; Kch, eine kompaktere Chitinschicht, die die Wand

des zum Härchen führenden Kanals bildet; /*?/, Hypoderma; K, Kanal; Chk. Cuticula; Ach, äuße-

res Chitin; Mch, mittleres Chitin; Jch, inneres Chitin; thl, Ligament des Härchens: Tz, tricho-

gene Zelle.
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hinsichtlich der auf den Extremitäten gelegenen Sinnesorgane kann

ich nur angeben, daß der Nervenapparat derselben nach demselben

allgemeinen Prinzip aufgebaut ist, wie in den Hautdecken des

Körpers.

Bevor ich zur Beschreibung des Nervensystems übergehe, ist es

erforderlich, den Bau der Hautdecken sowie der in ihnen gelegenen

Sinnesorgane in Betracht zu ziehen.

Die Chitindecke der Maikäferlarven ist sehr dick, jedoch vollkommen

farblos; auf ihrer Oberfläche wird eine sehr dünne, leicht gefärbte

Cuticularschicht abgeschieden (vgl. Chk Textfig. 1). Unter dem Chitin

ist ein aus recht großen, vollkommen pigmentfreien Zellen bestehendes

Hypoderma (%) gelegen.

In der ganzen Ausdehnung der Decken sind zunächst Tasthaare

verstreut. In den verschiedenen Gebieten der Decke haben dieselben

eine verschiedene Form, sind bald fadenförmig, bald spießförmig, bald

dornförmig. Alle Härchen sind relativ dick und lang (besonders die

fadenförmigen) und weisen eine mehr oder weniger intensive Braun-

färbung auf. Jedes Härchen enthält einen recht geräumigen Hohl-

raum, der an der Basis des ersteren in einen schmalen Kanal übergeht

(Textfig. 1).

Mit seiner leicht verbreiterten Basis sitzt jedes Härchen in einem

Grübchen auf der Oberfläche der Chitindecke, in welche es durch

besondere Bänder {thl) befestigt ist. Das Grübchen selber ist von der

allgemeinen farblosen Masse der Chitindecke durch eine besondere

zweischichtige Membran abgegrenzt. Die innere Schicht dieser Mem-

bran besteht aus braungefärbtem, die äußere aus farblosem, jedoch

sehr kompaktem und stark lichtbrechendem Chitin.

Im Grunde des Grübchens ist eine Öffnung vorhanden, welche in

einen verhältnismäßig breiten, die Dicke der Chitindecke dm'chsetzenden

Kanal führt. Dieser Kanal weist an den Härchen von verschiedener

Form einen verschiedenen Durchmesser auf. Am breitesten ist er bei

langen, fadenförmigen oder spießförmigen Härchen. Die Wand der

Kanäle besteht aus dichterem Chitin (Textfig. 1 Kcli), dessen Schichtung

mit der Längsachse des Kanals zusammenfällt. Längs der Innenwand

des Kanals sind einige flache den Hohlraum desselben auskleidende

Zellen oelegen. Von unten ist er teilweise von einer trichogenen

Zelle (
Tz) mit einem großen Kern, die bereits im Hypoderma (liy) hegt,

verschlossen. Außer Härchen werden auf der ganzen Körperoberfläche

der Maikäferlarven noch zahlreiche »Porenkanäle« (Taf. XIV, Fig. 6

fk) angetroffen.
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Dieselben sind ebenso gebaut wie die Härchen, natürlich mit dem

Unterschiede, daß hier das Härchen selber fehlt; dasselbe wird durch

eine dünne Chitinmembran, welche die äußere Öffnung des Grübchens

verschließt, ersetzt. Der durch das Chitin zu letzterem führende

Kanal ist außerdem beträchtlich enger als derselbe bei den Härchen.

Das sensible periphere Nervensystem der Maikäferlarven ist durch-

aus anders gebaut, als bei einigen Orthoptera, Hymenoptera und Diptera

(vom Kath, 6), bei den Forficuliden (Duboscq, 2) und den Aeschna-

larven (Zawarzin, 8). Bei den ersteren werden ebenso wie bei den

Larven von Cerambycidae (K. Monti, 4) und bei Eaupen (Holmgren, 3)

nicht nur spezielle sensible Organe (Härchen u. dergl.), sondern auch

die ganze Haut innerviert. Unmittelbar unterhalb des Hypoderma

ist bei den Maikäferlarven ein kontinuierliches Nervengeflecht an-

geordnet, welches sich über die gesamte Körperoberfläche erstreckt

und sich auf die Körperanhänge ausbreitet.

Bei schwacher Vergrößerung erscheint dieses Geflecht als ein mehr

oder weniger breitmaschiges Netz (Fig. 1 u. 2, Taf . XIV), dessen Maschen

von relativ wenigen varicösen Nervenfasern gebildet werden; außer

diesen gehen in den Bestand des Geflechtes noch andere, äußerst feine

und stark variköse Fasern ein (Fig. 2, Taf. XIV ev), die ein dichteres

Netz bilden. Im Geflecht sind auch Nervenzellen und mehr oder

weniger dicke Nervenstämmchen enthalten. Stark entwickelt ist das

Geflecht in den mittleren Körperabschnitten der Larve (besonders

auf der Kückenseite), bedeutend schwächer ist es in den Decken des

Hinterendes. —
Die in den Bestand des Geflechtes eingehenden Zellen weisen eine

mannigfaltige Form auf. In der Mehrzahl der Fälle sind sie bipolar

(Fig. 1, 2, 3, Taf. XIV Z'^); es werden jedoch auch tripolare (Fig. 1 2^2)

und multipolare (Fig. 1 2'"2) angetroffen.

Unipolare Zellen, wie sie R. Monti bei den Larven von Ceram-

bycidae gefunden hat, habe ich nicht gesehen; mir scheint es, daß bei

den von R. Monti als unipolar beschriebenen Zellen der eine Fortsatz

ungefärbt geblieben war und daß dieselben tatsächlich bipolar sind.

Je ein Fortsatz der Zellen im Geflecht ist sehr dünn, nicht varikös,

oder nur in sehr geringem Grade varikös. Derselbe verzweigt sich

niemals und tritt in ein Nervenstämmchen ein, welches zum Centrum

verläuft (Fig. 1, Taf. XIV 2/ u. Fig. 2 zs). Da die Zellen längs der ganzen

Oberfläche des Körpers recht gleichmäßig verstreut sind, so bilden ihre

centralen Fortsätze und die von denselben gebildeten Nervenstämmchen



Histologische Studien über Insekten. III. 453

gleichsam ein weitmaschiges Netz, in welchem es bisweilen schwer

fällt (besonders in den peripheren Teilen) die allgemeine centripetale

Richtung der Fasern festzustellen. Diese Schwierigkeit wird noch

dadurch gesteigert, daß die centralen Fortsätze häufig schlecht gefärbt

sind. Die übrigen (peripheren) Fortsätze der Zellen des Geflechtes

verzweigen sich reichlich und bilden mit ihren Verzweigungen das

Grundnetz des Geflechtes. Auch diese Fortsätze sind relativ schwach

varikös, erstrecken sich jedoch sehr weit. Fast sämtliche peripheren

Fortsätze der auf den Fig. 1 u. 2, Taf. XIV, abgebildeten Zellen treten

weit aus dem Bereiche der Zeichnung heraus; diejenigen der Fig. 2

bilden bei derselben gleichsam ein Nervenstämmchen, welches sich

beträchtlich weit erstreckt mid darauf abermals in Geflechtsfasern

zerfällt. Hierbei kommen die Fortsätze verschiedener Zellen in der-

maßen enge Berührung miteinander, daß es scheint, als verschmelzen

sie miteinander. Nur auf sehr guten Präparaten, auf denen jede Faser

vollkommen deutlich hervortritt, kann bei starken Vergrößerungen

wahrgenommen werden, daß die Fortsätze nur dicht aneinander-

gelegen sind. Dieses Verhalten illustriert die Fig. 4, der Taf. XIV,

welche bei starker Vergrößerung eine Masche des Geflechtes darstellt.

Dasselbe Verhalten lassen auch die Fig. 1 und 2 erkennen; infolge

des kleinen Maßstabes der Zeichnungen ist es mir jedoch leider nicht

gelungen dasselbe vollkommen distinkt wiederzugeben.

Breite plasmatische Verbindungen benachbarter Zellen habe ich

ein oder zweimal beobachtet.

Sämtliche Verzweigungen der peripheren Fortsätze gehen schließ-

lich in feinste variköse (die Varikositäten sind hier kugelförmig) Ast-

chen (Fig. 1, 2, 4 der Taf. XIV ev) über. Ebensolche Astchen ent-

springen auch von den peripheren Fortsätzen in der Gesamtausdehnung

derselben. Diese varikösen Ästchen verzweigen sich ihrerseits und

bilden den dichtesten Anteil des Geflechtes, welcher unmittelbar unter-

halb des Hypoderma gelegen ist und die Zellen desselben umflicht

(Fig. 1, 2, 4: ev). Derartige reine Bilder, wie sie auf den Fig. 1, 2 und 4

dargestellt sind, habe ich durchaus nicht immer erhalten. In dem
Geflechte sind nämlich die dickeren Maschen, die Stämmchen der

centralen Fortsätze der Zellen sowie diese letzteren stets von recht

dicken bindegewebigen Hüllen umgeben (bh Fig. 1, Taf. XIV), die sich

mit Methylenblau sehr intensiv färben. Sind nun diese Hüllen ge-

färbt, so gelingt es nicht mehr die einzelnen Fasern des Geflechtes zu

unterscheiden; das Geflecht erhält ein vollkommen andres Aussehen:

es erscheint aus großen multipolaren Zellen zusammengesetzt, die
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sich mit ihren dicken Fortsätzen zu einem weitmaschigen kontinuier-

lichen Netze vereinigen, von welchem feine variköse Endästchen

abgehen. Derartige Bilder können den Forscher leicht irreleiten und

haben es auch vielleicht schon getan. Nach den Zeichnungen von

K. MoNTi war ein Teil der Hüllen gefärbt, deswegen hat er sie auch

wahrscheinlich als unipolare Zellen beschrieben, die tatsächlich bipolar

sind. Möglicherweise erklärt sich auch die von Holmgren (3) ge-

sehene Kontinuität in dem subkutanen Geflecht der Raupen teilweise

durch das erwähnte Verhalten i.

An den Kanälen, welche zu den sensiblen Organen (Härchen und

Porenkanälen, vgl. oben) führen, wird das subkutane Geflecht nicht

unterbrochen, sondern erstreckt sich in dieselben und kleidet deren

Wände aus, gleichsam ein Futteral bildend. Zwei derartige Geflechte

in den Kanälen sind auf Fig. 3 und 7 der Taf . XIV (kp) abgebildet.

Diese Figuren ergeben (besonders in Fig. 7, auf welcher die Färbung

vollständiger ist), daß in den Kanälen das Geflecht dichter und ärmer

an EndVerzweigungen wird, wobei es jedoch seinen allgemeinen Cha-

rakter beibehält. Niemals werden jedoch hier Zellen angetroffen.

Im centralen Teil des Kanals liegt gewöhnlich eine einfache bipolare

sensible Zelle vom gewöhnlichen Typus mit unverzweigten Fortsätzen

(Fig. 3, Taf. XIV z'). Ihr peripherer Fortsatz tritt an die Basis des

Härchens heran (Textfig. 1 n ; Fig. 5, Taf. XIV) oder an die den Poren-

kanal verschließende Membran (Fig. 6, Taf. XIV) und endigt hier

mit einer kleinen Verdickung.

Wie bei den Aeschnalarven so habe ich auch hier keinmal wahr-

nehmen können, daß der Fortsatz in den Hohlraum des Haares ein-

dringt. Für die starken Haare, welche die Haut der Maikäferlarve

bedecken, wage ich es jedoch nicht, diese Behauptung stricte aufrecht

zu erhalten.

Der zweite (centrale) Fortsatz der receptorischen Zelle tritt in

eines von den centralwärts verlaufenden Nervenstämmchen ein.

Die beschriebenen Zellen liegen nicht immer im Hohlraum des

Kanals, sondern bisweilen auch im Hypoderm und sogar unterhalb

desselben im Geflecht, wobei in den Kanal nur der periphere Fortsatz

eindringt. Bisweilen habe ich auch, freilich selten, an einem Härchen

zwei Zellen angetroffen.

1 Leider habe ich von diesen Untersuchimgen Holmgrens nur eine Vor-

stellung aus seiner Abhandlung im Anatomischen Anzeiger (3), während mir seine

Hauptarbeit nicht zur Verfügung stand.
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Es ist recht schwierig ein volles Bild der Innervation der sensiblen

Organe zu erhalten, da die verschiedenen Abschnitte des sensiblen

Nervensystems der Maikäferlarven nicht gleichzeitig gefärbt werden.

Zunächst erscheinen bei der Tinktion die feinsten Verzweigungen

(darunter auch die Geflechte in den Kanälen) der Zellen des Gruud-

geflechtes und erst darauf die Zellen selber mit ihren centralen Fort-

sätzen. Zu dieser Zeit beginnt jedoch bereits eine Entfärbung der

feinsten Verzweigungen. Sind schließhch die receptorischen Zellen

der sensiblen Organe gefärbt, so sind von den Geflechten in den Ka-

nälen nur Spuren nachgebheben, während in dem subkutanen Geflecht

bereits die Hüllen gefärbt erscheinen, infolgedessen dasselbe einer

Untersuchung wenig zugänglich ist. Aus diesem Grunde sah ich mich

genötigt, die Innervation der sensiblen Organe durch 4 Figuren (3, 5,

6, 7 der Taf. XIV) zu illustrieren. Nur eine derselben (Fig. 3) zeigt

sämtliche beschriebenen Elemente, doch ist das Geflecht in dem Kanäle

(k.f) bereits teilweise entfärbt, während die receptorische Zelle {z')

noch bei weitem nicht vollständig tingiert ist. Ich hielt es daher für

erforderlich, noch die Fig. 7, welche das Geflecht darstellt und die

Fig. 5 und 6, auf welchen das Verhalten der receptorischen Zellen

sichtbar sind hinzuzufügen.

Derart ist der Bau des peripheren sensiblen Nervensystems auf

der Körperoberfläche. Die Nerven auf den Extremitäten waren auf

meinen Präparaten nicht genügend vollständig gefärbt (sie waren niu:

an den dem Körper angrenzenden Teilen tingiert). Die erhaltenen

Präparate erweisen jedoch, daß auch auf den Extremitäten das sen-

sible Nervensystem denselben Charakter beibehält wie in den Haut-

decken.

lil. Schlußbetrachtungen.

Das sensible periphere Nervensystem der Maikäferlarve wird

somit von Zellen zweierlei Typen gebildet. Die einen Zellen bilden

ein kontinuierliches subkutanes Geflecht und sind mit dem centralen

Nervensystem verbunden, die andern sind gewöhnliche receptorische

Zellen, welche die sensiblen Organe innervieren. Letztere Zellen sind

stark verbreitet und sind bei \nelen wirbellosen Tieren, von den Ar-

thropoden bei Crustaceen, Arachnoideen, Myriapoden und Insekten

beschrieben worden.

Nach der Ansicht von Duboscq (2) und vom Rath (6) wird das

sensible System der Insekten nur von diesen Zellen gebildet. Bei den

Aeschnalarven, bei denen das sensible Nervensystem den Typus auf-
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weist, welchen die ebenerwähnten Forscher beschreiben, d. h. fast

ausschließhch aus receptorischen Zellen besteht, habe ich neben letzteren

noch andre Zellen gefunden, welche die Gelenkmembranen sowie einige

andre Körperstellen innervieren, und ihrem morphologischen Charakter

nach den Zellen nahe kommen, welche bei den Maikäferlarven das

sublcutane Geflecht bilden.

Ich bin der Ansicht, daß Zellen dieses Typus auch bei andern

Insekten vorhanden sind, und auch bei denen, welche vom Rath (6)

und DuBOSCQ (2) untersucht haben, wobei sie von den Forschern nur

deswegen nicht erwähnt werden, weil sie Körperteile untersucht hatten,

in denen diese Zellen nicht angetroffen werden. Ich bin daher der

Meinung, daß Zellen auch dieses Typus bei Insekten, wie überhaupt

bei den Arthropoden ebensoweit verbreitet sind wie die gewöhnlichen

receptorischen Zellen. Dieses beweisen die von mir in vorliegender

Abhandlung bestätigten Untersuchungen von R. Monti (4) und E.

HoLMGREN (3) sowie die Untersuchungen von Nusbaum und Schreiber

(5), welche ein ausgiebiges subkutanes Geflecht, das von analogen Zellen

gebildet wird, beim Flußkrebs beschreiben.

Ihrem Verhalten zum Centralnervensystem nach sind diese Zellen

den receptorischen Zellen vollkommen gleichwertig; ich sehe daher

nicht den Grund ein dieselben, wie es Holmgren tut in ein besonderes

System auszuscheiden.

In Berücksichtigung der Terminologie scheint es mir einfacher

die gewöhnlichen receptorischen Zellen — als Zellen des I. Typus und

die Zellen mit verzweigten peripheren Fortsätzen als Zellen des II. Typus

zu bezeichnen. Das sensible Nervensystem wird niu: sein Aussehen

ändern je nach der geringeren oder größeren Entwicklung einer der

erwähnten Zellenarten. In dieser Hinsicht stellen sich folgende zwei

extreme Fälle dar: einerseits die Insekten, die von vom Rath unter-

suchten Forficuhden und die Aeschnalarven, bei denen das sensible

Nervensystem fast ausschließlich aus Zellen des I. Typus besteht,

andererseits die Larven von Cerambycidae, Schmetterlingsraupen und

die Maikäferlarven, bei denen im peripheren sensiblen System be-

sonders stark die ein ausgiebiges subkutanes Geflecht bildenden Zellen

des IL Typus entwickelt sind, während die Zellen des L Typus den

zweiten Platz einnehmen.

Zum Schlüsse spreche ich meinem hochverehrten Lehrer Herrn

Prof. Dr. A. S. Dogiel meinen aufrichtigen Dank aus, für die viel-

fachen Ratschläge, welche mir während meiner Arbeit durch ihn

zuteil wurden ; meinen innigen Dank bitte ich auch Herren Prof.
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N. A. Cholodkowsky und Herrn Dr. J. A. Filiptschenko entgegen zu

nehmen, dank deren liebenswürdigem Entgegenkommen mir eine

große Anzahl von lebenden Maikäferlarven zur Verfügung standen,

welche mir als Material für die vorliegende Arbeit dienten.

St. Petersburg, September 1911.
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Erl<lärung der Abbildungen.

Sämtliche Figuren sind Präparaten von Maikäferlarven entnommen, die

mit Methylenblau gefärbt und in molybdänsaurem Ammonium fixiert worden

waren.

Fig. ]. Teil des subkutanen Geflechtes des Abdomens. Das Geflecht ist

von Zellen des II. Typus {Z2, Z'2, Z"^) gebildet. Die centralen Fortsätze des-

selben (z/) sammeln sich in Stämmchen, welche von einer Bindegewebshülle um-
geben sind (hh). Die Dendriten der Zellen bilden Geflechte und endigen mit

ihren Endverzweigungen [ev) zwischen den Zellen des Hypodermas. Vergr. 198/1.

Fig. 2. Teil eines gleichen Geflechtes wie auf Fig. 1, auf welchem jedoch

die Endverzweigungen {ev) der peripheren Fortsätze der Zellen vom II. Typus (zg)

besser sichtbar sind, zs, Nervenstämmchen von den centralen Fortsätzen der-

selben gebildet, ds. Stämmchen peripherer Fortsätze. Vergr. 198/1.

Fig. 3. Innervation eines sensiblen Härchens von der Rückenfläche eines

Abdominalsegmentes, ih, Härchen; np, subkutanes Geflecht, gebildet von Zellen

des II. Typus (zg); ^V> Teil dieses Geflechtes, welcher in einen breiten, zum Här-

chen führenden Kanal in der Chitindecke eindringt. Zj, Zelle des I. Typus in

dem Kanal; z/, deren centraler Fortsatz. Vergr. 285/1.
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Fig. 4. Teil des subkutanen Geflechtes bei stärkerer Vergrößerung, pfn,

Netz, gebildet von den Verzweigungen peripherer Fortsätze von Zellen des II. Typus

ev, deren Endäste, welche zwischen den Hypodermazellen endigen. Vergr. 740/1.

Fig. 5. Endigung eines peripheren Fortsatzes einer Zelle vom I. Typus (z^)

an einem Härchen {th). Das Geflecht ist ungefärbt. Vergr. 500/1.

Fig. 6. Endigung eines peripheren Fortsatzes einer Zelle vom I. Typus in

einem »Membrankanal« (pA;). Das Geflecht im Kanal ist ungefärbt. Vergr. 500/1.

Fig. 7. Geflecht in einem zum Härchen führenden Kanal, th, Härchen;

np, allgemeines subkutanes Geflecht; kp, Teil desselben im Kanal; zf, ein kaum
gefärbter centraler Fortsatz einer Zelle vom I. Typus. Vergr. 500/1.



Beitrag zur Kenntnis der Morphologie und Physiologie

der Haftscheiben von Dytiscus marginalis L
Von

Hans Blunck.

(Aus dem zoologischen Institut in Marburg.)

Mit 11 Figuren im Text.

Klammerapparate als sekundäre Geschlechtscharaktere sind unter

den Coleopteren außerordentlich weit verbreitet. Nur bei wenigen

großen Gruppen, wie z. B. den Lamellicorniern, beschränkt sich

die Verankerung der Geschlechter auf ein Anklammern mit Hilfe der

dann besonders gut ausgebildeten Krallen. In der Regel gesellen sich

diesen specifische, auf das männliche Geschlecht beschränkte und in

der Erscheinungsform sehr wechselnde Haftorgane an der Fußsohle

der Vorder- und Mittelbeine hinzu. Derartige Apparate wurden bei

allen Adephagen aber auch bei den meisten Polyphagen aufgefunden

und von Camerano (1879) ^ und Simmermacher (1884) bereits zum

Gegenstand vergleichend morphologischer Untersuchungen gemacht.

Bei den wasserlebenden Formen erreichen sie einen besonders hohen

Grad der Ausbildung und treten speziell bei den Dytisciden in einem

überraschenden Formenreichtum auf. Man hat diese Erscheinung wohl

nicht mit Unrecht dadurch zu erklären versucht, daß die cfcT in dem
flüssigen Element mehr als in der Luft der Gefahr des Abgleitens vom
glatten Rücken des Q ausgesetzt sind, dem durch eine bessere Ausge-

staltung des Haftmechanismus entgegengearbeitet wird. Beim Gelbrand

nehmen die Haftorgane die höchste überhaupt erreichte Stufe ein.

Historisches. Durch ihre auffallende Gestalt haben die Haft-

scheiben von jeher das Interesse der Autoren gefesselt und Anregung zu

einer ganzen Reihe von Aufsätzen über ihre anatomische und physiolo-

1 Der Titel der Arbeiten ist an der Hand der hinter den Automamen bei-

gefügten Zahlen aus dem Literaturverzeichnis am Schluß des Aufsatzes zu ersehen.

30*
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gische Natur gegeben. Den naiven Betrachtungen Frischs (1721, VIII,

S. 33—34) und Kösels (1749 Wasserins, I. Cl., S. 7—8) über die »wunder-

bare Knie-Scheibe des großen schwarzen Wasser-Käfers mit dem gelben

Saum« und der »merkwürdigen Anekdote« Gözes (1775, S. 99) von den

»Schüsselchen an den Vorderfüßen« des Gelbrands folgten die mehr

kritischen Untersuchungen Degeers (1774, S. 393—394), der wesentlich

die Kenntnis der groben Morphologie der Patellen an den Vorder-

beinen fördert und die Haftapparate der Mittelbeine entdeckt. An
dem Studium der Anatomie versuchten sich die Engländer West

(1861, S. 412—413 und pl. XLII, fig. 33—38) und Lowne (1871,

S. 267—271). Beider Arbeiten, besonders die letzte, bringen wert-

volle Aufschlüsse und verdienen die Vernachlässigung seitens aller

jüngeren Autoren nicht. Die Kenntnis der dort mitgeteilten Beob-

achtungen würde manchen Irrtum in den späteren Arbeiten mit Ein-

schluß der letzten vermieden haben. — Mit dem Microtom scheint

zuerst Simmermacher (1884) gearbeitet zu haben. Der Wert der

vergleichend-morphologisch und auch phylogenetisch wichtigen, seht

ausführlichen Darstellung wird leider durch die Unzuverlässigkeit der

histologischen Angaben und durch die falschen Maßverhältnisse in

den Zeichnunoen beeinträchtigt. Die mehrfache Verwechslunü; von

einzelligen Hautdrüsen i mit Muskelsträngen gebietet, alle Resultate

dieses Autors mit Vorsicht aufzunehmen. Graber (1885, S, 565

bis 570) stellte bald die gröbsten Irrtümer Simmermachers richtig und

hob in seinem vornehmlich referierenden Aufsatz die Kernpunkte der

noch schwebenden Probleme heraus. Diese blieben jedoch unbearbeitet,

bis in neuester Zeit Törne (1910) eine Abhandlung »Über die Saug-

näpfe der männlichen Dytisciden« veröffentlichte, die als die bedeu-

tendste und ausführlichste auf diesem Gebiet bezeichnet werden muß.

Der Aufsatz ist zwar weniger umfassend, als der Titel vermuten läßt,

behandelt aber die Haftapparate zweier Vertreter der Gattung Dytiscus

(latissimus L. und margmalis L.) in recht eingehender Weise. Dem
Verfasser ist es gelungen, an dem spröden Objekt die Schnittmethode

in Anwendung zu bringen und dadurch die Kenntnis der feineren

-Ajiatomie der Apparate wesentlich zu fördern. An den anatomischen

Teil der Arbeit schließen sich durch Experimente gestützte Betrachtun- '

gen über die mutmaßliche Wirkungsweise der Haftscheiben. Letzthin

publizierte Chatanay (1911) eine umfangreiche Arbeit, betitelt »Sur

1 Sollte auch Chatanay (1911, S. 416—417) der gegen Dahl und Dewitz

die Existenz eines Muskels im Dytiscus-Fuü für sicher hält, ( »me parait certaine «)

sich zu einem ähnlichen Irrtum haben verleiten lassen?
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le tarse des Dytiscides, Essai de Morphologie comparee«, die neben

allgemeinen Betrachtungen über Sexualdimorphismus im wesent-

lichen eine statistische Übersicht der Verteilung und Größe der Haft-

näpfe an den Vorder- und Mitteltarsen einer großen Artenzahl von

Dytisciden liefert. Ob der Autor dem Ziel, die natürlichen Verwandt-

schaftsverhältnisse der einzelnen Gruppen zueinander zu klären, auf

diesem Wege näher gekommen ist, möchte ich dahingestellt sein lassen.

Mir scheinen die Geschlechtscharaktere zu sekundärer Natur zu sein,

um hervorragendes systematisches Interesse beanspruchen zu dürfen.

— In der ausgedehnten Literaturübersicht wird Töknes Arbeit zitiert,

aber nicht behandelt. Eigne Untersuchungen histologischer Natur

nahm Chatanay nur in geringem Umfang vor, physiologische Pro-

bleme wurden nicht behandelt.

Eigne Befunde. Gelegentlich eigner Untersuchungen über das

Geschlechtsleben des Gelbrands wurde ich selber und gleichzeitig mit

TöRNE zum Studium der Haftapparate des Käfers angeregt. Während

meine Ergebnisse, soweit sie histologischer Natur sind, sich mit Törnes

in den wesentlichsten Punkten decken und sie ergänzen, gelangte ich

über die Mechanik des Apparates zu Anschauungen, die sich in einer

prinzipiellen Frage nicht mit denen des genannten Autors in Einklang

bringen lassen. Bei der Wiedergabe der eignen Befunde habe ich auf

die Hervorhebung und Klarstellung der gegen Törne strittigen Fragen

besonderes Gewicht gelegt. Herrn Prof. Korschelt sage ich auch an

dieser Stelle für liebenswürdigen Rat und Hilfe bei dieser Arbeit meinen

herzlichsten Dank.

Material und Untersuchungsmethoden. Ich studierte

neben ausgehärteten Individuen vornehmlich frisch geschlüpfte, un-

ausgefärbte Käfer und emige ältere Puppen. Die jungen Käfer eignen

sich zur Bearbeitung besonders gut, weil bei ihnen einerseits das Chitin

verhältnismäßig dünn und weich ist, anderseits die später der Re-

duktion anheimfallenden zelligen Elemente noch gut erhalten sind.

Konserviert wurde mit heißem Sublimat-Eisessig-Alkohol, das bessere

Resultate als die ZENKERsche Lösung ergab, eingebettet in hartem

Paraffin, geschnitten je nach der Härte des Chitins in geschlossenen

Serien von 5—10 u, und die Schnitte erhielten eine Hämatoxylin-

Eosin-Doppelfärbung, die recht schöne Bilder lieferte. — Die Zeich-

nungen wurden mit dem AßBEschen Apparat entworfen und mehrere

Schnitte zuweilen zu einem Bilde kombiniert.
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Fig. 1.

Veritialaiisiclit der drei zur Haftscheibe erweiterten Glieder eines rechten Vorderfußes von Dytis-
cus marginalis cS Lin.-Vergr. etwa 35 : 1. l.gr.H und 2.gr.H, die beiden großen, /c.H, ein kleiner

Saugnapf; M.B, Kandborsten ; Fr, Fransenbesatz der großen Näpfe.

Lage und Gestalt der Näpfe. Über den Sitz und den äußeren
Bau der Haftscheiben kann ich mich hier kurz fassen. Sie bilden

bekanntlich den hervorstechendsten sekundären Geschlechtscharakter
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des Dytiscus cf und zeichnen die Vorder- und Mittelbeine vor dem

andern Geschlecht aus. Durchweg sind die Beine der cTc^ kräf-

tiger gebaut und stärker behaart als die der 2 Q . Während aber

im übrigen die Hinterbeine der Geschlechter sich nicht wesentlich von

einander unterscheiden, hat an den beiden ersten Beinpaaren beim cf

nur das vierte und fünfte Tarsalglied die allen Fußgliedern des Q
zukommende langcylindrische Form beibehalten. Die drei ersten

Segmente tragen die Haftorgane und haben dementsprechend be-

deutende Umwandlungen erlitten, die sich bei oberflächlicher Be-

trachtung vor allem in einer starken Verbreiterung zeigen i. Diese

Verbreiterung beträgt an den Mittelbeinen nur etwa das 2i/2fache des

m-sprünglichen Querschnittes, an den Vorderbeinen fast das sechs-

fache. Während erstere sich dementsprechend wenig von den beiden

restlichen Gliedern abheben, haben letztere sich zu einer kreisrunden

Scheibe von 2,4 mm, einschließlich Kandborsten 3 mm, Durchmesser

zusammengeschlossen, die gegen die Tibia wie gegen die Krallen-

glieder sehr scharf abgesetzt ist und zu der unglücklichen Bezeichnung

»Kniescheibe« geführt hat. Die Oberseite dieser Scheibe ist gewölbt

und läßt an drei tiefen Querfurchen die Grenzen ihrer Elemente er-

kennen. Die Unterseite, wie sie von einem rechten Vorderfuß in Fig. 1

zur Darstellung kommt, ist flachhohl und die drei Glieder sind so eng

aneinandergefügt, daß sie eine gemeinsame Sohle bilden, während ihre

Trennungslinien fast verschwinden. Das Gleiche beobachtet man; an

den Mittelbeinen. Die Außenränder der Sohle sind mit einem ein-

zeiligen Kamm kräftiger und etwas nach unten gekrümmter chitinöser

Randborsten (Fig. 1 u. 2 R.B) besetzt, die Unterseite trägt in Gestalt

gestielter Chitinbecher die eigentHchen Haftorgane, deren Studium

in bezug auf Bau und Wirkungsweise ich mir zur Aufgabe machte.

Jedes Vorderbein ist mit 150—175 (nach Chatanay 1911 : 144 Stck.),

jedes Mittelbein mit etwa 1600 (Chat.: 830) Saugnäpfen besetzt, so

daß ein einziges cf mit der stattlichen Zahl von 3500 Saugern aus-

gerüstet ist. Zu diesen entsprechend kleinen (Chat.: 0,05—0,16mm)

und in ihrer Gesamtheit nur als ein dichter Haarfilz erscheinenden

Haftorganen kommen noch zwei größere Becher, die neben etwa 40

der kleinen auf dem ersten Tarsalglied des Vorderbeines stehen, ein

etwa 1,36mm (Chat.: 1,45) im Durchmesser haltendes Näpfchen

(Fig. 1, l.gr.H) in der Mitte des proximalen Randes und ein ungefähr

1 Es sei hier auf die Dissertation H. Euscheks: Das Chitinskelet von

Dytiscus marginalis, Marburg 1910, hingewiesen, wo in den Fig. 25—.30 diese

Verhältnisse veranschaulicht werden.
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halb so großes mehr nach vorn und außen zu (Fig. 1, 2.gr.H). Beide

bedecken zusammen etwa 1/4 der Sohlenscheibe und sind in ihrer

Natur als Schröpfköpfe mit bloßem Auge kenntlich.

Jeder Saugnapf zerfällt in eine schüsseiförmige Saugscheibe mit

etwas vorgewölbtem nabelartigem Boden und in einen cylindrischen

Stiel, durch den diese mit der Sohle verbunden ist. Die großen Näpfe

sind kreisrund und stehen senkrecht zu ihrem Stiel; unter den

kleinen (Fig. 1, k.H), die in der Größe ziemlich bedeutenden Schwan-

kungen unterliegen — ich stellte ihren Durchmesser auf 0,03—0,18 mm
fest — , haben nur die der Mitte der Fußscheibe genäherten eine un-

gefähr kreisförmige Gestalt (Fig. lOo). Die mehr peripher gestellten

Fig. 3.

Radiärer Verticalschnitt durch den Rand eines großen Napfes. Vergr. 500 : 1. Ä, vom Achseii-

cylinder ausstrahlende Verstärkungsrippen. Andre Bezeichnungen wie in Fig. 2.

besitzen einen mehr oder weniger eiförmigen Umriß (Fig. 106), eine

Eigentümlichkeit, die den Autoren bis auf Tuffen West (1861, Fig. 34

u. 36a) entgangen ist^. Sie sind zu ihrem Stiel in der Ruhe bis zu 80°

proximalwärts geneigt (Fig. 4), stellen sich aber beim Anpressen an die

Unterlage in derselben Ebene wie die großen ein, und nach einem

solchen Präparat ist Fig. 1 gezeichnet. Allen Haftnäpfen ist eine

radiäre, vom Mittelpunkt ausgehende Strahlung gemeinsam; die großen

sind am Rande mit Fransen besetzt {Fr in Fig. 1, 2 u. 3), die den

kleinen fehlen.

Anatomie. So viel läßt sich etwa an Totalpräparaten erkennen.

Zum Studium der feineren Anatomie ist der Gebrauch des Microtoms

unerläßlich. Die Schnitte lehren, daß die großen und die kleinen

1 So auch Chatanay (1911), wo dieses Versehen Bedeutung gewinnt,

weil der Autor die Dytisciden auf Grund der Form ihrer Haftnäpfe in zwei große

Gruppen teilt. Dabei wird Di/tisciis zu den Formen mit kreisrunden Näpfen

gestellt.
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Näpfchen trotz ihres unverkennbar gleichen Grundplanes im einzelnen

doch voneinander abweichen, so daß es vorzuziehen ist, sie gesondert

zu besprechen.

Die großen Näpfe. Ein central geführter Längsschnitt durch

einen der großen, untereinander gleichgebauten Näpfe eines frisch ge-

schlüpften, noch unausgefärbten Käfers lehrt (Fig. 2), daß der dünne

und flache Scheibenkörper ohne scharfe Grenze in den weitcylindrischen

Stiel übergeht, der ziemlich tief in die Fußsohle eingelassen ist. Die

Grenze zwischen Stiel und Sohle wird durch einen King zahlloser Poren-

kanäle (Pr) bezeichnet, welche die Körperwand senkrecht dm'chsetzen.

In dieser Ringzone ist das Chitin der Cuticula in äußerst feine starre

Borsten (B) ausgezogen, die Törne nicht erwähnt, Sie sind durchaus

massiv und stehen in keiner Verbindung mit lebenden Zellenelementen.

Ihre Leistung dürfte in der mechanischen Verhinderung einer Verstop-

fung der Porenkanäle bestehen. Der Weg der Porenkanäle läßt sich

als ein langer und enger Kanal weit in das Fußinnere verfolgen bis

zum Eintritt in große Zellen {Dr), die sich in nichts von dem so über-

aus charakteristischen Bau der über den ganzen Körper des Käfers

verteilten einzelligen Hautdrüsen unterscheiden und diesen auch funk-

tionell gleichwertig sind (Fig. 2, 6 u. 8). In der rundlichen Drüsen-

zelle hebt sich neben dem großen Kern ein stark lichtbrechendes elhp-

tisches Gebilde mit langovalem Lumen und dicker, von zahllosen

senkrecht zur Ellipsenachse gestellten Strahlen durchsetzter Wandung

ab. Das Lumen setzt sich in den Drüsenausführungsgang fort. Es ist

anzunehmen, daß das Secret an der Hand der Strahlen in das weite

Lumen und von dort in den nach der Körperoberfläche ziehenden Kanal

gelangt. Das ellipsoide Gebilde in der Drüsenzelle ist wie die Wandung

des Ausführungskanals chitinös. Bei frisch geschlüpften Käfern hat die

Abscheidung des Chitins noch nicht stattgefunden. In Fig. 2 ist die

intracelluläre Streifung daher noch garnicht, das Lumen nur schwer

und der Weg der Ausführungsgänge nur durch ihren Plasmabelag

erkennbar. Bei ausgewachsenen Tieren erfüllen die Drüsen mit ihrem

Leitungsapparat fast die ganze Fußhöhle (Fig. 6 u. 8) und bilden

kompakte Zellmassen ohne scharfe Zellgrenzen, so daß die in Fig. 2

recht deutlichen kleinkernigen Bindegewebszellen (B.Z) in Fig. 6 und 8

fast verschwinden.

Auf der Höhe der von den Porenkanälen durchsetzten Region

spaltet sich das die Fußsohle bekleidende Chitin in zwei morpholo-

gisch scharf unterschiedene Schichten, Die äußere {Ex in Fig. 2, 3,
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7, 8, 9) geht in die Wandung des Stieles über und überzieht diesen

wie auch die der Sohle zugekehrte Fläche des Haftnapfes. Sie ist dünn,

stark färbbar und gegen das Stielinnere zu stellenweise knollig ver-

dickt. Einzelne Knollen (Fig. 2 bei K) können sich von der Wandung

loslösen und frei als kleine Kugeln im Stielgewebe liegen. Die von

TöRNE in seine Abbildungen 7 und 10 eingezeichneten Körnchen von

Kristallform, auf die er im Text keinen Bezug nimmt, dürften mit

diesen Chitinknöllchen identisch sein. In meinen Schnitten zeigten

sie stets einen kreisrunden Querschnitt, ließen keine Schichtung er-

kennen und erinnerten infolge ihres starken Lichtbrechungsvermögens

an öltropfen. Ihre Unlöslichkeit in Alkohol und Kalilauge spricht

jedoch für ihre Chitinnatur. In einer breiten, ringförmigen Zone (R.Z)

auf halber Stielhöhe und an der Saugfläche der Haftschüssel ist das

stark färbbare Wandchitin durch ein helleres von etwas größerer Dicke

ersetzt, dem die knolligen Erhabenheiten fehlen, und das einen elasti-

scheren Eindruck macht.

Die in- der Region der Porenkanäle nach innen abgespaltene Chitin-

schicht {Ps in Fig. 2, 7 u. 8) springt weit in das Innere des Tarsus vor

und bildet eine halbkugelige Glocke, die den Haftkelchstiel gegen die

Fußhöhle abschließt. Sie erscheint aus zahlreichen radiär gestellten

Röhren zusammengesetzt, die vorn geschlossen, nach hinten zu aber

offen sind. Törnes Vermutung, daß diese »Pahssadenschicht « den

sie als ein dicker Mantel umkleidenden sehr hohen und großkernigen

Epithelzellen {P.E) ihre Bildung verdankt, fand ich beim Studium

der xlnlage auf dem Puppenstadium bestätigt. Fig. 7 ist nach dem

Präparat einer wenige Tage vor dem Ausschlüpfen stehenden Puppe

gefertigt und stellt die rechte Hälfte eines Schnittes durch die Pa-

lissadenanlage des kleineren der beiden großen Näpfe dar. Die Epithel-

zellen (P.E) haben etwa dieselbe Gestalt wie bei den jungen Imagines,

sind aber schärfer gegeneinander abgesetzt und jede dringt mit dem

verjüngten Ende bis zum Grunde eines der kleinen Chitinbecher (Ps)

vor, welche die erste Anlage der Palissadenschicht bilden. Die Wände

der Röhren sind noch sehr dünn und fast farblos. Die Zellen scheinen

sich schon in voller secretorischer Tätigkeit zu befinden, die beim

Ausschlüpfen der Imago noch nicht beendet ist. Entsprechende Schnitt-

bilder durch die Haftscheiben älterer Käfer (Fig. 8) zeigen vielmehr,

daß die chitinogenen Zellen nach der Fertigstellung der Palissaden

diesen unter allmähhchem Zurückweichen in das Fußinnere und gleich-

zeitigem Zerfall noch eine unregelmäßige Schicht sehr hellen Chitins

auflagern. Die Oberfläche dieser Deckschicht ist an mehreren Stellen
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Kg. 6.

Ein in derselben Ebene wie Fig. 5 getroffener kleiner Xapf eines ausgeliärteten Käfers. Vergr.

300 : 1. Pfr, den Achsencylinder verschließender Chitinpfropf, O, diesem vom Palissadenepithel,

Ka, von der Aohsencylinderzelle aufgelagerte helle Chitinkappe. Bezeichnungen im übrigen wie oben.

zipfelförmig ausgezogen. In der Regel ist eine äußere, ganz struktur-

lose (0) von einer inneren Zone mehr oder weniger scharf abge-

grenzt, die eine feine unregelmäßige Streifung erkennen läßt und wenige

grobe, stärker färbbare Chitinkomplexe {Br) führt.

An das Palissadenepithel schließt sich bei jungen Käfern gegen

die Fußsohle zu ein Ring bedeutend kleinerer langgestreckter Zellen



470 Hans Blunck,

an {R.E in Fig. 2 u. 7), deren Grenzen nur schwer erkennbar sind.

Ihre langovalen Kerne liegen wie die der Palissadenzellen in der hinteren

Zellhälfte. Die Lage dieser Zellen läßt vermuten, daß ihnen die Bil-

dung des nicht in Röhrchen aufgelösten Glockenrandes zufällt, doch

dürften sie vorher noch andre Aufgaben zu erfüllen haben. Auf dem

Puppenstadium stehen sie in direkter plasmatischer Verbindung mit

dem Sohlenchitin der Porenzone und ihrem Borstenbesatz (Fig. 7),

-R.£.

Fig. 7.

Rechte" Hälfte eines Schnittes durch die Palissadenkuppelanlage eines großen Jv'apfes auf dem

Puppenstadium. Der Schnitt traf den Scheibenstiel der Länge nach in der Achse. Vergr. 350 : 1.

Bezeichnungen wie oben.

scheinen also an dieser Stelle secretorisch tätig zu sein. Der chitinöse

Glockenrand ist auf diesem Stadium noch nicht ausdifferenziert und

wird erst nach dem Zurückweichen des Zellkörpers von der Sohlen-

fläche von diesem abgeschieden. Später fallen auch diese Zellen der

Reduktion anheim und sind bei alten Käfern kaum noch aufzufinden.

Dies mag der Grund sein, daß sie der Aufmerksamkeit Töknes, dem

kein frischgehäutetes Material zur Verfügung stand, ganz entgangen

sind.
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Fig. 8.

Dieselbe Partie und die anstoßenden Abschnitte von einem ausgeliärteten Käfer. Vergr. 250 : 1.

0, äußere Schicht des vom Palissadenepithel der Palissadenglocke aufgelagerten Chitins; innere

Schicht mit den groben dunklen Brocken Br. Bezeichnungen sonst wie oben.

Im Scheitelpunkt der Chitinglocke entspringt das sogenannte

»Achsenbündel « Törnes {A in Fig. 2, 8 u. 9), das in dem Stiel des

Haftnapfes hinabzieht und auf Schnittbildern durch seine braune

Farbe sogleich auffällt. Dieses »Achsenbündel« setzt sich aus etwa

einem Dutzend kräftiger, elastischer Chitinstäbe zusammen, die größten-
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teils parallel zueinander verlaufen aber mehrfach anastomosieren.

Auf Querschnitten (Fig. 9) erscheinen sie zu einem Kreise geordnet,

bilden also einen Hohlcylinder, so daß die TöENEsche Bezeichnung

besser durch das Wort »Achsency linder« zu ersetzen wäre. Die

Elemente des Achsencylinders erreichen den Boden der Haftscheibe,

biegen hier nach außen um und strahlen radiär in die Haftfläche wie

die Rippen eines Schirmes aus. Die einzelnen Verstärkungsrippen

streben nach der äußeren Oberfläche des schirmförmigen Napfes, zu

der sie bereits vorher eine Reihe sehr feiner, sich verzweigender Stütz-

äste (a in Fig. 2) abgeben, und ziehen an dieser sich baumartig ver-

ästelnd bis zum Schirmrande entlang, ohne daß die Aste in ihrem Ver-

lauf an Stärke abnehmen. Diesen Chitinrippen verdankt der Haftnapf

die vorhin erwähnte, am Totalpräparat sichtbare radiäre Struktur.

Der zarte Fransenbesatz am Scheibenrand .scheint indessen nicht,

wie TöRNE (S. 426, Fig. 11) angibt und zeichnet, wie auch Chatana

y

(S. 416) schreibt, und wie jedes Totalpräparat vortäuscht, auf diese

Rippen zurückzuführen und als ihr Auflösungsprodukt aufzufassen

zu sein, sondern, wie Fig. 3 erkennen läßt, als der aufgefaserte Scheiben-

rand. Dieselbe Figur zeigt, daß die Verstärkungsrippen (A) der Scheibe

ihren Rand nicht erreichen und frei enden. Im Centrum der Scheibe

wird von den Verstärkungsrippen ein in Fig. 1 angedeuteter keil-

förmiger Bezirk freigelassen, dem ein sich nach oben zu bald schließender

Spalt in der Wand des Achsencylinders entspricht. Die Bedeutung

dieses unauffälligen und nur West (1861, S. 413 und Fig. 35) und

LowNE (1871, S. 269 und ¥igA,d) nicht entgangenen Charakters konnte

ich nicht klarstellen. Der rippenfreie Schlitz findet sich indessen an

allen von mir untersuchten Objekten an beiden großen Näpfen und

ist stets der Tibia zugewandt.

Der Achsencylinder und die von ihm ausstrahlenden elastischen

Verstärkungsrippen sind in ein weiches, lockeres, fast farbloses und

sehr schwer färbbares Chitin eingebettet, das den Scheibenstiel und

diese selbst anfüllt. Hohlräume konnte ich nicht sicher nachweisen.

TöRNE bestreitet ihr Vorkommen, doch führten abgebrochene Stiele

häufig in ihren peripheren Partien Luft. Ich konnte nicht feststellen,

ob diese natürliche oder erst beim Abbrechen entstandene chitinfreie

Stellen ausfüllten. Drüsenkanäle oder irgendwelche plasmatische Zell-

bestandteile sind in den großen Saugnäpfen der erwachsenen Käfer —
und in diesem wichtigen Punkte decken sich Törnes Befunde durchaus

mit den meinen — nicht vorhanden. Stiel und Näpfe sind durch-

aus chitinöse Gebilde. Bei frisch geschlüpften Käfern hat das
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Lumen des Achsencylinders diese Beschaffenheit noch nicht erreicht.

Genau axial geführte Längsschnitte treffen hier am Eingang zum
Achsencylinder eine sehr große Zelle mit außerordentlich großem

Kern {A.Z in Fig. 2), die ihre benachbarten Palissadenepithelzellen

noch um ein Mehrfaches an Größe übertrifft. Diese Zelle sendet einen

Fortsatz weit in das Innere des Cylinders. Bei älteren Puppen erreicht

sie sogar den Boden des Haftnapfes. Eine scharfe Grenze zwischen

Chitin und Plasma ist nicht erkennbar. Erst während der Aushärtung

des Käfers tritt der Plasmaleib allmählich aus dem Achsencylinder

in die Fußhöhle zurück, nachdem er das ganze Lumen mit farblosem

Chitin ausgefüllt und der von der Palissadenschicht gebildeten Kuppel

als Schlußstein des Gewölbes einen Pfropf mit Hämatoxylin violett

färbbaren Chitins eingefügt hat {Pfr in Fig. 8). Diesem Pfropf wird

noch eine unregelmäßige Kappe (Ka) von gleichgeartetem Chitin auf-

gesetzt, die gegen die Chitinglocke ziemlich scharf abgesetzt ist und

sich peripher in unregelmäßige Brocken auflöst. Damit ist die Tätig-

keit der Achsencylinderzelle, die nunmehr gänzlich zerfällt, beendet.

TöKNE vermutet richtig, daß diese Scheitelpartie der Kuppel später

gebildet wird als der aus den Röhrchen zusammengesetzte Teil. Er

gibt an, daß der Glockenscheitel »bis zuletzt« etwas eingedrückt er-

scheint. Bei wirklich ausgehärteten Käfern konnte ich indessen an den

großen Näpfen keine Spur einer solchen Grube mehr vorfinden. Über

dem Glockenscheitel werden von Törne (Fig. 8) Epithelmassen ge-

zeichnet, die er physiologisch richtig als Zellen deutet, »die an der

Bildung des Achsenbündels beteiligt waren. « Der Autor hatte zweifel-

los die zerfallende Achsencylinderzelle vor sich, die er irrtümlich in

eine Anzahl Zellen mit mehreren Kernen auflöste. Nach den oben

beschriebenen Bildern, welche die jüngeren Entwicklungsstadien der

Haftapparate geben, ist es unwahrscheinlich, daß außer der Achsen-

cylinderzelle noch andre Zellen an seiner Ausbildung beteiligt sind.

Meine weiter unten zu bringende Auffassung von der morphologischen

Natur dieser Zelle spricht für diese Ansicht.

Die kleinen Näpfe. Die kleinen Saugnäpfe (Fig. 1 Jc.H., 4, 5,

6, 10a u. h) sind in jeder Beziehung zierlicher gebaut als die großen.

Die Scheibe tritt dem Stiel gegenüber an Masse stark zurück. Der

lange, schlanke Stiel ist von dem kleinen und flachen Näpfchen durch

eine ziemlich tiefe Einschnürung (Fig. 4, 5 u. 6 bei J) abgesetzt und

am Grunde einer tiefen und engen Grube im Sohlengrund eingelenkt.

Der Rand dieser Grube ist auf der der Fußwurzel zugekehrten Seite

Zeitschrift f. wissenseh. Zoologie. C. Bd. 31
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im Halbkreis waliartig erhoben und von Drüsenkanälen {Pr in Fig. 4,

5, 6) durchsetzt, deren Zahl hier aber beschränkter ist als bei den großen

Näpfen. Die Bewegungsfreiheit des Stieles wird auf der wallfreien

Seite weiter eingeschränkt durch einen von Törne entdeckten kiel-

artigen Vorsprung des Grubenrandes, der sich in eine entsprechende

Hohlkehle der Stielwand einlegt. Nach unten zu wird diese Kehle

durch ein zahnartiges Sims begrenzt, das nach Törne wieder in eine

Rinne in der Grubenwand hineinpassen soll. In Fig. 4, die nach einem

axial geführten Längsschnitt durch einen kleinen Haftnapf in der Längs-

richtung des Tarsus gefertigt wurde, ist diese Hemmvorrichtung getroffen,

während sie auf einem Querschnitt durch den Fuß an den axial getrof-

fenen Näpfen (Fig. 5) unsichtbar bleibt. Unter der Kehle {Ke) der

Stielwand, in die der Kiel [Ki)

der Grubenwand einschlägt, re-

^ präsentiert sich das Sims des

Stieles hier als ein scharfer Zahn

{Za). Porenkanäle fehlen dieser

Seite des Grubenrandes.

Wie bei den großen Schröpf-

köpfen spaltet sich am Gruben-

rand das Chitin der Körperdecke

in zwei Schichten. Die äußere,

Fig. 9. stark färbbare, dünne Lage {Ex
Querschnitt durch den Scheibenstiel des großen

Jjj Jpjo- 4 6 U 4 5 A B C D)
Napfes vom Vorderfuß einer frisch geschlüpften . *? . r^ ^

Imago. Vergr. 200 : 1. Bezeichnungen wie oben. Zieht blS ZUm GrubeUgrund, geht

hier in die Stielwand über und be-

kleidet auch die Haftscheibe. An der Grenze von Stiel und Scheibe trägt

sie eine Anzahl unregelmäßiger Verdickungsringe (
Vdm Fig. 4—6).— Die

nach innen zu am Grubenrand abgespaltene Chitinschicht (Ps in Fig. 4

bis 6 u. 4—5 A) bildet auch hier eine den Stiel abschließende Kuppel und

zeigt dieselbe Zusammensetzung wie bei den großen Näpfen. Die

Zahl ihrer Röhrenelemente ist aber bedeutend geringer, und diese

wie die die Glocke umkleidenden chitinogenen Zellen {P.E in Fig. 4,

5 u. 4—5 A) sind kleiner ^^nd entsprechend niedriger. Eine Randzone

kleinerkerniger Epithelzellen ist vorhanden {R.E in Fig. 4 u. 5) aber

weniger scharf abgegrenzt als bei den großen Näpfen. Schnitte durch

die Saugscheiben ausgehärteter Käfer (Fig. 6) lehren, daß der Palissaden-

schicht auch bei den kleinen Haftnäpfen nachträglich eine unregel-

mäßige Chitinschicht (0 in Fig. 6) aufgelagert wird, die hier ganz farb-

und strukturlos erscheint. Nach ihrer Abscheidung zerfallen die
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chitinogenen Zellen fast ganz, nur ihre großen Kerne bleiben noch

lange erhalten.

Im Scheitelpunkt der Glocke entspringt ihrem Klöppel vergleich-

bar wieder ein chitinöser Hohlcylinder {A in Fig. 4—6 u. 4—5 A—D),

den ich trotz seiner etwas abweichenden Lagerung als »Achsencylinder «

bezeichnen möchte, weil er morphologisch dem so benannten Teil der

großen Näpfe gleichwertig zu sein scheint. Der Achsencylinder ver-

läuft hier nämlich nicht central im Haftscheibenstiel, sondern wendet

sich bald der distalen Stielwand zu und zieht- an dieser entlang, während

die Wände dieser beiden ineinander geschachtelten Röhren in der Be-

ruh runusnaht verschmelzen. Dieses aus den aufeinander senkrecht

Fig. 10 a u. b.

Solilenansicht eines kreisförmigen (a) und eines ovalen (&) kleinen Napfes vom Vorderfuß eines

ausgereiften D. marg. ^. Vergr. 250 : 1.

stehenden Schnittbildern 4 und 5 nur unvollkommen erhellende Ver-

halten stellt eine Serie von Querschnitten (Fig. 4—5 A—D) sicher. Der

in der Höhe a (Fig. 5 u. 4) geführte Schnitt (Fig. 4—5 A) zeigt außen

das Röhrenchitin der Glocke {Ps) mit ihrem Epithelbelag {P.E), konzen-

trisch nach innen zu die Grubenwand {Ex-^) und in dieser den kreisförmi-

gen Stielquerschnitt {Ex^) mit dem hier noch central gelagerten Achsen-

cylinder {A). Ein in der Höhe h geführter Schnitt (Fig. 4—5 B) trifft

das zahnartig vorspringende Sims {Za) des Stieles und zeigt den Hohl-

cylinder diesem bereits stark genähert. In der Höhe c (Fig. 4 u. 5 C L)

ist die Verschmelzung der Wände in der Berührungsnaht bereits ein-

getreten und die Stielwand nimmt in der Verschmelzungszone eine

unregelmäßige Struktur an. Der Achsencylinder beginnt sich abzu-

31*
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flachen. Fig. 4—5 D bringt einen in der Ebene d geführten Schnitt, der

zeigt, daß der Hohlcylinder sich noch bedeutend mehr abgeflacht hat

und daß seine bis dahin sehr innig miteinander verschmolzenen Wand-

elemente sich in eine größere Anzahl Chitinstrahlen auflösen. Diese

verästeln sich sehr fein unter gleichzeitiger Abnahme ihrer Färbbar-

keit, so daß sie sich bei frisch geschlüpften Käfern nicht weiter ver-

folgen lassen. An älteren Individuen ist alles Chitin bedeutend nach-

gedunkelt und hier (Fig. 6) sieht man die Auflösungsprodukte des Achsen-

cylinders teilweise bis zum Grunde des Haftnapfes ziehen, wo sie sich

mit den zahllosen Verstärkungsrippen der Scheibe verbinden, die dieser

ihre radiäre Struktur verleihen. Diese Verstärkungsrippen zeigen

bei der Aufsicht der Scheibe (Fig. 10a u. h) dasselbe Bild sich ver-

zweigender Radien wie bei den großen Haftnäpfen. Die Rippen sind

jedoch auf der tibialwärts gerichteten Seite weniger zahlreich und

etwas kräftiger, nehmen auch gegen die Peripherie zu an Stärke ab.

Diese Verhältnisse treten vornehmlich an den ovalen Scheibchen zu-

tage (Fig. 106). Auch hier bleibt ein gegen die Tibia gerichteter Schhtz

im Centrum rippenfrei.

Der Achsencylinder und die Verstärkungsrippen der Scheibe sind

in weiches, bei jungen Tieren farbloses und äußerst schwer färbbares

Chitin eingebettet, das Haftnapf und Stiel bis zur PaHssadenglocke

erfüllt. In dieses strukturlos erscheinende Chitin springen von der

Stielwand aus gegen den Achsencylinder elastische feine Chitinfasern

{Fa in Fig. 4—6) vor, die in den basalen Stielregionen schräg nach

oben gerichtet sind und den Achsencylinder erreichen, weiter unten

jedoch frei enden und abwärts gekrümmt erscheinen (Fig. 4 bei ah). In

Fig. 6 erscheinen sie dichter gestellt als auf den übrigen Bildern, weil

diese nach einem dickeren Schnitt entworfen wurde, auf den

entsprechend mehr Fasern entfielen. Auf sehr dicken Schnitten ist

die faserige Struktur der Stielwand gar nicht zu erkennen, und so

ist es wohl zu erklären, daß Törne sie übersah. Auf solchen über-

starken Schnitten erscheint der Raum zwischen Achsencylinder und

Stielwand als eine homogene Chitinmasse und Törne spricht auch

dementsprechend den Scheibenstiel als einen »hohlen, dickwandigen

Schlauch« an und nicht als zwei ineinander geschachtelte Röhren.

Der Achsencylinder als solcher ist ihm entgangen und damit auch

sein Zusammenhang mit den Verstärkungsrippen des Haftnapfes,

Ich muß auf diese Einzelheiten hier besonderes Gewicht legen, weil

sie wichtig sind für die Klarstellung der Beziehungen zwischen den

kleinen und den großen Saugnäpfen.
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Das Lumen des Achsencylinders war bei meinen Puppenpräpa-

raten von dem Plasmaleib einer alle benachbarten an Größe über-

treffenden Zelle erfüllt, deren stark färbbarer, rundlicher Kern peripher

vor dem Eingang des Cyhnders lag. Bei jungen Käfern hat er diese

Lage noch beibehalten (s. Fig. 4 u. 5), während das Cytoplasma sich

zum großen Teil aus dem Achsencylinder zurückgezogen und ihn

teilweise mit schwach gefärbtem Chitin angefüllt hat. Gegen die Stiel-

basis zu nimmt das Chitin mit der Aushärtung des Käfers einen

längsfaserigen Bau an, um schließhch in einen sehr dunkel tingierten,

an der Spitze dauernd etwas eingedrückten Chitinpfropf überzugehen,

der den Stiel abschheßt und gleichzeitig eine feste Verbindung mit

der Palissadenkuppel herstellt (s. Fig. 6 P/r).

Bricht man die Stiele an der Basis ab, so

bleibt der in den Achsencylinder hineinragende

Chitinpfropf in der Regel mit der Sohle in Ver-

bindung und erlaubt der Luft, in den Stiel

einzutreten. Diese scheint bis zur Haftscheibe

vordringen zu können, woraus erhellt, daß das

Achsencylinderlumen nur teilweise mit Chitin

erfüllt, zum andern Teil aber hohl ist. Die

Achsencylinderzelle hat sich schließlich ganz in

das Fußinnere zurückgezogen und ist bis auf

ihren großen Kern zerfallen, nachdem sie gegen

Ende ihrer secretorischen Tätigkeit noch eine

Schicht färb- und strukturlosen Chitins (Ka)

dem Stielpfropf aufgelagert hat, das in die von

dem Palissadenepithel gebildete gleichartige

Schicht (0) übergeht. Gleichzeitig hat eine so

starke Verdickung des Sohlenchitins (So.Ch) unter parallel laufender

Reduktion seines Epithelbelags {So.Ep in Fig. 4 u. 5) stattgefunden,

daß die vorher frei in das Fußlumen hineinragende Saugstielkuppe

(vgl. Fig. 4 u. 5) nunmehr seitlich ganz von Sohlenchitin (Fig. 6) um-
wallt ist. TöRNE zeichnet in seiner Fig. 6 das Sohlenchitin in der Nach-

barschaft eines kleinen Napfes sogar etwa zehnmal so dick wie den

Scheibenstiel, so daß man von der Fußhöhle zur Palissadenkuppel erst

durch einen tiefen Kanal gelangt. So starkes Chitin beobachtete

ich indessen nicht.

Nach dem Gesagten enthalten auch die kleinen Haftnäpfe
und ihre Stiele beim ausgebildeten Käfer keinerlei lebende
Zellelemente.

Fig. 11.

Copulationsstellung der Vor-

der- und Mitteltarsen des

Männchens auf dem Weibchen.

Vergr. 2/3 : 1.
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Beziehungen zwischen den großen und kleinen Näpfen.

Ich habe in meiner Beschreibung der kleinen Haftnäpfe ihre nahe

A'erwandtschaft mit den beiden großen Saugschüsseln besonders des-

halb so stark hervorgehoben, weil Törne ihren Bau für recht ver-

schieden erklärt. Törne scheint zu dieser Auffassung vor allem da-

durch gelangt zu sein, daß ihm die Beziehungen zwischen seinem

»Achsenbündel« der großen und der Lumenwandung der kleinen Stiele

ento;ano;en sind. Die Identität beider Gebilde ylaube ich oben sicher-

gestellt zu haben, und es dürfte mir weiterhin der Nachweis gelungen

sein, daß sich im Organisationsplan der großen und kleinen Haftapparate

kein prinzipieller Unterschied findet.

Morphologischer Wert der Näpfe. Die Phylogenie der Appa-

rate läßt die Gemeinsamkeit des Bauplans a priori vermuten. All-

gemein wird angenommen, daß die Haftapparate aller Insekten als

modifizierte Tasthaare aufzufassen sind. Bei Dytiscus scheint die

Zurückführung seiner Saugnäpfe auf Haarbildungen wegen ihres hoch-

differenzierten Baues auf Schwierigkeiten zu stoßen. Trotzdem sprach

bereits 1861 Tuffen West (13, S. 413) den Satz aus: "There was hence

no resisting the remarkable and unlooked-for conclusion, that the

suckers of the male Dyticus are extreme modifications, in one di-

rection of true hairs for holding purposes . .
." West kam zu dieser

Auffassung auf Grund vergleichend anatomischer Untersuchungen,

die sich aber auf die äußere Gestalt der Haftapparate beschränkten.

Ich möchte heute zu der seither, meines Wissens, nicht wieder behan-

delten Frage einen weiteren Beitrao liefern auf Grund eines Vergleichs

der Saugnäpfe mit den ihnen benachbarten Tasthaaren. In Fig. 2

ist eine der großen Randborsten der Haftscheibe axial von der Basis

bis zur Spitze durchschnitten, wurde indessen aus Raumersparnis

etwas verkürzt gezeichnet. Eine Gegenüberstellung dieses Bildes mit

den Längsschnitten Fig. 2, 4, 5 und 6 durch die großen und kleinen

Haftnäpfe drängt unwillkürlich dazu, gewisse, nämlich die in den

Figuren gleichsignierten Teile als gleichwertig anzusprechen. Das

Haar ist wie die Haftscheibenstiele in eine tiefe Grube mit wallartig

erhobenem Rande eingesenkt. Hier wie dort ist der Rand der Grube

von Porenkanälen {Pr) durchsetzt, die die Mündungsstellen einzelliger

Drüsen darstellen, hier wie dort spaltet sich das Chitin in dieser Region

in zwei Schichten, von denen die äußere und dünnere {Ex) in die Wan-
dung des Haargebildes übergeht, die innere, bedeutend dickere {Ps)

jedoch in das Fußinnere kuppeiförmig zurückspringt und im Scheitel-
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punkt eine stark vergrößerte Öffnung trägt, durch die eine riesige

Epitlielzelle (Ä.Z) mit großem Kern einen Fortsatz bis weit in das

cuticulare Anhangsorgan vortreibt. Also in allen Punkten ein gleicher

Grundplan. Unterschiede zeigen sich erst in der weiteren Ausgestal-

tung der Elemente und sind unschwer als sekundäre Anpassungs-

erscheinmigen an die Haftfunktion zu erklären. Ich möchte die Saug-

scheibe als verbreiterte Haarspitze auffassen. Der Haarhohlraum

entspricht dem Lumen des Achsencylinders. Dafür spricht vor allem,

daß dieses auf den Jugendstadien noch Protoplasma führt, in den

kleinen Stielen dauernd teilweise hohl bleibt und in den großen erst

sekundär massiv wird. Eine solche nachträgliche Ausfüllung des

Haarlumens mit Chitin kommt auch bei normalen Tasthaaren vor

und wurde bei Coleopteren mehrfach, unter anderm auch bereits bei

Dytisciden (vgl. Biedermann 1903) beobachtet. Hier scheint sie im

Interesse der Stabilität stattzufinden. Die großen wie die kleinen

Näpfe müssen zug- und biegungsfest gebaut sein. Bei den dicken

und relativ kurzen Stielen der beiden großen Scheiben ist ein Verbiegen

ziemlich unwahrscheinlich, die an die Zugkraft gestellte Anforderung

aber um so größer. Wir beobachten daher bei ihnen den Gesetzen

der Mechanik entsprechend eine Anhäufung des elastischen Materials

in den centralen Partien gegenüber einer dicken, verhältnismäßig

weichen peripheren Zone. Bei den schlanken Stielen der kleinen Näpfe

sind die Ansprüche auf Zugkraft ziemlich gering, die Gefahren des

Umknickens aber recht groß. Die Wandpartien wurden daher ver-

stärkt, während das Centrum hohl bleiben konnte. Zugunsten der Ela-

stizität differenzierte sich weiter das Chitin der Haarwandung in eine

dünne biegsame Außenwand und in den festen Achsencylinder, während

das dazwischen liegende Chitin weich und locker wurde. Durch eine

Verbindung des Achsencylinders mit dem Glockengrund wurde einer

zu starken Belastung des dünnen Gelenkchitins der Grube bei Druck

und Zug der Haftscheibe entgegengearbeitet. Durch die Auflösung

der Chitinglocke in zahlreiche Stäbchen oder Röhren wurde eine gewisse

Beweglichkeit der Glocke ermöglicht.

In allen Punkten, durch die sich die kleinen von den großen Näpfen

unterscheiden, zeigen die ersteren einen ursprünglicheren, d. h. haar-

ähnlicheren Zustand. Der distal nur wenig verbreiterte Stiel ist schlank

und trägt eine kleine Scheibe ohne Fransensaum, die Haarwandung

ist nur teilweise in weiches Chitin aufgelöst, das Lumen bleibt

dauernd zum Teil chitinfrei. Die den Stiel gegen das Lumen abschlie-



480 Hans Blunck,

ßeude Chitinkuppel springt weniger weit in dieses vor und ist nur teil-

weise iu Palissadenröhrchen aufgelöst.

Verglichen mit den Haftapparaten der übrigen Coleopteren sind

die Haftscheiben des Dytiscus zweifellos die kompliziertesten Bildungen.

Eine Zusammenstellung der homologen Organe der Adephagen, wie

sie von Simmermacher (1. c.) angebahnt ist, scheint indessen zur Auf-

stellung einer natürlichen Reihe zu führen, die von den primitiven

und durchaus haarähnlichen Bildungen der Cardbidae zu den Saug-

apparaten der Dytiscidae überleitet, unter denen die Gattung Dytiscus

als die weitgehendst angepaßte Form das Endglied der Kette bildet.

Die Befunde der vergleichenden Anatomie bilden somit eine weitere

Stütze für die Auffassung der Haftorgane des Dytiscus als modificierte

Tasthaare.

Wirkungsweise. Der Vergleich zwischen dem Bau der großen

und der kleinen Haftnäpfe leitete bereits zu der Frage nach ihrer Wir-

kungsweise über, der ich mein besonderes Interesse zuwandte. Auch

diesem Kapitel sei eine historische Einleitung vorausgeschickt.

Historisches. Das Studium der Anatomie des Dytiscus-¥uQes

war den meisten Entomologen nicht Selbstzweck, sondern nur ein

Mittel, die Erklärung für seine Saugwirkung zu finden. Da sich in-

dessen auch bei der feinsten Zergliederung die Ursachen des Haftens

nie direkt erkennen ließen, blieb man trotzdem auf Hypothesen an-

gewiesen. Von Anfang an stehen sich der Hauptsache nach drei Auf-

fassungen gegenüber, von denen bald die eine, bald die andre vor-

herrschte. Während die erste das Haften allein mit einem Lviftdrvick-

unterschied unter der Scheibe gegen ihre Umgebung erklären möchte

und dementsprechend von Graber (1885, S. 565—570) als »Saug-

theorie« bezeichnet wird, sieht die zweite, die sogenannte »Klebe

-

theorie« ausschließlich in der durch ein klebriges Secret vermehrten

Adhäsion die wirkende Kraft. Die dritte Auffassung vermittelt und

nimmt ein die Saugkraft des Vacuums unterstützendes Moment in

einer durch ein Drüsensecret geschaffenen Adhäsionskomponente an.

Sie mag hier kurz die »Saug - Klebetheorie« heißen.

Die weitaus meisten Anhänger besitzt die extreme »Saug theorie«.

Von den älteren Autoren sind unter ihnen Frisch (1721, S. 33), Göze

(1773, S. 81—95), Bergsträsser (1778, S. 29), Jablonsky (1785,

Bd. I, S. 71—72) und Donndorff (1799, S. 727—729) zu nennen.

Bei allen kehrt der eioentümlichc Vercleich der Haftscheiben mit
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»Zugledern« wieder, »welche die Jungen zum Aufreißen der Pflaster-

steine benutzen« (v. Fricken 1888, S. 31). Dabei möchten die einen

die ganze »Kniescheibe« dem nassen Leder gleichsetzen, während die

andern richtig den Sitz der Saugkraft in die kleinen »artigen gestielten,

birnförmigen Körperchen« (Göze, 1777, S. 607) an ihrer Unterseite

verlegen. Auch Schiödte (1841, S. 403), Plateau (1872, S. 207),

SiMMERMACHER (1884) Und V. Fricken (1888, S. 31) erblicken in dem
atmosphärischen Druck die einzige das Haften bewirkende Kraft,

und in der letzten großen Arbeit über dieses Thema wird von Törne

(1910, S. 431) sogar entschieden bestritten, daß ein Drüsensecret beim

Haften eine Rolle spielt.

Die zweite, als »Klebetheorie« bezeichnete Hypothese, die das

Haften allein auf ein klebriges Secret zurückführen will, findet ihren

einzigen Vertreter in Lowne (1871), wenn wir von der wirren und

kindlichen Auffassung Donovans (1796, S. 63) absehen, der dem

Gelbrand unter anderm die Fähigkeit andichtet, mit Hilfe seiner Haft-

scheiben Luftblasen zu greifen, "to raise itself from the deep parts of

the water to the surface in an instant". Auch Dewitz (1885, S. 157,

Anm.), nach dessen Untersuchungen beim Klettern der Insekten der

Luftdruck keine Rolle spielt, hebt entgegen den Angaben Grabers

(1885, S. 565—570) ausdrücklich hervor: »daß am Vordertarsus des

Männchens von Dytiscus Saugnäpfe wirken, habe ich nie bezweifelt«.

Lowne kommt zu seiner Auffassung auf Grund einer recht irrigen

Deutung der anatomischen Verhältnisse. Er gibt an, daß die Fuß-

höhle ("the cavity of the tarsus") zum großen Teil durch einen weiten

Drüsensack ausgefüllt wird, dessen zähflüssiger Inhalt in offener Ver-

bindung mit dem Hohlraum der Saugnapfstiele steht. Das Secret

gelangt durch den Achsencylinder in die Haftscheibe und soll hier aus

Kanälen, welche die vom Achsencylinder ausstrahlenden Verstärkungs-

rippen zwischen sich lassen, austreten und sich auf der Scheibenfläche

ausbreiten, wenn der Fuß an eine Unterlage angedrückt wird. Außer

Aktion gesetzt, sollen dank der Elastizität des Napfes sich die Ver-

stärkungsrippen der großen Scheiben so eng aneinanderlegen, daß der

Flüssigkeitsaustritt unterbunden wird, die kleinen Scheiben aber schon

dadurch von der Verbindung mit dem Drüsensack abgeschnitten wer-

den, daß sie sich in der Ruhe schräg zu ihren Stielen einstellen. Lowne
nimmt nun an, daß beim Gebrauch der Haftscheiben zwar primär

unter jedem Napf ein luftverdünnter Raum entsteht, daß die Span-

nungsdifferenz gegen die Atmosphäre aber sehr bald durch nachströ-

mendes Drüsensecret ausgeglichen wird, und daß schließlich dieses
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allein das tragende Moment bildet. Brauchbarer als die anatomisclien

Angaben des Autors sind seine physiologischen Mitteilungen und die

Ergebnisse seiner Experimente. Vor allem erbringt er den exakten

Nachweis eines Secrets unter den haftenden Scheibchen. Lowne
drückte den Fuß eines Käfers gegen eine Glasplatte, löste ihn vor-

sichtig wieder ab und sah dann, daß "every hair leaves an impression

in a viscid semi-fluid material upon the glass. The fringes on the

large disks are usually loaded with an abundant supply of this viscid

glue". Der Autor macht auch einige Angaben über das so gewonnene

Secret. "It coagulates rapidly, is unsoluble in water, and solidified

under that fluid. Its surface is slightly greasy, so that water runs off

from it, and it cannot be wetted". Daß tatsächlich diese fettartige

Substanz und nicht der Luftdruck das Haften des Fußes an der Ansatz-

fläche bewirken soll, wird aus einem hübschen Experiment gefolgert.

Lowne pumpte einen Recipienten, in dem er einen chloroformierten

Käfer mit Hilfe seiner Haftscheiben aufgehängt hatte, luftleer und

sah den Käfer haften bleiben. Inwieweit die von dem Autor an diesen

Versuch geknüpften Folgerungen haltbar sind, werden wir weiter unten

noch zu prüfen haben.

Die zwischen den Extremen vermittelnde »Saugklebetheorie«

wird exakt ausschließlich von Gkaber (1885, S. 565—570) verteidigt

(vgl. auch Haller [1878]). Graber stellt vor allem die irrigen Angaben

LowNEs über den secretorischen Herd richtig. Er entdeckt die zwar

schon von Simmermacher (l. c.) beschriebenen aber als Muskelfibrillen(
!)

gedeuteten einzelligen Hautdrüsen in der Fußhöhle, zeigt, daß diese

nicht durch den Scheibenstiel, sondern an der Basis der Stieltasche

münden und glaubt, daß ihre große Zahl darauf schließen läßt, »daß

das Haften der . . . durch Luftdruck wirksamen Saugnäpfe durch

das vom Fuß abgesonderte Secret unterstützt werden dürfte . . .«.

Eigne Befunde. Meine eignen Befunde haben mich zu einer

Auffassung geführt, die sich mit der letztgenannten im wesentlichen

deckt.

Eine genaue Beobachtung der sich bei der Verankerung an den

Haftscheiben abspielenden Vorgänge am sich frei bewegenden Käfer —
etwa während der Copula — ist naturgewäß nicht angängig. Es emp-

fiehlt sich daher, mit narkotisierten oder getöteten Käfern oder auch

mit den isolierten Extremitäten zu arbeiten. Legt man unterm Mi-

kroskop die Haftfläche eines isolierten Vorderbeines von unten her

gegen einen Objektträger, so sieht man zunächst die starken Eand-
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borsten, die in der Ruhe den unteren Scheibenrand schützend über-

greifen, zur Seite weichen. Dann kommen dank der gleichen Länge

ihrer Stiele alle Näpfe gleichzeitig mit dem Glase in Berührung, wobei

zunächst allein der Näpfrand aufgesetzt wird. Bei weiterem Druck

gegen das Glas findet eine geringe Abflachung der Näpfe mit gleichzei-

tiger Dehnung ihrer peripheren Partien und sodann eine Vortreibung des

Napfnabels gegen die Unterlage statt. Eine vollständige Abflachung

zur Ebene, mit der Simmermacher (1. c. S. 482—483) rechnet, tritt

wenigstens an den großen Näpfen, wie bereits Donndorff verzeichnet,

(1799, S. 727—729) nicht ein. Auch ist nicht anzunehmen, daß die

kleinen Näpfe sich trotz ihres dem der großen so nahe verwandten

Baues in Fragen der Funktion anders verhalten sollten. Beim Nach-

lassen des auf die Scheiben ausgeübten Druckes suchen diese kraft der

Elastizität ihrer Verstärkungsrippen wieder in die frühere Gestalt

zurückzukehren. Bei diesem Prozeß spielen irgendwelche Muskel-

kräfte, von denen in den Arbeiten der älteren Autoren — Frisch (1. c),

Bergsträsser (1. c), Taschenberg (1877) — aber auch noch bei

Simmermacher (l. c.) und Haupt (1907, S. 431) viel die Eede ist, keine

Rolle. Bekanntlich trifft man im Insektenfuß niemals Muskeln an.

Die Näpfe nehmen rein mechanisch, wie bereits Göze (1873), Schiödte

(1841, S. 403Anm.), West (I.e.), Plateau (1872, S. 207) und v.

Fricken (1870, S. 474 u. 1885, S. 91) betonten, die Schüsselform

wieder an. Für die rein mechanische Wirkungsweise der Haftscheiben

spricht ferner das lange bekannte Faktum (s. Frisch, 1721, S. 33),

daß die Saugnäpfe auch im Tode, und selbst nach jahrelangem Auf-

bewahren in Alkohol 1, ihre Haftfähigkeit nicht verlieren und sogar

unter Umständen noch größere Lasten zu tragen imstande sind als

am lebenden Tier (s. weiter unten). Bei der Rückkehr der Sauger in

die Napfform kann die vorher aus der sich abplattenden Glocke heraus-

getriebene Luft- bzw. Wassermenge nicht ebenso schnell wieder unter

die Scheibe zurückströmen. Es bildet sich ein luftverdünnter Raum
und die Scheibe haftet, so lange dieser erhalten bleibt. Die Entstehung

des Vacuums unter den Näpfen und somit ihre Funktion als echte

Saugnäpfe darf aus ihren Gestaltveränderungen beim Aufsetzen und

aus den anatomischen Verhältnissen theoretisch gefolgert werden,

experimentell bewiesen ist indessen bisher seine Existenz nicht. Gra-

ber (1. c.) schlug vor, von der Fußsohle die kleinen Näpfe zu entfernen,

die großen aber an der Seitenwand zu durchbohren und dann auf ihre

1 Schon DoNNDORFF (1, c.) riet, die Käfer nach dem Tode im Alkohol ein-

fach mit den Füßen gegen das Glas zu drücken und so hängend aufzubewahren!
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Tragkraft zu prüfen. Der Ausführung dieser Behandlung steht die

Kleinheit des Objekts hindernd entgegen. Selbst wenn die Percussion

gelingt, so verklebt doch bald Secret die künstlichen Poren und er-

möglicht erneut die Bildung eines Vacuums. Um diese Fehlerquellen

zu vermeiden, verfuhr ich in der Weise, daß ich einen Käfer unterm

Kecipienten der Luftglocke aufhing, belastete und dann die Luft aus-

pumpte. Die Käfer fielen stets bald ab und zwar früher als die zur

Kontrolle gieichbelasteten aber in freier Atmosphäre suspendierten

Tiere. Die beigegebene Tabelle maff die Resultate veranschaulichen.

Belastung

der Käfer

in Grammen

Verhalten

bei norma-

lem Luft-

druck

Verhalten bei vermindertem Luftdruck
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findet sich in dem Fransenbesatz der großen Näpfe besonders reichlich.

Es unterliegt bei mir keinem Zweifel, daß der Ursprung dieses Secrets

in den überaus zahlreichen und im anatomischen Teil dieses Aufsatzes

näher beschriebenen einzelligen Hautdrüsen der Fußhöhle zu suchen

ist. TÖRNE, der sich auch mit dem Studium dieser Drüsen beschäftigt

hat, hält die Auffassung, das Secret dieser Drüsen spiele beim Haften

eine Rolle, für »ganz sicher falsch «. Er schreibt : »Neben andern Grün-

den . . . spricht schon die Art und Weise, wie sie auf der Sohle münden,

gegen eine solche Funktion: keine einzige Drüse mündet nämlich auf

dem Saugnapf selbst, alle Ausführungsgänge öffnen sich vielmehr in

einem Kranz um die Basis des Stieles. Wie sollte unter solchen Um-
ständen das Secret dorthin gelangen, wo es allein das Haften der Näpfe

unterstützen könnte — auf den Saue;napf selbst? Dieses könnte nur

geschehen, wenn das Secret, ohne sich in Wasser aufzulösen, längs dem
Stiele bis auf den Napf gelangen könnte. Dieser weite Umweg, den

das Secret dabei zurückzulegen hätte, macht es wenig wahrscheinlich,

daß es dazu dienen könnte, den Saugnäpfen das Haften zu erleichtern.

«

TöRNE übersieht bei diesen Deduktionen die Existenz eines reichlichen

Fettüberzuges der Napfflächen und dann das Expansionsbestreben

halbflüssiger Fette. Osmotisch kann das Secret nicht ausgetreten

sein, es muß seinen Weg durch das Chitin durchsetzende Kanäle nehmen.

Den Näpfen selbst fehlt jede innere Verbindung mit Drüsenzellen.

Da ist es naheliegend, die Drüsenmündungen in ihrer unmittelbaren

Nähe zu suchen. Und so scheint mir die auffallende Häufung von

Drüsenporen in einem Kranz um die Scheibenstiele nicht dagegen,

sondern dafür zu sprechen, daß der Fettüberzug der Sohle hier seinen

Ursprung nimmt.

Es fragt sich indessen, ob dieses Secret tatsächlich zum Haft-

prozeß in Beziehungen steht, und diese Frage möchte ich auf Grund

folgender Beobachtungen bejahen. Reinigt man einen abgeschnittenen

Vorderfuß durch Ausschütteln mit Schwefeläther oder auf andre Weise

von seinem Fettkleid, so geht seine Saugkraft sehr stark zurück. Ein

intakter, vom H2O sorgfältig befreiter Fuß trägt eine Last von mehreren

Gramm, z. B. den ganzen Käfer, mit Äther behandelt kaum noch das

eigne Gewicht. Befeuchtet man ihn mit etwas Wasser, so kehrt

ein Teil der ursprünglichen Tragkraft, bis das Wasser verdunstet ist,

zurück. Streicht man indessen statt des Wassers über die Fußsohle

eine dünne Vaselineschicht, so funktionieren die Haftnäpfe fast wieder

normal: es macht keine Schwierigkeiten, den Käfer an dem so be-

handelten einen Bein schwebend aufzuhäno;en.
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Fügt man noch hinzu, daß an keinem andern Punkte des Körpers

eine so starke Fettabsonderung stattfindet, so scheint mir der Schluß

gerechtfertigt

:

Das an der Sohle der Vorder- und Mitteltarsen des

Dytiscus austretende Secret hat neben seiner Bedeu-
tung, die Sohle vor Benetzung zu schützen, die Aufgabe,
indirekt und direkt die Tragkraft der Haftnäpfe zu

verstärken, indirekt dadurch, daß es einen besseren Abschluß

des luftverdünnten Raumes unter den Näpfen gegen die Umgebung
verbürgt (s. o.), gleichwertig dem Dichtungsfett auf dem Tisch der

Luftpumpe, direkt durch Verstärkung der zwischen den Näpfen und

ihrer Unterlage wirkenden Adhäsionskräfte (vgl. Lownes Versuch!).

Der Wert des Secrets als Dichtungsfett ist nicht zu unterschätzen.

Ein Ausgleich der Druckdifferenz ist nur an der Grenze von Schüssel

-

rand und Unterlage möglich, da entgegen der Ansicht Lownes jeder

Napf ein allseitig gegen den Fuß hin geschlossenes Gebilde ohne irgend-

welche nachweisbare Poren darstellt. Weil bei der Copula die Haft-

kraft oft 24 Stunden und länger erhalten bleibt, muß hier in hervor-

ragender Weise für einen luftdichten Verschluß gesorgt sein. Töene

(1. c. S. 445) meint, daß bei den kleinen Saugnäpfen der glatte Rand
ein allseitig genügend dichtes Anpressen an die Unterlagen garantiert,

da die im Haftbereich des einzelnen Napfes gelegenen Flächen als eben

angenommen werden dürfen. Bei den großen Näpfen dagegen müsse

mit den Unebenheiten der Unterlage gerechnet werden und dem sei

hier durch den Fransenbesatz Rechnung getrauen. Die Fransen würden

genügend die kleinen Unebenheiten des Bodens ausfüllen, um ein Rück-

strömen des Wassers zu verhindern. Ich stimme mit Törne in der

Auffassung des Fransenbesatzes durchaus überein, glaube aber, aus

meinen Beobachtungen schließen zu müssen, daß diese Schutzvor-

richtungen zur Erhaltung des Vacuums allein nicht genügen und ver-

weise darauf, daß ein seines Fettkleides beraubter Fuß nahezu seine

ganze Haftkraft verliert, diese jedoch bei der Wiedererneuerung so-

gleich und dauernd zurückgewinnt, während andre Bindungsmittel,

wie z. B. Wasser, fast ganz versagen.

Von Törne (1. c. S. 439—440) wird schließlich gegen die »Saug-

Klebetheorie « noch die schon erwähnte Tatsache aufgeführt, daß

die Scheiben durch längeres Aufbewahren in Alkohol ihre Haftkraft

nicht einbüßen. Mir scheint dieses Verhalten nicht beweiskräftig zu

sein in der von Törne interpretierten Richtung, Bekanntlich

sind nur wenige Fette in Alkohol löslich, und es wurde bereits
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hervorgehoben, daß das in Rede stehende zu diesen nicht gehört.

Ich konnte das Secret der Fußsohle von lange im Alkohol gehaltenem

Material in, soweit erkennbar, unverändertem Zustande ebenso wie

vom lebenden Käfer gewinnen. Die Erhaltung der Saugkräfte an toten

Käfern spricht nur für die rein mechanische Natur des Haftens, keines-

wegs gegen die Beihilfe eines Secrets.

Ich fasse meine Anschauung von der Wirkungsweise der Haft-

scheiben des Dytisüus dahin zusammen:

Die Haftkraft der Vorder- und Mitteltarsen ist in den

gestielten Haftnäpfen an ihrer Unterseite lokalisiert. Diese

wirken rein mechanisch als Saugnäpfe, deren Zugkraft

durch ein die Adhäsion verstärkendes Secret erhöht wird.

Letzteres dient gleichzeitig als Dichtungsfett.

Größe der Tragkraft. Ich wende mich nunmehr der Frage

nach der Größe der Tragkraft der Haftscheiben zu. Zahlen-

mäßige Angaben darüber liegen von Hepworth (1855, S. 312), Pla-

teau (1872, S. 209), Haupt (1907, S. 431) und Törne (1. c. S. 440—446)

vor. Hepworth übertreibt zweifellos, wenn er schreibt : "The Dytiscus

when under water is able to hold himself so firmly as to require the

weight of many pounds to overcome the power, with which he is atta-

tached." Haupt berechnet auf Grund von ihm vorgenommener Mes-

sungen die wirkliche Saugfläche eines jeden der Vorderfüße von Dy-

tiscus marginalis auf 2 mm^. Daraus wird gefolgert, daß die Saug-

kraft einer Sohle an der Wasseroberfläche eine Last von rund 20 g

überwindet und daß alle vier Sohlen 80 g tragen können. Dieses Trage-

vermögen würde sich mit jedem Meter Wassertiefe um 2 g pro Sohle,

für alle vier also um 8 g erhöhen. Plateau gelangt auf Grund prak-

tischer Messungen zu niedrigeren Werten. Er hängt die Käfer an

schwach convex gekrümmten Flächen auf und belastet sie. Die Trag-

kraft ist gleich dem Minimalgewicht in Grammen, das zum Abreißen

führt. Dytiscus marginalis trug im Mittel 29 g. Törne sucht an der

Hand von Wägungen die Tragkraft der einzelnen Beine und der

großen Näpfe zu ermitteln. Er befestigt abgeschnittene Beine mitteis

Seidenfäden an dem Ende eines Wagebalkens und senkrecht darüber

einen Objektträger in horizontaler Lage, gegen den der mit einem

Tropfen Wasser befeuchtete Fuß angedrückt wird. Dann wird die

Wagschale derselben Seite bis zur Ablösung belastet. Es trug:

ein intaktes, frisches Vorderbein 8 g

ein Mittelbein 3 g
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ein Vorderbein ohne den größten Napf 5 g
ein Vorderbein ohne die beiden großen Näpfe ..3g
ein in Alkohol fixiertes und wieder in Wasser ge-

weichtes Vorderbein 10—11 g

Daraus wäre als Gesamttragkraft der Beine eines Käfers in freier

Luft 22 g anzugeben.

Meine eignen Versuche, die Haftkraft eines Käfers unter natür-

lichen Bedingungen festzustellen, lieferten bedeutend niedrigere

Werte. Ich hing ein mit Ätherdunst betäubtes cT im Scutellum an

einem Faden auf und befestigte diesen an dem Wagebalken. Darauf

wurde die Wage eingestellt und dann das cT in der normalen Copulations-

stellung an einem frisch getöteten Q verankert, das mit den Beinen am
Grund einer 1 cm hoch mit HgO gefüllten Petrischale aufgeklebt war.

Jetzt belastete ich den andern Wagebalken und ermittelte die Trag-

kraft als das Minimalgewicht in Grammen, das zur Ablösung der

Haftscheiben vom Rücken des Q führte. Ich erhielt als Höchstwert

:

2—3 g, d. h. eine Zahl, die nur etwa dem Lebendgewicht des Käfers

gleichkommt.

Die große Abweichung zu den von Haupt, Plateau und Törne für

die Tragkraft berechneten Werten erklärt sich unschwer dadurch, daß

das Chitin des weiblichen Körpers eine bedeutend rauhere Fläche

darstellt als die Glasplatten, mit denen die Autoren arbeiteten. In

dieser Weise suspendierte Käfer sah auch ich 15 g und mehr tragen.

Biologische Bedeutung der Haftscheiben. Die Stärke

der Haftkraft wird verständlich durch die Kenntnis der biologischen

Bedeutung der Saugscheiben. Da sie ausschließlich ein Attribut

der cfrf sind, kann ihr Charakter als Hilfsmittel bei der Be-

gattung a priori nicht zweifelhaft sein, und in der Tat ermöglichen

sie erst eine feste Vereinigung der Geschlechter in dem schlüpfrigen

Element. Ein der Saugnäpfe beraubtes cf wäre zur Ausführung der

Copula nicht imstande. Es würde von den sich stets nach der Ergrei-

fung zunächst sehr spröde zeigenden Q. 2 sehr bald wieder abge-

schüttelt werden. Sogar der Verlust nur einer Haftscheibe scheint

das Zustandekommen einer Begattung zu gefährden. Es gelingt leichter

einem Männchen mit nur einem Hinterbein, sich eines Weibchens zu

bemächtigen, als dem eines Vordertarsus beraubten Bewerber. Das

normale Dytiscus-^J überfällt sein Q von oben her, ergreift es mit

den Vorder- und Mittelbeinen, stellt sich bhtzschnell mit ihm in gleicher

Pichtuns ein und hat sich auf dem Rücken des überraschten Tieres
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in der Regel schon endgültig verankert, ehe dieses einen Versuch

machen kann, sich der gewaltsamen Umklammerung zu entziehen.

Die Haftscheiben der schräg nach vorn gewandten Vorderbeine werden

den seitlichen Randpartien der Halsschildoberfläche derart aufgedrückt,

daß die Krallen den Thoraxrand noch mit umklammern. Seltener

kommen die Tarsen auf den Kopf des Weibchens zu liegen und ver-

decken die Augen. Zuweilen umgreifen sie und auch die Tibien den

thoracalen Seitenrand und werden sternalen Partien aufgelegt. Die

weit nach hinten ausgestreckten Mittelbeine umgreifen mit ihren

Krallen den Seitenrand der Elytren etwa dort, wo ihr verwaschener

gelber Schrägstreif ansetzt. Die schräg von hinten nach vorn und

von außen nach innen gerichteten Tarsen liegen den Flügeldecken

selbst auf in ihrem furchenfreien Abschnitt. In der unter Zugrunde-

legung einer RsGiMBARTschen Figur (1877, Fig. 10) angefertigten Ab-

bildung 11 ist diese Beinstellung des Männchens auf dem Rücken

des Weibchens veranschaulicht.

Die Trennung der Geschlechter nach vollzogener Copula erfolgt,

wie ich mit Simmermacher (1. c. S. 484) feststellen konnte, in der

Weise, daß das d^ durch einen auf die Vorder- und Mitteltarsen aus-

geübten Druck diese seitlich über den Körperrand des Weibchens

hinaus zu verschieben sucht. In der Regel genügen dann einige un-

gleichmäßige Ruderstöße des linken und rechten Hinterbeins, um das

cf völlig vom Q zu befreien. Sehr selten kommt es zu einer vorzeitigen

Trennung, nämlich oft dann, wenn es dem widerwilligen Q gelingt,

das Land zu erklimmen oder sich derart mit den Beinen in Wasser-

pflanzen zu verhaken, daß das ermüdete rj die Verbindung lösen muß,

um seine Atemluft erneuern zu können.

Von den Autoren wurde mehrfach die Behauptung aufgestellt,

daß die Haftscheiben neben ihrer Bedeutung für das Zustandekommen

der Copula noch andere Aufgaben zu erfüllen haben, v. Fricken

(1885, S. 91) schreibt allerdings: »Da nur das cf sie hat, so können sie

auch nur den Zweck haben, zum Festsaugen auf geeigneten Körper-

stellen der Weibchen zu dienen«, und ähnliche Stellen finden sich

in den Arbeiten einiger andrer Autoren. Everts (1903, Suppl., S. 60)

bezeichnet die Vorderbeine des Dytiscus geradezu als »Pedes copulatorii «.

KuLMUs (1719, S. 594), Frisch (1721, IL, S. 33), Göze (1773, S. 93 und

1777, S. 607), Bergsträsser (1778, S. 3), Glaser (1857, S. 20 für

D. latissimus), Taschenberg (1892, S. 49), Wanke (1902, S. 340) und

TöRNE (l. c. S. 442) versichern indessen die Verwendung der Haft-

scheiben beim Erjagen und Verzehren der Beute. Ich möchte die

Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. C. Bd. 32
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Angaben der Fischer, daß die Käfer sich mit Hilfe der Haftapparate

an lebende Fische anklammern, nicht bezweifeln, konnte aber in Ge-

fangenschaft dergleichen nicht beobachten. Recht unwahrscheinlich

klingt indessen Wankes Vermutung, daß die '"ScJ sich ihrer Haft-

apparate auch zum Klettern bedienen möchten. Die Meinung Al-

DROVANDis (1602, S. 707) und Kulmus' (1719, S. 594), die Scheiben

seien zum Schwimmen »bequemlicher«, bedarf wohl nicht der Wider-

legung. West (1. c. S. 413) sah ein cT mit einer Pa^wc^ma-Schale ver-

ankert umherschwimmen. Dieser Fall dürfte mit der von mir oft

beobachteten Erscheinung auf gleicher Stufe stehen, daß die Käfer

zufällig ihre Haftscheiben auf einen glatten Gegenstand aufsetzen

und sich, wenn dieser nicht festliegt, oft nur schwer wieder befreien

können. Unter Umständen kann ihre Haftkraft den Tieren sogar

verderblich werden, nämlich dann, wenn es ihnen nicht gelingt, die

einmal einge2;anoene Verbindung mit der Unterlag'e zu lösen. Die

Tiere sterben dann den Erstickungstod; doch dürften derartige Fälle

sich auf geschwächte Individuen in der Gefangenschaft beschränken.

Hierher gehört wohl auch Donndorffs (1. c. S. 732) seltsame Notiz

über die Käfer, . . .»wenn sie im Glase sterben wollen, hängen sie

sich manchmal an die Seiten desselben mit diesen Patellen auf . . .«

Alles in allem genommen scheint mir den Haftscheiben

außer ihrer Aufgabe, als sexuelle Hilfsapparate zu dienen,

ernstlich keine andre Bedeutung zuzukommen.

Marburs. im Dezember 1911.
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Die Schreckdrüsen des Dytiscus und ihr Secret.

I. Teil.

Von

Hans Bluuck.

(Aus dem zoologischen Institut der Universität Marburg.)

Mit 9 Figuren im Text.

Die bekannte Erscheinung des Austritts einer milchweißen Flüssig-

keit aus dem Thoraxrand eines beunruhigten Dytiscus hat wiederholt

und auch in neuester Zeit zu Untersuchungen über die Natur und

Herkunft dieses Secrets angeregt, ohne daß es bisher gelungen wäre,

Klarheit zu schaffen. Die Widersprüche in den Angaben über den

Secretherd, in den Resultaten der physikalisch-chemischen Analysen

und in den Mutmaßungen über die biologische Bedeutung der Flüssig-

keit regten mich zu einer Neubearbeitimg des Themas an, deren Er-

gebnisse im vorliegenden Aufsatz niedergelegt sind. Das wesentlichste

aus meinen Befunden konnte ich bereits an andrer Stelle kurz mitteilen

(Blunck 1911)1.

Ich studierte eingehend die Anatomie des secretorischen Apparats,

die physikalisch chemische Natur der Flüssigkeit dagegen nur inso-

weit, als die Kenntnis dieser Eigenschaften zur Beantwortrmg der

Frage nach der biologischen Bedeutung des Secrets beitragen konnte.

Die relativ umfangreiche Literatur, an deren Zusammenstellung es

bisher fehlte, findet ausgedehnte Berücksichtigung.

Lage und Bau des Secretherdes.

Die älteren Autoren haben sich mit der Frage nach dem Bau des

secretorischen Apparates nicht befaßt und beschränken sich auf kurze,

die Lage der Austrittsporen betreffende, untereinander aber sehr

widerspruchsreiche Angaben. Frisch (1721, S. 35) läßt das »weiße

1 Der Titel der citierten Arbeiten ist an der Hand der hinter den Autor-

namen beigefügten Zahlen aus dem Literaturverzeichnis am Schluß des Aufsatzes

zu ersehen.
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Tröpflein« aus dem After abgehen, Roesel (1749, S. 16) sieht bei der

Dytiscus nahestehenden Gattung Cybister »eine bläuliche Materie

zwischen dem Halsschild hervorfließen«. Burmeister (1832, S. 418)

spricht von einer »milchigen Absonderung der Gelenkhäute zwischen

Kopf, Prothorax und Mesothorax« des Gelbrands. Nach Lacor-

DAiRE (1838, Bd. II, S. 136) soll bei den Dytisciden und Gyriniden

das Secret auch zwischen dem Metathorax und dem Abdomen aus-

quellen. Die weitaus meisten neueren Autoren [v. Fricken (1870,

S. 474), Karting (1870, S. 84), Ackermann (1871, S. 19), Kittel

(1873, S. 176), Oüdemans (1899, S. 643), Everts (1903, SuppL,

S. 106) und Reuss (1906, S. 264)] wollen den Austritt der Flüssig-

keit am Vorder- und Hinterrande des Prothorax beobachtet haben.

Plateau (1876, S. 2), der Herkunft und Funktion des Secrets zum
Gegenstand einer größeren Arbeit machte, glaubt feststellen zu müssen,

«que le liquide laiteux ne suinte qu'ä l'articulation entre le prothorax

et la tete», daß daneben aber «un liquide jaune se montre entre le

meso — et le metathorax». Auch Faust (1906, S. 216) und Haupt
(1907, Nr. 35) geben an, daß die fragliche Substanz ausschließlich im

Bereich der Nackenhaut abgeschieden wird. Ganz allein steht Törne

(1910, S. 438—439), der in einer vor kurzem erschienenen Arbeit die

Ansicht vertritt, das milchweiße Secret trete an allen Körperteilen

des Käfers aus, werde jedoch allein am Thorax sichtbar, weil »der

Prothorax diejenige Region des Körpers ist, von deren Oberfläche das

Wasser am schnellsten abfließt. Das hier durch die Poren entleerte

Secret wird also fast ganz ohne Beimischung von Wasser bleiben,

während am Bauch und an den Beinen das hierher zusammengelaufene

Wasser ein Sichtbarwerden des auch hier vielleicht sehr reichlich aus-

tretenden Secrets verhindern muß«.

Meine eigenen Beobachtungen konnten für diese Hypothese

ebensowenig wie für die Angaben aller übrigen Autoren mit Ausnahme
von Plateau, Faust und Haupt eine Bestätigung erbringen. Wenn
bei einem frisch getöteten und nach der Dekapitierung in der Rücken-

lage fixierten Gelbrand ein Zug auf die Nackenhaut ausgeübt wird,

so sieht man unterm Binocular an zwei kleinen zahnartigen Vorsprüngen

des nach unten und rückwärts in scharfem Winkel eingeschlagenen

Notumrandes {z in Fig. 1 u. 2) das weiße Secret aus einem schmalen

horizontalen Spalt austreten. Dank ihrer physikalischen Eigenschaften

verbreitet sich die Flüssigkeit am lebenden Tier von hier über die

Nackenhaut und weiter ventral und dorsal über die ganze Fläche des

Prothorax. Bei oberflächlicher Beobachtuna entsteht so leicht der
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von den meisten Autoren gewonnene Eindruck eines zweiten Secre-

tionsherdes auf der Grenze von Pro- und Mesothorax. Verhinderte

ich dagegen künsthch das Abfließen des im Nacken des Käfers aus-

quellenden Secrets, so war in keinem Falle am Hinterrande des Hals-

schildes oder an irgendeiner andern Körperstelle eine der in Bede

stehenden ähnliche Flüssigkeit zu beobachten, auch dann nicht, wenn

der Käfer vorher sorgfältig abgetrocknet war, also die wesentlichste

Voraussetzung für Törnes Auffassung fortfiel. Ich halte mich daher

zur Aufstellung des Satzes für berechtigt: Die milchweiße Flüssig-

keit tritt bei Dytiscus nur auf der Grenze von Prothorax und
Nackenhaut aus.

Über den eigentlichen Secretherd finde ich in der Literatur

nur unbefriedigende Angaben. Die Unsicherheit über die Lage der

Excretionsstellen mußte das Auffinden der secretorischen Elemente

erschweren. Die erste und zugleich die ausführlichste Mitteilung

dieser Art findet sich in Schiödtes bedeutsamem Werk »Genera og

Species af Danmarks Eleutherata^ (1841, S. 395 u. 412). Ich gebe

die bisher von keiner Seite beachtete Auslassung des dänischen Autors

über »Saeregne (eigentümliche) Afsondringsorganer « hier im Wortlaut

wieder: »Jeg har i Bryststykket fundet to Par tverliggende, smalle,

paereformige^, udefter tilspidsede, tyndhudede, udenpaa undertiden

ujevnt kornede^, Saekke af hvidguul* Farve, som ligge, forste Par

under Forryggens Spidse, andet Par under Mellemryggens, og som

saerskilt^ aabne sig i Leddehudene med en lille Gruppe af punktförmige

Huller paa hver Side; Aabningerne ere yderst smaa men kjendelige

paa en rustagtig^ Farve. Det er i disse Saekke at den melkevhide

Vaedske'^ findes, og igjennem Aabningerne udtömmes^ den. Om der

desuden^ findes saeregne ^'^ afsondrende Organer, eller om Saekkene,

foruden at opbehaeve Vaedsken, tilligeH afsondre den, har jeg

endnu ikke kunnet afgjörei^.« Schiödte läßt demnach die Frage

nach dem eigentlichen Secretionsherd noch offen. Eine kurze

Notiz Kartings (1870, S. 84) von »glandulae odoriferae onder de

ligchaamsbekledselen « bei Dytiscus und eine inhalthch das Gleiche

1 Es kann nicht oft genug auf den Wert dieses vom Auslande zu keiner

Zeit gebührend gewürdigten Werkes hingewiesen werden. Der Verfasser bietet

in seiner Darstelhing, die Systematik, Anatomie und Biologie der Käfer gleich-

mäßig berücksichtigt, eine Fülle von selbstgesammeltem und zuverlässigem

Material, das auch heute noch nicht verarbeitet ist.

- birnförmige, 3 unregelmäßig gekörnt, * weißgelb, ^ gesondert,

6 rostartig, " milchweiße Flüssigkeit. ^ ausströmt, ^ außerdem,
1" besondere, ^^ gleichzeitig, 12 entscheiden.
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besagende Bemerkung Haupts (]. c. S. 35) scheinen mit Schiödtes

Mitteilung in keiner Beziehung zu stehen. Beide gehen aber wie

dieser von der Voraussetzung zusammengesetzter Drüsen im

Thorax aus. Plateau (1. c. S. 3) dagegen leugnet das Vorkommen

von Komplexdrüsen in der Vorderbrust, und auch Leydig (1876, Anm. 1

auf S. 235 und 1891, S. 53) fand, obgleich er »mehr als einmal nach

besonderen Drüsen gesucht hat, welche als Bereitungsstätte des Secrets

angesehen werden könnten«, im Prothorax immer nur die durch ihn

erst in ihrem feineren Bau bekannt gewordenen einzelligen Hautdrüsen.

Während indessen Plateau in diesen den secretorischen Apparat ge-

funden zu haben glaubt, kommt Leydig zu der Auffassung, »die Haut-

drüsen sind es schwerlich, welche die milchige Flüssigkeit bereiten.«

Er wirft die Frage auf, ob nicht am Ende hier in ähnlicher Weise wie

bei den Pulmonaten Abschnitte des Fettkörpers in physiologischem

Sinne zu Drüsen geworden sind. Törne (1. c. S. 438—439) geht wie

Plateau von der Ansicht aus, daß es sich bei der milchigweißen Flüssig-

keit um das Secret echter Drüsen handelt. »Andere Drüsen als die

beschriebenen einzelligen, — d. h. die Hautdrüsen, Verf. — , kommen
hier nicht in Betracht, mir sind wenigstens bei Dytiscus keine bekannt

geworden. Somit sind sie es, die das Sekret liefern. Es sind ihrer im

Prothorax so viele, daß sie sehr gut ein solches Quantum Flüssigkeit

liefern können, wenn sie alle gleichzeitig ihren Inhalt entleeren. Dazu

kommt noch, daß im Prothorax besonders zahlreiche Drüsen neben-

einander münden. Nicht nur auf der Oberseite und am Rande des

Halsschildes münden zahlreiche Drüsen, auch unter der dünnen Chitin-

haut, die Prothorax und Kopf verbindet, liegen zwei große runde

Plaques, jeder aus mehreren 100 Drüsen zusammengesetzt, deren

Mündungen auf zwei Stellen rechts und links von der Mittellinie auf

der Dorsalseite der Nackenhaut liegen. Holste (1910, S. 441), der

gleichzeitig mit mir im Marburger zoologischen Institut an Dytiscus

arbeitete, schaltet seiner letzthin erschienenen Dissertation über das

Nervensystem einige Bemerkungen über die Drüsen im Prothorax

des Gelbrands ein und sagt über den »weißen, milchartigen Saft«:

»Produziert wird dieser Saft im ganzen Prothorax überall da, wo zwi-

schen den Muskeln und der Chitindecke des Brustringes Lücken bleiben.

«

Verfasser beschreibt kurz Drüsenanhäufungen in den sternalen Partien

und fährt fort: »Die Hauptmasse der Drüsen lagert aber quer unter

dem Vorderrande des Rückenschildes, und hier liegt auch jederseits

ein großer Drüsensack, in dem das Secret der Drüsen aufgespeichert

wird, mit dem sie oft ganz prall angefüllt sind . . . Der Drüsensack
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besitzt auch einen Ausführungsgang an dem vorderen umgeschla-

genen Band des Rückenschildes und erstreckt sich längs des vorderen

Randes desselben.«

Es steht sonach — wenn man von einer unhaltbaren Vermutung

V. Fürths (1903, S. 365), das Secret möge als ausgetretenes Blut zu

deuten sein, und der nicht beweisbaren Hypothese Leydigs absieht —
den Angaben über specifische Komplexdrüsen im Prothorax die An-

sicht der meisten jüngeren Autoren gegenüber, daß solche Bildungen

fehlen, und daß den einzelligen Hautdrüsen die Produktion der milch-

weißen Flüssigkeit zuzuschreiben ist.

Meine eignen Untersuchungen führten mich auf die ältere,

von ScHiÖDTE begründete Auffassung zurück. Ich arbeitete mit frischem

Material, dessen Untersuchung mir wertvolle Aufschlüsse über manche,

bei der Konservierung verlorengehende Details gab, ich studierte

ferner ungefärbte oder mit Alauncarmin tingierte Totaipräparate sowie

mit Hämatoxylin behandelte Schnittserien, die aus mit heißem Subli-

matalkohol konservierten, in der üblichen Weise gehärteten und in

Paraffin eingebetteten Teilstücken des Prothorax gewonnen wurden.

Mit Hilfe dieser Methoden kam ich zu folgenden Ergebnissen:

Am Vorderrande des Prothorax liegt unmittelbar unter der Rücken-

haut, zum Teil unter dem nach unten und rückwärts in scharfem

Winkel eingeschlagenen Notumrande versteckt, jederseits, von einigen

Tracheenästen umsponnen und von den y- und «-Asten des Nervus

coxalis anterior prothoracis (Holste, 1. c. S. 440—443) versorgt, ein

im Corpus adiposum eingebetteter, von diesem sich durch seine mehr

weißliche Färbung schwach abhebender Drüsenkomplex. Dieser läßt

sich nicht in einzellige Hautdrüsen auflösen, sondern jeder für sich

stellt ein geschlossenes Organsystem dar. Dieses zerfällt in einen

secretorischen Teil und eine Sammelblase.

Letztere erscheint in gefülltem Zustand als ein querübergestreckter,

etwa bohnenförmiger, 3,5 mm langer und 1,4 mm breiter Sack, dessen

Gestalt und Lage aus Fig. 1 zu ersehen ist. Diese zeigt die Rücken-

decke des Prothorax von innen gesehen. Die sternalen Partien und

alle Weichteile wurden bis auf die prall gefüllten Säcke a^ und ctg ^^^'

fernt. Beide bergen die umstrittene weiße Flüssigkeit. Soweit decken

sich meine Befunde über Gestalt und Lage des Secretbehälters durch-

aus mit den oben mitgeteilten Angaben Schiödtes und Holstes.

Im Gegensatz zu beiden Autoren muß ich aber betonen, daß das Secret

sich ausschließlich in diesen Säcken nachweisen läßt und daß

die Säcke sich nicht in einer kleinen Gruppe punktförmiger Öffnungen



498 Hans Blunck,

in der Intersegmentalhaut öffnen. Sie münden direkt, also ohne ab-

gesetzten Ausführungsgang auf ihrer Breitseite an den bereits oben

erwähnten Zähnchen z (Fig. 1 u. 2) des eingeschlagenen Notumrandes

in einem schmalen Spalt nach außen. Schiödte dürfte durch ein

etwas außerhalb dieser

Stelle in der Nackenhaut

gelegenes rostbraunes

Feld von Sinneshaaren

getäuscht worden sein.

Die Wandung des

Sammelbehälters be-

steht aus einem ein-

schichtigen Epithel [E'p

in Fig. 6 u. 7), das in

die Körperhypodermis

übergeht und wie diese

die Cuticula, eine chiti-

nöse Intima [s in Fig. 6 u. 7) abgeschieden hat. Diese ist unregel-

mäßig längs und quer gefaltet und auf der dem Kopf abgewandten

Seite etwas dicker als in den der Sackmündung genäherten Partien.

Bei älteren Käfern sind die Epithelzellen bis auf ihre Kerne rück-

Fig. 1.

üückendecke P des Prothorax von innen gesehen mit den

Komplexdrüsen «i und a«, die bei z am umgesclilagenen

Notumrand x münden. Vergr. 4 : 1.

Fig. 2.

Beeilte Komplexdrüse, bei z am umgeschlagenen Kotumrand x mündend. Br, die secretorischen

Elemente, welche dem lieservoir R aufliegen. Vergr. 20 : 1.

gebildet. Die Histologie des Reservoirs legt nahe, dieses als eine Falte

der Hypodermis und der Cuticula aufzufassen.

Die secretorischen Elemente treten gegenüber dem Sammel-

Sie bestehen aus großen Drüsenzellen,ap parat an Umfang zurück.
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die sich mehr oder minder zahh'eich zu Komplexen von wechselnder

Größe zusammenschließen und der Wandung des Sammelbehälters

aufliegen. Diese Zellhaufen stehen untereinander nicht in Verbindung,

schließen sich aber auf der dem Notum zugekehrten Reservoirhälfte

so dicht zusammen, daß sie die Sackwand zum großen Teil verdecken,

während auf der unteren Hälfte und auf den dem Excretionsporus

genäherten Partien die Drüsenzellen fast fehlen. Fig. 2 ist nach dem
Totalpräparat einer Drüse der rechtsseitigen Körperhälfte gefertigt und

zeigt bei 20facher Vergrößerung außer einem Stück des pronotalen

Vorderrandes mit dem Zähnchen z die Sammelblase R und die secre-

tierenden Zellkomplexe Dr. Jede Drüsenzelle zeigt im wesentlichen

dieselbe so überaus charakteristische histologische Struktur, wie sie

den einzelligen Hautdrüsen zugrunde liegt. Die Gestalt der Zellen

wechselt, die wenigen isoliertliegenden nehmen Ellipsoid- oder Kugel-

form an, während bei allen übrigen sich die Wände durch den Druck

der Nachbarzellen abplatten. Jede Zelle besitzt außer dem großen Kern

mit einem an frischem Material sehr deutlich zu erkennenden Nucleo-

lus in dem sehr reichlichen Protoplasma noch eine eigenartige intra-

celluläre Differenzierung, die ich als Binnenblase bezeichnen möchte.

Sie erscheint als ein ellipsoides, stark lichtbrechendes Gebilde mit dicker,

radiär gestreifter Wandung und einem von einer chitinösen Pellicula

begrenzten engen Lumen, das in einen die Zelle verlassenden, ebenfalls

chitinösen Kanal übergeht.

Insoweit stimmen diese Zellen in ihrer Histologie durchaus mit den

über den ganzen Körper verteilten einzelligen Hautdrüsen überein.

Sie unterscheiden sich von ihnen aber dadurch, daß ihre Kerne
verhältnismäßig größer sind, der plasmatische Teil der

Zelle an Masse mehr hervortritt und eine dichtere Struktur

zeigt, daß der ellipsoide Körper bedeutend kleiner ist

und eine radiäre Streifung nicht so klar erkennen läßt.

Diese histologischen Details sind bereits bei schwacher Vergrößerung

(70 : 1) in Fig. 6 erkennbar, in der der Drüsenzellenbelag G.D, der

Sackwand und gleichzeitig ein paar Hautdrüsen H.D eingezeichnet

sind. Fig. 7 greift einen kleineren Abschnitt der Sackwand und ihre

Drüsen bei stärkerer Vergrößerung (350 : 1) heraus. Hier wird das

Überwiegen der Binnenblase E in den einzelligen Hautdrüsen^.!) gegen-

über dem gleichen Gebilde in den das Milchsecret secernierenden Zellen

G.D und die dichtere Struktur ihres Cytoplasmas besonders deutlich.

Eine scharfe Grenze zwischen diesen Drüsen und allen einzelligen Haut-

drüsen wird weiter dadurch gezogen, daß erstere nicht direkt nach
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außen münden. Ihre Ausführungsgänge {G in Fig. 3 u. 7) vereinigen

sich vielmehr zu mehr oder minder starken Bündeln, in denen die Ele-

mente getrennt und parallel nebeneinander herlaufen. Diese Drüsen-

kanalbündel {Bd in Fig. 3, 4, 6 u. 7) sind von einer zelligen Hülle mit

wenigen, langgestreckten Kernen {B.K in Fig. 3, s. auch Fig. 7) um-

kleidet. Sie können eine bedeutende Länge erreichen und ziehen

zur Sackwand, wo die Kanäle münden. Die secretorischen Zellkom-

plexe stehen demnach nicht in starrer Verbindung mit der Sammel-

blase, sondern behalten gegen-

über ihrer Unterlage eine gewisse

Bewegungsfreiheit. Fig. 3 gibt

ein nach einem aufgehellten

Totalpräparat gefertigtes Über-

sichtsbild eines kleinen Drüsen-

komplexes D.K, der durch den

Strang Bd mit der Sackwand s

verbunden ist. Das in den

—o.z
D.K.-

Fig. 3.

Secretorischer Zellkomplex D.K, der durch den
Strang Bd in das Reservoir S mündet. D.Z,
Drüsenzelle mit der Binnenblase E und dem
Ausfulirkanal G. B.K, Kerne der Begleitzellen.

Schematisiert.

Fig. 4.

Zwei Kanalbündel Bd mit einem

gemeinsamen Hof K, in das Re-

servoir Ä mündend. Nach einem

Totalpräparat.

Drüsenzellen D. Z produzierte Secret sammelt sich in der Binnenblase E
und wird durch die Kanäle G abgeführt (Vergr. 60 : 1). Sehr selten

vereinigen sich weniger als vier Drüsengänge zu einem Strang, in der

Regel 8, 10, 20, 40 und mehr. Die Mündungsstellen erscheinen dem-

nach auf der Sackwand, wie in Fig. 5 nach einem Aufsichtsbild bei

250facher Vergrößerung wiedergegeben ist, als größere und kleinere

Kreise K mit entsprechend vielen, von einem Plasmahof umkleideten

Poren G. Eine schmale Zone um die Strangmündungen ist gegen die

übrige Sackwand ziemlich scharf abgesetzt (Fig. 4 u. 5). Nicht
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A

selten fallen die Mündungen zwei bis dreier Stränge (s. Fig. 5 bei j)

so nahe zusammen, daß sie von einer gemeinsamen Grenzzone um-

griffen werden. Fig. 4 dient vornebmlich der Veranschaulichung dieser

Erscheinung (Bezeichnungen wie oben, Vergr, 230 : 1). Ein Homo-

logen zu den beschriebenen Strangbündeln der Ausführungsgänge

findet sich übrigens bei den Pygidialdrüsen einiger Käfer. Dieeckx

beschreibt (1901, 2. mem. Taf . I, Fig. 4, 5 u. 15), wie bei PherofSOfhus

und Brachynus crefitans L. die ableitenden Gänge der secernierenden

Zellen zu ganz ähnlichen Strängen zusammentreten.

Aus dem Gesagten geht her-

vor, daß man die das weiße

Secret des Dytiscus liefernden

Elemente nicht mit Törne als

aus einzelligen Hautdrüsen zu-

sammengesetzte »Plaques « an-

sprechen darf, sondern daß sie

mit ihrem Sammelapparat ein

Organ bilden, welches als Kom-
plexdrüse zu bezeichnen und in

dem von Beelese (1909, S. 493

bis 496) aufgestellten System der

Drüsentypen unter die »pluri-

celluli composte « einzureihen

ist. Unter den drei Untertypen

dieser Kategorie nähern sich die

prothoracalen Komplexdrüsen

des Dytiscus sehr dem von

Berlese als Fig. 554 5 abgebildeten und hier mit kleinen Ab-

änderungen als Fig. 9 kopierten Schema. Hier wie dort secernieren

Zellen mit den Kernen n in ihrem radiär strukturierten Bezirk G.D.

das durch die Kanäle G in die Sammelblase S übertretende Secret.

Hier wie dort besitzt letztere eine von einem flachen Epithel E'p ge-

bildete Wandung, das eine chitinöse Intima s abgeschieden hat und

in die Hypodermis Hyp mit ihrem Chitin n übergeht. Wenn man von

den von Berlese gezeichneten und in diesem Spezialfall fehlenden,

die Intima verstärkenden Rippen und Zähnen v absieht, unterscheiden

die prothoracalen Komplexdrüsen des Dytiscus sich von dem in der

Kopie wiedergegebenen Grundtypus nur dadurch, daß bei letzterem

die secernierenden Zellen der Sackwand unmittelbar aufhegen und daß

ihre Ausführunosoänoe sich nicht zu Bündeln vereinigen.

Fig. 5.

Aufsichtsbild der Reservoirwandung S mit den

von dem Hof Ä umgrenzten Kanalmündungen G.

Bei ; zwei Kanalbündel mit gemeinsamer Grenz-

zone. Nach dem Leben.
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Über die Verbreitung prothoracaler Komplexdrüsen bei

Coleopteren konnte ich in der Literatur nur sehr spärliche Angaben

finden. Da nicht nur Dytiscus marginalis L,, der mir zur Untersuchung

vorlag, sondern auch die mir bekannten andern Species der Gattung

Fig. 6.

Sagittalsclinitt durch eine Komplexdrüse auf der Höhe der Mündungsstelle M; die dorsal von der

Nackenhaut N mit der Hyi)oderinis IIi/p ventral von dem Zähnchen z begrenzt wird, m, Mus-

keln; c.a, Corpus adiposum; Tr, Trachee, H.D, einzellige Hautdrüsen; a, Lumen der Sammelblase s

mit dem Epithel Ep. G.D, die secretorischen Elemente der Komplexdrüse. B.D, Kanalbündel;

ligz, Begleitzellen. Vergr. 70 : 1.

sowie zahlreiche kleinere Vertreter der Dytisciden, als Acüius, Ägabus

und auch Cyhister, ein milchiges Secret aus der Vorderbrust abgeben,

darf man indessen wohl bei allen diesen Formen auf gleichartige Se-

cretionsherde schließen. Untersuchungen liegen darüber nicht vor.
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Ebensowenig sind thoracale Komplexdrüsen meines Wissens bei I ma-
gine s aus andern Coleopterenfamilien bekannt geworden. Die ventral

mündenden Drüsen bei Malachius dürften nicht hierher gehören.

Dagegen beschrieb Claus (1861, S. 309—314) bereits 1861 aus der

Larve von Lina Populi segmental angeordnete, über den Thorax und

das ganze Abdomen verteilte Drüsen, die verwandte Züge zu den oben

beschriebenen aufweisen und hier noch dadurch interessant werden,

daß bei ihnen nach Berlese (S. 527) ein nicht zu den Elementen der

^-5/7

//P.

Fig. 7.

Kleinerer Abschnitt der Sackwand s mit ihren Drüsenzellen. Bezeichnungen wie bei Fig. 6.

Vergr. 350 : 1.

Sackwand gehöriger Muskel in ganz ähnlicher Weise zur Entleerung

beiträgt, wie ich es weiter unten für Dytiscus noch auszuführen habe.

Aus den von Giacosa (1891) und Geoegevitsch (1889, S. 256—261)

vorliegenden Angaben über Thoracaldrüsen bei den Larven von Age-

lastica Alni und Ocypus olens konnte ich kein klares Bild von den

Drüsentypen dieser Formen gewinnen.

Bei der Larve des Dytiscus suchte ich im Thorax vergeblich nach

Komplexdrüsen. Da bei ihr auch keine dem Prothoracalsecret der
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Imago vergleichbare Abscheidung beobachtet wurde, ist die Ausbildung

des entsprechenden Drüsenapparates auch nicht gerade wahrscheinlich.

Ich habe noch mit einigen Worten auf den Entleerungsmecha-

nismus der Sammelblase einzugehen. Das milchweiße Secret

bei Dytiscus wird nicht permanent wie die Produkte der einzelligen

Hautdrüsen nach außen abgegeben, sondern intermittierend unter

von äußeren Bedingungen abhängigen Verhältnissen. Der spaltförmige

Fig. 8.

Sagittalschnitt durch den Prothorax, z, Chitinzahn; dpr, Depressor prothoracis; d.v, Depressor

capitis; i, Musculus intersegmentaiis; gl, Apertor glandulae; Ipr, Levator protlioracis.

Excretionsporus der Reservoire ist für gewöhnlich dank der Elastizität

des ihn verdeckenden Chitins zugeklemmt. Er öffnet sich nur bei

einem auf dieses ausgeübten ventralen Zug, also z. B., wie bereits

Plateau (1. c. S. 3) bemerkte, wenn der Käfer den Kopf scharf abwärts

beugt und dadurch die hier {x in Fig. 1) ansetzende Nackenhaut an-

spannt. Die Beobachtung lehrt indessen, daß der Käfer auch bei
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ruhendem Kopf Secret austreten lassen kann, er muß über einen Apparat

verfügen, der ihm noch auf andre Weise die Öffnung des Sackzuganges

ermöglicht. Aufschluß in dieser Frage bringen Sagittalschnitte durch

die Sackmündung. In Fig. 6 ist der Spalt bei M getroffen. Der Drüsen-

sack und alle zelligen Massen sind bei der Präparation dorsal umge-

schlagen. Die Abbildung läßt außer dem stark gefalteten Drüsensack a,

dem Chitinzahn z und der Nackenhaut iV mit ihrem Epithel Hyf.

noch einige wenige einzellige Hautdrüsen H.T), eine Trachee Tr, ein

Stück Corpus adiposum c.a und einen Muskel m erkennen, der an der

Nackenhaut nach der Notummitte zu neben dem Chitinzahn z inseriert.

Dieser Muskel muß bei seiner Kontraktion die Nackenhaut

anheben und dem Secret im Drüsensack freien Abzug ver-

schaffen. Die Feststellung der zweiten Insertionsstelle des Muskels

bereitet einige Schwierigkeiten, weil diese von der ersten ziemlich

weit entfernt liegt, und das ganze Gebilde recht dünn und zart ist.

Es darf also nicht Wunder nehmen, daß der Muskel den Autoren bisher

entging. In Fig. 8, die bei etwa sechsfacher Vergrößerung das Pro-

notum und die angrenzenden Partien im Sagittalschnitt zeigt, läßt

sich der Verlauf des Muskels erkennen. Die bekannten Muskeln sind

bis auf den Depressor capitis verticalis dv [Bezeichnungen nach Bauer

(1910)], den Depressor prothoracis dfr und den Levator prothoracis Zpr

entfernt. Der neben dem Zahn z inserierende Drüsenöffner gl ver-

läuft nicht in gerader Richtung, sondern wird durch den kräftigen

Depressor capitis gezwungen, um diesen einen Bogen zu beschreiben,

ehe er er sich zum Prophragma des Mesothorax wenden kann, an dem

er etwas ventral vom Depressor prothoracis inseriert. Präpariert

man den Thorax von der Bauchseite her, so sieht man dement-

sprechend den Muskel sich zunächst auf die Körperlängsachse zu-

wenden, dann aber in weitem Bogen um den Depressor capitis herum

und zwischen diesem und dem Rotator capitis superior entlang ziehen,

um nunmehr parallel und nach außen von dem Levator capitis hori-

zontalis zum Mesothorax zu verlaufen.

Aus der Lage des Muskels ist zu folgern, daß der Effekt seiner

Kontraktion nicht nur in der Öffnung des Excretionsporus der Sammel-

blase besteht, sondern daß er gleichzeitig diese selbst zusammendrücken

muß. Er ersetzt somit die dem Reservoir mangels einer Ring- oder

Längsmuskelschicht fehlende Möglichkeit, sich selbst zu kontrahieren.

Dank der Zartheit der Intima und dem bereits hervorgehobenen Fehlen

ieglicher Verstärkuno sleisten reicht ein leichter Druck auf die Sammel-

blase aus, ihren Inhalt herauszupressen, und ein solcher Druck wird

Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. C. Bd. 33
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von dem beschriebenen Muskel ausgeübt. Da dieser jedoch nur einen

Teil des Reservoirs beherrscht, kann er nicht den ganzen Drüseninhalt

durch eine einmalige Kontraktion entleeren. Dem entspricht, daß

beim zur Secretabscheidung gereizten Käfer stets ein mehrmaliger

Flüssigkeitsaustritt in kurzen Intervallen zu beobachten ist, wobei

die abgegebene Secretmenge sich progressiv vermindert. Jedem aus

der Nackenhaut austretenden Tropfen dürfte eine Kontraktion des

Muskels entsprechen. Seiner Funktion entsprechend schlage ich für

diesen den Namen Musculus
apertor glandulae protho-

racis vor.

Gelegentlich der Präpa-

ration der Prothoracaldrüsen

fand ich noch einen andern

Muskel auf, der gleichfalls in

den Arbeiten über die Dytiscus-

Muskulatur noch fehlt und mit

dem vorigen außer der Zart-

heit auch in bezug auf den

Verlauf manches gemeinsam

hat. Er inseriert vor dem
Apertor glandulae in einiger

Entfernung von diesem kopf-

wärts an der Nackenhaut, zieht

in der Längsrichtung des Kör-

pers nach außen vom Rotator

capitis superior, bis er auf den

Apertor glandulae trifft, windet

sich um diesen herum (s. Fig. 8t)

und verläuft nun nach außen

zu von diesem und dem De-

p. Q pressor prothoracis d])r zur

Schema der Koniplexdrüse im Protlioiax des A'/<iscMs,
intersegmentalhaut deS Fro-

unter Anlehnung an die von Berlere als Fig. 554JS und MeSOthoraX, an der er in-
gegebene Abbildung eines der Diüsentypen bei In- . , ^-, i t n/r i i

gg]^^e,j
seriert. üb auch dieser Muskel

mit dem Drüsenapparat in Ver-

bindung zu bringen ist, lasse ich dahingestellt. Seiner Lage nach

dürfte er als Musculus intersegmentalis prothoracis zu be-

zeichnen sein.

Übrigens ist keinesfalls der Apertor glandulae oder der letztgenannte
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Muskel als eine Eigentümlichkeit des Dytiscus und seiner Verwandten

anzusprechen wie etwa der Drüsenapparat. An eine Neuerwerbung

dieser Muskeln zum Zwecke der Drüsenentleerung ist nicht zu denken.

Die große Übereinstimmung des Bauplans im Muskelsystem, nicht nur

unter den Coleopteren, sondern bei den Insekten insgesamt, läßt vermu-

ten, daß sich den von mir beschriebenen beiden Muskeln entsprechende

von andern näher untersuchten Hexapoden an die Seite stellen lassen.

In der Tat finden sich z. B. bei Gryllus (vgl, Voss 1905), Acridium,

Deilephüa, Sphinx und andern Formen Muskeln, die den gleichen

Verlauf wie die genannten zeigen. Sie alle fallen unter die »Inter-

segmentalmuskulatur « des Prothorax, die Berlese (1909) in seinem

Schema als 138. bis 140. Muskel zusammenfaßt. Der Apertor glandulae

prothoracis bei Dytiscus ist erst sekundär in Beziehungen zum Drüsen-

apparat getreten.

Marburg, im Dezember 1911.

Literaturverzeichnis.

C. Ackermann, Die Käfer. Zum Gebrauche beim Unterricht und zimi Selbst-

bestimmen. Hersfeld 1871.

A. Bauer, Die Muskulatur von Dytiscus marginalis. In: Zeitschr. f. wiss.

Zool. Bd. XCV. Hft. 4. S. 594—646. Leipzig 1910.

A. Berlese, Gli insetti, loro organizzazione, sviluppo, abitudini e rapporti coll'uo-

mo. Vol. I. Embriologia e Morfologia. Milano 1909.

H. Bltjnck, Zm- Kenntnis der Natur und Herkunft des »milchigen Secrets«

am Prothorax des Dytiscus marginalis L. In: Zool. Anz. Bd. XXXVIl.
S. 112—113. Leipzig 1911.

H. Btjrmeister, Handbuch der Entomologie. Bd. I. Berlin 1832.

C. Claus, Über die Seitendrüsen der Larve von Chrysomela populi. In: Zeitschr.

f. wiss. Zool. Bd. XL S. 309—314. Tai. XXV. Leipzig 1861.

Fr. Dierckx, Les glandes pygidiennes des Coleopteres. 2. mem. In: La Cellule.

T. XVIII. Lierre et Louvain 1899.

J. EvERTS, Coleoptera Neerlandica. Suppl. Lichaamsbouw, ontwikkeling en

verblijf. 'S-Gravenhage 1903.

E. Faust, Die tierischen Gifte. In: Die Wissenschaft. Hft. 9. Braunschweig

1906.

W. v. Fricken, Die Käfer des Wassers. In : Natur und Offenbarung. Bd. XVI.

S. 470—480 und 498—504. Münster 1870.

J. Frisch, Beschreibung von allerley Insekten in Teutsch-Land. IL Teil. Ber-

lin 1721.

O. v. Fürth, Vergl. chemische Physiologie der niederen Tiere. Jena 1903.

J. Georgevitsch, Die Segmentaldrüsen von Ocypus. In: Zool. Anz. Bd. XXI,

Nr. 556. S. 256—261. Leipzig 1898.

33*



508 Hans Blunck, Die Schreckdrüsen des Djrtiscus und ihr Secret. 1. Teil.

P. GiACOSA, Su di una curiosa secrezione della Agelastica alni. In: R. Accad.

Med. Torino. Ann. 53. Torino 1890. — Auch: Archiv ital. Biol.

T. XV. 1891. — Und: Ann. Chim. e Farm. Vol. XIII. miano 1891.

P. Harting, Leerboek van de grondbeginselen der Dierkunde. 3. Deel. 1. Aid.

Tiel 1870.

H. Haupt, Zur Biologie des Gelbrandes (Dytiscus). In: Wochenschrift f. Aqua-

rien- und Terrarienkunde. 4. Jahrg. S. 430—431 und S. 441—443.

Braunschweig 1907.

G. HoLSTE, Das Nervensystem von Dj'tiscus marginalis L. Inaugural-Disser-

tation. Marburg 1910.

G. Kittel, Systematische Übersicht der Käfer, welche in Baiern und der näch-

sten Umgebung vorkommen. In: Correspondenzblatt zool. -mineral.

Ver. Regensburg. 28. Jahrg. 1874. Xr. 11—12. S. 162—179.

Regensbiu-g 1873.

M. Th. Lacordaire, Introduction ä TEutomologie. T. II. Paris 1838.

F. Leydig, Die Hautdecke und Schale der Gastropoden, nebst einer Übersicht

über die einheimischen Limacinen. In : Archiv f. Xaturgesch. 42. Jahrg.

Bd. I. 1876.

F. Leydig, Zu den Begattungszeichen der Insekten. In: Arbeiten zool.-zootom.

Institut Würzburg. Bd. X. S. 37—55. Wiesbaden 1895.

J. OuDEMANS, De Nederlandsche Insecten. (Ab 1896 in Lieferungen erschienen.)

s'Gravenhage 1900.

F. Plateau, Note sur une secretion propre aux Coleopteres Dytiscides. In:

Ann. Soc. Entomol. Belgique. T. XIX. p. 1—10. Bruxelles 1876.

H. Reuss, Die Fischfeinde aus der niederen Tierwelt. In: Allgem. Fischerei-

zeitung. 31. Jahrg. Nr. 12. S. 261—267. Neudamm 1906.

A. RösEL, Der monatlich herausgegebenen Insektenbelustigungen 2. Theil.

Nürnberg 1749.

Jg. Schiüdte, Genera og Species af Danmarks Eleutherata, at tjene som Fauna

for denne Orden og som Indledning til dens Anatomie og Historie.

1. Bind. Kjöbenhavn 1841.

O. TöRNE, Die Saugnäpfe der männlichen Dytisciden. In: Zool. Jahrb. Abt.

Anat. Bd. XXIX. Hft. 3. (S. 415—448.) Jena 1910.

F. Voss, Über den Thorax von Gryllus domesticus, mit besonderer Berück-

sichtigung des Flügelgelenks und dessen Bewegimg. Theil II: Die Mus-

kulatur. In: Zeitschr. f. wiss. Zool. Bd. LXII. Leipzig 1905.



Zur Morphologie der unpaaren Flossen.

Die Entwicklung des Skelettes und der Muskulatur der

unpaaren Flossen der Fische.

Von

J. J. Schmalhausen,
Assistent am zootomischen Laboratoiiuni der St. Wladimir Universität Kiew.

Mit Tafel XV—XVIII.

Trotz ziemlich zahlreicher Arbeiten, welche die Frage über die

morphologische Bedeutung der unpaaren Flossen behandeln, bestehen

in diesem Gebiete starke Meinungsverschiedenheiten, wie sie kaum in

einer besonderen Kompliziertheit dieser Organe Rechtfertigung finden

können. Die beiden wichtigsten Theorien behaupten eine allgemeine

Homologie der einzelnen Flossen; nach der einen Anschauung wird das

Skelet vom Achsenskelette hergeleitet, nach der andern eine unab-

hängige Entstehung desselben angenommen; das Flossenskelet der

Dipnoer liegt der ersten Theorie zugrunde, das Skelet der Rücken- und

Afterflosse der übrigen Fische dient der entgegengesetzten Meinung

als Ausgangspunkt; beide Theorien meinen in der Schwanzflosse Über-

gangszustände zu finden: die Vertreter der ersten ersehen hier eine

Loslösung, die zweiten eine sekundäre Verschmelzung der Radien.

Die vorliegende Arbeit hat den Zweck, speziell die Frage über die

morphologische Bedeutung des Skelettes der unpaaren Flossen ver-

schiedener Fische möglichst aufzuklären. Als Untersuchungsmaterial

dienten mir entwicklungsgeschichtliche Serien von Mustelus laevis,

eine volle Serie von Amia calva, Salmo fario und zur Vergleichung

einige Stadien von Pristiurus melanostomus, ScylUum canicula, Tor-

pedo ocellata, Acipenser ruthenus und Amiurus nebulosus. Außerdem

wurden von mir erwachsene Exemplare von HeptancJms, Carcharias,

Zygaena, Mustelus, ScylUum, Scymnus, Squatina, Torpedo, Chimacm,

Acipenser, Scaphirhynchus, Amia, Lepidosieus, Salmo, Lucioperca,

Lota, Conger, Polypterus und Protopterus untersucht; die Beschreibung
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der Flossen dieser Formen (mit besonderer Berücksichtigung der

Schwanzflosse) folgt im zweiten vergleichenden Teile dieser Arbeit,

wo auch der Dipnoerflosse mehr Platz gegeben wird.

Ich will auf dieser Stelle nicht die Gelegenheit vermeiden, meinem

Lehrer, Herrn Professor A. N. Sewertzoff für bereitwillige Katgabe

und Unterstützung während meiner ersten Schritte im Gebiete ver-

gleichend-anatomischer Untersuchungen, welche mir die Möglichkeit

gaben selbständig eine größere Arbeit zu unternehmen, ebenso wie

auch für das warme Interesse und freundschaftlichen Meinungsaus-

tausch, welche seitdem niemals unterbrochen wurden, meinen herzlichsten

Dank auszusprechen. Der Liebenswürdigkeit des Herrn Privatdozenten

M. M. WosKOBOiNiKOFF Verdanke ich Larven von Acipenser ruthenus

und Amiurus nebulosus. Ein junges Exemplar von Acipenser ruthenus

und Larven von Lepidosteus osseus hat mir in liebenswürdiger Weise

Herr Prof. A. N. Sewertzoff vorgelegt. Den genannten Herren spreche

ich hier meinen herzlichen Dank aus.

I. Die Entwicklung des Skelettes der unpaaren Flossen.

Selachier.

Die ersten Angaben über die Entwicklung der unpaaren Flossen

bei Selachiern verdanken wir Balfour (78)
i. Wie es später A. Dohrn

(84) und P. Mayer (86) bestätigt haben, erscheint die erste Anlage

derselben in der Form einer Ectodermverdickung, die sich dann zur

unpaaren medianen Falte erhebt. Diese Ectodermverdickung wird

dem ganzen Rücken entlang ausgebildet, umbiegt den Schwanz von

hinten und zieht ventral bis zum After voraus. Eine deutliche Falte

kommt bei den untersuchten Scylliiden, der weit hinten liegenden ersten

Dorsalis entsprechend, nur am hinteren Teile des Rumpfes dorsal und

im ganzen Schwanzbereiche zur Ausbildung; der embryonale konti-

nuierliche Hautsaum ist also bei diesen Formen hauptsächlich auf den

Schwanz beschränkt. Innerhalb des einheithchen Saumes werden

dann die Anlagen der einzelnen definitiven Flossen ausgebildet, während

die dazwischen liegenden Teile rückgebildet werden.

Die Entwicklung speziell des Skelettes der unpaaren Flossen ist

bis jetzt noch wenig eingehend untersucht. Balfour (78 und 81)

teilt diesem nur einige Zeilen zu, er konstatiert die vom Achsenskelet

unabhängige Anlage der Innenradien in der ersten Dorsalflosse und in

der Analflosse bei Scyllium; ebenso bestätigte diese unabhängige An-

1 Literaturverzeichnis folgt am Ende des zweiten Teiles.
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läge des Skelettes der Flossen auch A. Dohrn (84). P. Mayee (86)

beschreibt die Entwicklungsprozesse viel eingehender. Nach P. Mayers

Angaben erscheint die erste Anlage des Skelettes als eine den Flossen-

saum erfüllende Mesenchymmasse ; in dieser Masse werden dann die

einzelnen Innenradien als prochondrale Streifen angelegt ; diese Anlagen

verknorpeln und werden in die definitiven drei Abschnitte geteilt.

Nach Braus (04), dem wir eine schöne Untersuchung der Entwicklung

des Skelettes bei S-pinax niger verdanken, werden die, den Quergliedern

ursprünglicher Strahfen entsprechende, Basalplatten von Anfang an

in Form selbständiger Knorpelstücke angelegt. Die Entwicklungs-

richtung ist bei Spinax eine axifugale (Basalplatte, dann distale Skelet-

platte und endlich die distalen Knorpelstücke), der später noch ein axi-

petales Wachstum hinzukommt — es rückt die proximale Basalplatte

an das Achsenskelet heran und befestigt sich an die oberen Bögen der

Wirbelsäule. Nach A. Dohrn und P. Mayer wird ein jeder Knorpel-

strahl, je einem Paare von Muskelknospen entsprechend angelegt, und

ausgebildet; das Wachstum dieser Strahlen ist axipetal. Braus leugnet

irgendwelche bestimmte Beziehungen zwischen Muskel- und Skelet-

anlagen bei Spinax niger. In der Schwanzflosse, speziell in der hypo-

chordalen Caudalis, werden die Stützelemente nach P. Mayer (86)

ebenfalls selbständig angelegt und verschmelzen erst sekundär mit der

Wirbelsäule. Braus (04) dagegen ist bei Untersuchung des Spinax

niger zu andern Ergebnissen gekommen; er behauptet nämlich die

Kontinuität zwischen Hämalbögen und Innenradien schon zur Zeit der

ersten Entstehung der letzteren. Endlich noch eine sehr schöne, und

soweit mir bekannt letzte Arbeit gehört E. S. Goodrich (06). Der

letztgenannte Verfasser beschreibt die Entwicklung des Skelettes in

den unpaaren Flossen bei Scyllium canicula. Ebenso wie H. Braus,

findet auch E. S. Goodrich eine selbständige Verknorpelung eines

jeden Gliedes der Flossenradien; die Reihenfolge der Verknorpelung

der einzelnen Teile ist aber bei Scyllium eine etwas andre — sie beginnt

mit dem mittleren Gliede, setzt sich dann auf das proximale Glied fort

und schließhch (wie auch bei Spinax) am letzten verknorpelt das distale

Glied. Die Untersuchungen Goodrichs lassen leider das Skelet der

Schwanzflosse unberührt.

Bei einem Embryo von Scyllium canicula 15 mm lang und bei

Pristiurus melanostomus ungefähr desselben Stadium, finde ich in der

Flossenanlage eine kontinuierliche Masse von dickem Mesenchym ohne

Spuren irgend einer Differenzierung. Bei Scyllium von 22 mm Länge und
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Pristiurus, etwa 19 mm lang, ist schon einige Differenzierung eingetreten

— ein Teil des Mesenchyms hat sich unmittelbar unter dem Ectoderm

verdichtet; dieses gibt den Ursprung der Cutis mit den Hornstrahlen

der Flosse (Fig. 1 c) ; ein andrer Teil hat sich in der Form einer Masse

von dichtem Mesenchym median an der Basis der Flosse abgesondert

(Fig. 1 Sk. PL); diese letzte Verdichtung stellt die erste Anlage des pri-

mären Skelettes vor und ist wie vom Hautmesoderm, so auch beson-

ders vom axialen Mesoderm durch lockeres Mesenchym getrennt. Bei

einem Embryo von Pristiurus etwa 22 mm lang sind in der ersten Dorsal-

flosse schon die Anlagen der einzelnen Innenradien in Form kleiner

örtlicher Mesenchymverdichtungen zu sehen.

Bei Mustelus laevis sehe ich auf entsprechenden Stadien solch eine

deutliche Begrenzung der gemeinsamen Skeletanlage nicht — der ganze

Flossensaum ist bis zur Zeit der Radienausbildung ziemlich gleich-

mäßig mit nicht besonders dichtem Mesenchym gefüllt. Die Anlage

der Innenradien beginnt an der Flossenbasis, und kommt in der Weise

zustande, daß in der skeletogenen Platte eine Eeihe Mesenchymstäfc-

chen auftritt, die durch etwas dichter gedrängte Zellen aus der um-

gebenden Masse hervorgehoben werden (Fig. 2 R). Bei einem Embryo
von Mustelus, 30mm lang (zweite Dorsalis), sieht man, daß zwischen den

Radien, die jetzt eine Reihe gleichartiger prochondraler Stäbchen vor-

stellen (Fig. 3 m), das Mesenchym merkbar lockerer geworden ist, mit

Ausnahme nur der ein bis zwei medianen (sagittalen) Schnitte, wo die

Zellen ziemlich dicht diese Zwischenräume erfüllen — es ist dieses die

Anlage des fibrösen Septum, welches median zwischen den Innenradien

ausgespannt ist. Proximal und distal sind die Radienanlagen auf den

frühesten Stadien in eine noch undifferenzierte Mesenchymmasse ein-

gebettet, die als proximaler und distaler Mesenchymstrang die Enden

der Radien miteinander verbindet und den letzten Überrest der skeleto-

genen Platte vorstellt (Fig. 2 und 3 d. St, pr. St). Auf dem letzten Sta-

dium (30 mm) ist auch eine weitere Ausbildung der Radien in der vor-

deren Hälfte der Flosse zu sehen — als unmittelbare Fortsetzung der

prochondralen Stäbchen, proximalwärts sind neue Mesenchymver-

dichtungen zugekommen (Fig. 3 pr), welche die Anlagen der proximalen

Radienglieder vorstellen; eine sorgfältige Untersuchung erweist, daß

diese Glieder als Produkte einer selbständigen Differenzierung in der

skeletogenen Mesenchymplatte auftreten, und nicht axipetal aus den

schon differenzierten Radienanlagen auswachsen; sie werden in dem,

die proximalen Enden der prochondralen Stäbchen verbindenden

Mesenchymstrange in derselben Weise angelegt wie auch die Stäbchen
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selbst herausdifferenziert wurden — das Mesenchym wird auseinander

geschoben und bildet Verdichtungen, die als unmittelbare Fortsetzungen

der Radien erscheinen, und Verlockerungen zwischen den Anlagen. Der

proximale Mesenchymstrang geht aber nicht ohne Rest in diese An-

lagen über, es bleibt noch ein schmaler, aber dichter Streifen erhalten,

der die hintereinander folgenden Radien, an der Grenze zwischen dem

proximalen (eben angelegten) und medialen (früher ausgebildeten) Gliede

verbindet (Fig. 3); auf Kosten dieses Mesenchymstreifens findet ein

AppositionsWachstum in die Länge, wie des proximalen, so auch des

medialen Radienghedes statt. Distal sind die Enden der Innenradien

auch noch durch dichtes Mesenchym verbunden; ebenso ist eine un-

differenzierte Mesenchymmasse im hinteren und vorderen Teile der

skeletogenen Platte erhalten — die Ausbildung der Radien ist hier

noch nicht vollendet. Auf einem Stadium, 31 mm lang, finde ich die

proximalen Glieder schon deutlich vorknorpelig; beide Abschnitte sind

durch einen Streifen stark zusammengepreßter ebenfalls prochondraler

Zellen getrennt; das mittlere Glied kann schon als richtig knorpehg

bezeichnet werden.

Bei einem Embryo von Mustelus, 24 mm lang, sind die knorpeligen

Radien in der zweiten Dorsalis (bei der Beschreibung habe ich gerade

diese Flosse vor Augen, alles gesagte gilt aber ebenso gut auch für die

Analis und die erste Dorsalis) zweigliedrig, es ist aber auch auf diesem

Stadium im hinteren Teile der Flosse, als unmittelbare Fortsetzung

der Reihe proximaler Glieder, noch der Mesenchymstrang erhalten, in

welchem noch keine weitere Differenzierung (d. h. Anlage proximaler

Glieder) eingetreten ist. Bei einem Embryo von Scyllium canicula,

41 mm lang, sind die proximalen Glieder gut ausgebildet, und es werden

die distalen Glieder angelegt; auf allen Radien sitzen schon kleine

selbständige Endglieder, die mit einem Mesenchymstreifen verbunden

sind; es ist klar, daß auch die distalen Abschnitte selbständig ver-

knorpeln. Bei einem 70 mm langen Mustelus sind die Endglieder schon

gut entwickelt.

Was die Wachstumsrichtung der Innenradien betrifft, so ist es

sehr schwer, sie genau zu deuten; es ist unzweifelhaft, daß sie aus zwei

Komponenten, einem axipetalen und einem axifugalen zusammen-

gesetzt wird; das Überwiegen der einen oder der andern Richtung

kann ich nicht nachweisen; es ist aber eins sicher — das Flossenskelet

nähert sich dem Achsenskelet.

Im Bereiche der Schwanzflosse finden wir dorsal, in der epi-

chordalen Abteilung derselben, ungefähr denselben Entwicklungsmodus
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wie in den übrigen Pinnae, nur merkbar einfacher. Die Anlage des

Skelettes findet später als in allen übrigen Flossen statt. Bei einem

26 mm langen Mustelus-^mhiyo ist hier ein ganz gleichmäßig verteiltes

Mesenehym vorhanden, ohne Spuren einer örtlichen Bestimmung

irgend welcher Anlagen. Auf einem nächsten Stadium, 28 mm lang,

ist auf medianen Schnitten ein ziemlich deutlich begrenzter schmaler

Streifen von dichterem Mesenehym zu sehen, der dem Rückenmark
entlang nach hinten zieht, vom letzten durch lockeres Mesenehym ge-

trennt. Beim 30 mm langen Embryo ist dieser Mesenchymstreifen

unmittelbar an das Medullarrohr herangerückt; in ihm ist jetzt eine

Reihe sehr kurzer prochondraler Elemente angelegt. Bei Mustelus,

34 mm lang, sind diese Elemente schon etwas in die Länge gewachsen

und haben die Form kurzer Stäbchen bekommen, aber weiter nach

vorne, wie auch hinten, wo die Ausbildung der Radien noch im Gange

ist, sind sie sehr kurz ; man kann sagen, daß die ersten Anlagen beinahe

kugelförmig sind. Auf späteren Stadien wachsen diese Anlagen zu

mehr oder weniger langen Stäbchen aus, welche aber bei Mustelus, wie

auch bei fast allen Selachiern, keiner weiteren Gliederung unterliegen.

Die Zahl dieser Radien entspricht auf jungen Stadien ungefähr der Zahl

der Wirbelbögen; auf späteren Stadien sind die vorne zuwachsenden

Radien etwas zahlreicher, die hinteren aber werden umgekehrt in etwas

minderer Zahl angelegt. Dieselben Verhältnisse werden auch bei er-

wachsenen Mustelus in der epichordalen Caudalis erhalten — in dem
vorderen Teile derselben ist die Radienzahl höher als die der entsprechen-

den Wirbel, in dem hinteren Abschnitte umgekehrt niedriger.

In der hypochordalen Schwanzflosse eines etwa 22 mm langen

Pristiurus-^mbryo ist ein medianer Mesenchymstreifen vorhanden,

der vom axialen Mesoderm getrennt, an der Basis der Flosse entlang

verläuft. Auf Fig. 4 ist dieses Stadium abgebildet. Auf späteren Sta-

dien bei Mustelus, 26 und 28 mm lang, ist ebenfalls ein Streifen dichteren

Mesenchyms zu sehen, welchen man als eine Anhäufung von skeleto-

genem Material, für die erste Anlage des Skelettes der hypochordalen

Caudalis halten muß. Dieser Mesenchymstreifen liegt an der Basis

der Flosse und geht zu beiden Seiten (rechts und hnks) in das Mesen-

ehym der embryonalen Cutis über, ist aber durch lockeres Mesenehym
vom axialen Mesoderm getrennt. Auf der Fig. 33 stellt der zweite

Streifen die angeschnittene Cutis vor, auf weiter median liegenden

Schnitten geht er unmittelbar in die Skeletanlage über, welche die-

selbe Lage und Beziehungen zum Achsenskelet besitzt. Beim 30 mm
langen Mustelus findet man den Mesenchymstreifen (skeletogene Platte)
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schon im engen Anschlüsse an die unteren Bögen. Bei einem andern

ebenfalls 30 mm langen , aber merkbar weiter ausgebildeten Embryo

ist scheinbar mit einem Schlage eine ganze Reihe von Knorpelradien

aufgetreten ; die letzten erscheinen als unmittelbare Fortsetzung der mit

ihren Enden zusammengeschmolzenen unteren Bögen; an der Basis

sind sie knorpelig, weiter distal wird das Gewebe immer jünger und

geht ohne deutliche Grenzen allmählich in einen sehr dichten Mesen-

chymstrang über, welcher ihren distalen Enden entlang verläuft (Fig. 5

d.St). Besonders deuthch ist die proximo-distale Richtung der histo-

logischen Differenzierung bei den hinteren Fortsätzen ausgesprochen,

es ist hier ganz unzweifelhaft, daß dessen Verknorpelung von den Wir-

belbögen ausgeht. Wie ich schon bemerkt habe, sind die Radien (Fort-

sätze) distal untereinander vermittelst eines dichten Mesenchymstranges

verbunden, auf Kosten welch letzteren sie wahrscheinlich durch Appo-

sition in die Länge zuwachsen. Weiter nach hinten ist dieser Strang

deutlich nicht ausgesprochen, allmählich verschwindet er. Dagegen

vorne, wo die Fortsätze nur erst im Beginne der Ausbildung getroffen

sind, rückt der Mesenchymstrang weiter proximal zum Achsenskelet

näher und geht in die noch undifferenzierte, oder nur im Anfange der

Differenzierung begriffene skeletogene Platte über (Fig. 5 Sk.Pl). Die

hinteren Radien die aus dem Achsenskelet auswachsen und, wie es

scheint, nicht merkbar auf Kosten andrer Quellen (des distalen Mesen-

chymstranges) wachsen, muß man als echte Dornfortsätze bezeichnen.

Für die weiter nach vorne folgenden Radien, deren Differenzierung

ebenfalls unzweifelhaft in proximo-distaler Richtung fortschreitet,

welche aber wahrscheinlich einen bedeutenden Zuwachs auf Kosten

der Zellen des distalen skeletogenen Mesenchymstreifens bekommen,

müssen wir eine doppelte Herkunft, mit wahrscheinlichem Überwiegen

vom Achsenskelet stammender Elemente, annehmen. Die vorderen

Radien, in dessen Ausbildung die hier gut ausgesprochene Masse skeleto-

gener Mesenchymzellen ganz gewiß eine große Rolle spielt und dessen

Differenzierungsrichtung nicht so deutlich nachweisbar ist, können

aber nicht mehr ohne gewissen Vorbehalt als Dornfortsätze bezeichnet

werden.

Bei einem 31 mm langen Mustelus finde ich keine bedeutenden

Umbildungen, die prochondralen distalen Enden der Radien sind wie

früher in dem dicken Strange skeletogenen Gewebes eingebettet, ebenso

geht dieser Streifen vorne in eine breite Mesenchymmasse über, die proxi-

mal sich dem Achsenskelet nähert. Bei einem 34 mm langen Mustelus

sind die Enden der Fortsätze noch verbunden, aber jetzt schon ver-
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mittelst eines ziemlich schmalen Mesenchymstranges ; interessant sind

die vorderen Kadien, zwei derselben zeigen verschiedene Stufen einer

Verschmelzung mit den an ihren distalen Enden paarweise vereinigten

unteren Bögen (Fig. 6 a, b) ; vor ihnen liegt ein ganz selbständiger

Knorpelradius (c), der mit den entsprechenden, an ihren Enden schon

verschmolzenen, unteren Bögen articuliert, weiter ein selbständiger

Knorpelradius, der sich einem Paare noch nicht zusammengetroffener

unterer Bögen nähert (d), und schließlich sieht man vorne noch eine

selbständige prochondrale Anlage eines Strahles (e). Die Anlagen

dieser vorderen Radien sind bis zur Hälfte in die skeletogene Masse

eingebettet, auf Kosten welch letzterer sie angelegt sind und weiter

wachsen; die vorderste prochondrale Radienanlage liegt völHg im Be-

reiche dieser skeletogenen Platte, welche auch etwas weiter nach vorne

sich fortsetzt ; dieser Umstand weist auf die noch längst nicht vollendete

Ausbildung weiterer Radien hin. Bei einem Mustelus, dessen Länge

etwa 70 mm beträgt, ist die gesamte Entwicklung schon sehr weit vor-

ausgegangen, und wahrscheinlich im allgemeinen beinahe beendet.

Auch auf diesem Stadium articulieren einige freie Radien (Fig. 7 h, l,

m, n) mit den unteren Bögen, während einige andre selbständige An-

lagen im vordersten Teile der Flosse des Achsenskelettes noch nicht

erreichen (o, p, q), und endlich noch zwei weniger deutliche vorknor-

pelige Centren, eins liegt an der Basis der Anlage des vordersten Strahles

und das andre etwas weiter nach vorne. Es unterliegt keinem Zweifel,

daß diese selbständigen Radien viel weiter cranialwärts von den auf

dem vorigen Stadium beschriebenen angelegt wurden, und daß die

letzteren, beim 34 mm langen Embryo selbständigen, Radien jetzt mit

den unteren Bögen zusammengeschmolzen und nicht mehr von echten

Dornfortsätzen unterscheidbar sind. Da der späteste Embryo (70 mm)
schon sehr stark entwickelt ist, kann man annehmen, daß die freien

Anlagen in der hypochordalen Caudalflosse auf diesem Stadium schon

die letzten sind und daß sie unmittelbar die acht beim erwachsenen

Mustelus vorhandenen separaten Innenradien (»abgelöste Hämaldor-

nen«) bilden, wenn auch der wenig differenzirte Zustand der vorderen

Anlagen nicht die Möghchkeit ausschließt, daß einige weitere Strahlen

vorne noch angelegt und daß einige freie hintere ans Achsenskelet

anwachsen werden. Jedenfalls besteht ein Unterschied noch in dem
Umstände, daß auf dem 70 mm langen Stadium die vorderen vier bis

fünf Radien noch nicht das Achsenskelet berühren, während beim er-

wachsenen Mustelus alle acht freien Strahlen mit den unteren Bögen

articulieren.
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Bei Scyllium canicula, 41 mm lang, liegen in der hypochordalen

Schwanzflosse cranialwärts von einer Keihe gut ausgebildeter Dorn-

fortsätze ebenso einige völlig selbständige Knorpelstücke, die ziemlich

weit vom Achsenskelet liegen. Auf der Fig. 8 ist ein entsprechender

Teil des Skeletts wiedergegeben; vorn ist ein kleines prochondrales,

teilweise mit dem nächsten größeren Knorpel verbundenes Centrum

zu sehen ; beide gehören offenbar zu einem Skeletsegment, d. h. werden

später zu einem Dornfortsatz vereinigt ((e, e') ; weiter nach hinten

treffen wir ein selbständiges Knorpelstück, welches einem separaten

Radius entspricht; dann wieder in einem Metamer zwei deutliche, in

der Richtung zum entsprechenden Bogenpaare etwas ausgedehnte

Knorpelstücke (Fig. 8 c, c') ; auf einer dieser Radienanlagen (c) ist eine

Andeutung auf das Vorhandensein eines kleinen distalen Gliedes zu

sehen. Noch weiter treffen wir einen größeren Knorpel, ebenfalls mit

einem nicht ganz deutlichen Endgliede, der proximalwärts schon das

entsprechende Paar der unteren Bögen berührt, und kaum die ersten

Spuren einer beginnenden Verschmelzung erkennen läßt (&). Endlich

noch ein Knorpelstück, das sechste, wenn man nur die deutlichen

Stücke rechnet, ist in den ersten Stadien einer Verschmelzung mit dem

Achsenskelette getroffen (Fig. 8 «). Dieses Entwicklungsstadium ist

in der Hinsicht wichtig, daß es die Abwesenheit einer Übereinstimmung

der Radienzahl mit der Segmentation des Achsenskelettes zeigt; wie

gewöhnlich in den unpaaren Flossen, ist diese Zahl etwas höher. Außer-

dem sind auch Hinweise auf das Vorhandensein embryonaler Spuren

einer primären Gliederung dieser Radien nachweisbar. Eine Rekon-

struktion des Skelettes eines folgenden Stadiums — Embryo etwa

60 mm lang — ist auf der Fig. 9 gegeben; die gesamte Entwicklung ist

stark weitergeschritten, es sind sogar die Wirbelkörper ausgebildet,

und doch ist die Ausbildung der Innenradien in der hypochordalen

Caudalis noch nicht beendet. Im vorderen Teile der Flosse liegen fünf

ganz selbständige Knorpelstücke; das cranialste ist noch ganz klein,

während das fünfte schon stark ausgewachsen ist und sogar die Form
der weiter hinten folgenden »Dornfortsätze « bekommen hat (Fig. 9)

;

die entsprechenden Hämalbogen sind mit ihren ventralen Enden schon

paarweise zusammengeschmolzen; der sechste Radius verschmilzt eben

mit dem entsprechenden Teile des Achsenskelettes ; der zweite ist offen-

bar ein doppelter. Auf Fig. 10 ist der vordere Teil des Skelettes der

Schwanzflosse eines 80 cm langen Scyllium canicula nach einem Total-

präparat gezeichnet; man sieht wieder fünf separate Radien; daß sie

gerade den selbständigen Anlagen des vorigen Stadiums entsprechen,
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scheint niir zweifelhaft; der erste, niit dem Achsenskelet verschmol-

zene Kadius ist doppelt, es ist möglich, daß er der doppelten Anlage

des vorigen Stadiums entspricht, dann wären vorne noch vier neue

Anlagen hinzugekommen.

Bei einem ausgewachsenen Scyllium canicula sehe ich cranialwärts

von der Reihe der unteren Dornfortsätze in der hypochordalen Schwanz-

flosse fünf freie Strahlen, die an vier unteren Bögen articulieren.

Die Resultate dieser Beobachtungen über die Entwicklung des

Skelettes der unpaaren Flossen kann man im folgenden zusammenfassen.

In der Rücken- und der Analflosse erscheint die erste Anlage des

Skelettes als eine Verdichtung mesenchymatöser Zellen. Bei Mustelus

ist diese skeletogene Platte nicht so deutlich begrenzt wie bei Pristiu-

rus und Scyllium. örtliche Mesenchymverdichtungen in dieser Platte

stellen Anlagen der Innenradien, oder richtiger der mittleren Abschnitte

dieser Radien, vor ; eine Reihe in dieser Weise entstandener prochondra-

1er Stäbchen ist distal und proximal durch Mesenchymstreifen ver-

bunden; innerhalb dieser letzteren, ebenfalls als örtliche Gewebever-

dichtungen, werden erst die proximalen, und später auch die distalen

Glieder angelegt; die Verknorpelung aller Abschnitte geschieht unab-

hängig voneinander. Wie ich aus den Abbildungen Goodrichs (06) sehe,

dessen Untersuchungen ich für sehr genaue halte, ist die skeletogene

Platte bei Scyllium auch auf späteren Stadien (auf frühen Stadien

habe ich selbst mich davon überzeugt) merklich deutlicher begrenzt

als bei Mustelus; da diese Abbildungen mit meinen Beobachtungen an

Mustelus übereinstimmen, nur sie noch besser illustrieren, so verweise

ich auf die Zeichnungen Fig. 17 B, 20, Taf. XII, Fig. 10, Taf. XI und

Fig. 15, Taf. XII als auf eine Reihe von Abbildungen, die sehr demon-

strativ den Entwicklungsgang des Skelettes der unpaaren Flossen dar-

legen. Auf diesen Zeichnungen sieht man, daß die erste Anlage der

Innenradien als örtliche Mesenchymverdichtungen in der Mitte der

skeletogenen Platte erscheint und von Auflockerung des Mesenchyms

zwischen diesen Anlagen begleitet wird, oder mit andern Worten, es

wird innerhalb der Platte eine Art von spaltförmiger Lücken gebildet

(Fig. 20); danach kommt es in dem proximalen Mesenchymstrange,

welcher folglich unmittelbar einen Teil der primären skeletogenen

Platte vorstellt, zur Anlage der proximalen Glieder (Fig. 10), und end-

lich werden in dem distalen Mesenchymstrange, welcher ebenfalls nur

ein Überrest der gemeinsamen Platte ist, die distalen Glieder aus-

gebildet (Fig. 15).
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Ich verweise hier besonders auf die Tatsache, daß zwischen den

Radienanlagen das Mesenchym lockerer wird, als es früher war, und daß

folglich die Zellen sich sozusagen in der Richtung der Anlagen

zusammenziehen, hauptsächlich deswegen, weil in diesem Entwicldungs-

modus eine große Übereinstimmung zwischen den ersten Ausbildungs-

vorgängen des Skelettes der unpaaren Flossen bei überhaupt allen

Fischen besteht (besonders demonstrativ sind die Bilder bei Amia,

wo das Mesenchym im Bereiche der Anlagen sehr locker ist und alle

Umbildungen in der Zellenverteilung sofort in die Augen fallen). Es

ist auch noch ein praktisches Resultat wichtig — das Vorhandensein

einer Mesenchymverdichtung verweist auf eine, an diesem Orte noch

nicht beendete Ausbildung oder ein Appositionswachstum der Skeletteile

;

so zeigen z. B. die Mesenchymmassen in dem vorderen und hinteren

Teile der gemeinsamen Anlage auf der Fig. 2, daß die Ausbildung wei-

terer Radien vorne und hinten noch nicht aufgehört hat ; der proximale

Mesenchymstrang gibt das Baumaterial zur Herstellung der proximalen

Glieder, und der distale Strang, auf Kosten dessen erst das in die

Längewachsen der mittleren Glieder stattfindet, wird dann mit der

Ausbildung der Endglieder verbraucht. Wenn die Anlage neuer Teile

und besonders intensives Wachstum der vorhandenen Skelettstücke

beendet ist, verschwinden auch allmählich solche Mesenchymver-

dichtungen.

In der epichordalen Abteilung der Schwanzflosse beginnt die

Entwicklung des Innenskelettes ebenfalls mit dem Erscheinen einer

mehr oder weniger deutlich begrenzten skeletogenen Platte (Mesenchym-

streifen), in welcher dann die einzelnen Radien angelegt werden; diese

letzten bleiben zeitlebens eingliedrig. Die Anlage des Skelettes ge-

schieht in dieser Abteilung später als in je einer andern Flosse.

In der hypochordalen Abteilung sehen wir ebenfalls auf frühen

Entwicklungsstadien ebenso eine vom Achsenskelet unabhängige Ver-

dichtung skeletogener Zellen, welche an der Basis der Flosse liegt.

Diese skeletogene Platte scheint nicht bis zum Ende des Schwanzes zu

ziehen — nach hinten wird sie allmählich verstrichen. Die caudalsten

Innenradien stellen dem Entstehungsorte wie auch der Entwicklungs-

richtung nach, und ebenso auch besonders der Herkunft des sie zu-

sammensetzenden Zellenmaterials nach, echte Dornfortsätze vor. Je

weiter nach vorne wir gehen, desto deutlicher ist der seiner ursprüng-

lichen Lage nach vom Achsenskelet unabhängige Mesenchymstreifen aus-

gebildet; letzterer liefert unzweifelhaft das Zellenmaterial auf Kosten

dessen ein Appositionswachstum der Innenradien in mittlerer und
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vorderer Kegion der Flosse stattfindet. Die mittleren Strahlen sind

dem Entstehungsorte wie auch ihrer Ausbildungsrichtung nach eben-

falls als Hämaldornen zu bezeichnen, während ihrer weiteren Entfal-

tung wachsen sie aber auf Kosten der unabhängigen skeletogenen

Platte und stellen folglich im ausgebildeten Zustande Bildungen

doppelter Natur vor. Da die skeletogene Platte je weiter cranialwärts

desto höher ausgebildet ist, so enthalten auch die Innenradien näher

zum vorderen Ende der Flosse immer mehr vom Achsenskelet gene-

tisch unabhängiges Material und desto geringer ist der Bestandteil des

Axialmesoderms (des Hämaldornes). Schließlich wird eine ganze Eeihe

vorderer Radien ganz selbständig innerhalb der skeletogenen Platt«

angelegt und dann allmählich in derselben Reihenfolge wie sie entstan-

den sind (caudo-cranialwärts) wachsen sie an die entsprechenden Paare

der unteren Bögen an und verschmelzen mit ihnen. Diese ganze Reihe

der Innenradien stellen im definitiven Zustande ebenfalls Bildungen

komplexer Natur vor; da die Verschmelzung der distalen Enden der

unteren Bögen paarweise untereinander früher als das Anwachsen des

entsprechenden Knorpelradius stattfinden, so ist also ein, wenn auch

nicht großer, echter Hämaldorn (als Verschmelzungsprodukt der Bögen)

vorhanden; der ihm entsprechende Anteil wächst natürlich auch nach

der Vereinigung mit dem Radius. Einige vordere Radien behalten bei

Mustelus und Scijllium ihre primäre Selbständigkeit zeitlebens, arti-

culieren aber immer unmittelbar mit dem Achsenskelet. Ich werde

auch gleich hinzufügen, daß bei besonders primitiven Haien wie Heptan-

chus und ChJamydoselachus die Zahl der zeitlebens selbständigen Strah-

len im vorderen Teile der hypochordalen Caudahs beträchtlich höher

ist und 15—16 (mindestens) beträgt. Die Zahl der selbständig angeleg-

ten Radien entspricht nicht immer der Segmentation des Achsenskelet-

tes, was ebenfalls gegen die Annahme einer sekundären Abgliederung

vom letzteren spricht; bei Scyllium kann man stellenweise zu zwei

Radien pro Metamer beobachten, die später mit einem Bogenpaare zu

einem Dornfortsatze zusammenfließen; ebenso sind auch Spuren einer

ehemaligen Gliederung nachweisbar.

Wie weit die Assimilierung des primären, von der Wirbelsäule

unabhängigen Flossenskelettes durch Teile des Achsenskelettes (Hämal-

dornen) gehen kann, ersieht man aus den Untersuchungen von H.

Beaus an Spinax niger, bei welchem keine Spuren einer Selbständigkeit

der pi-i mären Strahlen mehr erhalten sind. Ich selbst konnte an späte-

ren Embryonen von Acanthias vulgaris keine selbständigen Radien
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nachweisen. Ebenfalls geben auch Beobachtungen an einigen Ent-

wicklungsstadien von Torpedo oceUata ganz ähnhche Resultate.

Bei einem 22 mm langen Embryo von Torpedo ist in der zweiten

Dorsalis eine skeletogene Platte vorhanden, die hinten deutlich von

dem Medullarrohr durch lockeres Mesenchym getrennt ist, vorne aber

weniger deutlich begrenzt erscheint. Am dichtesten ist das Mesen-

chym im hinteren Teile der Platte, hier kann man auch den Anfang

einer Vorknorpelbildung erkennen; an der Basis der gemeinsamen An-

lage in ihrer vorderen Hälfte ist eine nicht deutlich begrenzte Knorpel-

anlage zu sehen; diese letzte entspricht dem stärksten Basale dieser

Rückenflosse. Es zeigt also dieses Stadium ganz unzweideutig, daß in

dieser Flosse, in welcher ebenfalls die Innenradien mit ihren Basen zu

einheitlichen Knorpelplatten-Basalia verschmolzen sind, die histolo-

gische Differenzierung ebenso wie bei Spinax niger mit den proximalen

Abschnitten beginnt. Von Schritt zu Schritt die Ausbildung der ein-

zelnen Teile zu verfolgen konnte ich nicht wegen des Mangels an be-

treffendem Material ; auf einem folgenden zu meiner Verfügung stehen-

den Stadium ist das Knorpelskelet schon gut ausgebildet. Es ist

interessant, daß die musculi radiales weder topographisch, noch in der

Zahl mit den Skeletradien auch nicht ungefähr übereinstimmen; ob

es sich um primäre Muskelbündel handelt d. h. ob sie, im allgemeinen

gesagt, als Umbildungsprodukte einer entsprechenden Zahl von meta-

merer Muskelknospen entstanden, oder sekundär zerfallen sind, kann

ich nicht entscheiden. Auf früheren Stadien sehe ich bis 20 Muskel-

bündel, später noch mehr; die proximalen Enden sind einander ge-

nähert und nach vorne gerichtet, distal weichen sie im Bereiche der

Flosse selbst etwas auseinander; Knorpelstrahlen sind nur sieben vor-

handen, die distalen Glieder derselben sind bei einem 33 mm langen

Embryo noch prochondral.

In der epichordalen Caudalis ist ein Streifen von sehr dichtem

skeletogenem Gewebe zu sehen (Stadium 22 mm), welcher medial un-

mittelbar an das Medullarrohr anschließt, vorne und hinten aber, wo
sie etwas schwächer ausgebildet ist, ist sie von demselben deutlich ab-

gelöst. Bei einem 33 mm langem Embryo ist eine Reihe selbständiger

Knorpelstrahlen vorhanden, die mit ihren Basen an das axiale Binde-

gewebe stoßen; die vorderen und hinteren Radien kommen noch nicht

so nahe an das Achsenskelet ; die Anordnung der Radien ist auf diesem

Stadium eine beinahe streng metamere. In den distalen Abschnitten

der Strahlen ist der Knorpel weniger ausgebildet als in den proximalen,

folghch ist die Entwicklungsrichtung eine axifugale. Die Anlage des

Zeitschrift f. wissenscb. Zoologie. C. Bd. 34
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Skelettes in dieser Flosse findet auch bei Torpedo später als in den

andern statt.

In der hypochordalen Caudalis schließt beim 22 mm langen Tor-

pedo eine sehr dichte Masse von skeletogenem Mesenchym unmittelbar

an das Achsenskelet an. Ungefähr in der Mitte der Flosse, etwas näher

zum vorderen Teile, beginnt in dieser Masse die Anlage von Innenradien

in der Form von ZellVerdichtungen, die direkt, einem jeden Bogenpaare

entsprechend, an die unteren Bögen anschließen. In den mittleren

Radien schlägt auch eben die Verknorpelung ein; die Richtung der

histologischen Differenzierung der Anlagen ist eine deutliche proximo-

distale, das Gewebe ist am höchsten in den, an die Hämalbögen stoßen-

den Teilen ausgebildet. Auf dem folgenden Stadium (33 mm) ist schon

eine ganze Reihe gut entwickelter Knorpelradien vorhanden, welche

ihrer Ausbildung nach Hämaldornen genannt werden können, wenn

man dabei auch nicht vergessen darf, daß sie zum Teil doch wahrschein-

lich noch auf Kosten eines vom Achsenskelet genetisch unabhängigen

Materials, welches in der skeletogenen Platte eingeschlossen sein muß,

aufgebaut werden. Separate Anlagen sind auch in den vordersten

Abschnitten nicht vorhanden; alle Radien bilden mit den entsprechen-

den Bögen ein Stück. Ich muß noch bemerken, daß an vier Hämal-

dornen im vorderen Teile der Flosse selbständige deutlich knorpehge

Endglieder sitzen (bei erwachsenen Torpedo wurden sie schon von P.

Mayer (86) beschrieben), weiter cranialwärts ist auf einem Dornfort-

satze noch ein deutliches prochondrales Glied vorhanden, es ist im

Anfange der Verknorpelung getroffen und noch weiter sitzen auf ein

bis zwei Dornen kleine prochondrale Hütchen ; ein deutliches knorpeli-

ges Endglied ist auch auf dem letzten Fortsatze vorhanden. Diese

Glieder verknorpeln, wie die genannten Übergangsstadien zeigen,

selbständig ; ob man ihnen auch eine größere phylogenetische Bedeutung

zuschreiben und sie als Überreste einer ehemaligen Gliederung deuten

kann, glaube ich kaum; der Aufbau des Skelettes im allgemeinen ist

unzweifelhaft verändert, es ist nur weniges primitiv und die Gliederung,

die auch beim erwachsenen Tiere besteht, kann immer eine Neuerwer-

bung, eine Anpassung an die Förderungen der Funktion sein.

Ein wesentlicher Unterschied zwischen der Entwicklung aller un-

paaren Flossen von Torpedo und denjenigen von Scyllium und Miistelus

besteht in der deutlich in allen Teilen ausgesprochenen axifugalen Aus-

bildungsrichtung, indem bei den letzteren Formen die Entwicklung in

zwei Richtungen geht — sie beginnt mit einem mittleren Punkte, um
von hier aus wie distalwärts so auch proximalwärts fortzuschreiten,
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und nur im hinteren Abschnitte der hypochordalen Caudalis ist die

Entfaltunssrichtuno- eine rein axifuLi,ale.

Aus alle dem gesagten können wir folgende Schlußfolgerungen

machen : Das Skelet der beiden Dorsales , Analis und der epichordalen

Caudalis stellen Gebilde vor, die embryonal völlig unabhängig vom

Achsenskelet angelegt werden und nur sekundär mit fortschreitendem

Wachstum sich dem letzten nähern können. Es ist wahrscheinlich,

daß auch in der Phylogenese diese Bildungen unabhängig vom Achsen-

skelet entstanden und mit dem letzten nur sekimdär in Berührung

kommen können (Verwachsungen scheinen, bei Squahden wenigstens,

auch im ausgebildeten Zustande nicht vorzukommen). Die Kadienzahl

war primär wahrscheinlich eins pro Körpermetamer, wie es nach der

Zahl von Muskelknospen, die im allgemeinen den Skeletradien ent-

sprechen, zu schheßen ist. Mit zunehmender »Konzentration« wurde

die Radien- und Muskelzahl größer als die Zahl der Körpermetameren

in der entsprechenden Eegion. Das Skelet der epichordalen Caudalis

ist weniger gegliedert und wird embryonal später ausgebildet, was

wahrscheinlich mit einer Reduktion in dieser Abteilung zusammen-

hängt. Das Skelet der hypochordalen Caudalis stellt eine Bildung

doppelter Natur vor; als Bestandteile der Radien erscheinen hier einer-

seits Elemente der Hämalbögen und anderseits ein Material oder auch

selbständig entstehende Elemente, die aus einer unabhängigen gemein-

samen Anlage stammen, ebenso wie es in allen andern Flossen geschieht.

In der vorderen Region überwiegt die letztere Komponente, was auch

in der selbständigen Anlage der Radien und einer nachträglichen Ver-

schmelzung mit dem Achsenskelet ihren Ausdruck findet; einige vordere

Radien können ihre Selbständigkeit auch bei erwachsenen Tieren bei-

behalten. Phylogenetisch müssen wir uns den entsprechenden Prozeß

als ein allmähliches Anwachsen mit danachfolgender Verschmelzung

mit dem Achsenskelet unabhängiger Radien von gewöhnlicher Ge-

stalt vorstellen; die Zahl dieser Radien war etwas höher als die

der Körpermetameren in der entsprechenden Region, infolge einer

schon eingetretenen Konzentration dieser Flosse. Das Anwachsen der

Radien schritt in der Richtung von hinten nach vorne fort und hat in

dem hinteren Teile der Flosse zu einer vollen Assimilierung des primären

Skelettes durch die Hämaldornen geführt; in dem vorderen Teile der

Caudalis ist dieser Prozeß bei primitiven Haien auch jetzt noch nicht

beendet. Wir haben ein Beispiel eines Verlustes der Selbständigkeit

des einen Organes vor Augen und einer allmählichen Assimilierung

34*
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desselben durch ein andres, welches seine Funktion erst indirekt, ver-

mittelst des ersten Organes, später direkt übernommen hat. Dieser

Prozeß ist durch die Notwendigkeit einer stärkeren Stütze für das

wichtigste Locomotororgan des Fisches verursacht.

Chondrostei.

Die Embryonalentwicklung der unpaaren Flossen des Sterlet wurde

von W. Salensky (80 und 99) untersucht. Die früheste Anlage der

unpaaren Flossen erscheint hier als eine kontinuierliche ectodermale

Falte, die unmittelbar hinter dem Kopfe beginnt, den ganzen Rücken

entlang nach hinten zieht, caudal das Körperende umbiegt und ventral

am hinteren Rande des Dottersackes endet. Vermittelst eines ungleich-

mäßioen Wachstums dieses gemeinsamen Flossensaumes werden drei

örtliche Erweiterungen, den Anlagen der Dorsalis, Analis und des ven-

tralen Schwanzlappen entsprechend, gebildet. Die Schwanzflosse ist

auf frühen Stadien (zur Zeit des Ausschlüpfens) noch symmetrisch, es

wird aber dann, gleichzeitig mit der Ausbildung des ventralen Schwanz-

lappens, die Chorda dorsalwärts gebogen und der Schwanz bekommt

eine für das erwachsene Tier charakteristische heterocercale Form. Die

Entwicklung des Skelettes der unpaaren Flossen hat, soweit mir be-

kannt, nur W. Salensky (99) beobachtet. Nach diesem Verfasser

erscheint die erste Anlage des Skelettes als eine Mesenchymverdichtung,

welche den Flossensaum an der Basis der entsprechenden Flossenanlage

erfüllt; außer gemeinsamer Herkunft dieses Mesenchyms mit dem

Mesenchym des Achsenskelettes ist kein andrer genetischer Zusammen-

hang vorhanden. Die Flossenradien werden unabhängig vom Achsen-

skelett als örtliche Mesenchymverdichtungen und eine nachträgliche

Verknorpelung dieser Anlagen ausgebildet. Im Gegensatz zu Goette

(78) betont Salensky besonders, daß nicht nur kein Zusammenhang

mit »Dornfortsätzen« besteht, sondern daß von letzteren auf

diesen Stadien auch noch nicht einmal Spuren vorhanden sind; außer-

dem entsprechen sie auch topographisch nicht den Elementen des

Achsenskelettes, so daß solch ein Zusammenhang auch nicht möglich

wäre. Dieses Resultat der Untersuchungen von W. Salensky, mit

welchem auch meine Beobachtungen in vollem Einklänge stehen,

ist für die Lösung der Frage über die Bedeutung der Dornfortsätze der

Acipenseridae, welche von einigen Forschern zum Skelet der unpaaren

Flossen gerechnet werden, sehr wichtig; es ist klar, daß die Tatsachen

der Ontogenese nicht zugunsten dieser Meinung sprechen. Goette

deutet die vor der Rückenflosse liegenden Dornfortsätze, als letzte
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Beste der Skeletradien einer bei den Acipenseriden verschwundenen

ersten Dorsalis und die dorsalen Hautknochenschilder als umgebildete

Hautstrahlen derselben Flosse. Die Untersuchungen Salenskys (99)

über die Entwicklung dieser Schilder bei Acipenser stellatus lassen keinen

Zweifel mehr übrig, daß sie nichts mit Flossenstrahlen zu tun haben —
sie entwickeln sich ganz ähnlich den übrigen Hautzähnen (also ohne

Ausbildung von Hornfäden) ; es sind auch in dieser Region keine andern

Anlagen, weder von Innenradien einer entsprechenden Flosse noch von

Muskelknospen, vorhanden; wenn eine erste DorsaKs bei den Vorfahren

der Acipenseridae auch vorhanden war, so ist sie jedenfalls ohne Rest

verschwunden. Meine eignen Untersuchungen bestätigen die Angaben

Salenskys, können sie aber nur durch sehr wenige Daten über die

Entwicklung der Schwanzflosse vervollständigen; eine eingehende

Untersuchung der letzten konnte ich leider nicht unternehmen, da ich

kein genügend volles Material zur Verfügung hatte.

Die erste Anlage des Skelettes der unpaaren Flossen erscheint auch

hier in Form einer nicht besonders dichten Mesenchymplatte, die nicht

deutlich begrenzt ist; diese Mesenchymverdichtung ist deutlich nur

beim Vergleiche mit dem lockeren Mesenchym der übrigen Regionen

der gemeinsamen Flossenfalte zu sehen ; am dichtesten ist dieses Mesen-

chym in der Dorsalis ; vom Achsenskelet ist diese Anlage in allen Flos-

sen nicht deutlich abgegrenzt. Knorpelanlagen kommen am frühesten

in der hypochordalen Caudalis zum Vorschein in Form einer Reihe

von Knorpelstücken, die median direkt an der Chorda sitzen (Hypural-

knorpel); es sind auf diesem frühen Stadium noch gar keine paarigen

Anlagen der Teile des Achsenskelettes d. h. unterer oder oberer Bögen

vorhanden. Auf einem späteren Stadium (11—12 mm lang) treten

auch Anlagen paariger unterer Bögen hervor, als eine Reihe kleiner

Knorpelchen, die an der Chorda zur Seite von den Schwanzgefäßen

liegen und hinten unmittelbar an die Reihe der Hypuralknorpel stoßen.

Auf der Fig. 11 sieht man, daß die paarigen Bögen nicht in die Region

übergehen wo die unpaarigen Hypuralknorpel anfangen, und nur in

einem Übergangssegmente ist neben einem knorpeligen unteren Bogen

auch ein nicht deutliches prochondrales Centrum zu sehen, und in einem

folgenden Segmente glaube ich an den Seiten eines Hypuralknorpels

kleine, aber auch nicht deutliche, prochondrale Bogenanlagen kaum

nachweisen zu können; der Übergang ist also eigentlich ein plötzlicher.

Vorne kommt zu den distalen Enden der Hypuralia ein Mesenchym-

streifen heran der scheinbar einer skeletogenen Platte der hypochor-

dalen Schwanzflosse entspricht. Leider besitze ich keine folgenden
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Entwicklungsstadien, es stand zu meiner Verfügung nur noch ein junger

etwa 6 cm langer Sterlet; bei dem letzteren ist eine Reihe Hämal-

bögen vorhanden, die mit den entsprechenden Dornen zu einem Stück

vereinigt sind; einige untere Bögen sind paarweise untereinander ver-

schmolzen, eine Öffnung zum Austritt der Gefäi3e aus dem Hämal-

kanal durchbohrt dann die Mitte eines solchen doppelten Bogens (Fig. 12

gf.o); weiter nach hinten beginnt die Reihe der Hypuralia plötzlich

ohne irgend welche Übergänge (Fig. 12 hyp); die caudalen Gefäße

teilen sich direkt vor dem ersten Hypuralknorpel je in eine rechte und

linke Arterie und Vene, die an beiden Seiten der Basen der Hypural-

knorpel entlang nach hinten ziehen. Distal liegen den Enden der

letzten unteren Dornen und der ersten Hypuralia ganz selbständige

Endglieder an. Die morphologische Bedeutung dieser separaten Knor-

pelstücke kann ich nicht mit Sicherheit feststellen; es scheint mir wahr-

scheinlich zu sein, daß sie den letzten Überrest des ganzen oder beinahe

des ganzen primären unabhängigen Skelettes der hypochordalen

Schwanzflosse vorstellen; es ist aber auch möglich, daß sie nur den

distalen Gliedern dieses Skelettes entsprechen; schließlich kann man
auch nicht die Möglichkeit einer sekundären Abgliederung ausschließen,

obwohl mir diese letztere weniger wahrscheinlich zu sein scheint. Eine

vollendete Lösung dieser Frage ist nur nach einer sehr eingehenden

embryologischen Untersuchung zu erwarten — eine unmittelbare Ver-

gleichung solch weitstehender Formen wie die Chondrostei und die

Selachii kann nur mit sehr großer Vorsicht unternommen werden. Es

ist wahrscheinlich, daß auch bei Acipenser das primäre Skelet zum
Teil mit dem Achsenskelet verschmolzen und durch das letztere assi-

miliert worden ist; jedenfalls zeigt das Vorhandensein einer skeleto-

genen Platte, daß das primäre unabhängige Skelet der hypochordalen

Caudalis noch nicht spurlos verschwunden ist. Die unpaarigen unte-

ren Knorpelstücke der mittleren und hinteren Region der Flosse habe

ich bisher einfach Hypuralia genannt, ohne ihre morphologische Be-

deutung näher zu bestimmen. Der Entwicklunosoang bei Selachiern

zeigt, daß man in diesem Teile der Flosse am wenigsten sogar Spuren

des primären (unabhängigen) Skelettes nachzuweisen erwarten kann,

um so mehr unwahrscheinlich wäre es ihn gerade hier ganz unberührt

aufzufinden; wir können die Hypuralia nicht einfach als selbständige

Innenradien deuten; die Lage und auch Anlage dieser Teile unmittel-

bar an der Chorda spricht ebenfalls gegen eine solche Deutung. Eine

Vergleichung mit den Selachiern zeigt, daß bei den Vorfahren der Aci-

penseridae ganz sicher paarige untere Bögen caudalwärts bis zum
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hinteren Ende des Schwanzes an der Chorda saßen; es ist wahrschein-

lich, dai3 außer diesen unteren Bögen auch Hämaldornen und mit ihnen

verschmolzene Kadien des primären Skelettes wie bei den Selachiern

vorhanden waren. Bei den Chondrostei ist im Laufe ihrer phylogene-

tischen Entwicklung eine, ganze Reihe paariger unterer Bögen reduziert

worden, und die bei ihnen vorhandenen medianen Hypuralknorpel stel-

len untere Dornen vor, die als ein Verschmelzungsprodukt der Enden

paariger Bögen entstanden und wahrscheinlich auch durch Anwachsen

von Elementen des primären (unabhängigen) Skelettes verstärkt wurden

und schließlich ihren Mutterboden, die entsprechenden Bögen verloren

haben. Diese Reduktion ist wahrscheinlich durch Bedürfnisse einer

größeren Biegsamkeit dieses Teiles des Achsenskelettes verursacht;

eine Verschmälerung der Basis der unteren Knorpelstücke, welche eine

stärkere seitliche Zusammenpressung des gesamten Skelettes bedingt

hat, erleichterte natürlich intensivere seitliche Bewegungen des Schwan-

zes. Diese relativ größere Biegsamkeit der Schwanzflosse mußte eben

unbedingt bei den Chondrostei ausgearbeitet werden, infolge stärkerer

Ausbildung und Verkürzung derselben.

In der epichordalen Caudaiis habe ich die frühesten Anlagen nicht

gesehen; bei einem jungen Sterlet (Fig. 12) ist hier schon die volle Reihe

selbständiger Knorpelstäbchen ausgebildet. Was die Zahl derselben

betrifft, so kann man die Beziehungen zur Metamerenzahl nicht genau

feststellen, da bei dem Sterlet in dieser Region Verschmelzungen von

Metameren (Neuro-, Myo- und Skleromeren) in großem Maßstabe vor-

kommen, es scheinen aber im allgemeinen dieselben Beziehungen wie bei

den Selachiern zu herrschen, also annähernd zwei Radien pro Metamer.

In der Rückenflosse erscheinen die Anlagen der Radien als kleine

MesenchymVerdichtungen in der Mitte der skeletogenen Platte; diese

Anlagen entsprechen ihrer Lage nach ziemlich genau den primären

Muskelbündeln. Bei 11—12 mm langem Sterlet stellen die Radienanla-

gen Stäbchen von dichterem Mesenchym vor, welche distal wie proximal

durch etwas lockerere Mesenchymstreifen verbunden sind; ebenso wie

bei Selachiern wird das Gewebe zwischen den Anlagen etwas lockerer

d.h. es wird mit der Ausbildung derselben aufgebraucht. Erste Stadien

der Verknorpelung dieser Anlagen konnte ich nicht beobachten; bei

dem jungen Sterlet (6 cm lang) sind schon gut ausgebildete typische

dreigliedrige Innenradien vorhanden. Es ist die relative Größe der

einzelnen Teile des Skelettes der unpaaren Flossen auf diesem Stadium

bemerkenswert. In der Afterflosse sind die medialen Glieder aller

mittleren Strahlen etwas länger als die proximalen, indem in den Rand -



528 J. J. Schmalhausen,

strahlen (vorderen und hinteren Radien) schon umgekehrte Beziehungen,

die für alle Innenradien des erwachsenen Fisches charakteristisch sind,

ausgebildet sind. In der Rückenflosse sind die medialen Glieder der

ersten zwei Radien den proximalen in der Länge ungefähr gleich, indem

in den mittleren Radien das mediale Glied das größte ist. Da bei dem
erwachsenen Sterlet das proximale Glied merkbar länger als das mediale

ist, so müssen wir annehmen, daß die embryonalen Beziehungen der

Gliederlänge auf primitivere Zustände hinweist, die früher bei den

erwachsenen Vorfahren der Chondrostei vorhanden waren und auch

jetzt noch bei vielen Haien erhalten sind, bei welchen die mittleren

Glieder der Innenradien die größten sind. Aus der großen Ähnlichkeit,

die zwischen dem Skelette der unpaaren Flossen bei Selachiern einer-

seits und Acipenseridae anderseits besteht, müssen wir auf eine volle

Homologie zwischen deren Innenradien schließen.

Ich muß noch darauf aufmerksam machen, daß auf diesem Sta-

dium gar kein Zusammenhang zwischen den Innenradien und den so-

genannten Dornfortsätzen besteht. Bei dem jungen Sterlet sind die

letzteren noch sehr klein und werden ganz sicher selbständig vom
Flossenskelet angelegt (Fig. 13).

Diese wenigen Beobachtungen über die Embryonalentwicklung

der unpaaren Flossen bei Acipenser ruthenus genügen aber völlig, um
die Homologie mit den entsprechenden Teilen der Selachier anzuer-

kennen; die gleiche Zusammensetzung des Skelettes, ebenso wie auch

die Ähnlichkeit in der Anlage und Embryonalentwicklung desselben

lassen keinen Zweifel darüber übrig; der einzige Unterschied besteht

in dem Vorhandensein unpaarer medianer Hypuralia in der mittleren

und hinteren Region der Schwanzflosse, es wird aber dieses ohne Ge-

zwungenheit durch die Reduktion der entsprechenden paarigen Teile

(Hämalbögen) erklärt; diese Reduktion ging wahrscheinlich in der

Richtung von hinten nach vorne vor und hatte in der Ausbildung einer

größeren Biegsamkeit der Schwanzflosse ihren Zweck.

Wir kommen also zum Schlüsse, daß die Hypuralknorpel untere

Dornfortsätze vorstellen, die wahrscheinlich ebenso wie auch die Hä-

maldornen der Selachier Material eingeschlossen haben, das genetisch

dem primär unabhängigen Skelet der unpaaren Flossen gehört, wie

man das aus dem Vorhandensein einer skeletogenen Platte schließen

kann ; ob dabei auch selbständige Knorpelanlagen erhalten sind, müssen

weitere Untersuchungen zeigen; es sind aber auch bei erwachsenen

Tieren distale Knorpelstücke vorhanden, welche wahrscheinlich die

letzten Rudimente des primären Skelettes vorstellen.
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Holostei.

Die ersten Angaben über die Flossenentwicklung bei Amia und

Lepidosteus finden wir bei B. G. Wilder i, welcher ein Entwicldungs-

stadium mit einer scharf ausgesprochenen heterocercalen Form der

Schwanzflosse, ähnlich einer solchen bei den Elasmobranchii und Chon-

drostei, bei diesen Fischen nachgewiesen hat; diese Heterocercie wird

während des weiteren Wachstums allmählich durch eine Reduktion

des dorsalen Schwanzlappens verwischt. Agassiz (78) beschreibt ein-

gehend die Entwicklung der äußeren Form des Lepidosteus; er schildert

eine kontinuierliche Flossenfalte, innerhalb welcher die definitiven

Flossen angelegt werden, welch letztere dann durch partielle Reduktion

der Falte voneinander getrennt werden. Bei F. M. Balfour und W.

N. Parker (82) findet man wieder eine Beschreibung der Entwicklung

der äußeren Form und nur sehr dürftige Angaben über die Entwicklung

des Skelettes; in der Schwanzflosse beschrieben sie die Anlage paariger

unterer Bögen, die unter der Caudalvene miteinander verschmelzen

und in lange Dornfortsätze, die zum Stützen der Hautstrahlen dienen,

übergehen. Auf diese wenigen Facta ist alles das, was wir über die

Entwicklung der unpaaren Flossen bei den Holostei kennen, beschränkt.

In den nächstfolgenden Zeilen stelle ich die Resultate meiner

Untersuchungen an Amia calva und Lepidosteus osseus dar.

Amia calva.

Die Ectodermfalte wird auf sehr frühen Stadien ausgebildet, sowie

der hintere Teil des Körpers in der Form eines langen vom Dotter ge-

trennten Auswuchses erscheint. Die Falte umgibt das ganze freie hin-

tere Ende des Körpers wie dorsal so auch ventral. Der After liegt

ungefähr in der Mitte dieses Körperteiles; folglich entspricht ungefähr

die Hälfte des ventralen Hautsaumes einer präanalen Flosse. Die Aus-

bildung der ganzen Falte geht ziemlich gleichmäßig vor; etwas pro-

gressiert nur die Schwanzregion. Auf späteren Stadien wird durch

etwas intensivere Entwicklung die ventrale Seite der Schwanzregion,

speziell die hypochordale Caudalis und die Anahs, gekennzeichnet, und

teilweise auch der hintere Teil der Präanalflosse.

In die Falte dringt Mesenchym ein, welches ganz gleichmäßig ver-

teilt wird. Noch auf 6 mm langen Stadien bildet das Mesenchym ein

1 B. G, Wilder, Notes on the North American Ganoids, Amia, Lepido-

stetis, Acipenser and Polyodon. Proc. Anier. Assoc. for the Advancement of

Science, 1875.
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ganz gleichmäßiges Netzwerk, welches den dreieckigen Kaum zwischen

den ectodermalen Seitenwänden, den Enden der Myotome und dem
Medullarrohre erfüllt, aber schon auf den nächstfolgenden Stadien

(6 1/2 mm lang) sind die Mesenchymzellen (oder richtiger deren Kerne)

etwas dichter an den Wänden angeordnet als in der Mitte. Bei einer

9 mm langen Larve sind alle Zellen auseinandergerückt und haben un-

mittelbar unter dem Ectoderm eine kontinuierliche sehr scharf begrenzte

Schicht gebildet; dabei bleiben aber diese Mesodermzellen der rechten

und linken Seite untereinander vermittelst sehr zahlreicher protoplas-

matischer Fortsätze verbunden, die hauptsächlich in der Querrichtung

angeordnet sind, aber auch durch Anastomosen andrer Richtung kom-

munizieren ; es hat den Anschein, als ob das ganze Netz der protoplas-

matischen Fortsätze auf der Stelle geblieben ist, und nur die Kerne

innerhalb desselben zu den Seitenwänden übergewandert sind; man
kann sich diesen Prozeß leicht vorstellen, wenn man annimmt, daß

dieses Auseinanderrücken der Kerne passiv durch eine Art fließender

Bewegung des Plasma innerhalb der pseudopodienartigen Fortsätze

der Mesenchymzellen erzielt wird. Wie es denn auch sein soll, es ist

jetzt die ganze Flossenfalte mit einem eigenartigen sekundär zellfreiem

Gallertgewebe gefüllt, ein sekundäres embryonales Mesostroma im

Sinne StudnickasI. Dieser Prozeß findet in allen unpaaren Flossen-

anlagen, die präanale Flosse mitgerechnet, statt; in der letzten ist nur

die Zahl der Mesenchymzellen verhältnismäßig viel niedriger. In dem
Bereiche der Rücken- und Afterflosse, wo auf diesem Stadium Muskel-

knospen schon vorhanden sind, werden die Enden der letzteren ebenfalls

durch die Mesodermschicht bedeckt. Innerhalb dieser Schicht werden

dann die Hornfäden ausgebildet. Die letzteren werden in allen Flossen

entwickelt, die Präanalflosse nicht ausgeschlossen, in dieser treten sie

nur merkbar später auf. Zum erstenmal sehe ich dünne Hornfäden

bei 10 mm langen Larven, in der Präanalflosse aber erst auf einem

14 mm langem Stadium.

Mit der Ausbildung der Hornfäden ist die Entwicklung der Prä-

analflosse beendet. Die maximale Entfaltung wird bei etwa 16 mm
langen Larven erreicht ; bei Larven über 20 mm Körperlänge wird diese

Flosse schon reduziert, aber auch bei einer 26 mm langen Amda calva

ist sie noch in der Form einer kleinen schmalen Flosse unmittelbar

vor dem After deutlich zu sehen; bei einer jungen 5cm langen Amda

1 F. K. Studnicka, Das Mesenchym und das Mesostroma der Frosch

-

larven und deren Produkte. Anat. Anz. Bd. XL. 1911. Das Gewebe der Chorda

dorsalis usw. Anat. Anz. Bd. XXXVIII. 1911.
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konnte ich die präanale Flosse nicht mehr nachweisen. Die Hoinfäden

sind hier merkbar dünner und kürzer als in den andern Flossen; gut

ausgebildet sind sie nur im hinteren Teile der Flosse, weiter nach vorne

werden sie immer kürzer, liegen nur in dem distalen Abschnitt der

Falte und verschwinden cranialwärts bald ganz. Die präanale Flosse

stellt ein für die Teleostomi sehr charakteristisches Larvenorgan vor.

Es wurde die Meinung ausgesprochen (P. Mayer) es sei diese eine

embryonale Falte, welche durch den Schwund des Dotters bedingt ist

und höchstens als Kiel zur Erhaltung des Gleichgewichtes bei Fischen

mit voluminösem Dottersacke dient; aber das Vorhandensein von

Hornfäden, welche von Harrison (93) bei den Teleostiern nachgewiesen

sind, zeigt, daß der morphologische Wert der präanalen Flossenfalte

höher sein muß. Jedenfalls ist die Entwicklung derselben nicht durch

das Einziehen des Dotters bedingt : der hintere Teil des Kumpfes, ebenso

wie auch der Schwanz, wachsen sehr schnell aus und werden vom Dotter-

sack auf einem sehr frühen Stadium getrennt; der After liegt ungefähr

in der Mitte dieses freien Auswuchses; auf dem letzteren wird dann die

Ectodermfalte ausgebildet; das progressive Wachstum der präanalen

Flosse, und besonders ihres hinteren Abschnittes fällt auf etwas spätere

Stadien. Die Präanalflosse hat mindestens den Wert eines selbständig

ausgebildeten Larvenorganes. Der Gedanke, sie sei mit der präanalen

Flosse des Amphioxus zu homologisieren, scheint mir nicht ganz aus-

geschlossen zu sein. Bei den Teleostomi sind die Eier klein und die

ausgeschlüpften Larven verhältnismäßig hilflos, und doch sind sie ge-

zwungen, ein selbständiges Leben zu führen, welches natürlich mit der

Lebensweise des erwachsenen Fisches nicht übereinstimmt; diesem

entsprechend ist auch das Bedürfnis an speziellen Larvenorganen ver-

ständlich; in diesem Sinne konnten auch Merkmale, die von frühen

Vorfahren geerbt sind, ausgenutzt und in dieser Weise fixiert werden.

Bei den Selachiern, die immer verhältnismäßig große Eier besitzen,

stimmen die ausgeschlüpften jungen Fische der Lebensweise nach viel

mehr mit dem erAvachsenen Tiere überein, als bei den Teleostomi, und

ihrer hohen Ausbildung entsprechend, sind auch keine speziellen Larven-

organe erforderlich; ein nicht mehr nötiges Organ, welches auch von

der Larve nicht ausgenützt wurde, ist bei diesen Formen ohne Best

verschwunden. In dieser Weise kann man sich die Tatsache erklären,

daß bei den Selachiern die Präanalflosse nicht erhalten geblieben ist,

während sie bei Teleostierlarven noch vorhanden ist. Es wird dieses

auch nicht so paradox erscheinen, wenn wir bedenken, daß überhaupt

der ganze Flossensaum bei den Selachiern schwächer ausgebildet ist
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als bei den Teleostomi, und daß in einigen Fällen bei den ersten sogar

eine getrennte Anlage der definitiven Flossen nachgewiesen wurde;

in diesem Falle, wie auch in vielen andern in denselben unpaaren Flossen,

ist ein sicher primitives Merkmal viel besser bei im allgemeinen viel

höher organisierten Formen erhalten.

Wir haben gesehen, daß die erste Portion des in die Flossenanlage

eingedrungenen Mesoderms völlig zur Bildung der Cutis und des Haut-

skelettes verwendet wird. Das auf diesen Stadien noch im Bereiche

des Körpers selbst zwischen dem Medullarrohr und der Flossenbasis

liegende ziemlich lockere Mesenchym verbreitert sich durch Zellver-

mehrung und dringt in die Flossenbasis ein; hier wird es auf späteren

Stadien in der Form eines gleichmäßigen Netzes zwischen den Enden

der Myotome einerseits und den distalen Enden der Muskelanlagen

anderseits verteilt; dieses Mesenchym besteht aus Elementen, die zur

Ausbildung der Innenradien bestimmt sind und wahrscheinlich auch

zum Teil in Bindegewebe umgewandelt werden. Die Anlage des Innen-

skelettes stellt also bei 11—13 mm langen Amia-ha.Tven einen gleich-

mäßigen Streifen undifferenzierter und also weder der Form noch der

Lage nach näher bestimmbarer mesenchymatöser Zellen vor, welcher

im Bereiche der Muskelanlagen liegt; wenn ich doch schon von einer

Skeletanlage spreche, so will ich damit nur sagen, daß die hier liegenden

Zellen zum größten Teile zum Aufbau des Skelettes Verwendung finden.

Von einem 13 mm langen Stadium beginnend, erscheinen in der After-

flosse, und bei einem 14 mm langen Ämia in der Rückenflosse die ersten

Z3ichen einer Lokalisierung der Anlagen einzelner Strahlen; das

Aussehen dieser Anlagen ist höchst charakteristisch — es sind Ideine

Anhäufungen mesenchymatöser Zellen, welche die Form in proximo-

distaler Richtung ausgedehnter und etwas nach hinten geneigter Stäb-

chen besitzen und untereinander vermittelst quer ausgespannter proto-

plasmatischer Fortsätze verbunden sind, in welchen hier und da einige

Kerne liegen. Auf der Fig. 14 ist ein Schnitt durch die Radienanlage

in dem hinteren Teile der Analis einer 14 mm langen Amia abgebildet.

Es scheint mir, daß das Aussehen dieser Anlagen ganz entschieden

dafür spricht, daß die MesenchymVerdichtungen, welche die erste An-'

läge der Flossenträger (Innenradien) vorstellen, nicht durch eine ört-

liche Zellvermehrung, sondern infolge Zusammenziehens der Zellen zu

gewissen Centren zustande kommen. Auch auf späteren Stadien, wie

z. B. in dem hinteren Teile der Dorsalis einer 16 mm langen Amia,

wie es auf der Fig. 15 abgebildet ist, die einen medianen Schnitt durch

diese Region darstellt, ist immer noch dasselbe Bild zu sehen; obwohl
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die Innenradien jetzt schon vorknorpelig ausgebildet sind, kann man
zwischen denselben noch sehr schön die quer ausgespannten protoplas-

matischen Fäden mit den auf sie aufgereihten Kernen sehen; es ist

zweifellos, daß das Zusammenziehen der Mesenchymzellen zu den Ra-

dienanlagen immer noch in vollem Gange ist; folglich müssen wir an-

nehmen, daß nicht nur die erste Anlage, sondern auch das weitere

Wachstum der Flossenträger einige Zeit lang nicht nur durch Zellteilung

in der Anlage selbst fortschreitet, sondern auch durch Zellvermehrung

in den dazwischen liegenden Reoionen. Es findet also ein deutliches

Appositionswachstum der Anlage statt.

Es scheint mir, daß diese Beobachtungen dafür sprechen, daß die

in die Flossenfalte eindringenden Mesenchymzellen die erste Zeit ganz

indifferent sind: alle Zellen scheinen gleich intensiv sich zu vermehren,

eine beliebige Zelle kann in die eine wie auch in die andre Anlage geraten

;

diejenigen Zellen aber, welche anfangs eine Zwischenlage zwischen den

einzelnen Radienanlagen angenommen haben, unterliegen einer mul-

tiplen Teilung, indem sie immerzu neue Zellen, abwechselnd in den

einen und den andern Radius abliefern, und schließlich scheinen die

Abkömmlinge derselben Zellen auch als Bindegewebe dieselbe Lage

zeitlebens zu bewahren. Die Vermehrungsintensität der Zellen einer

gewissen Region hängt nicht von der Lokalisation einzelner Flossen-

träger ab, sondern nur von der Höhe der Ausbildung in diesem Orte

des Flossenskelettes als Ganzes, und ist z. B. in der Afterflosse höher

als in der Rückenflosse, und in dem mittleren Teile der letzteren etwas

höher als in dem hinteren derselben.

Schon von Anfang an ist es zu sehen, daß das Mesenchym in den

distalen Abschnitten der Anlage etwas dichter ist; hier scheint die Zell-

vermehrung etwas intensiver fortzuschreiten, wenn auch die distalen

Glieder der Flossenträger Gebilde vorstellen, die einer unverkennbaren

Reduktion unterliegen, dieses zeigt noch einmal, daß die Zellteilungs-

intensität auf diesen Stadien nur der Ausbildungshöhe des ganzen

Flossenträgers, aber nicht der seiner einzelnen Teile entspricht. Das

Zusammenziehen der Mesenchymzellen ist ein Appositionswachstum,

und da es mit den distalen Abschnitten beginnt, und dann allmählich

auf weiter proximal liegende Teile übergeht, so ist dieses Wachstum

ein axipetales.

Der beschriebene Entwicklungsmodus der Innenradien scheint

selten so deutlich ausgesprochen zu sein ; schon bei dem verhältnismäßig

nahestehenden Lepidosteus sind die Bilder weniger klar, das Mesenchym

ist dichter und bildet schon vor der Radienanlase eine ziemhch kom-
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pakte Masse; ebenso bei den Teleostiern. Der Vorteil solcher Verschie-

bungsprozesse während der früheren Ausbildung der Flossenträger ist

klar — alle Mesodermzellen einer gewissen Region nehmen an dem Auf-

bau des Skelettes Anteil, es sind keine untätigen oder wenig; tätioen

Zellen vorhanden und folglich geht die Zellvermehrung mit größter

Intensität vor; durch aktives Zusammenziehen der Zellen wird eine

schnelle Anlage erzielt und außerdem, zur Zeit wo die histologische

Differenzierung der Anlage schon begonnen und prochondrale Grund-

substanz schon vorhanden ist, findet noch ein Appositionswachstum,

auf Kosten zur Anlage hinzukommender Zwischenzellen, statt; hier-

durch wird ein viel schnelleres Wachstum der Anlage bedingt, als es

durch eine Vermehrung der Zellen nur innerhalb der Anlage selbst,

welche ihrer höheren histologischen Differenzierung wegen ganz gewiß

sich nicht so schnell teilen können, zustande kommen könnte.

Ich habe schon darauf aufmerksam gemacht, daß in einer jeden

Flossenträgeranlage die Wachstumsintensität der einzelnen Teile

scheinbar nicht von der Ausbildungshöhe entsprechender Abschnitte

des erwachsenen Tieres abhängt, aber dieses nur bevor eine Gliederung

eingetreten ist. Die progressive Entwicklung der distalen Abschnitte

der Flossenträger entspricht nicht der phylogenetischen Ausbildung

dieser Teile : letztere sind unverkennbar in Eeduktion begriffen ; folglich

liegt im Grunde dieser ontogenetischen Vorgänge nicht eine Caenogenese,

dessen Einfluß hier später vor Augen tritt, sondern gerade ein umge-

kehrter und also wahrscheinlich primärer, palingenetischer Faktor.

Gleichzeitig mit der fortschreitenden Verknorpelung der gemein-

samen prochondralen Anlage, tritt auch die Gliederung derselben in

zwei Abschnitte ein — einen größeren proximalen und einen etwas

kürzeren distalen (definitiv medianen) (Fig. 40, 41). Die Gliederung

geht in gewöhnlicher Weise vor : zwischen zwei durch accelerierte histo-

logische Differenzierung ausgezeichneten Abschnitten bleibt ein Grenz-

streifen in seiner Entwicklung stehen, d. h. behält eine Zeitlang den

prochondralen Charakter, um später in Bindegewebe überzugehen.

Die Form der Flossenträger verändert sich etwas; auf frühen Stadien

sind es distal erweiterte und proximal allmählich dünner werdende

gerade Stäbchen (Fig. 15), jetzt ist dieser Unterschied zwischen beiden

Enden der Stäbchen viel schwächer ausgeprägt und sie selbst werden

an der Grenze zwischen beiden Abteilungen etwas umgekmckt, so daß

der gesamte Flossenträger gebogen, mit dem offenen Winkel nach hinten

sehend, erscheint (Fig. 41, 17). Gleichzeitig dauert auch noch das

Appositionswachstum der proximalen Enden der Flossenträger, auf
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Kosten des dazwischen liegenden, sehr intensiv sich vermehrenden

Mesenchym. Auf den Schnitten durch solche schon knorpelige Flossen-

träger sieht man starke Ströme mesenchymatöser Zellen, die sich zu

dessen Ende hin richten. Auf der Fig. 16 ist es zu sehen, daß die An-

ordnung der Zellen sehr der Anordnung von Eisenspänen nach den Kraft-

linien einer Reihe Magneten ähnlich ist, und diese Ähnlichkeit ist ganz

gewiß keine zufällige: die Anlage der Skeletteile stellen wahre Attrak-

tionscentren für die entsprechenden Zellen vor.

Also muß auch auf diesen verhältnismäßig späten Stadien ein

intensives axipetales Wachstum der Anlagen stattfinden.

Mit der Gliederung der Anlage in zwei Abschnitte wird das Wachs-

tum eines jeden desselben durch offenbar caenogenetische Faktoren

bestimmt: es unterliegt einer Acceleration im progressiven proximalen

Gliede und einer Retardation im regressiven medialen. Das schnelle

Wachstum des proximalen Gliedes führt sehr bald zu einer großen

Differenz zwischen diesen Abschnitten, welche noch beträchtlicher

beim erwachsenen Tiere wird.

Die Anlage des dritten, distalen Gliedes verspätet sich sehr stark im

Vergleich mit den zwei ersten und kommt demgemäß auch etwas anders

zustande. Das den distalen Enden der Flossenträger anliegende Mesen-

chym wird immer dichter und bildet eine Art ihnen aufsitzender Hüt-

chen (Fig. 17 dist). In diesen Mesenchymhütchen findet später eine

Bildung von Knorpelgewebe aus einem selbständigen Centrum statt

(Fig. 18 dist). Das in dieser Weise angelegte Endglied bleibt auch im

Laufe der weiteren Entwicklung stark in der Wachstumsschnelligkeit

den übrigen Teilen des Flossenträgers gegenüber zurück, und erscheint

beim erwachsenen Tiere nui' als ein kleines Knorpelkügelchen, welches

mit dem entsprechenden Hautstrahle verbunden ist.

Wir haben also gesehen, daß von Anfang an das proximale Glied

das größte ist; der Unterschied zwischen den beiden ersten Gliedern

ist aber auf den ersten Stadien nicht sehr groß (Fig. 40), das zweite

(später mediale) Glied ist sogar etwas dicker als das proximale, und auf

noch indifferenten Stadien zeichnet sich gerade der distale Abschnitt

der Anlage durch progressive Entfaltung aus; diese letztere, ebenso

wie die relative Größe des mittleren Gliedes auf frühen Stadien, weist

auf eine größere Bedeutung dieses Abschnittes bei den Vorfahren der

Holostei hin.

Was die Beziehungen zwischen Muskelanlagen und dem Skelette

betrifft, so können wir sagen, daß die Flossenträger nur dann angelegt

werden, wenn in den ersten schon die Ausbildung von Muskelfibrillen
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beginnt. Die Keihenfolge der Anlagen ist eine und dieselbe in beiden

Fällen: sie erscheinen im allgemeinen beinahe synchron, nur eilen sie

etwas in einer vorderen Eegion der Flosse (aber nicht die ersten Strah-

len) voraus, und bleiben im hinteren Teile etwas zurück (Fig. 38 und 40)

;

wir haben also eine Kombination zweier Entwicklungsrichtungen:

1. von vorne nach hinten und 2. von der Mitte zu den Eändern hin zu.

Einer jeden primären Muskelanlage entspricht ein Flossenträger. Was
die Lage der Skeletanlagen betrifft, so werden sie ungefähr zwischen

zwei hintereinander folgenden Muskelanlagen angeordnet (Fig. 38, 40),

dabei etwas näher zur hinteren als zu der vorhergehenden; das distale

etwas abgebogene Ende der Anlage kommt beinahe völlig in den Bereich

des hinteren Paares der primären Musculi radiales (Fig. 40, 41). Da
die zwei stärksten Muskeln, die aus der primären Anlage ausgebildet

werden, der Musculus inclinator und besonders der M. erector, bei dem
erwachsenen Tiere zwischen zwei hintereinander folgenden Flossenträ-

gern liegen und distal am Hautstrahle, welcher dem vorhergehenden

Flossenträger ansitzt, inserieren, so ist es klar, daß die entsprechende

Lage der Anlagen durch die Beziehungen der Muskulatur zum Skelette

bei erwachsenen Tieren verursacht ist und folglich auch keine größere

phylogenetische Bedeutung hat.

Die Schwanzflosse.

Bei einer jungen Ämia-haiye, 11 mm lang, ist eine ganze Reihe

kleiner prochondraler Bögen vorhanden die zu den Seiten von den Cau-

dalgefäßen liegen; hinten bricht diese Reihe plötzlich ab, und unmittel-

bar darauf folgen median zwei unpaarige prochondrale Hypuralia;

die Caudalgefäße, d. h. die Arterie und die Vene gabeln sich direkt

hinter dem letzten Bogenpaare in zwei nach hinten zur Seite von den

medianen Anlagen (Hypuralia) ziehende Gefäße. Bei einer 12 mm
langen Amia ist das erste Hypuralelement schon verknorpelt und da-

hinter sieht man noch zwei vorknorpelige Anlagen; distal sind diese

Anlagen durch einen Streifen von dichterem Mesenchym verbunden.

Es ist klar, daß die Ausbildung der Hypuralknorpel von vorne nach

hinten fortschreitet. Auf einem folgenden, 14 mm langen Stadium,

sind die letzten sieben unteren Bögen mit ihren Enden zur Bildung

eines Dornfortsatzes zusammengeschmolzen; die hinteren derselben

sind schon beträchtlich in die Länge ausgewachsen; auf diesem Stadium

kann man deutlich sehen, daß die Verschmelzung der unteren Bögen

und Bildung der unteren Dornfortsätze in einer mittleren Region der

Schwanzflosse mit dem letzten Bogenpaare beginnt. Es sind jetzt vier



Zur Morphologie der unpaaren Flossen. I. 537

knorpelige Hypuralia und dahinter noch zwei kleine prochondrale An-

lagen vorhanden.

Wir können sagen, daß die Ausbildung der unpaaren Stützelemente

der hypochordalen Caudalis (also der Dornen und Hypuralia zusammen-

genommen) von einem mittleren Punkte allmählich nach hinten (die

Hypuralia) und nach vorne (die Dornen) fortschreitet. Alle unpaarigen

Skeletteile sind untereinander durch einen Mesenchymstreifen, welcher

zwischen den unteren Enden derselben ausgespannt ist, verbunden;

es sind hier spindelförmige Mesenchymzellen und dieselbe charakte-

ristische Anordnung derselben, wie auch in den übrigen unpaaren

Flossen vorhanden; aber da diese Zellen von Anfang an Skeletteile,

die als Auswüchse des Achsenskelettes erscheinen, verbinden, und ich

auf keinem Stadium eine vom letzteren unabhängige Mesenchymzellen-

Anhäufung nachweisen konnte, so müssen wir sie auch als zum Achsen-

skelet gehörig betrachten; als Bestandteile dieses axialen Mesoderms,

welches in der Form eines die wachsenden Skeletteile der hypochor-

dalen Caudalis verbindenden Mesenchymstreifens erscheint und mit

dem Wachstum derselben distalwärts verschoben wird, konnten viel-

leicht auch Zellen, die genetisch dem früher unabhängigen Skelette

dieser Flosse (wie bei den Selachiern) gehören, hinzugekommen sein, aber

das Vorhandensein eines solchen Materials können wir nicht mit Hilfe

der uns zugänglichen Methoden nachweisen; wir müssen konstatieren,

daß alle Mesenchymzellen, wie nach der Form, so auch ihrer Lokalisa-

tion nach, auf allen Entwicklungsstufen gleichwertig erscheinen; in

diesem Falle müssen wir sie alle zum Achsenskelet zurechnen und die

auf Kosten derselben auswachsenden Fortsätze und Hypuralia müssen

als richtige Hämaldornen bezeichnet werden (über die Bedeutung der

Hypuralia als Dornen, welche die entsprechenden Bogenstücke ver-

loren haben, wurde schon früher bei der Beschreibung des Acipenser

gesprochen). Das Skelet der Schwanzflosse einer 16 mm langen Amia-

Larve ist auf der Fig. 19 abgebildet. Auf diesem Stadium ist eine Reihe

gut ausgebildeter unterer Dornfortsätze vorhanden, die unmittelbar

durch die Reihe der Hypuralia fortgesetzt wird; auf Fig. 19 bezeichnet

S'p den letzten Hämaldorn und hyp den ersten Hypuralknorpel ; letztere

unterscheiden sich von den ersteren nur durch ihre mediane Lage, sie

haben die entsprechenden paarigen unteren Bögen verloren und stoßen

direkt an die Chorda. Solche Knorpelstücke sind auf diesem Stadium

in der Zahl sechs vorhanden, dahinter liegt noch eine mediane prochon-

drale Anlage und schließlich noch eine mesenchymatöse (auf der Zeich-

nung nicht abgebildete). In der Reihe der unteren Bögen ist eine

Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. C. Bd. 35
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Unregelmäßigkeit (als Variation) vorhanden, die auf eine Ausbildung einer

gewissen Unabhängigkeit zwischen den letzten Dornen und den ent-

sprechenden Bögen hinweist — es ist ein überflüssiger unterer Bogen

ohne entsprechenden Dornfortsatz zu sehen (Fig. 19). Eine Rekonstruk-

tion des Skelettes der Schwanzflosse einer 19 mm langen Aniia ist auf

der Fig. 52 abgebildet. Auf diesem Stadium ist durch Verschmelzung

der Enden der Neuralbögen in der Caudalregion eine ganze Reihe oberer

Dornfortsätze gebildet; die größten dieser Dornen liegen ungefähr in

der Mitte der Schwanzflosse (den stärksten unteren Dornen gegenüber)

;

weiter hinten ist noch eine Reihe paariger untereinander noch nicht

verbundener Neuralbögen vorhanden. Die Ausbildung der oberen Dorn-

fortsätze beginnt also ebenfalls in einem gewissen mittleren Punkte der

Schwanzflosse und schreitet von hier aus wie caudal- so auch cranial-

wärts vor. Auch bei dieser Larve ist eine Unregelmäßigkeit zu sehen:

auf einem Paare unterer Bögen (dem vorletzten) sitzen zwei Dornfort-

sätze (Fig. 52). Bei einer 21 mm langen Amia calva sind außerhalb

dem Achsenskelet dorsal hinter und über dem letzten Dornfortsatze

zwei selbständige Flecke von dichterem Mesenchym zum Vorscheine

getreten, der caudalste ist etwas ansehnlicher als der vordere. Auf

einem folgenden Stadium (26 mm lang) ist jetzt an Stelle der hinteren

Verdichtung ein kleines Knorpelstück ausgebildet (Fig. 53 R) ; die vor-

dere Anlage ist noch als eine, jetzt aber sehr dichte, Mesenchymanhäu-

fung zu sehen. Bei einer jungen 50 mm langen Amia sind dorsal vier

selbständige Strahlen vorhanden, der caudalste ist der längste und

der vorderste der kürzeste Strahl. Diese Strahlen stellen nicht losgelöste

Dornen vor, da in denselben Segmenten, in welchen sie liegen auch

richtige Dornfortsätze vorhanden sind (Fig. 56 R) ; sie gehören über-

haupt nicht zum Achsenskelet, da sie der Anordnung nach nicht der

Metamerie des letzteren entsprechen, und da sie, dieses ist besonders

wichtig, unabhängig und in einer bedeutenden Entfernung von den

Teilen des Achsenskelettes angelegt werden (Fig. 53), und nähern sich

dem letzteren nur auf späteren Entwicklungsstadien (Fig. 56) ; außer-

dem sind diese Strahlen beim jungen Fische verhältnismäßig stärker

ausgebildet als beim erwachsenen, was als Hinweis auf die wahrschein-

lich rudimentäre Natur dieser Gebilde angenommen werden kann.

Beim erwachsenen Fische habe ich nur drei solche Strahlen gefunden,

es ist aber möglich, daß ich während der nicht allzu sorgfältigen Prä-

parierung (ich kannte diese Gebilde noch nicht) den vordersten ab-

gerissen habe.

Wir haben gesehen, daß bei den Selachiern und Chondrostei das
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Skelet der epichordalen Caudalis aus einer Reihe vom Achsenskelet

unabhängiger Knorpelradien zusammengesetzt wird. Bei den Holostei

trägt eine Reihe hier gut ausgebildeter Dornfortsätze die Stützfunktion

(jedenfalls sehr beschränkte, da sie keine Hautstrahlen stützen), indem

die Radien der epichordalen Caudalis bei ihnen reduziert sind. Die

bei Ämia unabhängig vom Achsenskelet auftretenden vier Radien

stellen eben unzweifelhaft die letzten Rudimente des primären Skelettes

der epichordalen Schwanzflosse vor; der letzte und stärkste dieser

Radien hat auch seine ursprüngliche Funktion noch nicht verloren —
er stützt die einzigen vier bis fünf kleinen epichordalen Hautstrahlen.

Lepidosteus osseus.

Bei einer 13 mm langen Larve von Lepidosteus ist schon das Skelet

der unpaaren Flossen als kleine deutlich begrenzte Mesenchymver-

dichtung an der Basis der den definitiven Flossen entsprechenden Teile

der kontinuierlichen Flossenfalte angelegt ; diese skeletogene Mesenchym-

platte liegt medial im Bereiche der Muskellaiospen und ist vom Achsen-

skelet durch eine Strecke sehr lockeren Mesenchyms getrennt. Auf

einem 16 mm langen Stadium werden in der Analis die einzelnen Innen-

radien in Form örtlicher MesenchymVerdichtungen, die proximal in der

skeletogenen Platte auftreten, angelegt; distal ist die Mesenchymplatte

noch in der Form eines einheitlichen gleichmäßigen und ziemlich breiten

skeletogenen Streifens erhalten (Fig. 20); die Zellen des letzteren sind

sehr dicht zusammengedrängt, beinahe dichter als in den Radien-

anlagen selbst. Zwischen den Anlagen der Radien ist das Mesenchym

jetzt ziemlich locker, die Zellen sind spindelförmig und in Reihen quer

zwischen den Anlagen angeordnet (Fig. 20), was auf ein fortschreitendes

intensives Appositionswachstum der Radien auf Kosten des dazwischen

liegenden skeletogenen Gewebes hinweist. Offenbar geht die Anlage

der Radien in derselben Weise vor sich wie bei Amia (also durch ein

Zusammenziehen der Zellen zu gewissen Centren), aber mit dem Unter-

schiede, daß das Mesenchym in der Anlage dichter ist und in der Form
einer deutlich begrenzten Platte erscheint; bei Amia konnten wir eine

solche nicht nachweisen; dieser Unterschied steht wahrscheinlich mit

einer stärkeren Konzentration und stärkerer Ausbildung des Skelettes

der unpaaren Flossen bei Lepidosteus im Zusammenhange. In der

Rückenflosse sind auf dem letzterwähnten Stadium (16 mm) in der

skeletogenen Platte noch gar keine Differenzierungserscheinungen

nachweisbar, die auf beginnende Anlage einzelner Radien hinweisen

könnten. Bei einem 21 mm langen Lepidosteus sind die Radien in der

35*
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Dorsalis vorknorpelig; distal sind die Anlagen der einzelnen Radien

durch einen Streifen von sehr dichtem Mesenchym verbunden, derselbe

ist jetzt aber schon merkbar schmäler als auf dem vorhergehenden

Stadium, offenbar sind die Zellen mit der Weiterausbildung der E-adien

aufgebraucht. Zwischen den Radien ist das Mesenchym ziemlich locker;

spindelförmige Zellen sind noch vorhanden, sie haben aber nicht mehr

eine so streng regelmäßige Anordnung; proximal zwischen den Radien-

enden liegen die Mesenchymzellen dichter und sind in queren Reihen

angeordnet, was auf ein intensives axipetales Wachstum hinweist. In

der Analis ist die Ausbildung des Skelettes schon etwas weiter fort-

geschritten; es ist schon eine eben beginnende Verknorpelung nach-

weisbar, welche durch die ersten Andeutungen einer Grenze zwischen

dem proximalen und dem medialen Gliede als eine Stelle, wo die histo-

logische Differenzierung zurückbleibt, begleitet wird. Distal ist noch

ein die Enden der Radien verbindender Mesenchymstreifen vorhanden,

proximal sind noch spärliche spindelförmige Zellen aufgespannt. Auf

einem 26 mm langen Stadium sind die beiden Hauptglieder völlig ver-

knorpelt; auch jetzt noch sind die distalen Enden der Radien durch

einen schmalen Mesenchymstreifen verbunden (Fig. 21 d.St); zwischen

den proximalen Enden benachbarter Radien sind deutlich aufgespannte

spindelförmige Mesenchymzellen zu sehen (Fig. 21 fr. St); ebenso sind

auch die Grenzen zwischen den zwei Hauptgliedern untereinander

durch Ströme solcher Mesenchymzellen verbunden (Fig. 21 m.St); die

Zellen sind jetzt wohl noch spärlicher als früher und überhaupt ist jetzt

das zwischen den Radien liegende Mesenchym sehr locker, aber gerade

deswegen sind auch die Bilder noch deutlicher. Diese Mesenchym-

ströme weisen darauf hin, daß jetzt das Appositionswachstum nicht

mehr durch Hinzukommen eines neuen skeletogenen Materials an die

ganze Fläche der Radien stattfindet, aber auch nicht nur an den Enden

desselben; das Wachstum in die Breite scheint jetzt also nur durch Zell-

vermehrung innerhalb der Anlagen selbst zu geschehen, beim Längen-

wachstum gehört aber auch noch der Apposition eine größere Rolle;

diese findet nicht nur an den Enden des Flossenträgers, sondern an den

Enden eines jeden Gliedes statt (Fig. 21). Weder in der Dorsalis, noch

in der 2\jialis sind distale Glieder ausgebildet; in der letzteren sind

nur mehr oder weniger deutliche Mesenchymanhäufungen an der Stelle

derselben zu sehen (Fig. 22 d). Spätere Stadien standen nicht zu meiner

Verfügung.

Es ist interessant, die Größenverhältnisse der einzelnen Glieder

in Betracht zu ziehen. Beim erwachsenen Lepidosteus ist, wie bekannt,
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das proximale Glied unvergleichbar größer als das mediale, und das

distale stellt nur ein kleines kugelförmiges Knorpelchen vor. Auf

frühen Entwicklungsstufen erscheinen beide Hauptglieder beinahe

gleich groß und in den letzten Radien der Rückenflosse ist das mediale

Glied vom Anfang an sogar größer als das proximale (Fig. 21); in dem
vorderen Teile der Dorsalis sind die Verhältnisse umgekehrt; in den

vorderen Radien der Analis sind die proximalen Glieder von Anfang

an beträchtlich länger als die medialen (Fig. 22). Die vordere Hälfte

der Flosse ist beim erwachsenen Fische am stärksten ausgebildet, und

deswegen können wir erwarten, daß wir auch in dieser Region die für

die Holostei charakteristischen Merkmale am deutlichsten ausgesprochen

auffinden müssen; umgekehrt ist der hintere Teil der Flosse (besonders

der schwächeren Dorsalis) viel schwächer ausgebildet und demgemäß
wahrscheinlich weniger den Forderungen der Funktion entsprechend

verändert. Die verhältnismäßig beträchtliche Größe des medialen

Gliedes auf frühen Entwicklungsstufen weist unzweifelhaft auf die

größere Bedeutung dieses Abschnittes bei den Vorfahren der Holostei

hin; es ist wahrscheinlich, wie das die Verhältnisse in dem hinteren

Teile der Dorsalis zeigen, daß dieses Glied bei ihnen das größte war,

wie es auch jetzt gewöhnlich bei den Squaliden beobachtet wird (vgl.

auch Acipenser).

Was die topographischen Beziehungen zwischen Skelet und Muskel

betrifft, so müssen wir konstatieren, daß die früheste mesenchymatÖse

Anlage des Skelettes median im Bereiche der Muskelanlagen zwischen

der linken und rechten Reihe der Muskelknospen liegt. Die einzelnen

Radien werden ungefähr zwischen zwei hintereinander folgenden Mus-

kelanlagen angelegt (Fig. 23) ; also erscheinen sie von Anfang an unge-

fähr in denselben Beziehungen zur Muskulatur wie sie beim erwachsenen

Fische beobachtet werden. Jedenfalls müssen wir annehmen, daß die

Anlagen der Muskulatur und des Skelettes in irgend einem korrelativen

Zusammenhange zueinander stehen, wodurch von Anfang an bestimmte

topographische Beziehungen zwischen diesen Anlagen festgestellt werden.

In der Schwanzflosse geht die Ausbildung des Skelettes im wesent-

lichen ebenso wie bei Ämia vor sich. Auf einem frühen Stadium, 13 mm
lange Larve, ist eine ganze Reihe Anlagen paariger unterer Bögen in der

Form von Mesenchymverdichtungen, die zur Seite der Caudalgefäße lie-

gen, vorhanden ; an einem gewissen mittleren Punkte der Schwanzflosse

gabeln sich diese Gefäße, es bricht die Reihe der paarigen Bogenanlagen

hier plötzHch ab und wird durch einige sich unmittelbar anschließende

unpaarige mediane Anlagen ersetzt; die vorderste derselben ist ein schon
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prochondrales Hypuralstück, hinter dem eine Ideine mesenchymatöse

Masse liegt, welche den Anlagen der folgenden zwei bis drei Elemente

entspricht. Auf dem nächsten Stadium (16 mm lang) sind schon zahl-

reiche knorpelige untere Bögen ausgebildet, die in einen basalen Ab-

schnitt und einen darauf sitzenden distalen gegliedert sind; die letzten

drei Bögen sind eben mit ihren Enden paarweise verschmolzen — das

sind die ersten Anzeichen einer Ausbildung von Dornfortsätzen, welche

auch bei Lepidosteus hinten (in einem mittleren Punkte der Schwanz-

flosse) beginnt und von da aus cranialwarts fortschreitet. Das erste

Hypurale ist auf diesem Stadium schon knorpelig; im zweiten ist die

Verknorpelung im Beginne getroffen; die Ausbildung der Hypuralia

schreitet also wie bei Ämia cranio-caudalwärts fort. Distal sind die

Enden derselben mitereinander wie auch mit den vorne liegenden

richtigen Dornfortsätzen durch einen Mesenchymstreifen verbunden.

Bei einem 21 mm langen Lepidosteus, dessen Schwanzskelet auf der

Fig. 54 abgebildet ist, sind schon neun imtere Dornfortsätze vorhanden

;

der cranialste derselben ist noch sehr klein. Hypuralknorpel sind in

der Zahl drei vorhanden und dahinter noch eine kleine prochondrale

Anlage. Die späteste Lepidosteus-hsiive, die mir zur Verfügung stand,

war 26 mm lang ; hypochordal waren sechs Hypuralknorpel und cranial-

wärts davon zahlreiche stark entwickelte Dornfortsätze ausgebildet.

Die Neuralbögen sind auf diesem Stadium knorpelig angelegt aber

untereinander nirgends zur Bildung eines Dornes vereinigt. Freie,

vom Achsenskelet unabhängige Radien der epichordalen Caudalis,

wie wir sie bei den Knorpelfischen kennen und deren Rudimente wir

auch noch bei Amia nachgewiesen haben, lassen sich weder embryonal

noch beim erwachsenen Fische nicht einmal in Spuren nachweisen.

Diese Teile des primären Skelettes der epichordalen Schwanzflosse

sind ohne Rest rückgebildet, was natürlich mit der völligen Reduktion

der entsprechenden Hautstrahlen, welche sie stützen könnten, zu-

sammenhängt.

Teleostei.

Die Entwicklung der unpaaren Flossen bei Knochenfischen wurde

schon seit sehr langer Zeit beobachtet. K. E. von Baer (35) und

Vogt (42) beschreiben schon die primäre zusammenhängende häutige

Flosse, die den Embryo von der Mitte des Rückens um den Schwanz

herum bis unter den Bauch umgibt und als Grundlage für die Ausbil-

dung der definitiven Flossen erscheint. Unter den späteren Forschern

beschreiben den kontinuierlichen Hautsaum Al. Agassiz (77), welcher
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eingehend die Ausbildung der Form der Flossen bei vielen Teleostiern

imtersucht hat; dieselbe wird auch von A. Schneider (79) erwähnt.

Schließhch verdanken wir Harrison (95) eine sehr eingehende und sorg-

fältige Untersuchung der Entwicklung der Hautfalte, wie auch weiterer

Ausbildungsstadien der unpaaren Flossen. Als Resultat dieser Beobach-

tungen ist es festgestellt, daß bei allen untersuchten Teleostiern ein

kontinuierlicher Hautsaum wie bei den Selachiern und Ganoiden zum

Vorschein kommt; durch progressive Entwicldung gewisser Abschnitte

desselben und Reduktion der Zwischenstrecken werden die definitiven

Flossen ausgebildet. Diese Falte ist im allgemeinen höher als bei den

Selachiern ausgebildet (bei den letzteren werden in einigen Fällen, Avie

z. B. bei lebendig gebärenden Rochen [P. Mayer], die Flossen von An-

fang an isoliert angelegt, es unterliegt keinem Zweifel, daß dieses schon

ein Resultat sekundärer Vereinfachung ist).

Einem Merkmale, welches mit solch einer Beharrlichkeit in der

Ontogenese aller Fische wiederholt wird, kann man in keinem Falle die

große phylogenetische Bedeutung desselben absprechen.

Eine andre für die Aufklärung der phylogenetischen Beziehungen

sehr wichtige Frage ist mit der Ontogenese speziell der Schwanzflosse

aufs engste verknüpft; diese Frage beschäftigte sehr den Sinn der For-

scher in der Mitte des vorigen Jahrhunderts imd ist schon seit lange

zur Lösung gebracht. Ich meine die Frage über die Ausbildung des

homocercalen Schwanzes der Teleostier aus einem heterocercalen. Auf-

gestellt wurde diese Fraoe durch L. Agassiz in seinen berühmten

» Recherches sur les Poissons fossiles «, derselbe Verfasser hat auch auf

die Asymmetrie des Schwanzes bei Larven der Teleostier aufmerksam

gemacht. An dieser Stelle werde ich nur auf entsprechende embryo-

logische Arbeiten hinweisen. K. v. Baer (35) und Vogt (42) beschrei-

ben die embryonal asymmetrische Schwanzflosse bei Cyprinus imd

Coregonus und deren allmähliche Umbildung in den symmetrischen

Schwanz des ausgewachsenen Fisches. Huxley (59) hat die Entwicklung

des Schwanzes beim Stichling und dem Aal beobachtet und bei diesen

Formen eine embryonal deutlich ausgesprochene Heterocercie nach-

gewiesen. Bei einer großen Zahl verschiedener Teleostier wurde die

Ausbildung der Form der Schwanzflosse von Al. Agassiz (77) unter-

sucht; zur Zeit des Ausschlüpfens hat der Schwanz eine symmetrische

» leptocardiale « Form, welche dann in eine heterocerkale, durch all-

mähliche Ausbildung des unteren Lappens und gleichzeitiges Umbiegen

des Chordaendes nach oben, übergeht; die Flosse wird in zwei Lappen

geteilt, einen oberen, der die Chorda enthält, und einen unteren ; schließ-
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lieh führt das progressive Wachstum des unteren Lappens und eine

Reduktion des oberen bis zum völligen Schwunde, zur definitiven äußer-

lich homocerkalen Form der Schwanzflosse der Teleostier. J. Ryder

(85) führt einige neue Bezeichnungen für eine Reihe ontogenetischer

Stadien, welche ebenso einer Reihe Stadien in der Phylogenese ent-

sprechen sollen: 1. archicerkale Form, ohne unpaarige Flossen, 2. lopho-

cerkale Form mit einer kontinuierlichen unpaaren Flosse ohne Radien,

3. diphycerkale Form, 4. heterocerkale Form, welche dann zu einer

äußerlich symmetrischen 5. homocerkalen Form führt; schließlich kommt
bei einigen Teleostiern auch eine Symmetrie im inneren Skelet durch

Reduktion des Endes der Wirbelsäule zur Ausbildung, was dann zum
letzten 6. gephyrocerkalen Stadium überführt.

Die Embryonalentwicklmig des Schwanzskelettes wurde bei Salmo

von LoTZ (64) verfolgt. Nach Darstellung dieses Verfassers werden

die Flossenstrahlträger am frühesten in der Mitte der Flosse in der

Form unpaariger Knorpelstücke in einiger Entfernung von der Chorda

angelegt. Die unteren (wie auch die oberen) Bögen werden alle un-

mittelbar an der Chorda in cranio-caudaler Richtung ausgebildet;

zuletzt kommen die Bögen, welche unmittelbar zur Reihe der Flossen-

strahlträger anschließen, zum Vorschein (am fünft- imd sechstletzten

Wirbel). Nach hinten vom fünftletzten Wirbel werden alle Flossen-

strahlträger median in einiger Entfernung von der Chorda angelegt;

die proximalen Enden derselben teilen sich darnach gabelig zur Um-
schließung des Hämalkanals; in solcher Weise entstandene Bögen

erreichen dann bald die Chorda. Die Dornen des vorletzten Wirbels,

welche kein Hämalkanal mehr von der Chorda trennt, bleiben bis zur

Chorda ungeteilt und legen sich mit ihren sehr verbreiterten Basen

an dieselbe an. Die unteren und oberen Bögen vereinigen sich danach

zur Bildung der Dornen. Die unteren Dornen bekommen im Laufe de&

weiteren Wachstums dasselbe Aussehen wie die weiter folgenden Flos-

senstrahlträger. Die »falschen Dornen« entstehen selbständig hinter

dem letzten oberen Dornfortsatze; imter ihnen an der Chorda zur Seite

vom Neuralkanal werden zwei bis drei paarige Knorpelstücke (Deck-

stücke) angelegt.

Was die Deutung der einzelnen Teile des Skelettes betrifft, so ist

LoTZ in seinen Schlußfolgerungen sehr vorsichtig, er meint aber, daß

die unteren Flossenstrahlträger richtige Dornfortsätze vorstellen; die

oberen falschen Dornen stellen entweder echte Dornen, die den rudi-

mentären oberen Bögen (den Deckstücken) entsprechen, oder freie

Flossenstrahlträger vor.
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Salmo jario.

Bei einem 12 mm langen Embryo ist in der Analis an der Basis

ein schmaler aber sehr scharf begrenzter Streifen von sehr dichtem

Blastem mit darin Hegenden fünf ungefähr kugelförmigen Centren

vorhanden; die letzteren treten durch besondere Dichtigkeit des Ge-

webes und die Anordnung der Kerne hervor. Proximal kann man

zwischen den Anlagen die Anordnung der Zellen in Querreihen er-

kennen. Vom Achsenskelet ist die gesamte Anlage durch einen breiten

Streifen von sehr lockerem Mesenchym getrennt. Die Muskelanlagen

haben auf diesem Stadium noch das Aussehen deutlicher tropfenför-

miger Muskelknospen, die mit den Myotomen verbunden sind. Die

Lage der Innenradienanlagen entspricht ungefähr je einem Zwischen-

räume zwischen zwei nacheinanderfolgenden Knospen. Muskelknospen

sind auf diesem Stadium in der Zahl elf bis zwölf vorhanden, je eine

Knospe pro Myotom (die vordersten und die letzten sind noch sehr

klein). In der Rückenflosse ist die Entwicklung schon etwas weiter

fortgeschritten; außer den großen Knospen im Bereiche der definitiven

Flosse zieht noch eine Reihe kleiner Muskelknospen weit nach hinten.

In dieser Flosse sind auch die Radienanlagen etwas größer in der Länge

als in der Breite ; die Zellen zwischen den Anlagen liegen hier nicht mehr

so dicht nebeneinander, weshalb die Anordnung der spindelförmigen

Mesenchymzellen in regelmäßigen Reihen deutlicher vor Augen tritt.

Der folgende Embryo hat ebenfalls 12 mm in der Länge, stellt aber

ein merkbar späteres Entwicklungsstadium vor. Die Umrisse der

mittleren Muskelknospen sind jetzt schon weniger deutlich; die Radien-

anlagen sind vorknorpelig und haben etwas an Länge zugenommen,

sie erscheinen jetzt als eine Reihe kleiner und sehr kurzer Stäbchen;

distal sind diese Anlagen durch einen dichten Mesenchymstreifen unter-

einander verbunden; zwischen den Radien ist das Mesenchym lockerer

und hier kann man wieder die charakteristische Anordnung der Zellen

sehen, welche auf das Appositionswachstum der Anlagen auf Kosten

des zwischenliegenden Mesenchyms hinweist. Bei einem 13,5 mm langen

Salmo sind die Verhältnisse ungefähr dieselben. Auf einem folgenden

Stadium, 15 mm lang, sind die Radien immer noch prochondral und

noch etwas in die Länge gewachsen ; distal sind die Anlagen durch einen

Streifen von dickerem Mesenchym verbunden (Fig. 24 d.St), zwischen

den proximalen Enden der Radien kann man noch die charakteristische

Zellenanordnung sehen, die hier auf ein fortschreitendes axipetales

Wachstum hinweist (Fig. 24 fr. St). Bei einer 17 mm langen Larve sind
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die Skeletradien knorpelig; sie sind stark in die Länge gewachsen und

haben eine stärker geneigte Lage bekommen; infolgedessen sind sie

merkbar zusammengeschoben und das Gewebe dazwischen erscheint

jetzt wieder dichter; letzteres steht möglicherweise auch mit der Aus-

bildimg des medianen fibrösen Septums, welches die Innenradien

untereinander verbindet, im Zusammenhange. Distal liegen den Ra-

dien kleine Prochondralhütchen auf, welche die Anlagen der End-

glieder vorstellen. Zwischen den proximalen Enden kann man noch

einige spindelförmige Zellen ausgespannt sehen. Auf dem folgenden

Stadium (19 mm lang) befinden sich schon die Endglieder im Beginn

der Verknorpelung ; die einzelnen Eadien sind untereinander vermittelst

eines fibrösen Septums verbunden. Bei einer noch späteren Larve ist

schon ein gut ausgebildetes kugelförmiges distales Knorpelgiied vor-

handen.

In der Schwanzflosse eines 12 mm langen Embryo von Salmo

forio ist eine Reihe eben angelegter prochondraler unterer Bögen vor-

handen. Das hintere Bogenpaar ist schon knorpelig und geht konti-

nuierlich in einen unpaarigen noch vorknorpeligen Dornfortsatz über,

welcher folglich später als die entsprechenden unteren Bögen ausgebildet

wird; hinter diesem Bogenpaare liegen zwei kleine ebenfalls knorpelige

Hypuralstücke und danach noch eine prochondrale Anlage medial un-

mittelbar an der Chorda. Auf einem 13,5 mm langen Stadium ist eine

Reihe Neuralbooenanlagen vorhanden und ventral direkt an der Chorda

noch eine kleine prochondrale Anlage; das vorletzte Paar unterer

Bögen ist jetzt vermittelst einer deutlichen MesenchymVerdichtung

untereinander vereinigt, dieses ist die erste Anlage des entsprechenden

Dornfortsatzes. Auf der Fig. 57 ist eine Rekonstruktion dieses Sta-

diums wiedergegeben; die Grenze zwischen dem letzten Bogenpaare

und dem ersten Hypuralknorpel ist auf allen Stadien ganz deutlich be-

zeichnet : beide Skeletteile weichen etwas auseinander (Fig. 57 sp, hyp),

dieses wird dadurch erklärt, daß auf späteren Stadien distal zwischen

denselben noch ein Knorpelstück, offenbar ein Rudiment eines Dorns,

welches mit dem ersten Hypuralknorpel verschmilzt, angelegt wird

(Fig. 58). An dieser Stelle teilen sich die Caudalgefäße gabelig und ziehen

dann den Basen der Hypuralia entlang nach hinten. Bei einer 15 mm
langen Larve sind die Enden des vorletzten Bogenpaares untereinander

vereinigt und zu einem kleinen prochondralen unteren Dornfortsatz

ausgewachsen, welcher distal noch in einen Mesenchymstreifen allmäh-

lich übergeht; vor dem ersten Hypuralstück, an seinem distalen Ende,

liegt eine dreieckige prochondrale Masse, welche die Anlage des er-
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wähnten rudimentären Dornfortsatzes vorstellt; ebenso wie auch auf

dem vorhergehenden Stadium sind vier unmittelbar der Chorda an-

sitzende Hypuralanlagen vorhanden. Auf dem folgenden 16 mm langen,

aber beträchtlich höher entwickelten Stadium ist die Eeihe der unteren

Bögen verknorpelt und die Vereinigung derselben mit ihren distalen

Enden ist jetzt im vollen Gange; dieser Vorgang schreitet deutlich in

caudo-cranialer Richtung fort; acht Bogenpaare haben in dieser Weise

den Hämalkanal umschlossen; die letzten zwei Bogenpaare gehen kon-

tinuierlich in lange knorpelige Dornfortsätze über (Fig. 58 sf, sp^), das

drittletzte Paar wird distal nur noch durch einen kleinen Mesenchym-

streifen fortgesetzt; die übrigen unteren Bögen sind mit ihren Enden

zwar schon vereinigt, sie sind aber noch nicht in deutliche Dornfortsätze

ausgewachsen. Hypuralstücke sind jetzt in der Zahl fünf vorhanden,

das caudalste derselben ist noch vorknorpelig; das vorderste ist distal

eng mit der prochondralen Masse verbunden, in welcher jetzt die ersten

Andeutungen einer Verknorpelung nachzuweisen sind (Fig. 58 x).

Dorsal ist eine Reihe Neuralbögen zu sehen, es ist aber noch keine

Vereinigung derselben eingetreten.

Es ist deutlich zu sehen, daß alle ventralen Skeletteile unmittelbar

an der Chorda angelegt werden, dabei erscheinen die unpaarigen Knor-

pelstücke von Anfang an median und es wachsen von ihnen gar keine

paarigen Teile aus, sie bleiben zeitlebens als unpaarige Hypuralia er-

halten ; die paarigen Bögen werden früher als die entsprechenden Dorn-

fortsätze angelegt, die letzteren werden allmählich im engsten Anschlüsse

an die Bögen und in der Richtimg von diesen aus gebildet. Auf der

Fig. 25 ist es wieder deuthch zu sehen, daß mit dem ersten Hypural-

knorpel noch ein unpaariges vor ihm liegendes Element zusammen-

geschmolzen ist. Dorsal sind die Neuralbögen durch junges Knorpfel-

gewebe, welches die Anlage des oberen Dornfortsatzes repräsentiert,

verbunden; hinten schließen an diese Reihe noch zwei unpaarige selb-

ständige Anlagen der »falschen Do^-nen« unmittelbar an {a.D, a.D^);

die vorderste derselben besteht aus jungem Knorpel, die caudalste ist

prochondral; unmittelbar an der Chorda zur Seite von dem Medullar-

rohre liegen zwei paarige Anlagen: ein kleines prochondrales Element

unter dem zweiten unpaarigen Knorpel und dahinter noch ein ziemlich

langer Knorpelstreifen (Fig. 59 OB^); die Lage dieser paarigen Knorpel-

stücke spricht zugunsten der Annahme, daß wir es hier mit Homologa

reduzierter und verschiedenartig umgebildeter Neuralbögen zu tun

haben. Auf einem 19 mm langen Stadium sind die Verhältnisse im

allgemeinen dieselben, nur sind die Skeletstücke etwas gewachsen;
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die Anlagen der zwei »falschen Dornen« sind größer geworden und

sind den vorhergehenden echten Dornen sehr ähnlich. Das Skelet

eines ziemlich späten Salmo ist auf der Fig. 60 abgebildet; ventral

sehen wir im Bereiche der Flosse eine Keihe gut ausgebildeter Hypural-

knorpel, dessen vorderster ein doppeltes Element ist und drei lange

Dornfortsätze; die weiter cranialwärts folgenden Dornen (drei auf der

Zeichnung zu sehen) sind beträchtlich kürzer; es sind auch zwei selb-

ständige Knorpelchen zu sehen, die wahrscheinlich als sekundäre Ab-

gliederungsprodukte zur Vergröi3erung der Fläche dienen. Dorsal sind

hinter der Reihe gut ausgebildeter Neuraldornen zwei unpaarige Knor-

pelstäbe zu sehen, die der Lage und Gestalt nach den echten Dornfort-

sätzen auffallend ähnlich sind, und den zwei Anlagen der früheren

Stadien entsprechen (Fig. 60 a.D). Unter dem ersten und zweiten

»falschen Dornen« liegt ein längliches paariges Knorpelstück (Fig. 60

OB), welches wahrscheinlich ein Verschmelzungsprodukt der Rudi-

mente der entsprechenden Bögen vorstellt; weiter caudalwärts liegen

noch zwei solche Knorpelstücke (Fig. 60 OB^, OB2) zur Seite vom
Medullarrohre und direkt an der Chorda. Es sind die Beziehungen des

letzten Dornfortsatzes (D) zum entsprechenden Neuralbogenpaare

interessant; der auf der Abbildung bezeichnete kontinuierliche Zusam-

menhang besteht nämlich nur an der einen Seite, auf der andern ist

zwar ein Neuralbogen in der Form eines kleinen Knorpelstückes vor-

handen, er ist aber vom Dornfortsatze völlig getrennt. Bei einigen

Larven aus diesem, oder etwas späterem Stadium, habe ich noch in

einem Falle so einen einseitigen Zusammenhang gesehen, in den übrigen

bestand er weder von der einen, noch von der andern Seite; in einem

Falle teilte sich der Dornfortsatz am proximalen Ende gabelig den

Neuralbogen ähnlich, die Zweige dieser Gabel erreichten aber nicht die

Chorda. Da die Zahl der von mir untersuchten Exemplare nicht be-

sonders hoch ist, so kann ich nicht ganz sicher sagen, daß embryonal

an dieser Stelle immer ein Paar Neuralbogen angelegt werden, aus wel-

chen dann ein Dornfortsatz auswächst, wonach das entsprechende Bo-

genpaar reduziert wird. Es ist unzweifelhaft, daß die Beziehungen

hier starken Variationen auf wahrscheinlich allen Entwicklungsstufen

unterliegen, und doch ist es zu auffällig, daß bei allen jungen Larven

(bis 19 mm lang), welche von mir untersucht wurden, gut entwickelte

Neuralbogen vorhanden waren, indem bei den späteren, entweder ein un-

vollständiger Zusammenhang war, oder der Dornfortsatz war ganz unab-

hängig, ganz genau wie die darnachfolgenden zwei »falschen Dornen«,

um dieses durch zufällige Variationen erklären zu können. Jedenfalls
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ist es klar, daß wir vor uns einen echten Dornfortsatz haben, dessen

Zusammenhang mit dem entsprechenden Bogenpaare nicht konstant

ist, daß heißt, welcher in Loslösung vom letzteren begriffen ist.

Wenn aber sozusagen vor unsern Augen eine Abgliederung des

Dornfortsatzes und Erwerbung seiner Selbständigkeit stattfindet, so

kann man wohl kaum zweifeln, daß auch die dahinterliegenden, ihm

ganz identischen Elemente, nichts andres wie ebensolche echte, von

den entsprechenden Bögen losgelöste Neuraldornen vorstellen; der

Abgliederungsprozeß hat hier nur phylogenetisch etwas früher statt-

gefunden; wahrscheinlich schritt er von hinten nach vorne fort; die

entsprechenden Neuralbögen sind noch als Rudimente zur Seite vom

Medullarrohr erhalten.

Es ist interessant das Skelet der Schwanzflosse von Salmo fario

mit demjenigen des Amiurus nebulosus, von welch letzteren ich die Em-

bryonalentwicklung ebenfalls untersucht habe, zu vergleichen. Auf der

Fig. 55 ist ein ziemlich spätes Stadium rekonstruiert. Ventral ist die

Ähnlichkeit mit Salmo auffallend; der erste Hypuralknorpel wird auch

hier mit einem cranialwärts liegendem Dornfortsatze verschmolzen

(embryonal werden sie unabhängig angelegt), aber mit dem Unterschiede,

daß der letztere proximal nicht reduziert ist wie bei Salmo, sondern noch

mit dem entsprechenden Paare unterer Bögen verbunden ist (hyp). In

diesem Punkt ist also Amiurus primitiver. Dorsal ist hinter der Reihe

typischer Neuralbögen mit ihren Dornen ein deutliches Bogenpaar (OB)

und noch weiter ein offenbar von diesem Paare abgegliederter und etwas

nach hinten verschobener Dornfortaatz zu sehen (a.D). Weiter sind

embryonal keine andern Skeletteile nachweisbar, wahrscheinlich ist

die Reduktion hier weiter fortgeschritten als bei Salmo.

Es zeigen also meine Beobachtungen, daß die Darstellung von

LoTZ für die Anlage der unteren Dornen im mittleren Teile der Flosse

nicht richtig ist: kein Knorpelstück wird hier in Entfernung von der

Chorda angelegt und nirgends wachsen aus den unpaarigen medianen

Anlagen paarige Bögen aus, sondern immer umgekehrt.

Wenn wir die Resultate der Beobachtungen an Teleostiern kurz

resümieren wollen, so müssen wir sagen, daß sie die früheren Angaben

über die unabhängige Anlage des Skelettes der unpaaren Flossen (Ana-

lis, Dorsales) und die Homologie der einzelnen Teile derselben mit denen

der Ganoiden, bestätigen. Was im speziellen den Aufbau des Skelettes

der Schwanzflosse anbelangt, so erscheint er sehr eng an denjenigen

des Lefidosteus angeknüpft, da er ausschließlich aus vom Achsen-

skelet stammenden Teilen, eben Dornfortsätzen aufgebaut ist, ohne
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irgendwelche Rudimente selbständiger Radien des primären Skelettes,

wie wir sie bei Amia nachgewiesen haben. Das primäre unabhängige

Skelet der Schwanzflosse ist spurlos verschwunden und durch Dorn-

fortsätze ersetzt.

II. Die Entwicklung der Muskulatur der unpaaren Flossen.

Selachier.

Bevor ich zur Beschreibung eigner Beobachtungen übergehe,

will ich in einigen Worten die hauptsächlichsten Resultate der früheren

Untersuchungen über die Muskulaturentwicklung bei Selachiern in

Erinnerung bringen. A. Dohrn hat gezeigt (84), daß die Muskulatur

der unpaaren Flossen ontogenetisch von den Myotomen stammt und

in der Form sogenannter Muskelknospen angelegt wird; das Schicksal

dieser Knospen wurde von diesem Forscher in der Rückenflosse ver-

folgt; an der Basis der Analflosse hat A. Dohrn ebenfalls ähnliche

Knospen gesehen, die Umbildung derselben in die Musculi radiales

konnte er aber nicht nachweisen. P. Mayer (86) verdanken wir eine

eingehendere Beschreibung; ein jedes Myotom produziert im Bereiche

der ersten Dorsalis (Pristiurus) eine Muskelknospe, die darnach in zwei

geteilt wird; in der zweiten Dorsalis wachsen aus einem jeden Myotom

(nach P. Mayer doppeltem) zwei Muskelknospen, die sich später noch

in je zwei sekundäre Knospen teilen; in dieser Weise erhalten wir vier

Knospen pro Metamer {Scyllium, Pristiurus); zwischen den beiden

Dorsales und hinter der zweiten Dorsahs bei Pristiurus ist eine Reihe

Abortivknospen vorhanden, welche auf das Vorhandensein einer pri-

mären kontinuierlichen Flosse hinweist. Was die Afterflosse anbelangt,

so konnte P. Mayer hier keine Muskelknospen auffinden (die von

A. Dohrn beschriebenen gehören zur Bauchflosse); er meint, daß die

Muskulatur hier auf späteren Stadien auf Kosten indifferenter Zellen

der ventralen Myotomenden gebildet wird. Im ventralen Teile der

Schwanzflosse wird die Muskulatur später als das Skelet ausgebildet;

die Myotome treten hier ventral zueinander und bilden zahlreiche

Muskelbündel aus, die an die Enden der Knorpelradien befestigt werden

;

der dorsale Teil der Flosse besitzt keine eigene Muskulatur. Die schöne

Arbeit von H. Braus (04) betrifft unter andern auch die Frage über die

Beziehungen zwischen Muskulatur und Skelet, sie bezieht sich aber

auf eine Form mit sehr verändertem Baue der unpaaren Flossen
(
Spinax

niger). Schließlich wurde von E. Goodrich (06) dasselbe Objekt,

welches auch P. Mayer zur Verfügung hatte, eingehend untersucht;

die Entwicklung der Muskelknospen ist bei einer sehr vollen Stadien-
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reihe verfolgt. Nach Goodrich produziert ein jedes Myotom immer

nur eine Muskelknospe; auf späteren Stadien werden sie stark in der

Kichtung zu den Flossenbasen hin verschoben; eine jede gut ausgebil-

dete (die zwölf mittleren in der ersten Dorsalis) Muskelknospe wird in

einen Musculus radialis umgebildet und einem jeden gut ausgebildeten

Musculus radialis (die zwölf mittleren) entspricht ein Skeletradius.

Trotz dieser zahlreichen Untersuchungen bleiben doch noch einige

Punkte nicht klar genug, es betrifft dieses die Entwicklung der Musku-

latur in der Analis und in der hypochordalen Caudalis. Einige Angaben

hierüber sind zwar bei Goodrich vorhanden, er bemerkt (S. 267), daß

die Schwanzmuskulatur »are developed from cells which come off from

the proliferating lower edge of the myotomes. The same thing occurs

in the anal fin«; dieses ist aber auch alles, weder Zeichnungen noch

eingehendere Beschreibung bekräftigen diese Sätze. Wie wir weiter

sehen werden, stimmen meine Beobachtungen dieser Schilderung im

allgemeinen zu.

Ich beginne die Beschreibung mit einigen, leider nur frühen, Ent-

wicklungsstadien des Pristiurus melmiostomus. Bei einem jungen

Embryo sehe ich im Bereiche der Anlagen der ersten und zweiten Dor-

salis, ebenso wie auch in der ganzen Zwischenstrecke, eine kontinuier-

liche Reihe noch ganz kleiner Muskelknospen die je eine am dorsalen

Ende eines jeden Myotoms sitzen. Ich gebe keine besondere Abbildung

für dieses Stadium, wie ich solche auch für die Dorsales der folgenden

Stadien nicht gezeichnet habe, weil ich nichts neues, im Vergleiche mit

den Angaben Goodrichs für Scyllium, hinzufügen kann ; ich teile diesem

nur einige Zeilen zu, weil entsprechende Beobachtungen gemacht wur-

den, und sie eben die Schilderung Goodrichs bestätigen. In der Analis

sind in diesem frühesten Stadium noch keine Muskelanlagen vorhanden.

Auf dem folgenden merkbar späteren Stadium konvergieren die Knospen

stark zu den Flossenanlagen; in der hinteren Dorsalis sind deren zehn

deutlich zu sehen, und außerdem noch kleine nicht deutlich abgegrenzte

Zellhäufchen davor und hinter ihnen; in der vorderen Dorsalis sind

ebenfalls ungefähr zehn Muskelknospen vorhanden; auf diesem Stadium

ist auch die Skeletanlage zum Vorschein gekommen als eine ziemlich

deutlich begrenzte Mesenchymverdichtung, welche genau im Bereiche

der Muske'anlagen, median zwischen den letzteren liegt. In der Analis

sind auf diesem Stadium Muskelanlagen in der Form zahlreicher, sehr

kleiner Zellgruppen an der Basis der Flosse, unmittelbar unter dem

Ectoderm zu sehen; bei einer Boraxcarminfärbung treten sie sehr
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deutlich als intensiv gefärbte Flecke verschiedenster Form — Ideine

Kügelchen, Tröpfchen oft verschiedenartig verzweigt — hervor (Fig. 26).

Die Spinalnerven der entsprechenden Region werden untereinander

vermittelst Anastomosen verbunden, verzweigen sich und kommen nahe

zu diesen Anlagen hinan. Auf diesem Stadium ist auch in der Analis

eine Skeletanlage als Mesenchymverdichtung median an der Basis

der Flosse vorhanden. Schließlich auf dem letzten zu meiner Verfüsuno;

stehenden Stadium {Pristiurus, 22 mm lang), kann man in der After-

flosse sehen, daß die Zellgruppen jetzt in der Form ziemlich langer

Muskelknospen in die Flossenfalte eingewachsen sind. Die Gestalt

und das weitere Schicksal dieser Knospen beschreibe ich weiter für

Mustelus, wo ich sie stufenweise verfolgt habe. Im Bereiche der hypo-

chordalen Caudalis ist jetzt unmittelbar unter den ventralen Enden

der Myotome ein deutlich begrenzter Streifen mesenchymatöser Zellen

nachweisbar, der aus dem "umgebenden lockeren Mesenchym, teilweise

durch etwas beträchtlichere Größe der Zellen, teilweise durch etwas

intensivere Färbung derselben hervorgehoben wird; diese Zellen sind,

ihrer Lage nach zu urteilen, von den Enden der Myotome aus proli-

feriert ; die Spinalnerven verzweigen sich und kommen zu diesen Streifen

dicht hinan (Fig. 32 M.st). Wie die weitere Entwicklung, wie sie von mir

bei Mustelus verfolgt ist, zeigt, wird aus diesem Zellenstreifen die Musku-

latur der hypochordalen Caudalis ausgebildet. Bei Pristiurus konnte

ich weder die Entstehung desselben noch das weitere Schicksal dieser

Anlage infolge der Abwesenheit entsprechender Stadien verfolgen.

Bei einem Embryo von Scyllium canicula, 15 mm lang, sind im

Bereiche der beiden Dorsales Muskelknospen vorhanden, welche schon

stark zur Flossenbasis konvergieren, aber den Zusammenhang mit den

Myotomen noch nicht verloren haben. Die ganze Flossenfalte ist durch

eine gleichmäßige Mesenchymmasse erfüllt, die Skeletanlage ist noch

nicht lokalisiert. Im Bereiche der Analis unmittelbar unter (richtiger

median) den ventralen Myotomenden sind kleine Anhäufungen von Mesen-

chymzellen nachweisbar, zu welchen Zweige entsprechender Spinalnerven

herankommen. Auf dem folgenden 19 mm langen Stadium finde ich

in derselben Region median von den ventralen Myotomenden einen

unmittelbar diesen anliegenden nicht besonders dichten, jetzt kontinuier-

lichen Streifen von myogenen Mesenchymzellen. Bei einem 22 mm
langen Embryo sind die Muskelknospen in den Rückenflossen größer

geworden, sie liegen innerhalb der Flossenanlagen; die Verbindung

mit den Myotomen konnte ich nicht mehr verfolgen, es ist aber mög-

lich, daß sie noch besteht. Im Bereiche der Analis haben die myogenen



Zur Morphologie der unpaaren Flossen. I. 553

Mesenchymzellen sich in zahlreiche kleine, ziemlich regelmäßige Klümp-

chen unter der Haut an der Flossenbasis vereinigt. Die Skeletanlage

hat auf diesem Stadium schon das Aussehen einer deutlich begrenzten

Mesenchymmasse an der Basis der Flosse. Auf dem folgenden 26 mm
langen Stadium sind die Knospen in der Dorsalis noch beträchtlich

größer, sie behalten aber noch den epithelialen Charakter ihrer Wände.

Die Zellen der Muskelanlagen in der Analis liegen an der Flossenbasis

unmittelbar xmter der Haut in der Form von Klümpchen mit ziemlich

regelmäßiger Zellenanordnung, welche etwas an Muskelknospen erin-

nern. Das nächstfolgende zu meiner Verfügung stehende Stadium

stellt einen Embryo von schon 41 mm Körperlänge dar ; in allen Flossen

sind schon deutlich differenzierte Muskelbündel vorhanden; in der

zweiten Dorsalis finde ich 16 Musculi radiales und elf, auf diesem Sta-

dium schon knorpelige, Innenradien, dabei entsprechen den mittleren

neun Radien genau je ein Paar primärer Muskelbündel; in der Analis

ist die Zahl der Muskelbündel etwas höher als die Radienzahl, sie sind

verschiedener Größe, einige sind offenbar durch Vereinigung zweier

oder sogar mehrerer Bündel entstanden; in der gegenseitigen Lage von

Muskelbündeln und Innenradien sind keine Spuren einer Concordanz

nachweisbar. Die Entwicklung der Muskulatur bei Scyllium illustriere

ich durch Abbildungen nicht, weil die Bilder bei Mustelus demonstra-

tiver sind und weil ich eine beinahe lückenfreie Reihe von Entwicklungs-

stadien dieses letzten Haies besitze (es fehlen nur die frühesten Stadien).

Mustelus laevis.

Bei einem 23 mm langen Embryo finde ich in der zweiten Dorsalis

21 Knospen; die Falte ist durch eine gleichmäßige Mesenchymmasse

gefüllt, in welcher ich bei Mustelus keine besondere Verdichtungen, die

auf eine Lokalisation der Skeletanlage hinweisen könnten, gesehen

habe. Im Bereiche der Anahs ist das Bild sehr charakteristisch —
median von den ventralen Myotomenden, unmittelbar ihnen anliegend

sind Zellgruppen zu sehen, die in sehr unregelmäßige Massen verschie-

denster Größe und Gestalt vereinigt sind; die entsprechenden Spinal-

nerven sind durch Anastomosen verbunden und verzweigen sich reich-

lich bevor sie zu diesen Zellklümpchen kommen ; dieses Stadium ist auf

der Fig. 27 nach einer Rekonstruktion abgebildet. Wenn wir den Ent-

stehungsort dieser Anlagen in Betracht ziehen, so kann man, denke

ich, ganz bestimmt sagen, daß die sie zusammenstellenden Zellen aus

den Myotomen ihren Ursprung nehmen; die Zellen erscheinen zuerst

als ein gleichmäßiger Mesenchymstreifen {Scyllium), und vereinigen

Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. C. Bd. 36
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sich dann in Klümpchen verschiedener Größe, die am Anfang doch die

Ursprungslage unmittelbar an den Enden der Myotome bewahren (wie

bei Mustelus, 23 mm) und später in der Richtung zur Flossenbasis hin

überwandern; wir haben diese Anlagen schon unmittelbar unter der

Haut als kleine Klümpchen bei Pristiurus und Scyllium kennen gelernt

;

dasselbe findet auch bei Mustelus Platz : auf einem 26 mm langen Sta-

dium sind die Zellgruppen im Bereiche der Analis schon zum Integu-

ment näher gerückt, dabei bekommen sie das Aussehen deutlicher

begrenzter kleiner Klümpchen, gleichmäßigerer Größe und Anordnung;

ein sehr typischer paramedianer Schnitt durch die Flossenbasis ist

auf der Fig. 28 abgebildet {MM); man trifft auch einige Klümpchen,

deren Zellen eine regelmäßige epithelartige Anordnung bekommen
haben, so daß diese Gebilde eine den Muskelknospen sehr ähnliche Ge-

stalt bekommen; auf der Fig. 29 sind zwei solche Knospen zu sehen

{M.hn). Bei einem 25 mm langen Mustelus-FiVühTjo, welcher aber offen-

bar auf einer etw^as späteren Entwicklungsstufe sich befindet als das

vorhergehende, ist schon eine ganze Reihe regelmäßig angeordneter

Muskelknospen ausgebildet. Die Wände dieser Knospen haben einen

epithelialen Charakter; ein deutliches Lumen ist in ihnen nicht vor-

handen, wenn die Zellen auch an den Enden der Knospen radial an-

geordnet einen helleren mittleren Punkt umkreisen. Auf der Fig. 30

ist ein Schnitt durch die Analis eines 28 mm langen Embryo von Muste-

lus abgebildet. Es sind diese sekundären Muskelknospen (M.kn) ihrer

Gestalt nach den primären Muskelknospen in den Dorsales sehr ähnlich

;

die Form ist beinahe ebenso regelmäßig (etwas wellenartigem Umrisse

begegnet man auch in den Dorsales), es sind dazwischen aber einige

etwas größere wie auch etwas kleinere vorhanden; zuweilen trifft man
sogar eine gabelige Teilung solcher Knospen, aber auch dieses habe ich

in der Rückenflosse beobachtet; von den Knospen in den Dorsales

unterscheiden sie sich eigentlich nur durch ürößere Anzahl — auf diesem

Stadium sind deren über 30 vorhanden — und verhältnismäßig etwas

kleineren Umfang. Proximal gehen die Stiele dieser Muskelknospen in

unregelmäßige Zellhäufchen über, die oft untereinander in eine lockere

Masse vereinigt sind; es kommen zahlreich verzweigte Spinalnerven

heran (Fig. 30 A"). Bei einem 30 mm langen Embryo haben die Wände
der Muskelknospen distal noch einen deutlich epithelialen Charakter

behalten, während sie aber proximal schon aus langen Muskelzellen be-

stehen, und folglich schon echte Musculi radiales vorstellen. Auf der

Fig. 31 ist dieses Stadium abgebildet; Anastomosen zwischen den

Knospen trifft man nicht selten, an der Basis derselben sind sie sehr
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zahlreich und unregelmäßig; so eine starke distale Anastomose aber,

wie sie auf der Zeichnung abgebildet ist, trifft man nur als Ausnahme.

Auf dem folgenden Stadium, ebenfalls 30 mm Körperlänge, aber viel

weiter entwickelt, sind in der Afterflosse ebenso wie in den Rückenflos-

sen schon echte Muskelbündel ausgebildet; in der zweiten Dorsalis

finde ich über 30 solcher Musculi radiales, in der Analis über 40; da

diese letzte Zahl nur ein wenig höher ist als auf dem vorhergehenden

Stadium, was durch neu hinzugekommene Knospen an den Rändern

der Flosse erklärt wird, und wir die Umbildung der Muskelknospen in

Muskelbündel ja auch unmittelbar beobachtet haben (Fig. 31), so kön-

nen wir bestimmt sagen, daß eine jede Muskelknospe direkt in einen

Musculus radialis umgebildet wird; ich habe aber schon auf die ver-

schiedene Größe der Muskelknospe aufmerksam gemacht, außerdem

sind auch öfters Anastomosen vorhanden ; die Möglichkeit verschiedener

Verschmelzungen, oder auch sekundärer Teilungen der Knospen, wie

auch der aus ihnen entstandenen Musculi radiales scheint nicht aus-

geschlossen zu sein. Bei einem 34 mm langen Embryo sehe ich in der

zweiten Dorsalis etwa 33 Musculi radiales und etwa 21 Innenradien,

die meisten derselben sind knorpelig, vorne und hinten ist aber ihre

Ausbildung noch nicht beendet; im allgemeinen stimmen die Radien

mit den Muskeln der Lage nach zusammen. In der Analis sind mehr

als 40 Musculi radiales vorhanden, diese Muskeln sind nicht gleich groß

und sind wahrscheinlich nicht gleichwertig; Skeletradien sind schon

ausgebildet, man kann etwa elf nachweisen ; die mittleren sind knorpelig,

an den Rändern ist die Entwicklung weiterer Radien noch nicht beendet.

Schließlich bei einem 70 mm langen Mustelus finde ich in der Analis

17 ganz ausgebildete Knorpelradien, die Zahl der Musculi radiales ist

aber wie auch früher sehr hoch ; es besteht gar keine Concordanz weder

in der Zahl noch in der I^age zwischen Muskel und Skeletsegmenten.

Wir können die Resultate dieser Beobachtungen im folgenden kurz

zusammenfassen. Die Muskelknospen, welche wir in der Afterflosse nach-

gewiesen haben, sind nicht direkt mit den Muskelknospen der übrigen

Flossen vergleichbar, im Gegensatz zu diesen können wir sie als sekun-

däre bezeichnen. Die erste Anlage der Muskulatur der Analis erscheint

als ein Mesenchymstreifen, dessen Zellen aus den Myotomenden pro-

liferiert wurden; diese Zellen werden in unregelmäßigen Anhäufungen

vereinigt, werden der Flossenbasis genähert, wo sie unmittelbar unter

dem Integument als solide Klümpchen mit deutlich begrenztem Umriß

sich anordnen, und schließlich wachsen sie als deutliche Muskelknospen

in die Flosse hinein; diese soliden Knospen werden dann unmittelbar

36*
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in die Musculi radiales der Afterflosse umgebildet; die letzteren stehen

in keinen regelmäßigen topographischen Beziehungen zu den Skelet-

radien, sie stimmen mit ihnen auch in der Zahl nicht. Wie solch ein

Unterschied zwischen den After- und den Rückenflossen zu erklären ist,

können wir nicht bestimmt sagen, es findet hier irgend eine Umgliede-

rung statt. Es scheint mir aber eins unzweifelhaft: das Stadium der

Muskelknospen weist auf eine früher in kontinuierlichem epithelialem

Zusammenhange mit den Myotomenden vorhanden gewesene Anlage

hin, wie wir das in den Rückenflossen sehen; die früheste Anlage hat

jetzt ihren Charakter verändert, auf späteren Stadien aber wird die

Form einer epithelialen Muskelknospe doch rekapituliert, wenn sie

auch jetzt ihr raison d'etre verloren hat. In diesem Falle können

wir eine wächtige Schlußfolgerung ziehen: die Muskulatur der After-

flosse der Selachier ist derselben in den Rückenflossen allgemein homolog

und folglich auch der Muskulatur der Analis der übrigen Fische homolog

(bei welchen die allgemeine Homologie der Muskulatur der Analis und

Dorsales unzweifelhaft ist).

Schwanzflosse.

Was die Muskulatur der Schwanzflosse betrifft, so ist in der epi-

chordalen Abteilung derselben wie bekannt überhaupt keine eigene

Muskulatur vorhanden ; in der hypochordalen Schwanzflosse wird solche

nach P. Mayer (86) später als das entsprechende Skelet angelegt, in

Form mehrerer den Myotomen zugehörigen Muskelbündel, die direkt

an den Knorpel sich anheften; meine Beobachtungen stimmen nicht

ganz mit diesen Angaben zusammen. Bei einem ÄIustelus-'Eimhvyo,

23 mm lang, ist im Bereiche der Schwanzflosse zwischen den ventralen

Myotomenden und dem Ectoderm gleichmäßig ein nicht besonders dich-

tes Mesenchym verteilt; ich kann in diesem keine besonderen örtUchen

Verdichtungen nachweisen; die Spinalnerven ziehen schräg nach hinten

und verzweigen sich ziemlich stark. Bei einem 26 mm langen Embryo

liegt unter den ventralen Myotomenden, unmittelbar diesen median

anliegend, ein Streifen nicht besonders dicht angeordneter Mesenchyni-

zellen, welche wahrscheinlich (ihrer Lage nach zu urteilen) von den

Myotomen proliferiert wurden; zu diesem Streifen kommen Spinal-

nervenäste nahe heran. Auf dem folgenden Entwicklungsstadium, 28mm
Körperlänge, ist der Mesenchymstreifen sehr deutlich unmittelbar unter

den ventralen Myotomenden zu sehen ; Spinalnerven teilen sich in diesem

Streifen in viele Zweige und geben offenbar sensible Stämme in die

Flossenfalte ab. Auf der Fig. 33 ist eine Kombination aus drei Sagittal-
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schnitten durch die Schwanzflosse dieses letzten Stadiums abgebildet;

vorne sind noch die Enden zweier Myotome auf einem Schnitte ge-

troffen, hinten ist der Mesenchynistreifen mit den entsprechenden

Nerven zu sehen; distal sieht man die sensiblen Zweige in die Flosse

ziehen; der zweite weiter distal liegende Streifen stellt die tangential

an der Flossenbasis angeschnittene Cutis vor. Auf einem 30 mm langen

Stadium ist der die Anlage der Muskulatur vorstellende Mesenchym-

streifen proximal deutlich begrenzt, distal aber jetzt in eine kontinuier-

liche Masse mit dem Mesoderm der Basis der Flossenfalte (hauptsäch-

lich Cutis) vereinigt. Irgendwelche Zellgruppen und örtliche Verdich-

tungen, ähnlich den Anlagen in der Afterflosse, sind nicht nachweisbar

:

der Streifen erscheint ganz gleichmäßig; man kann in ihm aber schon

die ersten Andeutungen einer weiteren Differenzierung bemerken; die

Zellen ziehen sich in die Länge aus und bekommen in dem vorderen

Teile der Flosse schon den Charakter von Muskelzellen. Bei einem

31 mm langen Embryo sind die Verhältnisse im allgemeinen dieselben;

die Muskelbildung setzt sich fort. Auf einem folgenden Stadium, 34 mm
lang, sind schon ganz deutliche einzelne Muskelbündel verschiedener

Größe, die histologisch verschieden hoch ausgebildet sind, vorhanden;

im vorderen Teile der Flosse sind diese Bündel schon zahlreich; die

tieferen, proximalen sind höher ausgebildet, näher zur Haut gehen sie

allmählich in eine noch indifferente Zellenmasse über; caudal werden

die Muskelbündel dünner, sind weniger dicht angeordnet und nicht so

deutlich differenziert; noch weiter nach hinten finden wir schließlich

einen gleichmäßigen Mesodermstreifen, der von der Cutis nicht abgrenz-

bar ist. Auf der Fig. 34, die diesem Stadium entspricht, ist eine Kom-
bination aus vier Sagittalschnitten in einer mittleren (näher zur vorderen

Hälfte) Kegion der hypochordalen Caudalis abgebildet; es sind zahlreiche

Nervenzweige und schon ausgebildete Muskelbündel zu sehen; näher

zur Haut sind die Bündel noch sehr schwach entwickelt, es überwiegen

hier längliche noch nicht ganz differenzierte Zellen ; man sieht ebenfalls,

daß das Mesenchym, in welchem die Muskelbündel liegen, nicht von

der Cutis getrennt ist ; ein Vorhandensein myogener Elemente in diesem

Mesenchym müssen wir annehmen, weil die Ausbildung von Muskel-

zellen noch längst nicht beendet ist. Auf späteren Stadien (70 mm
lang) ist schon eine dicke Schicht sehr zahlreicher Muskelbündel vor-

handen; diese Bündel sind in tiefen Schichten sehr kräftig, je näher

zur Oberfläche aber, desto schwächer werden sie ; die dünnsten Muskel-

bündel setzen die oberflächlichsten Schichten zusammen.

Die Beobachtungen über die Entwicklung der Muskulatur in der
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hypochordalen Caudalis kann man im folgenden zusammenfassen:

Die friiheste Anlage der Muskulatur erscheint als ein Streifen mesen-

chymatöser Zellen, welcher unmittelbar den ventralen Myotomenden
anliegt; auf späteren Stadien zieht dieses Mesenchym, vom die Cutis

bildenden Mesoderm unbegrenzt, der Basis der Flosse entlang; in diesem

Streifen werden Muskelzellen ausgebildet, die dann in zahlreiche

Muskelbündel vereinigt werden.

Also müssen wir wohl eine gewisse Ähnlichkeit in den allerfrühesten

Stadien mit der Anlage der Muslmlatur in der Afterflosse bestätigen,

wir sind aber schon zum Schlüsse gekommen, daß in der letzteren

dieser Entwicklungsmodus sekundär ausgebildet wurde, indem er die

primäre Anlage in Form von aus den Myotomenden auswachsenden

Muskelknospen ersetzt hat, während wir in der Schwanzflosse keine

Anhaltspunkte für eine Vermutung finden, als wäre auch hier ehemals

ein Muskelknospenstadium vorhanden. Wir müssen anerkennen, daß

die Muskulatur der Schwanzflosse in ganz andrer Weise als die Muskula-

tur der übrigen Flossen ausgebildet wird, und da wir auch keine andren

Anhaltspunkte für eine Vergieichung finden, so müssen wir zum Schlüsse

kommen, daß die Muskulatur der Schwanzflosse nicht der Muskulatur

der übrigen unpaaren Flossen allgemein homolog ist, beides sind phylo-

genetisch verschiedenwertige Gebilde. Wenn wir bedenken, daß die

Schwanzflosse der Petromyzonten keine eigne Muskulatur besitzt, so

erscheint es auch wahrscheinlich, daß die Schwanzflossenmuskulatur

der Fische eine phylogenetisch jüngere Erwerbung vorstellt.

Teleostomi.

Bei Äcipenser ruihenus wurde die Entwicklung der Muskulatur

der unpaaren Flossen von Salensky (99) verfolgt. Letzterer hat nachge-

wiesen, daß diese Muskulatur in der Form von Muskelknospen entsteht,

welche je eine von einem jeden Myotom auswachsen; diese Knospen

werden nur in den Stellen der kontinuierlichen Flossenfalte angelegt, wo
später die einzelnen Flossen ausgebildet werden. Die Reihenfolge der

Entstehung dieser Muskelknospen ist in der Rückenflosse eine rostro-

caudale, in der Afterflosse scheinbar eine umgekehrte. Die Muskel-

knospen sind zweischichtig und enthalten am Ende ein deutliches Lu-

men. Nach dem Ablösen von den Myotomen werden die Muskelknospen

an der Basis der Flosse konzentriert. Die Radien des Skelettes werden

je einem Muskelknospenpaare entsprechend, angelegt. Diese Beobach-

tungen zeigen deutlich, daß zwischen der Embryonalentwicklung der

Flossenmuskulatur bei den Chondrostei und den Selachiern keine
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wesentlichen Unterschiede bestehen (da es bewiesen ist, daß auch bei

den letzteren ein jedes Myotom nur eine Muskelknospe produziert);

es wird nur die Muskulatur in der Analis bei den Chondrostei in primi-

tiverem Wege angelegt; hier, wie auch bei allen Teleostomi überhaupt,

werden primäre, unmittelbar aus den Myotomenden auswachsende

Muskelknospen gebildet. Meine eignen Beobachtungen haben nichts

neues beigebracht, weil das zu meiner Verfügung gestandene Material

nur frühe Stadien enthielt; ich kann nur sagen, daß zur Zeit, wenn die

Muskelknospen in der Rücken- und Afterflosse schon in Musculi radiales

umgebildet sind und die entsprechenden Strahlen eben angelegt sind,

und in der Schwanzflosse ebenfalls schon untere Bögen und Hypuralia

vorhanden sind, noch keine Spuren einer Muskulaturanlage in der

letzteren nachweisbar sind (Salensky beschreibt dieselbe auch nicht).

Es ist wahrscheinlich, daß die Muskulatur in der Caudalis wie bei den

Selachiern, später auf Kosten eines aus den Myotomenden proliferierten

Mesenchyms ausgebildet wird, und nicht eine Knospenbildung statt-

findet.

Was die Muskulaturentwicklung in den Flossen der Holostei an-

belangt, so ist diese, soweit mir bekannt, noch überhaupt nicht unter-

sucht; zu meiner Verfügung stand eine volle Serie Entwicklungsstadien

von Ämia calva und einige Larven von Lepidosteus osseus. Ich habe

versucht, möglichst sorofältis; die Entwicklung der Muskulatur bei

diesen Formen zu untersuchen ; im weiteren werden die Resultate dieser

Beobachtungen vorgelegt, hier halte ich es für nötig, an die Resultate

der früheren Untersuchungen an Knochenfischen zu erinnern, weil

ich bei Ämia viele Entwicklungszüge finde, welche denen bei den

Teleostei ähnlich sind, wenn sie auch bei den letzteren stark umgebil-

det sind.

Eine sehr schöne Darstellung der Entwicklung der Muskulatur in

den unpaarigen Flossen der Knochenfische {Salmo) verdanken wir

Haeeison (95). Nach diesem Verfasser produziert auch bei den Tele-

ostiern ein jedes Myotom nur eine Muskelknospe; diese letztere wächst

dann in die Länge, indem das Ende dabei kolbenartig aufschwillt.

Junge Knospen sind deutlich begrenzt, später werden die Grenzen ver-

wischt; es sind auch Abortivknospen vor und hinter der Flosse vor-

handen. In der Afterflosse werden die Muskelknospen ebenso wie

auch in der Rückenflosse ausgebildet. Die Zellenanhäufungen, welche

ganz gewiß unmittelbar aus den Muskelknospen hervorgegangen sind,

geben nur den Musculi erectores ihren Ursprung. Die Musculi inclina-

tores und depressores werden aus Zellen, die den Mesenchymzellen
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ähnlich sind, ausgebildet, Musculus inclinator wird unter dem Ecto-

derm, zwischen dem letzteren und dem Musculus erector angelegt.

Musculus depressor entsteht zwischen dem Ectoderm und dem Flossen-

träger. Auf der Taf . XXIV, Fig. 9 ist ein Frontalschnitt durch die Flosse

gegeben, wo die gegenseitige Lage der Anlagen sehr schön zu sehen ist,

auf derselben Figur sind auch Linien, welche die zu einem Metamer

gehörende Gebilde begrenzen, angegeben; wir werden sehen, daß diese

Grenzen nicht ganz richtig angedeutet sind. Die Untersuchungen von

G. Favaro (02) zeigen, daß auch die Musculi supra-carinales der Tele-

ostei ebenfalls auf Kosten von Muskelknospen ausgebildet werden

(Betone, Gobius), wobei aus diesen letzteren die lateralen und inter-

medialen Muskelbündel, welche der oberflächlichen und tiefen Musku-

latur der unpaaren Flossen entspricht, entwickelt werden; der mediale

Muskelbündel entsteht aus Mesenchym.

Amia calva.

Die frühesten Stadien der Flossenentwicklung v^^urden schon früher

bei der Beschreibung der Entwicklung des Skelettes geschildert. Auf

einem Stadium von ungefähr 8V2 ^^^^^ Körperlänge wird die Muskulatur

in Form von Muskelknospen angelegt. Die Knospen haben das Aus-

sehen kleiner solider Knötchen deren je einer auf den dorsalen (und im

Bereiche der Analis ventralen) Enden der Myotome sitzen. Die letzteren

haben auf diesem Stadium noch die Form eines einfachen nach hinten

offenen Winkels, die Enden derselben bestehen noch aus undifferenzierten

Zellen. Die Reihenfolge der Entstehung der Knospen ist eine schwach

ausgesprochene rostrocaudale — genauer, es werden die Muskelknospen

beinahe synchron angelegt, nur geht die Entwicklung in einer Region,

die näher zum vorderen Teile des Körpers liegt, etwas schneller und

bleibt hinten etwas zurück. Bei einer 9 mm langen Larve beginnt die

Reihe der Muskelknospen ungefähr vom zehnten Rumpfmyotom;
vorne sind sie verhältnismäßig klein, weiter nach hinten werden sie

sehr allmählich größer und erreichen eine Maximalgröße bald hinter

dem Dottersack — am 20—25. Myotome (hier sind sie ungefähr ebenso

groß wie die mittleren Knospen der Afterflosse auf der Fig. 35) ; weiter

caudalwärts werden sie allmählich kleiner, bekommen das Aussehen

ganz kleiner Knötchen, und schließlich gehen sie ungefähr am 50. Rumpf-

myotom ganz verloren. Auf etwas späteren Stadien treten hinten noch

bis zehn Knospen hervor. In der Afterflosse ist die Entwicklungs-

reihenfolge dieselbe, auch hier kann man sie als Resultat einer Kom-
bination einer rostrocaudalen Entwicklunssrichtuno; mit einer Rieh-
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tung von der Mitte zu den Rändern auffassen (Fig. 35, 36). Die Anlage

der Knospen findet gleichzeitig mit der Ausbildung derselben in der

Dorsalis statt, während der weiteren Entwicklung eilt aber die Analis

schon etwas voraus. Abortivknospen scheinen bei Amia gar nicht vor-

zukommen. Einige Knospen verspäten sich in ihrer Entwicklung ganz

beträchtlich (die caudalsten in der Dorsalis und Analis und die cranial-

sten in der Analis), augenscheinlich nehmen sie aber alle an der Aus-

bildung der Flossenmuskulatur Anteil. Auf frühen Stadien stehen

alle Knospen vertikal, auf späteren bekommen sie eine gewisse Neigung

nach hinten, nur die allerletzten Muskelknospen, die in ihrer Entwick-

lung zurückbleiben, stehen gerade oder sind sogar etwas nach vorne

gekehrt; später bekommen auch diese Knospen dieselbe Neigung.

Diese Neigung der Knospen nach hinten scheint passiv durch das

Wachstum der Myotomenden zustande zu kommen. Bei 9—10 mm
langen Amia-hawen sind die Enden der Myotome mit einem Hütchen

von embryonalem Gewebe bedeckt, welches in der Mitte mit der Muskel-

knospe verbunden ist; an der vorderen Ecke dieses Hütchens wird

eine Epithelverdickung gebildet, auf deren Kosten das weitere Wachs-

tum der Myotomen geschieht, welche gerade auf diesem Stadium sich

nach vorne umzubiegen beginnen (Fig. 36). Da die Muskelknospen noch

ziemlich lange (bis zum' 13 mm langen Stadium) mit den Myotomen

verbunden bleiben, die letzteren aber wie gesagt auf diesen Stadien

sich cranialwärts umbiegen und ziemlich stark nach vorne wachsen,

so werden auch die Knospenstiele mit vorausgezogen, indem die auf-

geschwollenen Enden der Knospen ungefähr auf der Stelle bleiben, und

infolgedessen die gesamte Knospe eine Neigung nach hinten bekommt.

Die Muskelknospen sind deutlich zweischichtig, ein Lumen konnte ich

in ihnen aber nicht nachweisen — sie erscheinen ganz solid. Auf Quer-

schnitten sieht man, daß die beiden Schichten einer Knospe Fortsetzungen

des Muskel- und des Cutisblattes der Myotome vorstellen; das Cutis-

blatt ist auf diesen Stadien schon beinahe in seiner ganzen Ausdehnung

in Mesenchym aufgelöst, es ist aber deutlich an den Myotomenden zu

sehen, wo die Zellen noch wenig differenziert sind. Die Knospen wachsen

beträchtlich in die Länge, dabei schwellen ihre distalen Enden auf und

werden immer enger an das Ectoderm angedrückt, indem die mit den

Myotomen zusammenhängenden Teile nicht nur relativ, sondern auch

absolut dünner werden — die Knospe ist jetzt mit dem entsprechenden

Myotom vermittelst eines dünnen Stieles verbunden. Auf Frontal- und

Querschnitten kann man sehen, daß die Knospen beträchtlich flacher

werden, besonders distal, und zugleich auch das Ectoderm in den
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entsprechenden Stellen etwas nach außen hervorgewölbt wird. Das zwi-

schen den Knospen und Ectoderm liegende Mesenchym ist anfangs sehr

spärlich, so daß man nur ab und zu einzelne Zellen findet; allmählich

gibt es aber einer kontinuierlichen Schicht ihren Ursprung; diese

Schicht ist, wenn auch sehr dünn imd zwischen den Knospen und

Ectoderm stark zusammengepreßt, so doch deutlich durch Reichtum

an Pigmentzellen in die Augen fallend.

Der Zusammenhang der Knospen mit den Myotomen wird bei

13—14 mm langen Larven aufgegeben und die Knospen bekommen

das Aussehen wie auf der Fig. 37 abgebildet ist; auf diesem Stadium

(14 mm) sind auf den Enden der Myotome noch Spuren der Epithelial-

erhöhungen zu sehen, welche mit den Knospenstielen in Verbindung

standen. Zu einer jeden Muskelknospe kommt ein entsprechender

Spinalnerv, scheint auf die Oberfläche derselben sich anzulegen, er

verzweigt sich und die Enden desselben scheinen schon auf diesem

Stadium weiter distal der Cutis entlang zu ziehen. Ich konnte keine

Anastomosen zwischen den einzelnen Nerven nachweisen; hier und

da kann man wohl kleine seitliche Zweige auffinden, sie gehen aber bald

zwischen den protoplasmatischen Fortsätzen der Mesenchymzellen ver-

loren.

Die Zellen bekommen eine längliche Gestalt imd sind auf einem

16 mm langen Stadium schon ganz faserförmig; die hinteren Knospen

aber in der Analis und Dorsalis können noch einige Zeit lang ihren

epithelialen Charakter bewahren. Auf der Fig. 38 hat eine solche

Knospe sogar noch einen ganz deutlichen Zusammenliang mit dem Myo-

tom beibehalten; die Ausbildung der Muskeifibrillen scheint im vollen

Gange zu sein. Gleichzeitig mit diesem Prozeß einer histologischen

Differenzierung beginnen auch wichtige morphologische Umbildungen.

Auf der Fig. 39, welche einen Querschnitt durch eine 15 mm lange

Amia-hsiTve im hinteren Rumpfabschnitte darstellt, sieht man, daß

die Basis der Knospe beträchtlich am Umfang zunimmt und gleich-

zeitig in zwei Abschnitte gespalten wird — einen ziemlich flachen, zum

Ectoderm angedrückten superficialen, und einen massiveren in proximo-

medialer Richtung auswachsenden tiefen. Das Bild ist dem von Harri-

SON für Salmo (Taf . XXIV, Fig. 7) gegebenen sehr ähnlich, nur sind beim

letzteren die Grenzen weniger deutlich. Auf demselben Schnitte (Fig. 39)

kann man auch sehen, daß das Ectoderm eine gut wahrnehmbare Ver-

tiefung auf der Stelle gebildet hat, wo die Muskelanlage ihm anliegt.

Diese Anlagen können wir schon wegen der begonnenen histologischen

Differenzierung als primäre Muskelbündel, oder Musculi radiales be-
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zeichnen. Da die Muskelknospen, wie ich schon erwähnt habe, eine

schräge nach hinten geneigte Richtung bekommen, welche Lage die

Muskeln und das Skelet auf späteren Stadien wie auch beim erwachse-

nen Tiere bewahren, so trifft ein Querschnitt, wie auf der Fig. 39 ab-

gebildet ist, gewöhnlich zwei Knospen gleichzeitig; auf der Abbildung

sieht man die Basis einer Anlage und das Ende der nächst vorhergehen-

den getroffen; ebenso sieht man auch eine dem Ende dieser Knospe

entsprechende Ectodermvertiefung, welche folglich die Form einer der

Lage der Muskelanlage streng entsprechenden Rinne besitzt. Das an-

geschnittene Knospenende läßt noch keine Merkmale einer weiteren

Differenzierung erkennen und erscheint noch einfach als ein zweischich-

tiges Epithel. Weiter distal liegen schon Hornfäden. Zwischen den

Muskelanlagen sind schon Skeletanlagen als kleine Mesodermverdich-

tungen mit den ersten Spuren einer Zwischensubstanz (Prochondralen)

zu sehen. Auf frontalen Schnitten durch ^mw-Larven entsprechender

Stadien (15 mm) kann man nachweisen, daß die Spaltung in zwei

Schichten in proximo-distaler Richtimg, und dabei schneller in der

Mitte einer jeden Anlage, als an den Rändern fortschreitet. Fig. 44

stellt einen Frontalschnitt durch die Analis ungefähr in der Höhe der

Mitte der Skelet- und Muskelanlagen dar, dabei hat der Schnitt im

vorderen Teile der Flosse die Anlagen weiter proximal, im hinteren

mehr distal getroffen (infolge schräger Stellung der Ventralwand zur

Körperlängsachse). Man sieht, daß proximal in der Anlage kleine

Lumina vorhanden sind, welche dieselben in eine laterale und mediale

Schicht teilen. Wenn man die Schnitte weiter verfolgt, so sieht man, daß

dieses Lumen an der Basis diese Schichten völlig voneinander trennt.

Auf späteren Stadien ist die Spaltung eine vollkommenere; auf der

Fig. 45, die einen Schnitt durch den hinteren Teil der Dorsalis einer

18 mm langen Amia in dem proximalen Abschnitte der Flosse darstellt,

wobei auch hier im vorderen Teile die proximalsten Abschnitte der

Anlagen getroffen sind, sieht man, daß die beiden Schichten proximal

völlig voneinander getrennt sind (Fig. 45 pr, swp) ; der tiefe (mediale)

Muskel, zieht proximalwärts schon etwas weiter als der oberflächliche

(^r^), der superficiale (laterale) ist an das Integument angedrückt und

hat die Form einer Rinne; ungefähr in der Mitte ihrer Höhe werden

beide Muskeln mit ihren Rändern verbunden und am distalen Ende

finden wir nm" noch eine ungeteilte Anlage (M.rad). Auf der Fig. 40

ist eine nach Frontalschnitten hergestellte Rekonstruktion abgebildet,

die das hintere Ende der Dorsalis einer 19 mm langen Amia von Innen

gesehen wiedergibt; auf der Fig. 41 ebenso eine Rekonstruktion des
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Skelettes und der Muskulatur der Dorsalis einer 21 mm langen Aniia

von außen gesehen. Beide Muskeln sind nur noch distal miteinander

verbunden; der superficiale hat das Aussehen einer ziemlich tiefen

Rinne, der tiefe ist massiver und etwas länger (in proximo-medialer

Richtung ausgewachsen), aber nicht so breit. Histologisch stellen sie

Bündel deutlich quergestreifter Muskelfasern vor. Ich habe schon er-

wähnt, daß die Spaltung einer primär einheitlichen Anlage in zwei

Schichten, durch eine in dieselbe in proximo-distaler Richtung ein-

wachsende Höhle bedingt wird (in diese Höhle dringen darnach natür-

lich auch Mesenchymzellen ein). Da die Anlage, eben die Muskelknospe,

von Anfang an zweischichtig erscheint, so könnte vielleicht der Ge-

danke naheliegen, es entspräche die Teilung in eine oberflächliche und

tiefe Muskelschicht den primären Epithelschichten der Knospe, ich

kann aber in keinem Falle solcher Meinung beistimmen, weil vor der

Spaltung die Zellanordnung undeutlich wird und ich nicht bestimmen

kann, aus wieviel Schichten sie jetzt zusammengesetzt ist; es scheint

mir, daß auch die Grenzen zwischen den einzelnen Zellen auf diesen

Stadien verwischt werden.

Die Spaltung des primären Muskelbündels führt also zu einem

Stadium, wo die Muskulatur der unpaaren Flossen, ähnlich der Musku-

latur der erwachsenen Selachier und Chondrostei aus zwei Schichten

besteht, einer superficialen und einer tiefen. Wir wissen, daß bei den

Selachiern die Teilung noch nicht vollendet ist, und gerade in proximo-

distaler Richtung zustande kommt (im zweiten Teile dieser Arbeit

werden wir noch darauf kommen). Dieses Stadium besteht längere Zeit

bei ^mm-Larven und stellt unzweifelhaft eine Rekapitulation des

entsprechenden phylogenetischen Stadiums vor.

Auf späteren Stadien geht die morphologische Differenzierung

weiter und führt zur Ausbildung, einem jeden Innenradius entsprechend,

dreier für die Holostei und Teleostei charakteristischer Muskelpaare,

eben der Inclinatores, Erectores und Depressores. Schon bei 21 mm
langen Larven kann man ein progressives Wachstum der Ränder des

superficialen Muskels erkennen. In der Afterflosse, welche ihrer Ent-

wicklung nach der Dorsalflosse voreilt, ist schon eine Ablösung der

vorderen und hinteren, nach innen gewendeten (der Muskel hat eine

Rinnenform) Ränder des superficialen Muskels begonnen, diese Los-

lösung der Randbündel geht auch hier in proximo-distaler Richtung

vor sich. Auf einem Frontalschnitt durch den hinteren Abschnitt der

Dorsalis einer 26 mm langen Amia ist deutlich die Loslösung der Ränder

des lateralen Muskels zu sehen; auf der Fig. 46 ist wieder der vordere
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Teil weiter proximal geschnitten; proximal sind die Randbündel schon

abgelöst (Fig. 46 depr), distal ist der Zusammenhang mit der mittleren

Portion (incl) noch deutlich zu sehen {depr'). Auf der Rekonstruktion

desselben Teiles der Dorsalis nach Sagittalschnitten kann man sehen,

daß die proximalen Enden der Randportionen zweier benachbarter

Muskeln sich untereinander verbinden (Fig. 42 depr"). Distal beginnen

die Muskeln sich an die Basen der schon gut entwickelten Hautstrahlen

anzuheften, und dabei in der Weise, daß an einem jeden Strahle die

mittlere Portion und die hintere Randportion des entsprechenden —
und die vordere Randportion des darnach folgenden superficialen Muskels

inseriert. Der tiefe Muskel wird distal an der Basis des entsprechenden

Hautstrahles in dessen vorderer Hälfte befestigt, dieses ist der stärkste

Muskel eines jeden Strahles, der definitive Musculus erector (Fig. 42 err).

Auf einem Frontalschnitt durch die Analis einer gleichen Larve

(26 mm) sieht man, daß die abgesonderten Randportionen des superficia-

len Muskels beträchtlich zur Mittellinie vorgerückt sind, paarweise sich

einander genähert haben und proximal sogar völlig verschmolzen sind

(Fig. 47 depr"). Während der Entwicklung wächst dieser doppelte

Muskel ebenso wie der tiefe Erector beträchtlich proximalwärts und

findet eine für beide Komponente gemeinsame Befestigung am vorderen

Teile der Seitenfläche des hinten Hegenden Flossenträgers, indem der

Erector am hinteren Teile derselben ihren Ursprung bekommt. Auf

der Fig. 43 sind die Beziehungen der einzelnen Muskeln zueinander

und zu den Skeletteilen zu sehen. Auf späteren Stadien kann man

einige zum Erector gehörende Muskelbündel erkennen, die dann noch

am nächstfolgenden Flossenträger befestigt werden; auf der Fig. 43

habe ich diese Portion weggelassen, um die auch so schon sehr kompli-

zierte Zeichnung nicht noch komplizierter zu machen; diese Portion

wird unzweifelhaft sekundär ausgebildet und bleibt auch merkbar

schwächer als ebensolche Muskelbündel bei den Teleostiern. Die mitt-

lere Portion des superficialen Muskels stellt den definitiven Musculus

inclinator dar. Die hintere Randportion eines vorhergehenden super-

ficialen Muskels behält ihre ursprüngliche Verbindung mit dem ent-

sprechenden Hautstrahle und wird sekundär an den nächstfolgenden

Flossenträger befestigt; sie wird mit der vorderen Randportion des

nächstfolgenden superficialen Muskels, welche am vorderen Haut-

strahle ihre Insertion findet und proximal am entsprechenden Flossen-

träger befestigt wird, in einen sekundär einheitlichen, dimeren Musculus

depressor verschmolzen. Der Musculus erector wird unmittelbar aus

dem primären tiefen Muskel entwickelt.
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Schwanzflosse.

Die Muskulatur der Schwanzflosse ^vird, wie auch bei den Selachiern

in ganz andrer Weise angelegt; sie wird auch hier später als das ent-

sprechende Innenskelet entwickelt. Bei ^4mta-Larven von etwa 14 mm
Körperlänge kommen zur Seite von den Hämaldornen nicht weit von

den distalen Enden derselben Verdichtungen von Mesenchyinzellen

zum Vorschein; da diese Mesenchymverdichtungen auf jeder Seite in

der Form eines unmittelbar medial den ventralen Myotomenden an-

liegenden Streifens erscheinen, so muß man denken, daß sie auf Kosten

von aus den Myotomenden proliferierten Zellen zusammengesetzt sind.

Das am Anfang ziemlich lockere und unbestimmt begrenzte Mesen-

chym wird dichter und wird in zwei deutlicher begrenzte Massen kon-

zentriert, eine distale und eine proximale. Die proximale Zellanhäufung

besteht aus einem lockeren Mesenchym und ist nicht so scharf begrenzt,

sie liegt an den Basen einiger hinterer Dornfortsätze. Die distale Zell-

verdichtung ist deutlich begrenzt und stellt eine ziemlich dichte Masse

von Mesenchymzellen vor, die den distalen Teilen der Dornfortsätze

entlang, im Bereiche des ganzen ventralen Lappens der Schwanzflosse,

ziehen.

Von den letzten Myotomen zieht ein Bündelchen langer faserför-

miger Zellen nach vorne zur proximalen Mesenchymmasse. Schon auf

einem 16 mm langen Stadium haben die Zellen eine längliche Form.

Auf der Fig. 51 ist dieses Stadium abgebildet; es sind die beiden An-

lagen deutlich zu sehen {d.M.st und pr.M.st), ebenso wie auch der von

den letzten Myotomen zum proximalen Zellenstrange ziehende Muskel-

bündel {L.M). Bei einer 19 mm langen Amia calva bestehen beide

Anlagen schon aus Muskelfasern. Die distale Anlage bildet eine ziem-

lich dichte und schmale Schicht, deren Fasern alle proximo-distal und

rostro-caudal gerichtet sind (Fig. 52 d.M). Die proximale Anlage be-

steht aus verhältnismäßig spärlichen Muskelfasern, welche längst nicht

eine so regelmäßige massive und lange Schicht bilden wie die erste

(Fig. 52 pr.31) ; die Muskelfasern sind teilweise in kleine Bündelchen

vereinigt und sind im vorderen Teile ungefähr ebenso gerichtet wie

auch in der distalen Anlage, in dem hinteren aber bekommen sie eine

rein proximo-distale Richtung. Das Längsbündel von Muskelfasern

behält noch seinen Zusammenhang mit den Myotomen und kommt

unmittelbar an die letzterwähnte Anlage an; trotz der engen Nachbar-

schaft gehen aber Fasern aus der einen Anlage nicht in die andre über,

sie bleiben immer durch eine bindegewebige Scheidewand voneinander
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getrennt. Auf späteren Stadien treten die Muskelfasern der distalen

Gruppe in Verbindung mit den Hautstrahlen ; dabei treten auch im

hinteren Teile der Flosse neue Differenzierungen ein; zu den caudalsten

Hautstrahlen ziehen noch besondere Muskelbündel, je eins zu einem

jeden Strahle (Fig. 53 Itrr.M). Die proximale Muskelmasse nimmt jetzt

eine verhältnismäßig kleine Region im mittleren Teile der Flosse ein;

sie befestigt sich einerseits an die Myosepten des sie bedeckenden Seiten-

muskels und anderseits an ein fibröses Septum, welches dieselbe von

dem distalen Muskel trennt (Fig. 53 Sept). Mit diesem Septum ist auch

der aus den Myotomen unmittelbar ausgewachsene Längsmuskel ver-

bunden, anderseits findet derselbe an den allerletzten Hautradien seine

Insertion. Bei einer jungen Amia calva, 50 mm Körperlänge, sind die

Verhältnisse ungefähr dieselben wie auf dem vorhergehenden Stadium

(Fig. 56), nur sind die distalen Muskelbündel zwischen den caudalsten

Strahlen viel höher ausgebildet, ihrer Lage nach nenne ich sie Musculi

interradiales. Ihrer Entwicklung nach stellen sie Differenzierungspro-

dukte des distalen Muskels vor. Der letztere kann seiner Funktion nach

als Musculus flexor ventralis bezeichnet werden. Den sekundären, aus

den Myotomen auswachsenden Muskel werden wir, seiner Lage ent-

sprechend, hypochordalen Längsmuskel nennen.

Wir können die Ergebnisse der entwicklungsgeschichtlichen Unter-

suchung an Amia calva in folgendem zusammenfassen.

Die Muskulatur der Rücken- und Afterflosse der Amia ccdva wird

in Form von Muskelknospen angelegt; letztere sind zweischichtig aber

ganz solid, und entstehen je eine auf einem jeden entsprechenden My-

otome. Alle Knospen treten beinahe synchron auf; streng gesagt ist

die Ausbildungsrichtung ein Resultat einer Kombination einer rostro-

caudalen Richtung mit einer Richtung von der Mitte zu den Rändern.

Die Muskulatur wird in der Analis gleichzeitig mit derselben in der

Dorsalis angelegt, in der weiteren Entwicklung eilt sie aber merkbar

voraus. Die Muskelknospen bekommen infolge des Umbiegens der

Myotomenden nach vorne eine geneigte Lage, werden dann von den

Myotomen losgelöst und wandeln sich in primäre metamer angeordnete

Muskelbündel — Musculi radiales um. Zwischen den entsprechenden

Nerven sind auf den frühen Stadien keine Anastomosen vorhanden,

die primäre Musculi radiales sind haploneur. Gleichzeitig mit der Aus-

bildung der Muskelfasern beginnt auch die Spaltung des primären

Muskels in zwei Schichten — eine tiefe und eine superficiale; diese

Spaltung schreitet in proximo-distaler Richtung fort. Der tiefe Muskel

wächst proximalwärts zu seinem Anhaftungspunkte caudolateral am



568 J- J- Schmalhausen,

Flossenträger und inseriert an dem vorderen Teile der Flossenstrahl-

basis, er bildet den Musculus erector des erwachsenen Fisches. Die

superficiale Schicht trennt von sich (ebenfalls im proximo-distaler

Eichtung) zwei Randbündel ab; die mittlere Portion inseriert lateral

an der Flossenstrahlbasis und gibt den Musculus inclinator. Die Rand-

bündel zweier nacheinander folgender superficialer Muskeln vereinigen

sich proximal und wachsen zur gemeinsamen Anheftungsstelle, rostro-

lateral am hinten liegenden Flossenträger; distal werden sie hinten an

der Basis des vorne liegenden Hautstrahles befestigt; beide Bündel

verschmelzen zur Herstellung des Musculus depressor des erwachsenen

Fisches. Die zwischen den Nerven ausgebildeten Anastomosen scheinen

teilweise durch die Entwicklung dieses letzten dimeren Muskels hervor-

gerufen zu sein; Musculus inclinator und erector sind haploneur, Mus-

culus depressor ist dineur.

Die Muskulatur der hypochordalen Schwanzflosse wird aus einer

Mesenchymverdichtung ausgebildet, die in der Form eines Streifens

unmittelbar unter den ventralen Myotomenden hervortritt. Das

Mesenchym wird in zwei Anlagen konzentriert; die eine, proximale

Anlage ist offenbar ein regressives Gebilde, sie gibt einem Muskel Ur-

sprung, welcher an Skeletteile nicht direkt befestigt wird und eine

Verbindung zwischen Seitenmuskel und den zwei progressiven Schwanz-

flossenmuskeln zustande bringt. Die distale, progressive Anlage wird

zu einem bedeutenden Muskel umgebildet, welcher von den unteren

Dornen zu den Hautstrahlen zieht; dieses ist der Musculus flexor

ventralis. Als Differenzierungsprodukte dieses Muskels werden im

hinteren Teile der Flosse noch besondere Musculi interradiales aus-

gebildet. Direkt aus den letzten Myotonien wächst ein Muskelbündel

aus, welches zu den Basen einiger Dornfortsätze einerseits und zu den

letzten Hautstrahlen anderseits Beziehungen bekommt; dieser eben-

falls progressive Muskel kann als Musculus hypochordalis bezeichnet

werden. Zwischen der Entwicklung der Muskulatur der Schwanzflosse

und derselben in den übrigen unpaaren Flossen kann man keine Ver-

gieichung durchführen, wir müssen annehmen, daß die Muskulatur der

hypochordalen Caudalis nicht der Muskulatur der übrigen Flossen

homodynam ist.

Lepidosteus osseus.

Die Muskulatur der Rücken- und Afterflosse wird auch hier in der

Form zweischichtiger Epithelknospen gebildet, welche je eine aus den

Enden der Myotome auswachsen. Die Muskelknospen werden beinahe
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gleichzeitig angelegt, die mittleren eilen etwas voraus. Auf der Fig. 48

ist ein 13 mm langes Stadium abgebildet. Abortivknospen kann ich

in der Analis nicht mit Sicherheit nachweisen; in der Dorsalis sind es

wahrscheinlich die sieben cranialsten Knospen (Fig. 48 A.kn). Dieses

letztere, wie auch die Richtung der Knospen, weisen auf eine wahr-

scheinliche Wanderung der Flosse nach hinten hin. In der Afterflosse

convergieren die Knospen ziemlich beträchtlich. Eine »Konzentration«

ist überhaupt deutlich ausgesprochen im Unterschied von Amia, wo
letztere kaum nachweisbar ist (bei Afnia liegen in der Dorsalis 51 Flos-

senträger im Bereiche 46 oberer Bögen, bei Lepidosteus entsprechen

acht Flossenträger in der Dorsalis ungefähr sechs Bögen und neun Flos-

senträger in der Analis fünf bis sechs Körpermetameren).

In den Muskelknospen sind die Epithelzellen in den aufgeschwolle-

nen Enden derselben deutlich radiär angeordnet ; im Centrum kann man
oft ein kleines Lumen nachweisen. Bei 16 mm langen Larven beginnt

schon in den proximalen Abschnitten der von den Myotomen jetzt los-

gelösten Muskelknospen die Ausbildung von Muskelfasern, indem distal

die Wände noch einen epithelialen Charakter behalten und noch ein

kleines Lumen begrenzen (Fig. 49); zu einer jeden Muskelknospe kommt
ein entsprechender Spinalnerv. Auf einem 21 mm langen Stadium

sind schon richtige Muskelbündel vorhanden, die aus deutlich quer-

gestreiften Fasern zusammengesetzt sind; auf der Fig. 23 sind die Um-
risse der Muskelanlagen in der Dorsalis bezeichnet; auf der Fig. 50

sind die Musculi radiales der Afterflosse abgebildet. Zu einem jeden

primären Muskel kommt ein entsprechender Spinalnerv, gibt einen

Zweig an die Anlage ab und zieht weiter unter dem Muskel (medial)

distalwärts in die Flossenfalte. Hinten und vorne ist eine noch nicht

differenzierte Mesenchymmasse vorhanden, welche wahrscheinlich

durch Auflösung der vorderen und hinteren Knospen entstanden ist;

zu diesen Mesenchymhäufchen kommen ebenfalls Nerven. Zwischen

einigen Nerven, besonders den vorderen und hinteren, sind schon Ana-

stomosen ausgebildet. Damit muß ich die Beschreibung der Musku-

laturentwicklung bei Lepidosteus beenden, weil ich beim spätesten,

26 mm langen Exemplar keine deutenswerte Änderungen sehe. Es

fällt also die Ausbildung der definitiven Muskeln auf spätere Stadien

als bei Amia, und es dauert das Stadium der primären Musculi radiales

bei Lepidosteus viel länger als bei Amia.

Was die Entwicklung der Muskulatur der Schwanzflosse betrifft,

so wird sie auch hier auf Kosten des unter den ventralen Myotom-

enden hervortretenden Mesenchyms ausgebildet. Man kann auch die

Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. C. Bd. 37
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beiden charakteristischen Anlagen unterscheiden: die ziemlich massive

distale und die noch beträchtlicher als bei Amia beschränkte proximale

;

diese letzte Anlage tritt in eine sehr feste Verbindung mit dem aus den

letzten Myotomen auswachsenden Muskelbündel, welches die Anlage

des Musculus hypochordalis vorstellt (Fig. 54).

Aus dieser sehr kurzen und nicht vollständigen Darstellung kann

man doch ersehen, daß eine sehr große Übereinstimmung mit den bei

Amia beobachteten Tatsachen besteht; in einiger Hinsicht ist der Ent-

wicklungsgang bei Lepidosteus sogar primitiver (in der Ausbildung der

Muskelknospen und der primären Musculi radiales). Im folgenden

resümieren wir die wichtigsten Tatsachen.

Die Muskelknospen werden beinahe gleichzeitig ausgebildet, je

eine auf einem jeden Myotom, und enthalten kleine Lumina. Vor der

Rückenflosse sind Abortivknospen vorhanden, die wahrscheinlich auf

eine in der Phylogenese stattgefundene Wanderung der Flosse nach

hinten hinweist. Eine jede gut ausgebildete (mittlere) Muskelknospe

gibt unmittelbar einem primären Musculus radialis ihren Ursprung,

nur die Randknospen werden erst in Mesenchym aufgelöst. Das Sta-

dium der Primitivmuskelbündel ist dauerhaft. Die Muskulatur der

Schwanzflosse wird aus zwei Mesenchymanlagen ausgebildet. Die

proximale Anlage ist beträchtlich reduziert; die distale gibt den wich-

tigsten Muskel der Schwanzflosse, den Musculus flexor ventralis.

Salnio fario.

Bei Teleostiern habe ich nur die Entwicklung der Muskulatur in

der Schwanzflosse untersucht; als Untersuchungsobjekt dienten mir

Salmo fario und Amiurus nebulosus; da die Entwicklung bei diesen

Formen im wesentlichen übereinstimmt, so beschreibe ich nur die erste

Form,

Auf der Fig. 57 ist die Schwanzflosse eines 13,5 mm langen Salmo

rekonstruiert. Hypochordal kann man eine distale Anlage als eine

dichte Mesenchymmasse erkennen, in welcher von einer Seite schon

die Entwicklung der Muskelfasern beginnt (d.M.st), und einem proxi-

malen schmalen Mesenchymstreifen (pr.M.st). Es ist unzweifelhaft,

daß diese beiden Anlagen den beiden Anlagen bei Amia und Lepidosteus

entsprechen, die Lage stimmt überein. In dem hinteren Teile der

Flosse unmittelbar unter der Chorda und zur Seite von den Hypural-

knorpeln liegt eine starke Anlage mit einer Längenanordnung schon

differenzierter Muskelfasern (Fig. 57 L.M) ; dieser Muskel ist unzweifel-

haft dem hypochordalen Längsmuskel der Amia und Lepidosteus homo-
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log; er unterscheidet sich von diesen nur durch eine viel stärkere Aus-

bildung. Epichordal ist ein kleiner Längsstreifen zu sehen, welcher

die Anlage eines neuen, bei den Holostei noch nicht vorhandenen,

Muskels vorstellt. Auf der Fig. 58 ist ein etwa 16 mm langes Stadium

abgebildet; die proximale Mesenchymmasse (pr.M.st) ist noch, wie

früher, mesenchymatös ; in der distalen Anlage ist die Entwicklung der

Muskelfasern noch weiter fortgeschritten (Fig. 58 d.M.st); der Längs-

muskel ist gut ausgebildet (L.M); die epichordale Anlage ist jetzt aus

langen faserförmigen Zellen zusammengesetzt (fl.d), sie ist aber nicht

von den Myotomen abgegrenzt und geht unmittelbar in dieselben über.

Auf einem folgenden etwa 17 mm langen Stadium sind der hypochor-

dale Längsmuskel (L.M) und der epichordale Musculus flexor dorsalis

gut ausgebildet; letzterer ist, wenigstens auf Schnitten, noch von den

Myotomen nicht abtrennbar. In dem hypochordalen Musculus flexor

ventralis (fl.v) kann man jetzt außer der oberflächlichen, schon auf

früheren Stadien hervorgetretenen Muskelportion, noch eine tieferlie-

gende Muskelmasse mit einer fächerförmigen Anordnung der Fasern

erkennen (Fig. 59) In der proximalen Anlage werden endlich auch

die Zellen in die Länge gezogen. Ventral kommt jetzt noch ein kleines,

mit den Myotomen kontinuierlich verbundenes Muskelbündel zur Aus-

bildung, die Anlage des Musculus flexor ventralis inferior, wie man ihn

nennen kann. Auf der Fig. 60 ist noch ein späteres Stadium abgebildet,

auf welchem schon alle Muskeln des erwachsenen Fisches vorhanden

sind. Von vorne kommen zu den Dornfortsätzen die langen und sehr

schmalen Musculi carinales ventralis und dorsalis (s.car., i.car). Wie

dorsal, so auch ventral sind die von den Myotomen noch nicht ganz

abgetrennten Musculi flexores dorsalis superior und ventralis inferior

zu sehen {fl.d.swp., fl.v.inf). Der Musculus flexor dorsalis ist ebenfalls

noch mit den Myotomen und mit dem Musculus flexor dorsalis superior

verbunden {jl.d) . Der primäre proximale Muskel besteht aus deuthchen

Muskelfasern (pr.M). Der primäre distale Musculus flexor ventralis

läi3t die zwei Portionen, die oberflächliche mit einer Längsanordnimg

der Fasern und die tiefe mit der fächerförmigen Anordnung erkennen

(fl.v). Schließhch sind distal zwischen den Basen der Hautradien noch

aus spärlichen Muskelfasern bestehende Musculi interradiales (plica-

tores) hervorgetreten (M.itrr); diese Muskeln scheinen auf Kosten

eines Mesenchymstreifens ausgebildet zu werden, welches man auf den

vorhergehenden Stadien längs den Hautstrahlenbasen, im Zusammen-

hange mit der Anlage des primären Musculus flexor ventrahs erkennen

kann (Fig. 59 M.itrr); dieser Mesenchymstreifen ist aber nicht deutlich

37*
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begrenzt und seine Beziehungen zu andern Teilen konnten nicht genau

wiedergegeben werden. Wir haben gesehen, daß bei Amia die gewiß

homologen Musculi interradiales ganz deuthch vom primären Muskel

herausdifferenziert werden, dasselbe scheint auch bei Teleostiern nur

weniger deutlich stattzufinden.

Auf der Fig. 55 habe ich die Muskulatur einer ziemlich späten

Amiurus-Liaive abgebildet. Im allgemeinen ist die Anordnung der

Muskeln dieselbe ; etwas einfacher und wahrscheinlich primitiver ist der

primäre Musculus flexor ventralis aufgebaut ; er besteht aus Muskelfasern,

die fächerförmig von den Dornfortsätzen zu den Hautstrahlen ziehen.

Diese Beobachtungen zeigen, daß die Schwanzmuskulatur der

Teleostier unmittelbar von der Muskulatur der Holostei hergeleitet

wird, und speziell derselben der Amia calva nahe steht. Bei den Tele-

ostiern ist die schon bei Amia eingetretene Differenzierung der pri-

mären Muskeln weiter in derselben Richtung gegangen und hat zur

Ausbildung eines komplizierten Systems der Musculi interradiales ge-

führt; der hypochordale Längsmuskel ist stark progressiv weiterent-

wickelt. Außerdem ist die gesamte Muskulatur durch von den Myoto-

men abgelöste sekundäre Muskeln verstärkt worden.

Ergebnisse der entwicklungsgeschichtlichen Untersuchung.

Zum Schlüsse will ich versuchen, die Resultate der vorliegenden

Untersuchungen zusammenzufassen und eine Vergleichung auch mit

andern, uns nicht zugänglichen Formen wenigstens anzudeuten.

Wir haben gesehen, daß die unpaaren Flossen aller Fische embryo-

nal durch eine kontinuierliche Ectodermfalte, in welche Mesenchym

eindringt, verbunden sind; durch progressive Entwicklung gewisser

Abschnitte dieses Flossensaumes, und gleichzeitige Reduktion der

Zwischenstrecken werden die definitiven Flossen ausgebildet. Daß
dieser Entwicklungsgang im allgemeinen der phylogenetischen Aus-

bildung der unpaaren Flossen aus einer gemeinsamen Flosse durch

Teilung in einzelne Abschnitte entspricht, welche darnach verschieden-

artiger Reduktion und Konzentration unterliegen, daran zweifelt wohl

keiner. Bestritten wird nur noch der Wert des präanalen Abschnit-

tes dieses Hautsaumes; wir haben gesehen, daß er ein spezielles

Larvenorgan vorstellt, dessen phylogenetischer Wert mit Bestimmtheit

nicht festgestelli werden kann; eine Homologisierung mit der Präanal-

flosse des Amphioxus ist nicht gerade unmöglich.

Unbestreitbar ist die Frage über die primäre Form der Schwanz-

flosse; embryonal teilt die Chorda immer die Schwanzflosse in zwei
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symmetrische Hälften; später wird bei allen Fischen (außer Dipnoi)

der ventrale Schwanzlappen progressiv entwickelt und die Chorda

nach oben umgebogen, dieses gibt dem Schwänze die charakteristische

heterocerkale Form; schließlich wird bei den Holostei und Teleostei

durch Reduktion des dorsalen Schwanzlappens eine äußerliche Sym-

metrie (Homocerkie) erzielt. Daß diese Formenreihe einer ähnlichen

phylogenetischen Reihe entspricht, ist ebenfalls schon lange festgestellt,

und wir brauchen zu dieser Frage hier nicht zurückzukommen. Wir

werden besondere Aufmerksamkeit der Frage über den Ursprung des

Skelettes der unpaaren Flossen schenken.

Wir haben gesehen, daß die erste Anlage des Skelettes der unpaaren

Flossen in Form einer mehr oder weniger deutlich begrenzten skeleto-

genen Platte erscheint, welche vom Achsenskelet deutlich durch eine

Strecke viel lockereren Mesenchyms getrennt ist. Was die Herkunft

der diese Anlagen zusammenstellenden Zellen betrifft, so ist es schwer

etwas bestimmtes hierüber zu sagen, außer dem, daß es gewöhnliche,

durch nichts gekennzeichnete Mesenchymzellen sind; ich habe mir die

Aufgabe nicht gestellt, speziell diese Frage zu untersuchen; es ist dieses

eine schwere, und meiner Meinung nach wahrscheinlich für die uns

interessierende Frage über die Herkunft des Flossenskelettes wenig

fruchtbare Aufgabe. Ich halte es für sehr wahrscheinlich, daß wenig-

stens in den Dorsalflossen, das skeletogene Mesenchym von den Skleroto-

men stammt. Der mit dem axialen Mesoderm gemeinsamen Herkunft

darf man aber nicht allzu hohen Wert zuschreiben; wenn wir soweit

gehen wollten, so könnten wir einen gemeinsamen Ursprung vieler ver-

schiedenster Organe behaupten (schließlich ja auch mit Recht).

Es ist wichtig, daß sie zur Zeit der ersten Lokalisierung der An-

lage des Skelettes schon immer deutlich vom Achsenskelet getrennt ist.

Im Zusammenhange mit stärker oder schwächer ausgesprochener Kon-

zentration' des Flosse und wahrscheinlich auch durch die Wachstums-

schnelligkeit bedingt, ist diese skeletogene Platte aus mehr oder weniger

dichtem Mesenchym zusammengesetzt; in seltenen Fällen sehr schwach

konzentrierter Flossen {Amia) ist das Mesenchym so locker, daß die

Grenzen dieser Platte gar nicht nachweisbar sind. Die Anlage der

Innenradien erscheint in der Form örtlicher Verdichtungen in der

skeletogenen Platte, welche gewöhnlich von Auflockerung des Ge-

webes in den Zwischenstrecken begleitet wird; dieses wird dadurch

erklärt, daß die Anlage der Skeletelemente nicht nur infolge einer

intensiven Zellvermehrung im Bereiche der Anlagen selbst, sondern

auch durch Zusammenziehen der Mesenchymzellen aus den benachbar-
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ten Teilen zustande kommt (was besonders deutlich im sehr lockeren

Mesenchym bei Amia zu sehen ist). Schon zur Zeit der Anlage zeigen

die einzelnen Glieder der Innenradien zuweilen einen gewissen Grad

einer Selbständigkeit; dieses wird bei zeitlicher Differenz zwischen den

Anlagen oft beobachtet (z. B. das proximale Glied bei Mustelus). In

andern Fällen werden gleichmäßige prochondrale Stäbe ausgebildet,

welche mit eintretender Verknorpelung aus zwei Centren zweigliedrig

werden [Amia, Lepidosteus, die proximalen Glieder). Schließlich im

dritten Falle bleiben diese Stäbe das ganze Leben lang ungegliedert

(viele Teleostier). Das distale Glied wird immer später als die übrigen

ausgebildet, durch selbständige Verknorpelung des den distalen Radien-

enden anliegenden skeletogenen Gewebes. Die Anlage der primären

Vorknorpelstäbe kann bei verschiedenen Fischen in der Reihenfolge

der Ausbildung einzelner Teile etwas differieren. Bei Selachiern (auch

Chondrostei) erscheinen die örtlichen Mesenchymverdichtungen und

darnach die Prochondralstäbe von Anfang an in der Mitte der skeleto-

genen Platte; die distalen und proximalen Teile derselben bleiben noch

einige Zeit lang als Mesenchymstreifen unberührt (Fig. 2); dieses zeigt,

daß am frühesten ein mittlerer Abschnitt des Innenradius angelegt

wird und zu diesem dann noch Material vom distalen und proximalen

Mesenchymstreifen, in welche die Enden der Anlage eingebettet sind,

hinzugefügt wird; also wächst die Anlage durch Apposition axipetal

auf Kosten des proximalen Streifens und axifugal auf Kosten des dista-

len. In andern Fällen kann die Anlage der Innenradien durch Mesen-

chymverdichtungen in den proximalsten Teilen der skeletogenen Platte

beginnen ; in diesem Falle hat die gesamte Skeletanlage die Form eines

dichten und starken Mesenchymstreifens, aus welchem augenscheinlich

proximalwärts (nur scheinbar!) die einzelnen Radien auswachsen

(Fig. 20). Eine sorgfältige Beobachtung zeigt aber, daß dieses nur eine

Modifikation des typischen Entwicklungsmodus vorstellt. Im proximalen

Teile der skeletogenen Platte werden die Radienanlagen im Resultate

einer Zusammenziehung der Zellen zu bestimmten Centra ausgebildet,

und wird von einer Auflockerung des Gewebes in den Zwischen-

strecken begleitet; die Anlage wird in proximo-distaler Richtung weiter

entwickelt. Ich mache besonders auf die Tatsache aufmerksam, daß

dieses ein Zuwachsen der Radienanlagen auf Kosten der skeletogenen

Platte ist, wobei die Zellen dieser letzteren sich in intensiver Vermehrung

befinden, also ein Appositionswachstum, und nicht ein Wachstum der

Radien selbst. Dieser Unterschied ist wichtiger als es scheinen könnte;

wir müssen die Ausbildungsrichtung jetzt als axifugal bezeichnen.
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hätten wir hier richtig ein Auswachsen der Radien aus der Platte, so

müßten wir dieses Wachstum umgekehrt als axipetales auffassen.

i Man kann auch einen Zusammenhang zwischen solcher »Ausbil-

dung der Anlage«, wie man diese Prozesse nennen könnte, und der

Höhe der phylogenetischen Entwicklung der einzelnen Skeletab-

schnitte nachweisen. Bei den Selachiern erscheint die Anlage am frühe-

sten in der Mitte der skeletogenen Platte; dieser Teil der Anlage gibt

dem mittleren Gliede des Innenradius seinen Ursprung; darnach wird

mehr oder weniger selbständig das proximale Glied, auf Kosten des

bisher noch unberührten Mesenchymstreifens, angelegt; zuletzt wird

auf Kosten des distalen Streifens das distale Glied ausgebildet. Diesem

entsprechend kann man auf die Tatsache verweisen, daß bei erwachse-

nen Mustelus, Scyllium und Pristiurus, welche mir als Untersuchungs-

objekt dienten, am größten das mittlere Glied ist, etwas kleiner ist das

proximale und das distale ist noch kleiner. Der Zusammenhang im

Sinne Mehnerts ist klar. Ebenso klar ist die Sache auch bei Lepi-

dosteus, welcher am schärfsten von dem Entwicklungsmodus der Knor-

pelfische abweicht ; am frühesten werden hier die proximalen Abschnitte

der Radien und dann allmählich immer weiter distal liegende Teile

angelegt; beim erwachsenen Lepidosteus ist das proximale Glied außer-

ordentlich stark entwickelt, das mittlere Glied ist sehr klein, und das

distale stellt nur ein ganz kleines Knorpelstückchen vor. Bei Ämia

ist die skeletogene Platte überhaupt schwach entwickelt. Bei Salmo

ist ein andrer extremer Fall, der Entwicklungsmodus ist augenschein-

lich derselbe wie bei Lepidosteus, nur ist die skeletogene Platte sehr

schmal und ist aus sehr dichtem Mesenchym zusammengesetzt, was

die Beobachtung erschwert. Wir können also mit Bestimmtheit sagen,

daß man der Ausbildungsrichtung der Anlagen keine große phylogene-

tische Bedeutung zuschreiben kann: sie geht von der Mitte aus bei

Formen mit stark entwickeltem mittleren Gliede (einige Selachier)

und beginnt proximal bei Formen mit stark entwickeltem proximalen

Gliede (Holostei, Teleostei). Wir haben gesehen, daß nicht die ganze

skeletogene Platte mit der Ausbildung der eigentlichen Anlagen auf-

gebraucht wird, es bleiben immer noch Gewebestreifen übrig, welche

die distalen und proximalen Enden der Radien, und zuweilen auch die

Grenzen zwischen den einzelnen Gliedern untereinander verbinden;

diese Streifen stellen Material fürs Appositionswachstum der Anlagen

in die Länge her. Die Lage dieser Streifen zeigt, daß dieses Wachstum

ganz gewiß gleichzeitig in beiden Richtungen, in axifugaler wie auch axi-

petaler, fortschreitet; die Wachstumsintensivität in der einen und der
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andern Richtung zu berechnen, ist sehr schwer; der distale Mesenchym-

streifen ist gewöhnüch dichter, er enthält aber auch das zum Aufbau

des distalen Gliedes vorausbestimmte Material; der proximale Streifen

ist wohl viel schwächer, hier ist aber besonders deutlieh die intensive

Verteilung der Mesenchymzellen zwischen den Anlagen zu beobachten,

das Mesenchym ist hier viel tätiger (vgl. Amia, Fig. 16). Man könnte

vielleicht über die gemeinsame Wachstumsintensität (also mit dem
Wachstum innerhalb der Anlagen selbst mitgerechnet) nach dem Re-

sultate urteilen. Messungen könnten zeigen, ob die Mitte der Radien

schneller als das umgebende Gewebe sich von der Chorda entfernt, oder

langsamer; im ersten Falle wäre das Wachstum ein axifugales, im

zweiten ein axipetales. Ich habe es versucht, solche Messungen bei

Amia und Lepidosteus durchzuführen, bin aber auf viele Schwierig-

keiten gestoßen; da ich keine Methode, deren Zuverlässigkeit außer

Zweifel stände, finden konnte, so bringe ich hier auch die Resultate

nicht vor; ich kann aber sagen, daß ich immer ein Überwiegen des

axipetalen Wachstums als Resultat erhielt, und dabei besonders auf

frühen Stadien ausgesprochen. Bei Le'pidosteus konnte ich auf einigen

Stadien nicht nur eine relative Annäherung zur Achse konstatieren,

sondern sogar eine absolute; diese Tatsache ist außer Zweifel, wenn

man ihr auch keinen besonders hohen Wert zuschreiben kann.

Wenn wir das Endresultat vor Augen behalten, so müssen wir

anerkennen, daß ein axipetales Wachstum jedenfalls beinahe immer

deutlich ausgesprochen ist; wir wissen, daß bei den Selachiern das

Skelet der unpaaren Flossen oft mehr oder weniger eng dem Achsen-

skelet anliegt, immer aber embryonal in einer gewissen Entfernung

vom letzteren anoelegt wird.

Ich will aber noch einmal hervorheben, daß wenn diese Tatsachen

auch eher zugunsten der Annahme einer unabhängigen Entstehung

des Skelettes der unpaaren Flossen sprechen, so darf man doch nicht

die Bedeutung derselben überschätzen : wir wissen, daß die Reihenfolge

der Entwicklung einzelner Teile besonders oft und stark durch den

Einfluß der Caenogenese (Heterochronie) umgeändert wird; es wäre ganz

unzulässig, auf solchen Tatsachen eine Theorie zu begründen. Ganz

anders steht die Sache mit der unabhängigen Anlage (ich meine hier

natürlich nicht selbständige Verknorpelung, was ja eine Regel bei

genetisch zusammengehörenden, aber später abgeghederten Skeletteilen

ist, sondern das Hervortreten eines besonderen vom Achsengewebe mehr

oder weniger unabhängigen Blastems, in welchem die Anlage der ein-

zelnen Radien stattfindet); es ist sehr wichtig, daß diese Anlage auch
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in den Fällen deutlich gesondert ist, wenn das Skelet der ausgebil-

deten Form eng an das Achsenskelet anschließt. Diese Tatsachen

müssen eine phylogenetische Bedeutung haben, und umso mehr, da

sie allen Fischen (außer Dipnoi) gemein sind. Es ist klar, daß sie zu-

gunsten der Annahme einer genetischen Unabhängigkeit des Skelettes

der unpaaren Flossen sprechen. Die Theorie, welche dieses Skelet

vom Achsenskelet herleitet, kann in der Entwicklungsgeschichte keine

Stütze finden. Schließlich müssen wir noch bemerken, daß die Ähn-

lichkeit in der Embryonalentwicklung des Skelettes der unpaaren Flos-

sen bei den Selachiern und Teleostomi auf eine volle Homologie der

dasselbe zusammenstellenden Innenradien hinweist. Die Kadien waren

bei den Vorfahren der recenten Fische dreigliedrig, wie sie auch jetzt

noch bei vielen Vertretern der Elasmobranchii und Teleostomi erhalten

sind. Eine stärkere Ausbildung des mittleren Gliedes scheint ein primi-

tiver Zustand zu sein, wie es die Verhältnisse bei vielen Selachiern und

die Embryonalentwicklung bei Acipenser zeigen; beim letzteren kann

man noch embryonal ein Überwiegen des mittleren Gliedes konstatie-

ren, während beim erwachsenen Fisch das proximale Glied das größte

ist. Letzteres ist schon ein Übergang zu den Holostei, bei welchen

dieses Glied viel länger als das mittlere ist; aber auch bei Amia, und

besonders Lepidosteus konnten wir embryonal Hinweise auf eine größere

Bedeutung des mittleren Gliedes nachweisen. Das distale Glied, welches

auch bei den Selachiern oft kleiner als die übrigen ist, wird in der Reihe

Chondrostei—Holostei—Teleostei bis auf ein kleines kugelförmiges

Knorpelstückchen reduziert. Die Ausbildung der Muskulatur bei

allen untersuchten Fischen aus ähnlichen Muskelknospen beweist

ebenfalls die Homologie der unpaaren Flossen. Die Zahl der Muskel-

knospen, bei allen Fischen je eine pro Myotom, wobei aus einer jeden

Knospe sich ein primärer Muskel entwickelt, welcher in ganz bestimm-

ten topographischen Beziehungen zu einem entsprechenden Innen-

radius steht (was natürlich nur durch die Funktion bedingt ist), zeigt,

daß wir es mit einem segmental aufgebauten Organ zu tun haben,

dessen Segmentation mit der Körpermetamerie übereinstimmt. Wenn
beim erwachsenen Fische solche Übereinstimmung zwischen den Meta-

meren der Flosse und den Körpermetameren auch nicht ausgesprochen

ist, so müssen wir anerkennen, daß dieses ein Resultat sekundärer

Verschiebungen — einer Konzentration der Flosse, welche gleichzeitig

mit der Teilung der kontinuierlichen unpaaren Flosse in die einzelnen

Flossen der recenten Fische eingetreten ist.

Es gelang uns nachzuweisen, daß die ziemlich komplizierte Musku-
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latur bei Amia als Resultat einer weiteren Differenzierung der bei den

Knorpelfischen vorhandenen Muskulatur erscheint; es sind keine neuen

Komponenten hinzugekommen. Embryonal kann man eine Spaltung

des primären Musculus radialis in eine tiefe und eine superficiale Schicht

nachweisen; dieses Stadium rekapituliert einen entsprechenden Vor-

gang in der Phylogenese, welcher bei den Selachiern im Gange und bei

Chondrostei vollendet ist. Vom superficialen Muskel werden dann

Randportionen abgetrennt, welche paarweise untereinander vereinigt

einen Musculus depressor bilden; letzterer ist folglich eine dimere Bil-

dung. Die mittlere Portion des superficialen Muskels gibt den Musculus

inclinator; der tiefe Muskel geht unmittelbar in den Musculus erector

über. Die große Übereinstimmung mit der Anordnung der Muskel-

anlagen bei den Teleostiern (nach Haerison) erlaubt eine Homologie

der Muskeln mit denjenigen der At^iia zu behaupten.

Wenn wir die Entwicklung des Skelettes der unpaaren Flossen

der Fische mit den Angaben Schaffers (Ol) für Petromyzon vergleichen,

so können wir sehr viel übereinstimmendes erkennen. Am frühesten

tritt bei Ammocoetes ein Längsstreifen verdichteten Mesoderms auf

(Chondrodermis) ; die proximalen Enden der Radien wachsen axipetal

und stoßen bald auf den Achsenstrang; ihr weiteres Wachstum findet

teilweise durch Apposition an den freien distalen Enden statt. Diese

distalen Enden sind etwas verbreitert und »bleiben durch dichtere Züge

in dorsoventraler Richtung abgeplatteter Zellen verbunden (Fig. 5 ms) «.

Diese Chondrodermis löst sich schließlich von vorn nach hinten zu

auf, »indem die Zellen zwischen den Enden zweier benachbarter Flossen-

strahlen in das appositionelle Wachstum der letzteren einbezogen

werden, wodurch diese Enden schließlich auch frei und unabhängig

voneinander werden«. Aus diesen Zitaten, ebenso wie auch aus den

Abbildungen Schaffers (Taf. VII, Fig. 2, 3, 5 ms), kann man ersehen,

daß im allgemeinen der Entwicklungsprozeß derselbe wie auch bei den

Fischen ist, und daß wir in der vom Achsenstrang unabhängigen Chon-

drodermis ein Homologon der skeletogenen Platte der Fische vor uns

haben. Die Ausbildung der Radienanlagen knüpft eng an den von

mir für Lepidosteus angegebenen Entwicklungsmodus, Auch hier

schreitet sie in proximo-distaler Richtung fort; das Mesenchym wird

immerzu in den proximalen Teilen der Chondrodermis bei dem appo-

sitioneilen Wachstum der Radienenden aufgebraucht (also ebenso ein

Zusammenziehen der Zellen zu den Anlagen hin), indem distal die in

intensiver Vermehrung begriffenen Zellen die Chondrodermis immer

weiter distalwärts fortschieben. Dieses Wachstum ist also richtig ein
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axifugales, wie das besonders Braus (04, a) hervorhebt, aber auch ein

axipetales Wachstum ist vorhanden, wie es von Schaffer ganz be-

stimmt angegeben wird.

Aus der Ähnlichkeit in der Embryonalentwicklung kann man
auch auf eine Homologie des Skelettes der unpaaren Flossen von Petro-

myzon und den Fischen schließen. Wenn man aber auch eine gemein-

same Entstehung des Skelettes bei diesen Formen annehmen kann,

so darf man doch nicht sehr große Unterschiede verschweigen. Der

wichtigste dieser Unterschiede ist die Beziehung der Flossensegmen-

tation zu der Körpermetamerie ; bei Petromyzon ist die Radienzahl

drei bis vier pro Metamer, wobei diese Zahl etwas variieren kann. Es

scheinen bei den Cyclostomata noch keine bestimmten Beziehimgen der

unpaaren Flossen zu der Körpermetamerie festgestellt zu sein. Bei

Bdellostoma entspricht die Zahl der Radien ungefähr der Zahl der

Körpermetameren (nur ein wenig höher, besonders in der Schwanzflosse,

Ayers und Jackson Ol). Man kann wohl annehmen, daß die Radien-

zahl bei Petromyzon sekundär vermehrt ist ; eine fortschreitende Teilung

könnte in der Dichotomierung der Radien gesehen werden; so eine

Annahme erscheint mir aber weniger wahrscheinlich zu sein.

Sehr wichtig ist die Tatsache, daß die ganze Flosse (die Schwanz-

flosse nicht ausgeschlossen) bei den Cyclostomata nach einem gemein-

samen Bauplane zusammengesetzt ist und daß sie embryonal als ein

kontinuierliches Ganzes ausgebildet wird. Obwohl bei den erwachse-

nen Neunaugen im Bereiche des Schwanzes das Flossenskelet mit dem

Achsenskelet vereinigt ist, zeigt die Ontogenese, daß dieser Zusammen-

hang sekundär zustande kommt: das Skelet der ganzen Flosse ent-

steht unabhängig vom Achsenskelet. Das Skelet der Schwanzflosse

der Cyclostomata ist demjenigen der übrigen Flossen homodynam;

dieses ist ein sehr wichtiges primitives Merkmal, welches die Cyclosto-

mata von allen recenteu Fischen (außer Dipnoi) unterscheidet.

Schließlich noch ein Merkmal ist für diese Formen charakteristisch

:

die ungegliederten Strahlen; auch in diesen müssen wir einen Hinweis

auf eine sehr primitive Organisation ersehen.

Bei den Fischen haben wir sehr beträchtliche Unterschiede zwi-

schen der Entwicklung des Skelettes der Schwanzflosse und der übrigen

unpaaren Flossen konstatiert.

In der epichordalen Caudalis der Selachier sind diese Unterschiede

nicht wesentlich, sie bestehen nur in einer verzögerten Entwicklung

und Abwesenheit einer Gliederung. Letzteres könnte man vielleicht

auch für ein primitives Merkmal halten, ich kann diesem aber nicht
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beistimmen (im zweiten Teile dieser Arbeit werden wir noch Spuren

einer ehemaligen Gliederung bei besonders primitiven Formen wie

Heptanchus, Chlamydoselachus kennen lernen). Wahrscheinlich steht

dieses, wie auch die langsame Entwicklung des Skelettes mit dem
reduzierten Zustande dieses Abschnittes der Flosse im Zusammenhange.

Bei Formen mit stark ausgesprochener Heterocercie, wie Heptanchus,

Carcharias, Zygaena, besitzt der größte Teil der epichordalen Caudalis

auch keinen echten Hautlappen welchen man als »Flosse« bezeichnen

könnte. Bei den Chondrostei ist eine entsprechende Flosse gar nicht

vorhanden (nur Fulcra), das Innenskelet ist aber noch erhalten. Bei

Amia ist das epichordale Skelet schon beträchtlich verändert, hier

werden auf verhältnismäßig späten Stadien nur vier freie Strahlen an-

gelegt, welche die letzten Rudimente des primären unabhängigen Ske-

lettes der epichordalen Caudalis vorstellen ; dessen Homologie unterliegt

keinem Zweifel ; ebenso steht es außer Zweifel, daß alle übrigen Skelet-

teile in diesem Abschnitte ausschließlich dem Achsenskelet zugehören,

es ist eine Reihe echter Dornfortsätze, welche durch Verschmelzung der

Neuralbögen über dem Medullarrohr zustande kommen. Bei Lepidosteus

sind auch nicht einmal Rudimente vom primären selbständigen Skelet er-

halten geblieben, es sind nur zum Achsenskelet gehörige Teile vorhanden.

Schließlich wird auch bei den Teleostiern die epichordale Caudalis

ausschließlich durch richtige Dornfortsätze gestützt, deren caudalste

mit einer Reduktion der entsprechenden Neuralbögen eine Selbständig-

keit bekommen können (»falsche Dornen«). Was die eigne Musku-

latur betrifft, so ist solche bei den meisten Fischen, wie auch bei den

Cyclostomata in dieser Flosse gar nicht vorhanden, nur bei den Tele-

ostiern werden hier sekundär aus den Myotomen Muskeln ausgebildet,

welche eine große Ähnlichkeit mit den Muskeln der hypochordalen

Caudalis erwerben können.

In der Reihe der Formen, welche von den Knorpelfischen über

Amia und Lepidosteus zu den Teleostiern führen, kann man eine all-

mähliche Reduktion des primären unabhängigen Skelettes

der epichordalen Caudalis und eine völlige Ersetzung des-

selben durch ein sekundäres vom Achsenskelet (als ein Ver-

schmelzungsprodukt der Enden der Neuralbögen) stammendes,
erkennen.

In dem hypochordalen Abschnitte der Schwanzflosse bestehen in

der Skeletentwicklung schon bei den Selachiern sehr große Unter-

schiede im Vergleich mit den übrigen Flossen. Wenn man auf frühen

Stadien auch eine mehr oder weniger selbständige skeletogene Platte
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unterscheiden kann {Pristiurus, Fig. i), so rückt sie bald zum Achsen-

skelet, und wenn sie auch auf späteren Stadien gut ausgebildet ist,

so ist sie nicht mehr vom Achsenmesoderm begrenzt. Also kann auch

letzteres als Bestandteil in der Platte eingeschlossen sein; größtenteils,

besonders im vorderen Teile der Flosse wird sie aber aus genetisch un-

abhängigem Material aufgebaut sein. Während der fortschreitenden

Ausbildung der Radienanlagen (der unteren Dornen hinten, und der

selbständigen Radien vorne) wird das Mesenchym in dieselben ein-

bezogen (es wird lockerer) und der skeletogene Streifen, in welchem

die Radienanlagen mit ihren distalen Enden eingebettet sind, rückt

immer weiter von der Achse fort ; dieses zeigt, daß die Mesenchymplatte

richtig durch ein Appositionswachstum der Radien aufgebraucht wird.

Im hinteren Teile der Flosse ist die skeletogene Platte sehr schwach

ausgebildet und die Innenradien werden hauptsächlich vom Achsen-

skelet ausgebildet; demgemäß können sie als richtige Dornfortsätze

bezeichnet werden. In einer mittleren Region werden die Innenradien

scheinbar gleichzeitig vom Achsenskelet aus und auf Kosten eines

von der skeletogenen Platte stammenden Materials aufgebaut; diese

Radien stellen also Gebilde doppelter Natur vor. Im vorderen Teile

der Schwanzflosse wird eine beträchtliche Anzahl von Radien selbstän-

dig innerhalb der skeletogenen Platte angelegt und wächst darnach an

das Achsenskelet an. Schließlich behalten einige vordere Radien

{Mustelus, Scyllium) ihre Selbständigkeit das ganze Leben lang (bei

besonders primitiven Haien wie Heptanchus und Chlamydoselachus ist

die Zahl der zeitlebens selbständigen Strahlen beträchtlich höher —
15—16). Bei stärker spezialisierten Formen, wie Spinacidae unter

den Haien und wahrscheinlich alle Rochen, haben auch die cranialsten

Radien ihre Selbständigkeit spurlos verloren, so daß sie sogar embryonal

als unmittelbare Fortsetzung der unteren Dornen als ein kontinuier-

liches Ganzes angelegt werden. Die Zahl der unabhängigen Radien

kann während der Anlage etwas höher als die Zahl der Dornfortsätze

sein (wie es auch gewöhnlich in den »konzentrierten« Flossen der re-

centen Fische beobachtet wird) (Fig. 8), durch Verschmelzungen aber

(Fig. 9, 10) wird sie genau an das Achsenskelet angepaßt, so daß bei

erwachsenen Formen immer einem unteren Bogenpaare nur ein Dorn-

fortsatz entspricht, welcher aus ein bis zwei Radien des primären Ske-

lettes entstanden ist.

Bei den Vorfahren der Elasmobranchii war in der hypochordalen

Caudalis eine Reihe unabhängiger Innenradien vorhanden (wie jetzt

bei Ammocoetes), welche den Radien der übrigen Flossen allgemein
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homolog sind. Dieses Skelet suchte, bei progressiver Entwicklung des

ventralen Flossenlappens, welche zur Ausbildung der Heterocercie des

Schwanzes führte, eine stärkere Stütze zur erfolgreichen Ausführung

der wichtigen Locomotorfunktion dieser Flosse ; es wurde an das Achsen-

skelet befestigt, dabei wurde seine Segmentation an die Achsenmeta-

merie angepaßt (was für die Biegsamkeit dieses Abschnittes wichtig

war) und schließlich kam es zu einer vollen Verschmelzung dieser pri-

mären Kadien mit den unteren Bögen. Die mit dem Achsenskelet

vereinigten Innenradien haben jetzt das Aussehen imterer Dornfort-

sätze und werden erst noch selbständig angelegt; später verlieren sie

die selbständige Anlage, werden aber zum Teil noch auf Kosten eines

dem primären unabhängigen Skelet genetisch zugehörigen Zellen-

materials aufgebaut; allmählich wird das primäre Skelet völlig durch

das Achsenskelet assimiliert, die Innenradien werden zu richtigen

Dornfortsätzen. Bei den Selachiern ist dieser Assimilierungsprozeß

noch nicht so weit fortgeschritten; alle erwähnten Vorgänge schritten

nämlich caudo-cranialwärts fort und dieses gibt uns die Möglichkeit

alle Etappen derselben sogar an einer Form zu verfolgen. Nur die

letzten Radien können wir als richtige, völlig zum Achsenskelet gehö-

rende Dornfortsätze deuten; je weiter wir nach vorne gehen, desto

größeren Anteil bekommen beim Aufbau der Radien Elemente des

primären Skelettes ; die allervordersten Radien können sogar lebenslang

ihre primäre Selbständigkeit behalten.

Gleichzeitig mit der progressiven Entwicklung des ventralen Flos-

senlappens bei den Vorfahren der Selachier wurde auch eine entspre-

chende Muskulatur ausgebildet; diese Muskulatur ist eine spätere Er-

werbung als die Muskulatur der übrigen Flossen (bei Cyclostomata ist

sie noch nicht vorhanden, auch bei Holocephala, ob primär lasse ich

unentschieden), und wird nicht in Form von Muskelknospen, sondern

durch Mesenchymzellenproliferation von den Myotomenden produziert.

Die Assimilierung des primären Skelettes durch das Achsenskelet

ist noch weiter bei Chondrostei fortgeschritten, bei welchen möglicher-

weise nur wenige Spuren des primären Skelettes erhalten geblieben

sind. Bei den Holostei und Teleostei sind in der hypochordalen Caudalis

nur richtige Dornfortsätze vorhanden, es sind keine Spuren des primären

Skelettes mehr nachweisbar; die Hypuralia stellen echte Dornen vor,

deren untere Bögen reduziert sind. Daß diese Verhältnisse allmählich

aus den bei Selachiern vorhandenen entwickelt sind, wird auch durch

die Anerkennung einer Homologie zwischen der Muskulatur aller dieser

Formen gestützt; dieselbe wird niemals in Form von Muskelknospen
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angelegt und erscheint auf frühesten Stadien als eine Mesenchymver-

dichtung, welche bei Selachiern einem einschichtigen Muskel ihren Ur-

sprung gibt; bei Ämia treten schon weitere Differenzierungen ein und

es wird noch eine neue Muskulatur von den Myotomen abgegliedert;

bei den Teleostiern wird ein kompliziertes Muskelsystem ausgebildet, von

welcher ein Teil der Muskulatur der niederen Fische homolog ist, und

ein andrer Teil zur sekundären von den Myotomen neu abgegliederten

Muskulatur gehört.

Wir haben also gesehen, daß auch in der hypochordalen Ab-
teilung der Schwanzflosse das primäre unabhängige Skelet

allmählich durch Teile des Achsenskelettes ersetzt wird,

wenn auch in andrer Weise als in der epichordalen Abteilung ; in der

letzteren haben wir eine allmähliche durch Funktionsverlust bedingte

Reduktion bis zum völligen Schwunde des primären Skelettes nach-

gewiesen, wonach bei wieder steigender Funktion Teile des Achsen-

skelettes sie übernehmen; in der hypochordalen Caudalis findet infolge

stark steigender Funktion das primäre Skelet an der Wirbelsäule eine

Stütze, wächst an die unteren Bögen an, verliert spurlos seine Selbstän-

digkeit und wird völlig durch die Dornfortsätze assimihert.

Ich habe in diesem Teile die Verhältnisse in der Dipnoerflosse

verschwiegen. Es ist bekannt, daß das Skelet derselben gegliederten

Dornfortsätzen sehr ähnlich ist. In der Tat haben die Beobachtungen

(Kerr 09) gezeigt, daß dasselbe auch im Kontinuum mit dem Achsen-

skelet ausgebildet wird. Steht dieses nicht im Widerspruch mit der

hier durchgeführten Auffassung? In keinem Falle: das Skelet der

Dipnoerflosse ist dem Skelet der Schwanzflosse höherer Teleostomi

allgemein homolog; das primäre Skelet ist auch hier durch Dornfort-

sätze ersetzt worden; ebenfalls ist auch die Muskulatur der Dipnoer-

flosse nicht der Muskulatur der Dorsalis und Analis der übrigen Fische

homolog, sie kann nur mit der Schwanzmusk,ulatur verglichen werden.

An dieser Stelle spreche ich dieses nur als Vermutung aus, eine Begrün-

dung derselben folgt im zweiten Teile dieser Arbeit.

Kiew, im November 1911.
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Erklärung der Abbildungen.

Allgemeingülti

C, Cutis;

Ch, Chorda;

D, Dornfortsatz;

defr, Musculus depressor;

d.M, distaler Muskel (flexor);

d.M.st, distaler myogener Streifen;

d. St, distaler skeletogener Mesenchym-

streifen

;

dist, distales Radienglied;

Ek, Ectoderm;

err, Musculus erector;

fl.d, Musculus flexor dorsalis;

fl.d.sup, Muse, flexor dorsalis superior;

fl.v, Musculus flexor ventralis;

fl.v.inf, Muse, flexor ventralis inferior;

Gn, Spinalganglion;

hyp, Hypuralknorpel

;

incl, Musculus inclinator;

i.car, Musculus infracarinalis;

K.a, Caudalarterie;

K.v, Caudalvene;

ge Bezeichnungen;

L.ÄI, hypochordaler Längsmuskel;

M, Medullarrohr;

m, mittleres Radienglied;

MM, Muskelbündel;

M.kl, Muskelklümpchen

;

31. kn, Muskelknospe;

M.st, Myogener Mesenchymstreifen

;

M.itrr, Musculi interradiales;

M.pr, Musculus radialis profundus;

M.rad, Musculus radialis;

M.sup, Musculus radialis superficialis;

N, Nerv;

O.B, Obere Bogen;

pr, proximales Radienglied;

pr.M, proximaler Schwanzmuskel;

pr.M.st, proximaler myogener Streifen;

pr. St, proximaler skeletogener Mesen-

chymstreifen ;

B, Radius;

s.car, Musculus supracarinalis;

S, Hautstrahl.

Tafel XV.

Fig. 1. Pristiurus melanostomus etwa 19 mm lang. Medianer Sagittal-

schnitt durch die zweite Dorsalis. Sk.Pl, skeletogene Platte; Ek, Ectoderm-

falte schräg angeschnitten.

Fig. 2. Mustelus laevis 28 mm lang. Medianer Sagittalschnitt durch die

zweite Dorsalis. R, Innenradienanlagen ; d. St, distaler Mesenchymstreifen

;

pr.St, proximaler Mesenchymstreifen.

Fig. 3. Mustelus laevis 30 mm lang. Medianer Sagittalschnitt durch die

zweite Dorsalis. m, mittleres Radienglied, pr, proximales Glied; d.St, und pr.St

distaler und proximaler Mesenchymstreifen.

Fig. 4. Pristiurus melanostomus etwa 22 mm lang. Zwei mediane Sagittal-

schnitte durch die hypochordale Caudalis kombiniert. Sk.Pl, skeletogene Me-

senchymplatte.

Fig. 5. Mustelus laevis etwa 30 mm lang. Skeletanlage der hypochordalen

Caudalis nach Sagittalschnitten rekonstruiert. Sk.Pl, skeletogene Platte; d.St,

distale Mesenchjonstreifen in welchem die Enden der Radien eingebettet sind.

Fig. 6. Mustelus laevis 34 mm lang. Skelet der hypochordalen Caudalis

rekonstruiert. a,b, mit dem Achsenskelet verschmelzende Radien; c, d, selb-

ständige knorpelige Radien; e, selbständige prochondrale Anlage.
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Fig. 7. Jlustelus laevis 70 mm lang. Vorderer Teil des Skelettes der hjrpo-

chordalen Caudalis nach Sagittalschnitten rekonstruiert, k—q, freie Radien;

Sj), untereinander vereinigte untere Bögen.

Fig. 8. Scyllmm canicula 41 mm lang. Rekonstruktion eines vorderen

Teiles der hypochordalen Caudalis. a, b, an das Achsenskelet anwachsende Ra-

dien; c

—

e, freie Radien.

Fig. 9. Scyllium canicula 60 mm. Vorderer Teil der hypochordalen Cau-

dalis rekonstruiert, k—o, freie Radien.

Fig. 10. Scyllium canicula 80 mm. Vordere Teil der Caudalis, Total-

präparat. —s, freie Radien; n, angewachsener doppelter Radius.

Fig. 11. Acipenser ruthenus etwa 11 mm lang. Skelet der Schwanzflosse

rekonstruiert. U.B, untere Bögen; hyp, Hypuralknorpel.

Fig. 12. Acipenser ruthenus etwa 60 mm lang. Skelet des vorderen Teiles

der Schwanzflosse, hyp, erste Hypuralknorpel; sp, letzter Dornfortsatz; R',

Rudimente freier Radien (?).

Fig. 13. Acipenser ruthenus etwa 60 mm lang. Ein Stück der Wirbel-

säule mit den »Dornfortsätzen« und ein Stück des Skelettes der Rückenflosse.

D, Dornfortsätze; R, Radien.

Fig. 14. Amia calva 14 mm lang. Medianer Sagittalschnitt durch den

hinteren Teil der Analis.

Fig. 15. Amia calva 16 mm. Medianer Schnitt durch den hinteren Teil

der Dorsalis. R, Radienanlagen.

Fig. 16. Amia calva 19 mm lang. Medianer Schnitt durch die proximalen

Enden dreier Radien der Analis. 7n und pr, mediale und proximale Glieder der

Radien, pr. St, proximaler Strom mesenchjrmatöser Zellen.

Tafel XVI.

Fig. 17. Amia calva 21 mm lang. Skelet der Analis nach Sagittalschnitten

rekonstruiert, dist., m, pr, distales (Mesenchymhütchen), mittleres und proximales

Radienglied.

Fig. 18. Amia calva 26 mm. Skelet der Analis nach Sagittalschnitten

rekonstruiert.

Fig. 19. Amia calva 16 mm lang. Skelet der Schwanzflosse rekonstruiert.

hyp, erste Hypuralknorpel; sp, letzter Dornfortsatz; R, Radien der Rückenflosse.

Fig. 20. Lepidosteus osseus 16 mm lang. Medianer Sagittalschnitt durch

die Analis. d.St, skeletogener Mesenchymstreifen ; R, Radienanlagen.

Fig. 21. Lepidosteus osseus 26 mm lang. Medianer Schnitt durch die Dor-

salis. d.St, m.St, pr.St, distaler, mittlerer und proximaler Mesenchymstrom

;

m, pr, mittleres und proximales Radienglied.

Fig. 22. Lepidosteus osseus 26 mm lang. Skelet der Analis rekonstruiert.

Fig. 23. Lepidosteus osseus 21 mm lang. Nach Sagittalschnitten rekon-

struierte Dorsalis. M.kn, Umriß der Muskelknospen.

Fig. 24. Salmo fario 15 mm lang. Medianer Sagittalschnitt durch einen

Teil der Analis. d. St, pr. St, distaler und proximaler skeletogener Mesenchym-

streifen; R, Innenradien.

Fig. 25. Salmo fario etwa 17 mm lang. Skelet der Schwanzflosse rekon-

struiert, sp, letzter unterer Dornfortsatz; hyp, Hypuralknorpel mit dem an-
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gewachsenen Dornenrudiment (x); OB, OBi, Rudimente oberer Bögen; a.D, a.Di,

abgelöste Neuraldornen.

Fig. 26. Pristiurus melanostomus etwa 21 mm lang. Muskelanlagen in der

Analis nach Sagittalschnitten reconstruiert. 31. kl, Muskelklümpchen.

Fig. 27. Mustelus laevis 23 mm lang. Muskelanlagen der Analis rekon-

struiert.

Fig. 28. Mustelus laevis 26 mm lang. Sagittalschnitt durch die Analis.

Fig. 29. Ebensoich ein Schnitt. 3I.kn, Muskelknospe.

Fig. 30. Mustelus laevis 28 mm lang. Sagittalschnitt durch die Analis.

M.hn, Muskelknospen".

Fig. 31. Mustelus laevis 30 mm lang. Einige Muskelknospen der Analis bei

Umbildung in Musculi radiales getroffen.

Fig. 33. 3Iustelus laevis 28 mm lang. H^iJochordale Caudalis; drei Sa-

gittalschnitte kombiniert. 3I.st, myogener Mesenchymstreifen.

Fig. 34. Mustelus laevis 34 mm lang. Vier Sagittalschnitte durch die

hypochordale Caudalis kombiniert. M.bd, Muskelbündel.

Tafel XVII.

Fig. 35. Amia calva 9 mm lang. Muskelknospen der Analis rekonstruiert.

Fig. 36. Amia calva 11 mm lang. Muskelknospen der Analis rekonstruiert.

Fig. 37. Amia calva 14 mm lang. Eben abgelöste Muskelknospen der

Dorsalis.

Fig. 38. Amia calva 16 mm lang. Muskelanlagen der Dorsalis (hinterer Teil)

nach Sagittalschnitten rekonstruiert. 31. kn, Muskelknospen; M.rad, Musculi

radiales; R, Innenradienanlagen.

Fig. 39. Amia calva 15 mm lang. Querschnitt in der hinteren Rumpfregion.
Das proximale Ende der Muskelanlage beginnt sich in zwei Schichten zu spalten.

3I.pr, tiefe Muskelanlage; M.swp, oberflächliche Muskelanlage.

Fig. 40. Amia calva 19 mm lang. Skelet und Muskulatur des hinteren

Teiles der Dorsalis nach Sagittalschnitten rekonstrmert ; von innen gesehen.

M.fr, tiefe Muskelanlage; M.sup, oberflächliche Muskelanlage.

Fig. 41. Amia calva 21 mm lang. Ebenso eine Rekonstruktion, von außen

gesehen.

Fig. 42. Amia calva 26 jnm lang. Skelet (im Umriß) und Muskulatur des

hinteren Teiles der Dorsalis rekonstruiert; von innen gesehen, err, M. erector

( = tiefe Muskel); de'pr, Muse, depressor (= Randpartien des superficialen Muskels);

incl, Muse, inclinator (= mittlere Portion des superficalen Muskels); depr" , schon

vereinigtes proximales Ende der Randportionen.

Fig. 43. Amia calva 26 mm lang. Skelet (im Umriß) und Muskulatur

der Analis rekonstruiert, depr, Musculi depressores.

Fig. 44. Amia calva 15 mm lang. Frontalschnitt durch die Analis in der

Höhe der Mitte der Anlagen. Sp, Spalt zwischen tiefer und oberflächlicher Schicht.

Fig. 45. Amia calva 18 mm lang. Frontalschnitt durch den hinteren Teil

der Dorsalis. Vorn (links) proximal, hinten (rechts) weiter distal geschnitten.

Fig. 46. Amia calva 26 mm lang. Frontalschnitt durch den hinteren Teil

der Dorsalis. Proximal (links) die M. depressores abgelöst (depr), distal (rechts)

noch mit dem übrigen Teile des superficialen Muskels zusammenhängend {depr).
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Fig. 47. Amia calva 26 mm lang. Frontalschnitt durch die Analis (hinten).

Proximal (links) die M. depressores schon vereinigt {depr").

Fig. 48. Lepidosteus osseus 13 mm lang. Muskelanlagen nach Sagittal-

schnitten rekonstruiert. M.kn, Muskelknospen; A.hn, abortive Muskelknospen

(dorsal).

Fig. 49. Lepidosteus osseus 16 mm lang. Sagittalschnitt durch die Dorsalis.

Die Muskelknospen enthalten distal noch ein kleines Lumen, proximal werden

schon Musculi radiales ausgebildet.

Fig. 50. Lepidosteus osseus 21 mm lang. Muskelanlagen in der Analis

rekonstruiert,

Tafel XVIII,

Fig. 51. Amia calva 16 mm lang. Skelet und Muskulatur der Schwanz-

flosse rekonstruiert, hyp, erster Hypuralknorpel ; sp. letzter echter Dornfortsatz;

d.M.st, distale Muskelanlage; pr.3I.st, proximale Muskelanlage; L.M, Anlage des

hypochordalen Längsmuskels.

Fig. 52. Amia calva 19 mm lang. Skelet und Muskulatur der Schwanz-

flosse rekonstruiert. d.3I, distaler Muskel (Flexor ventralis); pr.3£, proximaler

Muskel.

Fig. 53. Amia calva 26 mm lang. Skelet und Muskulatur des hinteren

Teiles der Schwanzflosse rekonstruiert. B, R^, freie Radienanlagen; M.itrr,

Musculi interradiales (als Differenzierungen des Flexor).

Fig. 54. Lepidosteus osseus 21 mm lang. Skelet und Muskulatur der

Schwanzflosse rekonstruiert.

Fig. 55. Amiurus nehulosus. Skelet und Muskulatm' der Schwanzflosse

rekonstruiert.

Fig. 56. Amia calva 50 mm lang. Skelet und Muskulatiir der Schwanz-

flosse nach Sagittalschnitten rekonstruiert. R—R^, freie Radien der epichordalen

Caudalis. M.itrr, Musculi interradiales.

Fig. 57. Salmo fario 13,5 mm lang. Skelet und Muskulatur der Schwanz-

flosse rekonstruiert. Tiyp, erster Hypuralknorpel; sp, letzter Dornfortsatz;

d.M.st, distaler myogener Mesenchymstreifen ; pr.M.sl, proximaler myogener

Streifen; L.M, Anlage des Längsmuskels.

Fig. 58. Salmo fario etwa 16 mm lang, x, an den ersten Hypuralknorpel

anwachsendes Rudiment eines Dornfortsatzes; fl.d, Anlage eines sekundären

Musculus flexor dorsalis.

Fig. 59. Salmo fario etwa 17 mm lang. 31.itrr, Anlage der Musculi inter-

radiales.

Fig. 60. Salmo fario etwas über 19 mm lang. pr.M, proximaler Muskel;

fl.d.sup und fl.v.inf, sekundäre oberflächliche Musculi flexores dorsalis superior

und ventralis inferior; s.car und i.car, Musculi supra- und infracarinalis ; a.D,

a.Di, abgelöste Dornen.
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über den Thorax von Gryllus domesticus.
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Vorbemerkungen zum Thema.

Vorliegende Abhandlung ist das Ergebnis einer über 3jährigen,

leider mit verschiedenen Unterbrechungen durchgeführten Unter-

suchung des ersten Entwicklungsstadiums der Hausgrille, Gryllus

domesticus, hinsichtlich der Muskulatur.

Sie ist die Fortsetzung meiner früheren Arbeiten »Über den Thorax

von Gryllus domesticus mit besonderer Berücksichtigung des Flügels

und dessen Bewegung« im Imaginalstadium. Die damalige Absicht,

eine entwicklungsgeschichtliche Darstellung des Flügels in seinem Ver-

halten während der nachembryonalen Metamorphose zu erreichen, war

aus der allgemein angenommenen Ansicht entstanden, daß der Flügel

bei den hemimetabolen Insekten nachembryonal entstehe und daß die

Larvenzustände dieser Insekten durch caenogenetische Einflüsse nicht

beeinträchtigte, nicht umgestaltete Formen eines dem primär flügel-

losen Verhalten angenäherten Zustandes seien. Es war erwartet worden,

39"
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daß sie daher durch das nachembryonale Auftreten der Flügel bzw. der

Flügelanlage sicheren Aufschluß geben würden über die morphologische

Stellung des Flügels und über dessen kinematische Beziehungen,

Die damals angestellten Untersuchungen blieben jedoch bereits

bei dem Imaginalstadium stehen (vgl. 1904, S. 269), einmal weil die

Grundlage der Untersuchung sich unerwarteter Weise erweiterte, so-

dann weil bereits die Untersuchung der Imago Gelegenheit bot, mit

Erfolg an eine Eeihe morphologischer Fragen heranzutreten, schließ-

lich dadurch, daß infolge der vielseitigen Zusammenhänge in der Rich-

tung auf allgemeine und spezielle Fragen, speziell nach der Mechanik

der Flugorgane — im III. Teil — ferner nach der Morphologie und der

Kinematik des Insektenkörpers überhaupt die ganze Untersuchung zu

allgemeinen Fragen über den Bewegungsapparat und die beteiligten

Organsysteme der Insekten in Beziehung trat.

Schließlich wurde versucht — IV, Teil — die Stellung der Ortho-

pteren im Vergleich mit den übrigen Insektenordnungen ganz allgemein

zu charakterisieren.

Von morphologischen Zusammenhängen, die bereits auf Grund

der Untersuchung an der Imago 1905 im I. und II. Teil als geklärt

betrachtet werden konnten, seien folgende hervorgehoben:

a. Die Darstellung der morphologischen Grundlage der

Muskelverteilung nach allgemeinen Prinzipien und nach Kategorien,

ferner die Gesetzmäßigkeiten in den Beziehungen dieser Kategorien

untereinander. Es wurde versucht durch Verallgemeinerung der an einen

Vertreter primitiver Insektenorganisation gewonnenen Gesichtspunkte

der für alle Insekten gültigen Organisationsgrundlage nachzugehen.

b. Die tergale Natur des Flügels, deren Nachweis sich auf

die Natur der unterhalb des Flügels befestigten langen seitlichen Flügel-

muskeln stützte, welche aus der Kategorie der medialen Dorsoventral-

muskulatur hergeleitet wurden. Eine morphologische Auffassung

dieser seitlichen Flügelmuskeln war in Ermangelung einer einheitlichen

und gründlichen Durcharbeitung der Muskulatur bis in ihre Einzel-

heiten unter Berücksichtigung morphologischer Fragen noch nicht

versucht. Sie erforderten trotz des äußeren Anscheines ihres

dorsoventralen Verlaufes um so mehr einen exakten Nachweis ihrer

morphologischen Stellung, als ja die Auffassung von der Natur des

Flügels davon abhängig war.

c. Die Auffassung des Halsschildseitenlappens als ein

dem Flügel nicht homologes Gebilde,

d. Die Deutung der sogenannten Zwischensegment-
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bildüngen der Insekten in ihrer Bedeutung für die Vorsegmenttheorie

bei den pterygoten Insekten: Die Widerlegung der von Verhoeff

vertretenen Auffassuns; der Halshautre2;ion als ein besonderes viertes

Thoracalsegment. — Die kinematische Herleitung folgender Teilstücke

der Segmente: der Präsegmentallamellen in der tergalen Region,

ferner epimeral-sternaler Teile — des Sternellum — in der sternalen

Region. Hieraus ergab sich die Erledigung dieser Fragen: Die Cha-

rakterisierung z. B. der Halshaut als das Segment der zweiten Maxille.

Ferner ergab sich die Gelegenheit, auf ganz allgemeine Fragen

hinsichtlich des Skelettes in seiner Beziehung zur Muskulatur einzu-

gehen unter Ableitung grundsätzlicher Folgerungen über diese Organi-

sationseinheit.

Hieran knüpft nun die vorliegende Untersuchung über

das erste Larvenstadium der Hausgrille wieder an. Sie geht

der alten Fragestellung nach der Art und nach dem Zeitpunkt der

Flügelentwicklung nach, indem sie einer allgemein angenommenen An-

schauung von der nachembryonalen Entstehung des Flügels bei hemi-

metabolen (epimorphen) Insekten entsprechend voraussetzt, daß der 1905

bei der Untersuchung an der Imago festgestellte Sachverhalt sich im Ver-

laufe der nachembryonalen Metamorphose erst entwickeln werde, d. h.

also, daß das Auftreten bzw. die Abtrennung der Flügelmuskeln aus

andern Muskeln und die Trennung der Skeletteile erst nachembryonal

aus den für sie in Betracht kommenden Muskelkategorien bzw. aus der

tergalen Platte erfolgen werde und daß dadurch die unmittelbare An-

schauung der aus dem imaginalen Tatbestand gefolgerten Art der

Flügelentstehung erreichbar sei.

Unter Zurückstellung der 1905 behandelten speziellen Untersuchung

über die Flügelmechanik (III. Teil) und den Vergleich mit andern In-

sektenordnungen (IV. Teil), ergab sich also die Notwendigkeit einer minde-

stens ebenso eingehenden Untersuchung des Skelettes und der Muskula-

tur in den nachembryonalen Entwicklungszuständen der Hausgrille.

Über die Zahl derselben und über Einzelheiten ihrer Organisation

war noch nichts bekannt, ungeachtet der Untersuchungen Brunners

VON Wattenwyl und Grabers über die Stadien einiger Locustiden

und Acridier hinsichtlich des Wechsels der äußeren Formerscheinung

während der Metamorphose. Diese Untersuchungen geben eine gute

Vergleichsgrundlage ab, von neueren Arbeiten auch außerdem die

Untersuchungen Vosselers über die afrikanischen Wanderheuschrecken.

Nachdem ich in ähnlicher Weise, zum Teil noch etwas eingehender,

die äußere Entwicklung der Stadien verfolgt hatte, begann ich die
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Untersuchung der inneren Organisation des ersten Larvenstadiums

der Grille, um im Vergleichsgegensatz zur Imago zunächst einmal An-

haltspunkte von dem Grade der Unterschiede zwischen den beiden

Stadien hinsichtlich der Entwicklung der Muskulatur zu erhalten. Es

ging mir dabei ebenso wie bei der Bearbeitung der Imago: Die Unter-

suchung des ersten Stadiums erlangte einen solchen Umfang imd eine

solche prinzipielle Bedeutung für eine Reihe allgemeiner Fragen, daß

ich mich zunächst auf die Untersuchung dieses Stadiums und auf seinen

Vergleich mit der Imago beschränken mußte. Unter Zurückstellung

meiner Vorarbeiten über die nachembryonale Metamorphose, die bereits

zum Teil in Text und Abbildungen vorliegen, gelangte ich so zur

Bearbeitung der Muskulatur des ersten Stadiums; für eine

solche Arbeit fand ich Vorarbeiten über larvale Muskulatur bei Hemi-

metabolen — mit Ausnahme der Arbeit Dürkens (1907) i über Ephe-

meriden — nicht vor.

Daher bin ich imstande, durch ein neues Verfahren,

durch den Vergleich der imaginalen Muskelverteilung mit

der larvalen bei hemimetabolen (epimorphen) Insekten

noch eingehender Stellung zu nehmen zu allgemein mor-
phologischen und kinematischen Fragen hinsichtlich des

Bewegungsapparates der Arthropoden; ferner auf die inner-

halb der morpho-kinematischen Einheit des Hautmuskel-
schlauches waltenden Gesetzmäßigkeiten gründlicher ein-

zugehen und dabei sowohl auf die im Eahmen der Unter-

suchung an der imaginalen Muskulatur besprochenen
Fragen — sie bestätigend, berichtigend, ergänzend und erweiternd —
zurückzukommen als auch ganz neuen Zusammenhängen
nachzugehen.

In den nachfolgenden Darstellungen habe ich mich zunächst auf

den Vergleich der Muskelverteilung in beiden Stadien und
auf die Verwertung der hierdurch gewonnenen Ergebnisse

für jene Fragen beschränkt, welche bei der Bearbeitung der imaginalen

Muskulatur auftraten und nun zum Abschluß geführt werden können. Es

entstehen daher zunächst wiederum folgende Erörterungen unter andern

:

a. Die morphologische Grundlage der allgemeinen Mus-
kelverteilung stellt sich nach der Untersuchung des ersten Stadiums

wesentlich anders dar, als auf Grund des imaginalen Befundes ange-

nommen werden konnte. Denn es treten besonders in den Kategorien

1 B. DüRKEN, Die Tracheenkiemenmuskulatur der Ephemcriden. . . . Zeit-

schrift f. wiss. Zool. Bd. LXXXVII.
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der dorsalen Längsmuskulatur und der Dorsoventralmuskulatur im

ersten Stadium eine Reihe von Muskeln auf, welche für die Erkenntnis

der morphologischen Grundlage in der Muskelverteilung von aus-

schlaggebender Bedeutung sind; diese Muskeln gehen aber schon im

ersten Stadium völlig zugrunde. Es ist daher nicht möglich, durch

Befunde in der Imago ein sicheres Urteil über die Muskulatur zu be-

kommen. Diese wesentlich veränderten Anschauungen be-

rühren zwar die allgemeinen morphologischen Fragen un-

mittelbar, führten aber durchweg zur Bestätigung und zu

Erweiterungen derselben.

b. Die tergale Natur des Flügels hat sich auf der neuen

Grundlage bestätigt, — zwar unter etwas abgeänderter Begründung,

als sie auf Grund der imaginalen Befunde 1905 möglich war —, d. h.

infolge der Charakterisierung der langen seitlichen Flügelmuskeln von

vornherein als seitliche Dorsoventralmuskeln, nicht als Abkömmlinge

der medialen Dorsoventralmuskulatur. Sie hat sich aber auch bestätigt

in einer Weise, welche jetzt jeden Zweifel an der tergalen Natur

der Flügel völlig ausschließt. Ferner vermochten die neuen

Untersuchungen die ganze Fragestellung hinsichtlich der Entstehung

des Flügels in morphologisch-kinematischer Richtung zu erweitern und

zu vertiefen und zwar durch die Feststellung der bereits im ersten

Stadium weit vorgeschrittenen Flügelanlage, durch die Zurückverlegung

des Zeitpunktes der Flügelentstehung in die embryonale Entwicklung

usw., durch Erörterungen über die Beziehung der Beinmechanik zur

Flügelmechanik.

c. Die Charakterisierung des Halsschildseitenlappens.

d. Die Auffassung der Halshaut als Anteil des zweiten Maxil-

lensegmentes und die Anschauung über die Vorsegmente
konnten bestätigt und umfassender begründet werden.

Kurz es ergab sich die Möglichkeit einer Revision und wie ich

glaube, endgültigen Sicherstellung einer Reihe jener Fragen, welche

auf Grund der Imaginaluntersuchung behandelt, zum Teil aber noch

hypothetisch gelassen wurden.

Ferner können die neuen Befunde zu einer Reihe neuer Fragen

verwertet werden:

1) Durch die inzwischen erfolgte exakte Untersuchung der Tra-

cheenkiemenmuskulatur bei Ephemeriden (Dürken 1907) ergibt sich

die Möglichkeit nicht nur eines Vergleiches der gesamten Muskulatur

beider Insekten, sondern auch ein gewisser Abschluß der Frage nach

dem Verhältnis der morphologischen Stellung des Flügels
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und der Tracheenkiemen, wenngleich der völlige Abschluß dieser

Frage noch eine Nachuntersuchung eines älteren Embryonalzustandes

bei Ephemeriden erforderlich macht. Von diesen Vergleichen behandle

ich in vorliegender Arbeit nur den letzteren.

2) In ähnlicher Weise wie ich bei der Untersuchung der Imago
zur Berücksichtigung der Flügel bzw. Flugmechanik — gelangte,

ergab sich jetzt infolge der neuaufgefundenen Spezialmuskulatur des

ersten Stadiums die Notwendigkeit, auf die Embryonalkinematik
d. h. unter anderm auf den Mechanismus der Nackenblase
einzugehen. Ich beschränke mich in folgendem auf eine Darstellung

dieses Mechanismus, wie er aus dem Befunde an der Muskulatur ab-

geleitet werden kann, und behalte mir eine ergänzende Untersuchung

hierüber vor, welche mich im Zusammenhang der vorliegenden Arbeit

zu weit geführt hätte. Vorerst liegt mir daran, den exakten Vergleich

beider Stadien durchzuführen und die hauptsächlichen morphologischen

Fragen zu erledigen.

3) Auf die Behandlung einer großen Eeihe weiterer und
allgemeiner und grundsätzlicher Fragen, die ich zum Teil

1905 gestreift habe, mußte ich vorläufig verzichten, obwohl sie

durch die neue Untersuchung an Interesse gewonnen haben ; von diesen

Fragen erscheinen mir die Frage nach dem Verhältnis der Morphologie

zur Kinematik, nach dem Begriff und der Auffassung der Metamorphose

der Hemimetabolen bzw. Epimorphen, ferner auf vergleichender Grund-

lage die Erweiterung der Anschauungen über Skelet und Muskulatur auf

die andern Insektenordnungen sowie eine systematische Betrachtung

kinematischer Verhältnisse überhaupt als die wichtigsten.

Diese Betrachtungen beabsichtige ich noch später anzustellen und

diesem Zusammenhang anzufügen. Vorerst aber habe ich jene Fragen

behandelt, welche im Rahmen meiner früheren Arbeiten notwendiger

Weise zum Abschluß gebracht werden mußten und konnten. In all-

gemeiner Hinsicht liegt dabei der Schwerpunkt auf der verglei-

chenden Betrachtung aller Segmente untereinander und
in der Auffassung des vollständigen Segmentes nach Maßgabe

der durch das erste Stadium klar erkennbaren Grundlage — als eine

primäre Organisationseinheit.

Sind wir somit durch die Befunde im ersten Stadium der entwick-

lungsgeschichtlichen Betrachtung einen Schritt näher gekommen, so

steht zur Abrundung dieses ganzen Zusammenhanges die Darstellung

embryonaler Zustände und der nachembryonalen Metamorphose

wiederum noch aus. Ich möchte auch in dieser Hinsicht das Thema
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später noch weiter ergänzen, obwohl mir über die prinzipiellen

Fragen die vorliegende Untersuchung des ersten Stadiums

genügende Klärung gebracht zu haben scheint und obwohl

diese weiteren Untersuchungen voraussichtlich nichts neues mehr in

grundsätzlicher Hinsicht werden beibringen können.

Als einen theoretisch zu fordernden Abschluß aber des

gesamten weiteren Zusammenhanges betrachte ich die Untersuchung

an einem primär flügellosen Insekt, etwa die Anatomie der

Campodea in morphologischer Hinsicht einerseits, an der Maulwurfs-

grille anderseits, indem besonders der Prothorax der letzteren in

kinematischer Hinsicht das aus dem Vergleich des ersten Stadiums der

Grille mit der Imago erschlossene Wesen kinematischer Vorgänge in

ihrer Bedeutung für die Ausgestaltung des Skelettes und der Musku-

latur bestätigen kann.

Das gesamte Manuskript wurde im Juli 1910 abgeschlossen. Die Fort-

setzung des vorliegenden Teilstückes der Arbeit soll im nächsten Bande dieser

Zeitschrift folgen.

Die Überschriften der Hauptabschnitte derselben als Fortsetzung der auf

S. 589—591 begonnenen Disposition lauten:

D. Der Mesothorax. •

E. Der Prothorax.

F. Die Halshaut, das zweite Maxillensegment, 0.

IV. Zusammenfassende Betrachtung der Ergebnisse
über das Skelet und die Muskulatur.

V. Der Flügel und die Tracheenkieme.
VI, Die Metamorphose von Gryllus domesticus:

Die Vorgänge bei dem Schlüpfen aus dem Ei und bei der Embryonal-

häutung.

VII. Schlußbemerkungen.
VIII. Zusammenstellung einiger Ergebnisse.

A. Allgemeines,

a. Einführung in das Thema.

(Vgl. 1905, S. 355; 1904, S. 270a.)

i

Der Umfang der Untersuchungen am ersten Stadium zum Zwecke

des Vergleiches mit der Imago ist naturgemäß durch den Umfang der

Untersuchung an der Imago gegeben, welche ich 1905 angestellt habe,

1 Zur Einführung in die zahlreichen in der nachfolgenden Arbeit ange-

schnittenen Fragen sei auf meinen Basler Vortrag : Morphologisches
und Kinematisches vom Ende des Embryonalstadiums
der Geradflügler, in »Verhandl. der deutschen zoologischen Gesellschaft

1911 « verwiesen.
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wobei aber im ersten Stadium der gesamte Mechanismus der Flügel-

bewegung fortfällt.

Während die sehr vereinfachten Skeletverhältnisse durch die Be-

trachtung der äußeren Körperform und im Anschluß an die Feststellung

der Muskelansatzstellen in einer den vorliegenden Betrachtungen ge-

nügenden Weise geklärt wurden, wurde der Muskulatur eine sehr aus-

führliche Betrachtung gewidmet: Denn es galt den Versuch, nicht nur

die morphologische Frage nach der Flügelentwicklung u. a. ein für alle-

mal zu Ende zu bringen, sondern auch für allgemeine Fragen in morpho-

logischer, besonders aber in kinematischer Hinsicht eine Grundlage zu

schaffen, zu deren Herstellung die Vergleichung zweier in feineren

Einzelheiten so verschiedener, hinsichtlich der allgemeinen Muskel-

verteilung aber prinzipiell bereits so ähnlicher Stadien herausforderte.

Es mußten deshalb die Einzelheiten der Ansatzverhältnisse, Größen-

unterschiede, Teilfaserbildungen und Lagebeziehungen der Muskeln

untersucht und erwogen werden, da nur auf diese Weise wesentliche

Verschiedenheiten beider Stadien zutage treten ; diese Ergebnisse ließen

aber dann neue Anschauungen über den Wechsel der kinematischen

Bedingungen im nachembryonalen Larvenleben gegenüber dem Embryo-
nalzustand einerseits und der Imago anderseits zu.

Infolge tieferen Eindringens in die Individualität des

einzelnen Muskels durch die Vergleichung mit dem ima-
ginalen und mit den übrigen Muskeln in beiden Stadien, kom-

plizierte sich zwar einerseits die Untersuchung und Darstellung, aber

es wurde anderseits durch die Erkenntnis des wechselnden funktionellen

Verhaltens der Muskeln im Verlaufe der Metamorphose ein Einblick

in das kinematische Getriebe möglich mit seinem funktionellen Teil-

aufgaben und deren Beziehungen zur topographischen bzw. morpholo-

gischen Ausgestaltung des gesamten Organismus hinsichtlich Skelet

und Muskulatur. Es sind dies Beziehungen, welche die Bedeutung
der einzelnen Teilmechanismen in ihrem Wechselspiel und
in ihrem Zusammenschluß zur biologischen Einheit des

Tieres mit seinen Verrichtungen scharf hervortreten lassen.

Diese Verhältnisse spiegeln sich gerade in dem einzelnen Muskel
wieder und können nur aus einer individuellen Behandlung desselben

erschlossen werden: Selbst die feinsten und anscheinend unbedeutend-

sten Muskeln sind oft von besonderer Wichtigkeit. Ich betrachte in

dieser Beziehung den Abschluß der kinematischen Fragen als einen nur

provisorischen, da ich auf die Histologie der Muskeln leider nicht

speziell eingehen konnte. Es ist dieses übrigens ein Gebiet, welches in
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der Fragestellung: Inwiefern kommt die kinematische Be-

deutung eines Muskels in seiner histologischen Beschaffen-

heit zum Ausdruck, im höchsten Grade lückenhaft bekannt ist

und welches einer eingehenden systematischen Bearbeitung unterzogen

werden sollte. Denn es sind dies alles schließlich Fragen, welche zur

Beurteilung selbst morphologischer Zusammenhänge unentbehrlich sind.

Daß diese Erkenntnisse durch das Eingehen in Einzelheiten und

deren Ausnutzung sowie die dadurch gesteigerte Vergleichsmöglichkeit

der beiden sich verschieden verhaltenden Stadien gefördert werden

können, hoffe ich nunmehr zeigen zu können.

Diese Vertiefung in Einzelheiten des Baues und der Verteilung

von Muskeln hatte zur Folge, daß nicht allein — wie schon bemerkt

wurde — eine Reihe von Muskeln, die ausschließlich im ersten Stadium

auftreten, danach aber völlig zugrunde gehen, für das erste Stadium

neu aufgefunden wurden, sondern daß auch eine Zahl von Muskeln für

die Imago neu festgestellt wurde, welche bei der Untersuchung der Imago

infolge ihrer Kleinheit — es sind oft nur wenige Fibrillenbündel und

Fibrillen — übersehen wurden. Während also die Erkenntnis von der

morphologischen Stellung und von der Auffassung der Muskeln einmal

durch die zwar im ersten Stadium, aber nicht mehr in der Imago beste-

hende, Vollständigkeit der primären Grundlage der Muskel-

verteilung erweitert wurde, liefert anderseits auch die Nachunter-

suchung der Imago noch einen Beitrag in dieser Hinsicht, besonders

dadurch, daß die 1905 infolge der starken Rückbildung zum Teil nicht

gefundenen abdominalen dorsoventralen Seitenmuskeln hinzu kommen.

Daß die mikroskopische Untersuchung der Imago und des ersten

Stadiums nunmehr auf alle diese Einzelheiten eingehen mußte, gibt den

neuen Anschauungen eine endgültig gesicherte Grundlage.

b. Historisches.

Da die vergleichende Untersuchung des ersten Stadiums von

Gryllus domesticus mit der Imago ein neues Gebiet betritt, und sich

zudem zunächst gänzlich auf die in der Beschreibung der Imago ge-

gebenen Voraussetzungen beschränkt, in welcher die vorhandene

Literatur eingehend berücksichtigt wird, so ergibt sich zunächst keine

Gelegenheit, den Zusammenhang durch Eingehen auf literarische Ar-

beiten zu erweitern. Wo Vergleiche aus der vorhandenen Literatur

nötig wurden, sind dieselben in wenigen Fällen stellenweise zu Rate

gezogen worden, vgl. das Register, Bd. CI, Anm. 2. Erst bei der

Betrachtung der neuen, mehr allgemeinen Fragen, die jetzt über den
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Kahmen dieser Abhandlung hinaus gehen, wird die Stellungnahme zu

Arbeiten andrer Autoren nötig werden.

Die Darstellung bedeutet hinsichtlich des Hautmuskelsystems eine

unmittelbar anschließende Fortsetzung der 1895 von R. HeymonsI
gegebenen Schilderung von der embryonalen Entstehung dieses Syste-

mes; es sei auf seine Beobachtungen an Forficula S. 57 und an Gryllus,

S. 61, sowie auf die Zusammenfassung S. 68 ff verwiesen.

c. Technisches.

Über die angewandte Technik wurde bereits bei der Untersuchung

der Imago das nötige gesagt: Es sei daher auf die 1904, S. 278 und

1905, S. 363, gemachten Angaben verwiesen. Es ist zu beachten, daß

bei der Konservierung der Tiere anscheinend oft starke Kontraktionen

stattfinden, so daß die feinen Muskeln mitsamt der Hypodermis sich

vom Skelet ablösen oder vielleicht sogar, wie es den Anschein hat, ab-

reißen können. Ich bediente mich ausschließlich der Schnittmethode.

Über die Darstellung von zarten Chitinskeletten hat Dürken 1907,

S. 441, das Verfahren angegeben. Auch benutzte ich zur Darstellung

der äußeren Skeletverhältnisse neben Alkoholexemplaren auch nach

der SEMPERschen Methode präparierte Exemplare. Mit Boraxkarmin

durchgefärbte Exemplare vom Übergangszustande des ersten Stadiums

unterstützten die allgemeine Anschauung von der Verteilung der groben

Muskelzüge, z. B. der medialen Dorsoventralmuskulatur des Abdomens

und des Ansatzes der Pleurallamelle im Prothorax.

d. Methodisches und Grundsätzliches.

1. Bemerkungen über die Form der Darstellung,

aa. Angaben über den Text der Darstellung.

Da es sich in den nachfolgenden Ausführungen hauptsächlich um
eine Beschreibung des ersten Stadiums handelt, so sind alle solche

Angaben, welche keinen besonderen Hinweis auf die Imago erhalten,

auf das erste Stadium zu beziehen. Die gegenüber der Darstellung

1905 eingetretenen Veränderungen sind stets derart betont, daß für die

Muskeln des ersten Stadiums stets dann die bei der Imago gemachten

Angaben gelten, wenn andersartige Zusätze fehlen. Angaben, welche

sich im Vergleich oder als Nachträge auf die Imago selbst beziehen,

sind durch Zusätze oder Überschrift besonders hervorgehoben. Dem-

entsprechend sind auch sämtliche Hinweise auf die früheren an der

Embryonalentwicklung von Dermapteren und Orthopteren, Jena.
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Imago angestellten Untersuchungen durch entsprechenden Vermerk

oder mit der Jahreszahl 1904 bzw. 1905 ausgezeichnet; wo ein derartiger

Vermerk fehlt, sind die Ziffern und Seitenzahlen der gegenwärtigen

Darstellung gemeint.

Die beschriebenen Muskeln sind wie bei der Darstellung der Imago

mit laufender Nummer versehen, welche aber für die Vergleichung

bzw. Homologien der Muskeln keine Bedeutung besitzt: Die Zählung

besteht in beiden Stadien (1904/05 und gegenwärtig) für sich. Die

Nummerierung ist im Text fast stets bei dem betreffenden Muskel

angegeben, da es oft nicht angängig ist, außer der Bezeichnung des

Muskels noch die langen Benennungen stets wiederkehren zu lassen.

Man beziehe sich daher bei dem Studium der Muskeln stets auf die

Tabellen I und II auf S. 690 und Bd. CI S. 582, ferner auf die Sche-

mata I—VI, Tafel XXVII und XXVIII und Bd. CI, Fig. 39—42.

bb. Angaben über die Benennung und die Auffassung der

Muskeln.

Nomenklatvir.

Hinsichtlich der Benennung von Skeletteilen und Muskeln sind

die 1904, vgl. S. 276, c und 1905, S. 360, b angenommenen Grundsätze

beibehalten bzw. hinsichtlich der Muskulatur weiter durchgeführt.

Das Ergebnis dieser Anwendung ist bei der allgemeinen Übersicht

über die Muskulatur, Abschnitt III A, S. 636 ff., mitgeteilt. Danach ist

also für die Bezeichnung eines Muskels das topographische, durch die

morphologische Deutung klargestellte allgemeine Verhalten maßgebend,

welches zunächst Aufschluß über die Kategorie gibt, der der Muskel

angehört. Um ein Beispiel zu wählen: Der lange Seitenmuskel IdvmS

(61), welcher 1905 seinem topographischen Verhalten nach als Musculus

lateralis (50) bezeichnet werden mußte, heißt jetzt als dorsoventraler

Seitenmuskel Musculus dorsoventralis laterahs. An zweiter Stelle mag
eine Bezeichnung hinzugefügt werden, welche Näheres über die Stel-

lung des Muskels innerhalb der Kategorie angibt, also Musculus dorso-

ventralis lateralis trochanteris oder z. B. vorderer, hinterer usw. An
dritter Stelle kann dann eine nähere Funktion angegeben werden —
vgl. z. B. die intersegmentalen Dorsoventralmuskeln Oidvml u. 2

(167, 168). Eine Funktionsbezeichnung tritt wie im genannten

Falle des Oidvm (1905: 141, 142) an erste Stelle, falls die morpho-

logische Stellung des Muskels nicht klar ist. Gleiches gilt für die deut-

sche Bezeichnungsweise.

Hinsichtlich der grundsätzlichen Durchführung von Be-
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griffen, Bezeichnungen und bestimmten Ausdrücken in den

Beschreibungen sei folgendes hervorgehoben:

Gegenüber der Darstellung von 1905 habe ich nunmehr die

Unterscheidung der Begriffe physiologisch, kinematisch und mecha-

nisch schärfer durchgeführt, nachdem auch B. Dürken 1907 in

seiner Bearbeitung der Tracheenkiemen die Begriffe enger gefaßt

hat. Unbeschadet einer späteren grundsätzlichen Betrachtung über

diese Begriffe, kann der Begriff »physiologisch« auf jene Bewe-

gungsvorgänge an sich bezogen werden, welche es unmittelbar mit den

Lebensäußerungen der lebendigen Substanz selbst zu tun haben. Der

Begriff »kinematisch« umfaßt solche Verhältnisse, welche topo-

graphisch in den Gestaltungen des Skelettes und in der Verteilung

der Muskulatur vorliegen, als Folgeerscheinungen der mittelbaren oder

unmittelbaren Wechselbeziehungen zwischen beiden Organsystemen in

den einzelnen Segmenten; dabei sind auch jene Gesichtspunkte morpho-

kinematischer Natur zu berücksichtigen, in welcher Weise durch diese

Wechselbeziehungen die für die einzelnen Segmente als gleichartige

angenommene morphologische Grundlage verändert ist. Dieser Begriff

hat es also mit den unmittelbaren Folgeerscheinungen jener Lebens-

erscheinungen zu tun, welche aus den Vorgängen ontogenetischer Ent-

wicklung heraus verstanden werden müssen oder in historischem Sinne

als Folgeerscheinungen der Stammesentwicklung gedacht werden können.

Der Begriff »mechanisch« endhch ist dort anwendbar, wo es sich —
abgelöst von derartigen Betrachtungen — nur darum handelt, im Be-

wegungssystem des Objekts den Ablauf der einzelnen Mechanismen zu

verstehen, das tote Objekt in »funktionellem« Sinne als Maschine

zu begreifen mit allen Überlegungen »technischer« Natur, die etwa

bei einer Rekonstruktion einer solchen Maschine aus totem Material

angestellt werden müßten.

Einteilving der Muskeln.

Die Muskulatur zerfällt in Kategorien i, denen — unter ver-

schiedenem topographischen Verhalten der Skeletbezirke nach je im

einzelnen zu prüfenden Gesichtspunkten — bestimmte Regionen in

morphologischem Sinne entsprechen. Die einzelnen Kategorien

vgl. auf S. 638.

So spricht man von der Kategorie der dorsalen Längsmuskulatur

in der dorsalen, d. h. der tergalen Region, dem Tergit, so z. B. von der

Kategorie der seitlichen Dorsoventralmuskulatur in der thoracalen

1 Vgl. Anmerkung 3, Bd. Gl im Anhang.
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Seitenwand, einem Teil der durch die beiderseitigen Ansatzstellen dieser

Muskeln am Tergit bzw. Sternit kenntlich begrenzten pleuralen Region.

Der Begriff der Muskelkategorie hat die Bedeutung einer primären

Formeinheit innerhalb eines typischen Muskelsegmentes, d.h. innerhalb

der gesamten Muskulatur, welche dem Segmente typisch zukommt.

Hierbei gilt die Voraussetzung, daß einem jeden Segmente des In-

sektenkörpers, soweit es überhaupt zu nennenswerter räumlicher Ent-

faltung gelangt, das gleiche, vollständige Muskelsegment zugrunde liegt

;

in allen solchen Segmenten müssen die primären Formelemente der Kate-

gorien in völlig homologer Weise vertreten sein. Bei der Unterscheidung

und der begrifflichen Festlegung von Kategorien will man also dem ge-

meinsamen Grundcharakter einer Anzahl Muskeln des topographischen

Befundes nachgehen und man will untersuchen, in welcher Weise eine

jeweilig verschieden große Anzahl von Muskeln als Differenzierungs-

produkt aus einer primär einheitlichen Masse, d. h. aus einer im onto-

genetischen Verhalten einheitlich auffaßbaren Muskelanlage, auftritt

und nach einheitlichen Gesichtspunkten zusammengefaßt werden kann.

Indem man derart auf die Befunde primärer Muskelverteilung

zurückgeht, muß die Richtigkeit der morphologischen Analyse durch

den ontogenetischen Tatbestand bestätigt werden können. Das Ziel

der Aufstellung von Muskelkategorien ist es, ein Minimum von ein-

zelnen Formelementen in morpho-kinematischem Sinne

aufzufassen und dadurch ein für die Gesamtheit der Insekten gültiges

Schema der Muskulatur zu schaffen, dessen Ausarbeitung im einzelnen

bei den Insektenordnungen sehr verschieden sein kann. »Die Kate-

gorien sind demnach die archaistischen Gruppen von Muskeln, wie sie«

— in Übereinstimmung mit dem ontogenetischen Primärbefunde —
»beim Urhexapod anzunehmen sind« (Zitat aus B. Dürken 1909,

S. 455 1).

Weitergehend kann man versuchen, wie weit sich diese Kate-

gorien auf die Befunde bei Anneliden zurückführen lassen, ohne daß

man jedoch durch eine allzugroße Verallgemeinerung des Begriffes der

Kategorie zu einem noch einfacheren Schema die Bedeutung dieses

Begriffes entwerten darf. Denn der Hauptwert des Begriffes der

Kategorie liegt anderseits wiederum in seiner engen Fas-

sung. Nur durch eine gewisse grundlegende Vielheit von Kategorien

kann man die Zerlegung des Hautmuskelschlauches in Regionen und

deren Teilbezirke genügend charakterisieren und ihre Bedeutung im

1 B. Dübken, Zur Frage nach der Morphologie der Kiemen der Ephemeriden-

larven. Zoologischer Anzeiger. Bd. XXXIV.
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Sinne jener kinematischen Wechselbeziehungen verstehen, welche

innerhalb der funktionellen Einheit des Hautmuskelsystems herrschen.

Es empfiehlt sich daher nicht, den Begriff der Kategorie noch mehr

zu vereinfachen, d. h. zu verallgemeinern, damit er etwa auf einander

fernstehende Articulatenklassen einheitlich anwendbar werde.

Systematisch einander fernstehende Gruppen haben je ihre be-

sonderen Kategorien, wie die vorliegenden für die Insekten und die

ihnen nahestehenden Arthropodenklassen allein vorgeschlagen und

nur für diese anwendbar sind. Die Begriffe Längsmuskulatur, Dorso-

ventralmuskulatur, Ringmuskulatur sind in ihrer Beziehung zum
Integument viel zu ausdruckslos und allgemein und entsprechen nicht

dem Ziele, welches bei der Aufstellung von Kategorien maßgebend

sein muß, vgl. auch S. 693 f., Quermuskel. Es sei ferner auf die ein-

leitenden Bemerkungen in meinem Vortrag zu Basel 1911, S. 283 f.,

285 und 294 f. verwiesen.

Die Muskeln einer Kategorie unterscheiden sich nach den Be-
zirken innerhalb der Regionen als Gruppen oder Ober-

gruppen. So entspricht dem lateralen Seitenbezirk des Tergits die

laterale Gruppe dlmö der dorsalen Längsmuskulatur, dem medialen

Bezirk die mediale Gruppe dlml—4.

Solche Gruppen zerfallen wieder in Teilgruppen, Untergrup-
pen oder Komplexe, z. B. die letztgenannte mediale Gruppe in

eine seitlich -dorsale und in eine median -dorsale Untergruppe

oder Komplex.

Innerhalb der Kategorie der dorsoventralen Seitenmuskulatur

unterscheidet man dementsprechend eine vordere Gruppe (Ober-

gruppe) im episternalen Bezirk von einer hinteren Gruppe (Ober-

gruppe) im epimeralen Bezirk.

Schließlich spricht man von einem Muskel, und unterscheidet

Teilmuskeln und Teilbündel, je nach dem der Zerfall des Muskels in

Teilfasermassen mehr oder weniger scharf durchgeführt ist ; diese Unter-

scheidung erfordert einen gewissen Takt und bleibt deshalb bis zu

einem gewissen Grade willkürlich.

Endlich gelangt man zur quergestreiften typischen oder aty-

pischen Muskelfaser, der Summe von mehr oder weniger zahlreichen

Fibrillenbündeln.

Vergleich der Muskeln.

Da es sich in folgender Darstellung um einen exakten Vergleich

der Befunde im ersten Stadium mit denen in der Imago handelt, wurde
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es notwendig, die hierbei zu tage tretenden Unterschiede nach

ihren verschiedenen Abstufungen ganz allgemein zu charakteri-

sieren. Es wurden folgende Ausdrücke möglichst durchgehend an-

gewandt :

Der Muskel ist in der Imago nicht vorhanden.

»Er gleicht dem in der Imago beschriebenen Muskel «, bzw. »Ver-

halten« oder »Befunde« usw., heißt, die 1905 für den imacinalen Muskel
7 7

~

gegebene Beschreibung trifft auch für Einzelheiten des Muskels im ersten

Stadium zu. Jedoch ist diese Gleichheit nach Maßgabe der Vergleichs-

möglichkeit eines durch freihändige Präparation gefundenen Muskels

mit einem rekonstruierten Muskel bedingt.

Er »entspricht dem imaginalen Muskel völlig« heißt: Er

verhält sich ihm gleich, abgesehen von Verschiedenheiten der Größe

und von Ungleichheiten, welche an den Ansatzstellen die skelettalen

Gebilde selbst betreffen.

Er »entspricht den bei der Imago gemachten Beobach-
tungen« oder »dem Befunde in der Imago« heißt: Abweichungen

gegenüber der Imago 1905 sind nicht auffallend genug, als daß sie im

Rahmen unsrer Untersuchung in Betracht zu ziehen wären oder daß

ein Grund vorläge, dieselben besonders zu betonen; Abweichungen,

die sich auf Einzelheiten beziehen, und denen ich nicht nachgegangen

bin. Gegebenen Falls sind die einzelnen geringen Abweichungen

anhangsweise genannt.

Die Bezeichnung »der allgemeine Befund entspricht« oder

»er entspricht im allgemeinen« deutet von vornherein darauf

hin, daß der Muskel im ersten Stadium von dem imaginalen sich hin-

sichtlich vielfacher oder wichtiger Merkmale wesentlich unterscheidet;

diese Zustände werden sodann beschrieben zum Teil unter der Über-

schrift »vergleichende Betrachtung und Deutung«.

VerlavTf der Muskeln.

Bei der Beschreibung des Verlaufs der Muskeln wurde die

Unterscheidung der Begriffe Ursprung oder Beginn und Ansatz oder

Ende streng durchgeführt : Der Muskel beginnt, entspringt im Ursprungs-

bezirke, der im allgemeinen als punctum fixum gilt, er endet an der

Ansatzstelle, am punctum mobile. Diese Unterscheidung gibt zugleich

über die Funktion des Muskels in Kürze Aufschluß und wird abgesehen

von wenigen Ausnahmen, bei denen die Entscheidung schwierig ist,

durchführbar.

Zeitschrift f. wissenscli. Zoologie. C. Bd. 40
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cc. Angaben über Tabellen und über die bildliche

Darstellung.

Für die Darstellung der Muskulatur im ersten Stadium wurden

neue große schematische Übersichtsbilder I—VI, Taf, XXVII f., Fig. 37,

38 und Bd. CI, Fig. 39—42 entworfen, wie es bei der Darstellung der

Imago geschehen ist, und von denen sich die Schemata I—IV ausschließ-

lieh auf das erste Stadium bzw. dessen Übergangszustand beziehen.

Für die Imago wurden die neuen Schemata V und VI als Ersatz

für die alten von 1905 entworfen. Sie schließen sich durch Berück-

sichtigung von Einzelheiten dem gegebenen Tatbestand weniger sche-

matisch an als die 1905 gegebenen Schematischen Darstellungen, müssen

aber gleichwohl als solche aufgefaßt werden. Diese Art schematischer

Darstellung des MuskelVerlaufs, welche nunmehr auch von Düeken

1907 befolgt ist und welche sich zum Zwecke der Vergleichung be-

währt hat, gibt in Verbindung mit der tabellarischen Übersicht eine

unmittelbare Anschauung von dem Verlaufe der Muskeln und der be-

stehenden Homologien. Bei einem Studium der komplizierten Ver-

hältnisse der Muskelverteilung empfiehlt es sich, sich an der Hand

dieser beiden Hilfsmittel zunächst eine Übersicht zu verschaffen. Die

der tabellarischen Übersicht beigefügte Nummerierung ist mit der

Zählung im Texte der Muskelbeschreibung gleichlautend und ermög-

licht es, daran anknüpfend die Beschreibung im einzelnen zugänglich

zu machen. Die infolge der Umdeutung und Umbezeichnung von

Muskeln eingetretenen Veränderungen können ausreichend erst im

Text der Einzelbeschreibung eingesehen werden, jedoch gibt die Hin-

zufügung der alten, 1905 befolgten Bezeichnung in den Tabellen für

das erste Stadium die Möglichkeit, diese Tabellen für das erste Stadium

auch mit den 1905 gegebenen schematischen Darstellungen I und II und

den Tabellen I und II, S. 375 bzw. 456, unmittelbar zu vergleichen.

Weiteres vergleiche man bei den Erklärungen in den Schemata und

Tabellen selbst.

Von den Zeichnungen nach dem natürlichen Objekt (vgl. 1904,

S. 279) sind einige mit der stereoskopischen Lupe in der 1904 ange-

gebenen Weise angefertigt; zumeist aber wurden sie mittels des neuen

WiNKELschen Projektionszeichenapparates entworfen und alsdann

nach den Bildern der stereoskopischen Lupe bzw. des Mikroskops aus-

geführt und gedeutet. Das Verfahren mit dem Projektionszeichen-

apparat hat«große Vorteile für das Abzeichnen zahlreicher und großer

Serienschnitte. Namentlich hat es sich zur Darstellung der Frontal-
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Schnittserien bewährt: Denn bei der Notwendigkeit, in Anbetracht der

Kleinheit des Objektes starke Vergrößerungen anwenden zu müssen,

wäre nach dem bekannten Verfahren unter Anwendung der üblichen

Zeichenapparate keine Gesamtübersicht des Frontalschnittes möglich

gewesen, während auf dem Zeichentisch des Projektionszeichenapparates

der stark vergrößerte vollständige Frontalschnitt in ausreichender

Schärfe und ohne beträchtliche RandVerzerrung projiciert und abge-

zeichnet werden konnte. Ausdrücklich sei aber bemerkt, daß die ab-

gezeichneten Muskeln danach genau nachgeprüft werden mußten, da

bei der Stärke der angewandten Vergrößerung! die Bilder des Pro-

jektionszeichenapparates infolge starker Lichtbrechung und Über-

strahlung den mikroskopischen Bildern an Bildschärfe und Charakte-

ristik der verschiedenen Farbtöne des gefärbten Objektes nachstehen.

Bei dem Vergleich großer Schnittbilder durch das Imaginalstadium,

welche eine geringe Vergrößerung erfordern, wird die Übersichtlichkeit

noch dadurch gesteigert, daß eine große Zahl von Schnitten in dem

großen Gesichtsfelde unter immerhin noch beträchtlicher Vergrößerung

gleichzeitig sichtbar gemacht werden und unmittelbar miteinander

verglichen werden können.

Nach diesem Verfahren wurden die Zeichnungen der verschiedenen

Querschnittserien und der Frontalschnittserie, aus welchen die nach-

folgenden Ergebnisse gewonnen wurden, ferner die Entwürfe zu den Tafel-

fig. 22—25, 35 und zu den Textfig, 1—52 hergestellt. Diese beiden letz-

teren sind eine Auswahl der typischen Schnitte aus den Serien, wobei

vielfach ein Schnitt durch Einzelheiten des nächst benachbarten Schnittes

in der Darstellung ergänzt wurde; derartige kombinierte Schnitte sind

als solche bezeichnet. Auch der Schiefschnitt bietet durch die Kom-

bination unmittelbar aufeinander folgender Einzelheiten nebeneinander

Vorteile. Die Abbildungen wurden in solcher Weise unter strenger

Anlehnung an die Natur — besonders in der Frontalschnittserie

Tafel XIX—XXIII — schematisiert.

Von einer Schematisierung mußte in den Textfiguren naturgemäß

mehr Gebrauch gemacht werden ; zur Beurteilung des Grades derselben

möge die photographische Wiedergabe einiger derselben dienen. Die

äußere Chitinbedeckung, welche sich infolge der Konservierung viel-

fach von der Hypodermis abgehoben hat, wurde in den Textfiguren

in Anpassung an die Umrisse der Hypodermis im Präparate eingezeichnet,

ihre Dicke ist in den Zeichnungen Schematisch stark übertrieben.

Breite Stellen der Chitinzeichnungen bedeuten je nach der Stelle die

1 Angaben über die Vergrößerung der Textfiguren Bd. CI, Anna. 4.

40*
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wahre Dicke im Durchschnitt oder einen Schrägschnitt. Die Hypodermis

unter ihr wurde durch eine oder zwei Linien angedeutet, welche konti-

nuierlich nebeneinander laufen und einen freien Raum einschließen. Da

Farben nicht angebracht werden konnten, sind die Muskeln irgendwie

schematisch charakterisiert. Die Charakterisierung durch Schraffierung

und dergleichen konnte nur im Abdomen der verschiedenen Serien

einheitlich durchgeführt werden. Die thoracale Muskulatur ist durch

eine andre besondere Schraffierung charakterisiert, die in den einzelnen

Segmenten wieder verschieden ist
;
jedoch wurde die laterale Dorsoventral-

muskulatur Idvm in der Darstellung der drei Thoracalsegmente dadurch

einheitlich charakterisiert, daß eine Querstrichelung fehlt. Die Charak-

terisierung der Halshautmuskulatur besteht völlig für sich.

Zu beachten ist das Verhältnis der Muskeln zur Hypodermis:

Dringt die Muskelzeichnung in irgendeiner Weise in den die Hypodermis

darstellenden leeren Raum ein, so bedeutet dies den Ansatz des Muskels

an dieser Stelle. Andernfalls liegt er nur an.

Die Muskeln können nach Maßgabe der Schemata I und II farbig

gedacht werden.

Die Figuren können im übrigen stets mit den Schnitt- und Total-

darstellungen von 1904 und 1905 verglichen werden. Die Textfig. 1—50

stammen aus drei verschiedenen Serien; die einzelnen Schnitte sind

jedoch derart der Reihe nach geordnet, daß man der Nummer folgend

gleichmäßig immer mehr nach dem Vorderende des Tieres gelangt.

Für seine Hilfe bei der Anfertigung der Mikrophotogramme,

Taf. XXV und XXVI bin ich Herrn Präparator Heller zu Dank ver-

pflichtet, ferner Herrn Dr. B. Dürken, welcher die Liebenswürdigkeit

hatte, die photographische Aufnahme der Fig. 36 zu übernehmen.

2. Bemerkungen über die Art und Behandlung des Stoffes,

aa. Untersuchtes Material.

Der Untersuchung als Unterlage dienten nachfolgende Objekte,

welche in der Form von Schnittserien vorliegen: Zunächst sei eine

Beschreibung der untersuchten Tiere gegeben, um dadurch die späteren

Darstellungen zu entlasten. Die genaue Kenntnis des Zustandes der

untersuchten ersten Stadien ist bei den großen Veränderungen in der

Anordnung, in der Form und in der histologischen sowie der physiolo-

gischen Beschaffenheit, besonders des Kontraktionszustandes der Mus-

keln innerhalb des ersten Stadiums unbedingt notwendig. Die günstig-

sten Objekte sind solche in nicht kontrahiertem Zustande bei möglichst

gedehnter Intersegmentalhaut. Die Aufzählung geschieht nach Ziffern,
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auf welche im späteren Text zurückverwiesen wird; sie geschieht in

der Reihenfolge der Altersstufen. Über die Bedeutung der Begriffe

»Übergangszustand« und »Normalzustand« vgl. auf S. 626ff.

Nr. 1: Eine Frontalschnittserie durch die Imago. Das

Tier war noch weichhäutig und nicht ausgefärbt; es befand sich noch

im sogenannten Übergangszustande.

Nr. 2: Eine Querschnittserie durch die Imago. Das Tier

ist gleichfalls weichhäutig und unausgefärbt ; es befindet sich im Über-

gangszustand.

Beide Serien wurden bereits bei der Untersuchung von 1905, aber

nur als Ergänzung der makroskopischen Befunde nach Bedarf hinzu-

gezogen (vgl. auch 1904, S. 278 unter e).

Nr. 3: Eine Querschnittserie durch einen Normalzu-
stand des ersten Stadiums. Das Tier befindet sich bereits in

einem sehr hohen Alterszustand und ist in der Häutung zum zweiten

Stadium begriffen. Die neue Cuticula ist unter der alten bereits fertig

angelegt, die alte Chitinhaut ist gänzlich frei abgelöst und in der dor-

salen Medianlinie bereits geplatzt.

Die Muskeln sind ziemlich massig entwickelt und die Rückbildung

der embryonalen Muskulatur ist noch nicht soweit vorgeschritten, wie

in dem jüngeren Normalzustand Nr. 5, in welchem die alte Haut noch

nicht so frei ist wie in diesem.

Nr. 4: Eine Frontalschnittserie eines Normalzustandes

des Stadium 1. Das Tier steht kurz vor der Häutung zum zweiten

Stadium. Die alte Haut ist bereits von der neugebildeten Cuticula

abgelöst.

Die Serie gestattet besonders gute Einblicke in die Ausbildung

des Skelettes. Die Muskeln sind sehr massig entwickelt, nicht sehr

isoliert und schwer zu verfolgen.

Nr. 5: Eine Querschnittserie durch einen Normalzu-
stand des Stadium 1. (Vgl. die Textfig. 2, 3, 5, 7, 8, 10, 13—16, 18, 19,

23, 24, 27, 52 und Taf. XXV, Fig. 27, 31.) Das Tier ist 3 Tage alt und

schon etwas gewachsen, vgl. die Textfig. 6, 7 und 25, 26, 27. Die neue

Cuticula ist unter der alten bereits in Entwicklung begriffen, liegt ihr

aber noch fest an, ist also noch nicht abgelöst, geschweige denn geplatzt.

Die Rückbildung der embryonalen Muskulatur ist bereits nahezu

beendet. In allen ihr zugehörigen Regionen finden sich Restmassen

derselben erhalten, während die Muskeln selbst zum Teil schon völlig

geschwunden sind, so z. B. die abdominalen Dorsoventralmuskeln edvm

(5, 22, 6, 23) usw. Die Rückbildung ist weiter vorgeschritten als in
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dem ansclieiueiid alten Zustande Nr. 3 mit geplatzter Cuticula des

ersten Stadiums. Die von den verschwundenen Muskeln eingenom-

menen Eäume finden sich vielfach andeutungsweise noch vor, vgl.

Textfig. 7, 15, 21. Die Restmassen stellen sich dar als krümelige

Elemente, welche in enger Beziehung zu den Oenocyten auftreten, als

Reste der leeren Sarcolemmaschläuche und Spuren von Fasersubstanz,

vgl. die Textfig. 7, 21 usw., Taf. XXVI, Fig. 31.

Das Darmepithel ist nicht mehr kubisch oder hochcylindrisch.

Der Darm ist mit von außen aufgenommener geformter Nahrung

gefüllt (vgl. Taf. XXV, Fig. 27) und enthält keine nachweisbaren Reste

von Dotter oder Dotterzellen.

Die Querschnittserie durch das Abdomen dieses Tieres lieferte die

abdominale Ergänzungsserie zur Schnittserie Nr. 7 durch den Thorax.

Der Thorax dieses Tieres wurde vorher gezeichnet und lieferte die

Fig. 34 auf Taf. XXVII. Die Serie durch dieses in ungünstigem Kon-

traktionszustande befindliche Tier liegt neben der Serie Nr. 8 den in der

Beschreibung des Abdomens gemachten Angaben zum großen Teile

zugrunde.

Die Serie besteht vom Tentorium ab — dessen Ursprungsstellen

im ersten Schnitte beiderseits getroffen sind — gezählt bis zum IVa rm
— in seinem medianen Teil getroffen — aus 160 Schnitten (vgl. Nr. 8).

Die Querschnittrichtung ist nach dem Kopfe symmetrisch orientiert,

durch starke und zumal durch einseitige Kontraktion sind indes die

Segmente stark ineinander gezogen derart, daß Seite links (die

rechte des Tieres) der Seite rechts um i/g—
^/4 des Segmentes nach

vorn zu voraus ist, vgl. z. B. Textfig. 2. Eine derartige Kontraktion

erweist sich, obwohl sie den Einblick in die Anordnung der Muskeln

erschwert, dadurch als günstig, daß zwei aufeinanderfolgende Seg-

mentbezirke im gleichen Schnitt sich ergänzend nebeneinander er-

scheinen und verglichen werden können. Die für vorliegende Zwecke

ausreichende Konservierung ist in diesem Objekt für Feinheiten histo-

logischer Art nicht geeignet.

Nr. 6: Eine Frontalschnittserie durch einen Normal-
zustand des ersten Stadiums. Auch hier ist die Halshaut in

der dem Normalzustand eignen Weise zusammengezogen, d. h. verkürzt.

Der Zustand ist ein weit älterer als der Übergangszustand Nr. 9.

Die embryonalen Muskeln sind sämtlich rückgebildet bzw. ver-

schwunden. Die übrige Muskulatur ist massig entwickelt, die Fasern

besitzen einen dicken Querschnitt, verlaufen aber isoliert und sind

gut zu unterscheiden.
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Nr. 7: Eine Querschnittserie durch den Kopf und den

Thorax eines späten, vorgeschrittenen, nachembryonalen

Übergangszustandes des Stadium 1. Vgl. die Textfig. 22, 26,

29—51 und Taf . XXIV, Fig. 23, 24, 25, Taf. XXV f., Fig. 30, 33. Das

sehr junge Tier befindet sich bereits im Beginn des Normalzustandes.

Die embryonale Muskulatur ist zwar noch völlig vorhanden, zeigt

aber bereits Degenerationserscheinungen in allen Kegionen und in

verschiedener Hinsicht (vgl, die Beschreibungen).

Die Nackenhaut ist bereits verkürzt und eng gefaltet, jedoch ist

in dieser Hinsicht der Normalzustand noch nicht erreicht. Der Kopf

ist mächtig entwickelt und unter das Halsschild zurückgezogen. Die

übrigen Muskelmassen sind stark entwickelt, doch nicht so massig,

wie in den vorgenannten älteren Stadien, mit Ausnahme des vorigen

Nr. 6, dessen Muskulatur ähnlich entwickelt scheint. Die Teilmuskeln

sind gut zu unterscheiden.

Die Cuticula ist infolge der Konservienmg von der Hypodermis

abgelöst; letztere liegt völlig frei unter ihr, da eine neue Cuticula auch

noch nicht andeutungsweise vorhanden ist.

Das Tier ist in der Längsrichtung stark kontrahiert, sodaß die

Segmente stark ineinander gezogen sind. Die Ebene des Querschnittes

ist nach dem Kopfe symmetrisch orientiert; infolge ungleichmäßiger

Kontraktion ist jedoch in den vorderen Schnitten die Seite zur rechten

(die linke des Tieres) etwas voraus, in der Mehrzahl der übrigen Schnitte

aber die Seite links weiter nach vorn zu getroffen.

Die Zählung der Schnitte beginnt mit 1 im Hinterhaupte dort,

wo beiderseits der Ursprung des Tentorium getroffen ist. Bis zur

tergalen Ansatzstelle des la ldvm2 rechts sind 102 Schnitte gezählt

(vgl. Nr. 8). Das Pronotum wird von etwa 56 Schnitten getroffen;

im 43. derselben beginnt hinten der auch median freie Hinterrand

des Pronotum.

Die Querschnittserie durch dieses, in nicht besonders güns-

tigem Kontraktionszustande befindliche Tier ist neben der Frontalschnitt-

serie Nr. 9 die Grundlage der nachfolgenden Darstellung.

Zur Darstellung der embryonalen segmentalen dorsalen Längs-

muskeln Odlm Oxy (165) dürfte eine jüngere Schnittserie geeigneter

gewesen sein; doch wurde auch an dieser die Untersuchung im Interesse

der Einheitlichkeit durchgeführt.

Nr. 8: Eine Querschnittserie durch einen frühen nach-

embryonalen Übergangszustand des ersten Stadiums. Vgl.

die Textfig. 1,4, 6, 9, 11, 12, 17, 20, 21, 25, 28 und Taf. XXIV, Fig. 22,
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Taf. XXV f., Fig. 26, 28, 29, 32, ferner Heymons 1895, Gryllus cam-

pestris 1 .c. Das Tier befindet sich in einem noch sehr jungen Zustande,

jedoch ist der Kopf bereits mächtig entwickelt, vgl. S. 623.

Die vergänglichen Muskelmassen des Embryonalmecha-

nismus sind stark entwickelt, ohne Spuren von Rückbildungs-

erscheinungen, vgl. die edvm im Abdomen; sie befinden sich in stark

kontrahiertem Zustande — z. T. mit scharfer Querstreifung und sie

sind anscheinend in voller Tätigkeit konserviert. Das Abdomen ist

infolge der Kontraktion der abdominalen Dorsoventralmuskulatur edvm

(5, 22, 6, 23) kurz und dorsoventral stark abgeplattet und sein Vo-

lumen ist gegenüber dem des Thorax erheblich eingeschränkt, vgl.

Textfig. 28 mit 12.

Infolge des starken Kontraktionszustandes des edvm-Sy&tem& sind

die Seitenteile des noch weichen Tergits und Sternits stark geknickt

und verbogen bzw. nach unten eingedrückt; der pleurotergale Bezirk

tritt dadurch in deutlichen Gegensatz zum eutergalen Bezirk. Die

pleurale Flankenhaut plh weist infolgedessen in ihrer ganzen Aus-

dehnmig ventralwärts, indem sie als ein scharf abgesetzter ventraler

Wulst erscheint; das Verhalten entspricht durchaus dem Zustande

Nr. 9, vgl. die Fig. 18—21 der Frontalschnittserie.

Daß dieser Zustand eine Folge der Konservierung sei, ist mir aus

verschiedenen Gründen nicht wahrscheinlich.

Aus diesem Übergangszustande, einem Zustande der Deformation

heraus kommt es durch einfache Umlagerung und Umgestaltung ohne

besonderes Wachstum zunächst zur Ausgestaltung der normalen Körper-

form des Normalzustandes, wie es ein Vergleich mit einem allerdings

schon etwas gewachsenen Tiere, mit den Querschnitten der Serie Nr. 5,

vgl. z. B. die Textfig. 6 u. 7, 25 u. 26, 27 bei gleicher Vergrößerung ver-

anschaulicht; es sei auf die Erläuterungen S. 647 und 657 verwiesen.

Auch die laterale Dorsoventralmuskulatur ist deutlich querge-

streift und zeigt dadurch ihre Beteiligung am Embryonalmechanismus.

Die an letzterem noch nicht beteiligten, erst später funktionierenden

Muskeln, wie z. B. thoracale Dorsoventralmuskeln Illdvm 2 + 3, sternale

6m-Muskeln und zum Teil auch ventrale Längsmuskeln, z. B. Illvlm 4+5

zeigen noch embryonalen Charakter, vgl. Heymons 1905, Fig. 30, 32,

84 und die photographische Wiedergabe der Textfig. 28 auf Taf. XXVI,

Fig. 32. Die Parasternalplatte pst ist gut entwickelt.

Der Darm ist räumlich noch nicht so stark entwickelt wie im

Normalzustande. Das Darmepithel ist kubisch oder cylindrisch und

hoch mit großen Kernen. Geformte Nahrungsstoffe von außen sind
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noch nicht aufgenommen worden: Der Darm enthält noch vielfach

Dotterreste dor und Dotterzellen doz, Vitellophagen oder meist deren

Kerne dk. Auf die Unterscheidung von Dotterzellen und Paracyten

vgl. Heymons 1895, Kap. V, S. 75—82, habe ich hier keinen Wert

gelegt.

Oenocyten sind in typischer Weise wie im Zustande Nr. 9 (der

Frontalschnittserie) erhalten.

Diese in günstigem Kontraktionszustande befindliche Schnittserie

speziell diente besonders für die abdominale Seitenmuskulatur fm und

Idvm neben der Querschnittserie Nr. 5, welche völlig durchgearbeitet

wurde, als Vergleichs- und Ergänzungsserie. Ein Teil der Be-

schreibung und der Abbildungen wurde ihr entlehnt. Sie gestattete

trotz des starken Kontraktionszustandes sehr typische Einblicke in

die abdominale Muskelverteilung.

Die Zählung der Schnitte beginnt mit 1 an einem Querschnitt

des Hinterhauptes, auf welchem der Ursprung des Tentorium Ttr

beiderseits deutlich getroffen ist. Bis zur tergalen Insertionsstelle

des la ldvm2 rechts werden 90 (vgl. Nr. 7), bis zur medianen Partie

des IVann 127 Schnitte gezählt (vgl. Nr. 5). Der Querschnitt ist

durchaus symmetrisch mit geringem Vorsprunge der linken Hälfte

oralwärts.

Eine bemerkenswerte Abweichung von dem nach Maßgabe der

Serien Nr. 5 und 9 beschriebenen Befunde zeigt die Muskelverteilung

in der Flankenhaut des ersten Abdominalsegmentes, welche auf S. 687

als Nachtrag beschrieben ist.

Nr. 9: Eine Frontalschnittserie durch einen nachem-

bryonalen Übergangszustand des Stadium 1, in sehr jungem

Alterszustand, anscheinend soeben geschlüpft.

Die embryonalen Muskelmassen sind noch vollständig erhalten,

ohne irgendein Anzeichen von Rückbildung oder Degeneration. Der

Hals und besonders die Nackenhaut sind noch gedehnt bzw. ziemlich

gespannt, wenngleich eine Nackenblase nicht mehr entwickelt ist.

Der groi3 entwickelte Kopf mit vorgewölbten Facettenaugen ist indes

bereits ziemlich normal geformt, er ist aber noch nicht in den Schutz

des Halsschildes zurückgezogen und zeigt die beschriebenen Nacken-

falten (vgl. S. 635); das Tier hat äußerlich nicht mehr als Embryo,

sondern als echte Larve zu gelten. Die übrige Körpermuskulatur ist

nicht massig entwickelt. Die Teilmuskeln und Teilbündel auch der

embryonalen Muskeln verlaufen getrennt, zum Teil stark isoliert und

sind sehr gut zu unterscheiden.
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Dieses in günstigem'Kontraktionszustande befindliche

Tier lieferte, neben der Querschnittserie Nr. 7 die Grundlage unsrer

Darstellung, die Hauptschnittserie. Sie zählt 91 Schnitte durch

den Stammteil des Körpers, von denen keiner ausfiel und von denen

fast sämtliche glatt und unverletzt sind.

Die Schnittrichtung im symmetrisch konservierten Objekt ist

in der Eichtung von vorn nach hinten genau parallel der Oberfläche

der thoracalen Tergite und infolgedessen etwas schräg zum Abdomen,

dessen einzelne Segmente allmählich nacheinander in den Schnitt

einbezogen werden. In der Richtung von rechts nach links ist die

rechte Seite ein wenig eher getroffen als die linke, was den Vorteil hat,

daß man so zwei nacheinander folgende, nur wenig voneinander ab-

weichende Zustände unmittelbar nebeneinander vergleichen kann,

wodurch die Zahl der auf den Tafeln abgebildeten Schnitte beschränkt

werden konnte. Der letzte Schnitt ventral trifft vorn die Vorderseite

des Kopfes, die Spitzen der Mandibeln und die Taster, hinten die aus-

gestreckten Cerci an der Unterfläche.

Die Serie wurde vollständig durchgezeichnet, in allen Einzelheiten

auf das sorgfältigste festgestellt und gedeutet, ausgenommen die dorsale

Längsmuskulatur, deren verworrene Lage auf Frontalschnitten nicht

erkannt werden kann. Besonders die Befunde an der lateralen und

medialen Dorsoventralmuskulatur dvm und Idvm ließen sich hier klar

feststellen, während hierfür die Querschnittserie Nr. 7 nicht in Betracht

kommen kann. Dieser Serie ist die Reihe der Abbildungen auf den

Tafeln XIX—XXIII entlehnt.

Von den Schnitten wurden die typischen ausgesucht und — häufig

unter Kombination zweier aufeinanderfolgender Schnitte — zur Dar-

stellung gebracht. Ebenso wurden die wenigen zerstörten Stellen in

einzelnen Schnitten nach Maßgabe der benachbarten ergänzt. Diese

Serie kann mit der Querschnittserie Nr. 8 unmittelbar verglichen werden;

beide zeigen namentlich in bezug auf die Lagerung der Flankenhaut,

das starke Vortreten des Flankenwulstes flh im Abdomen sehr ähnliche

Verhältnisse.

Dieses Exemplar zeigt in der Halsregion in der rechten Symmetrie-

hälfte eine erhebliche Störung der symmetrischen Ausbildung der

Muskulatur, welche einen anormalen, vielleicht von einer Verletzung

herrührenden, geheilten Zustand, eher aber eine Entwicklungsstörung

bedeuten kann. Denn es ist in Anbetracht des jungen Zustandes des

Tieres nicht anzunehmen, daß bei dem Vorgange des Schlüpfens aus dem

Ei etwa eine Ruptur der Kehlhaut erfolgt und verheilt sei. Die Hypo-
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dermis ist unverletzt. Die Asymmetrie (vgl. die Taf. XIX ff., Fig. 4—11)

besteht hauptsächlich darin, daß rechts der Bezirk der vorderen Kehl-

platte i und seitlichen vorderen Halshaut sehr verändert erscheint.

Die Kehlplatte ist als solche rudimentär und tief in das Innere des

Körpers eingezogen, indem sie mittels einer Art Chitinsehne mit der

äußeren Körperbedeckung zusammenhängt. Der vom rechten Hinter-

hauptsringe ausgehende Tm (Bd. CI, S. 557) fehlt, abgesehen von einer

geringen Fasermasse, die von der linken vorderen Kehlplatte i ausgeht.

Desgleichen fehlt rechts ein Odvm2d (174) und die rechtsseitige dorsale

Längsmuskulatur zeigt eine weiter ventralwärts reichende Ausdehnung

des Odlmla (162, Bd. CI, S. 529).

Diese Tatsachen müssen noch im einzelnen untersucht und ver-

wertet werden.

Nr. 10: Eine Sagittalschnittserie durch einen embryo-

nalen Übergangszustand des ersten Stadiums in Embryo-
nallage. Der Embryo ist aus dem Ei präpariert, wird aber noch von

der Embryonalhaut (Amnion) umschlossen und zeigt die Teile in Normal-

lage, wie sie 1905 auf S. 455, Fig. 8, dargestellt sind.

In der Beschreibung beziehen sich die einzelnen Angaben stets auf

die Serien Nr. 7 und Nr. 9, also auf einen bereits im Anfange der De-

generation embryonaler Muskulatur befindlichen bzw. auf einen jungen

Übergangszustand.

Für die Beschreibung der Muskeln besteht hierbei eine wohl un-

überwindliche Schwierigkeit, die Unmöglichkeit hinsichtlich der Form

und der histologischen Beschaffenheit der Muskeln in allen Fällen das

Typische vom Zufälligen und Speziellen zu unterscheiden. Denn es

läßt sich in Anbetracht der sehr verschiedenen Zustände, in denen

sich ein Stadium 1 befinden kann und bei der nicht genau charak-

terisierbaren Wirkungsweise der Konservierungsmethode nicht bestimmt

angeben, ob der kontrahierte Zustand eines Muskels durch das Abtöten

des Tieres mittels der heißen Sublimatlösung hervorgerufen ist oder

ob er sich auf einen normalen kinematischen Zustand bezieht. Ferner

läßt es sich bei dem Mangel entsprechender Untersuchungen nicht

angeben, ob die massige Entwicklung eines Muskels von einem natür-

lichen Kontraktionszustande herrührt, oder ob in dieser massigen

Entwicklung, welche die Verfolgung der einzelnen dicht gedrängten

Muskeln und Teilmuskeln erschwert, ein individuelles, auf sonstige

physiologische Ursachen zurückführbares Verhalten zu sehen ist. Es

entsteht nämlich die Frage, ob in einem Embryonalzustande des ersten

Stadiums, in welchem die embryonale Muskulatur an Masse und
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Funktion vorherrscht, jene Muskeln, welche den späteren normalen Ver-

richtungen dienen, grundsätzlich schwächer — man dürfte sagen mager

— ausgebildet sind, sei es, daß sie sich nur nebensächlich oder — was

unwahrscheinlich ist — überhaupt nicht an den Vorgängen der Be-

freiung aus der Eischale und der Embryonalhaut beteihgen und ob

sie danach im Normalzustand des Tieres bei voller Funktion aller Organe

an Masse zunehmen und zwar in dem Maße, als das aus der zugrunde

gehenden embryonalen Muskulatur herrührende plasmatische Material

frei und zu andern Zwecken verwendbar wird. Denn bei der Frage,

wo die aus den zugrunde gehenden Muskeln freiwerdende Sub-

stanz bleibt, liegt die Vermutung nahe, daß sie zum Aufbau andrer

Organsysteme im Normalzustand unmittelbar verwertet wird durch

Vorgänge, welche ganz ohne Beteiligung von Phagocyten vor sich

gehen (weiteres hierüber vgl. S. 648 und 695). In dieser Richtung

kommen folgende Möglichkeiten der Verwertung in Betracht: Einmal

zum Aufbau des neuen Chitinskelettes, ferner ganz allgemein zur Er-

nährung des Tieres, welches zunächst vielleicht noch nicht zur Nah-

rungsaufnahme befähigt ist — allerdings im Mitteldarm noch Dotter-

massen aus dem Ei mit sich führt — ; schließlich eben zum endgültigen

inneren Aufbau der Muskulatur des Normalzustandes, welche bereits

vollzählig ausgebildet ist. Bekanntlich sind die Tiere nach der Befrei-

ung aus der Embryonalhülle sehr ermattet und eine Zeitlang be-

wegungslos.

Mit dieser Überlegung scheinen die über die einzelnen Zustände

Nr. 3—10 gemachten Angaben übereinzustimmen; jedoch ist zu be-

achten, daß durch Konservierung entstandene Kontraktionszustände

wahrscheinlich eher auftreten können bei Tieren, welche die volle

Herrschaft über willkürliche Bewegunoen im Normalzustande besitzen

und auf die Konservierungsflüssigkeit energisch reagieren, als bei

Embryonal- und Übergangszuständen, so daß die massige Ausbildung

der Muskeln im Normalzustande hiermit begründet werden könnte.

Im allgemeinen habe ich die Anschauung bekommen, daß von

den intersegmentalen Beziehungen abgesehen, sämtliche konservierten

Tiere sich in einem ähnlichen Kontraktionszustande befanden. Diese

Zusammenhänge müßten einer besonderen systematischen Unter-

suchung unterzogen werden; ich begnüge mich, hier eine Fragestellung

in dieser Richtung gegeben zu haben.

Sind demnach die Angaben über die Form besonders aber über

Messungen und das Aussehen von Muskeln mit Vorsicht und nur be-

dingt zu verwerten, so ist der Zustand starker Muskelzerteilung
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im Übergangszustande Nr. 9 — sei es, daß er auf einen Mangel

an Kontraktion oder auf der noch schwachen, wenig massigen Aus-

bildung der Muskehl beruht — immerhin prinzipiell verwertbar

dadurch, daß in ihm die morphologische Grundlage der

Muskelzerteilung zum Ausdruck kommt, die man ohne Be-

denken verwerten darf.

bb. Die Untersuchung des Skelettes.

Die äußeren Skeletverhältnisse wurden an Tieren unter Alkohol

und an SEMPEßschen Präparaten untersucht. Zur Kenntnis der inneren

Anatomie hinsichtlich des Skelettes genügten die Schnittserien und

die durch das Studium der Muskelansatzstellen erhaltene Anschauung.

cc. Die Untersuchung der Muskulatur.

Allgemeines.

Die Untersuchung der Muskulatur erfolgte an Schnittserien, von

denen die bereits genannte Frontalschnittserie Nr. 9 und die Quer-

schnittserie Nr. 7 die Grundlage abgaben, während die übrigen Serien,

besonders die Querschnittserien Nr. 3, 5 und 8 als Vergleichs- bzw.

als Ergänzungsserien hinzugezogen wurden.

Für die Untersuchung der ersten Stadien habe ich mich aus-

schließlich auf diese Schnittserien beschränkt. Halbpräparate von

Tieren, welche in der Medianlinie halbiert und sodann zu Totalpräpa-

raten verwertet werden können, wurden von vornherein ausgeschlossen,

da schon bei der Untersuchung des imaginalen Abdomens die Er-

fahrung gemacht worden war, daß der Fettkörper die Muskeln derart

einhüllt und verdeckt, daß ohne freihändige Präparation, die natürlich

an unsern kleinen Objekten ausgeschlossen ist, keine Ergebnisse er-

halten werden können.

Bei dem großen Umfange, den die Untersuchung dadurch nahm,

daß 180 Muskeln in ihren feinsten Einzelheiten und in ihren oft ver-

worrenen Lagebeziehungen festgestellt, verglichen und gedeutet werden

mußten, habe ich mich auf die systematische Durcharbeitung nur je

einer Frontal- und einer Querschnittserie beschränkt, diese aber auch

bis in die letzten Einzelheiten untersucht. Es wäre hin und wieder

der Vergleich mit einer Sagittalschnittserie erwünscht gewesen, doch

kann man diese noch am leichtesten entbehren. Die Längsmuskulatur

kann an Querschnitten, die dorsoventral verlaufende Muskulatur an

Frontalschnitten allein schon mit ausreichender Sicherheit festgestellt

werden; gleichwohl habe ich erstere auch an der Frontalschnittserie
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festgestellt. Die unterbrochene Seitenmuskulatur und die sternale

Muskulatur mußten der Sicherheit halber an beiden Serien festgestellt

werden. Hierdurch, ferner durch die Untersuchung beider

Symmetriehälften des Tieres, von denen die eine die in der andern

gewonnenen Ergebnisse bestätigen mußte, glaube ich eine genügende

Sicherheit der Darstellung gewährleisten zu können.

Man begegnet bei der Durchmusterung der Schnitte vielfach

muskelähnlichen, sehr feinen mid zarten Elementen; ich bin denselben

vielfach nachgegangen, habe aber niemals mit Sicherheit feststellen

können, daß es Muskeln waren, sondern sie für Nerven oder Tracheen

halten zu müssen geglaubt.

Eine besondere Schwierigkeit trat durch die Notwendigkeit zutage,

die nach Schnittbildern gewonnene Anschauung der anatomischen

Verhältnisse des ersten Stadiums mit einer Darstellung vergleichen

zu müssen, welche aus den Ergebnissen der freihändigen Präparation

unter stellenweiser, dem Bedarf entspringender, nicht systematischer

Hinzuziehung der mikroskopischen Untersuchung an Schnittbildern

(vgl. 1905, S. 363 d) gewonnen war. Es stellte sich nämlich dabei heraus,

daß die makroskopische Untersuchung bei aller Genauigkeit für eine

Vergleichsgrundlage mit dem ersten Stadium nicht ausreichen kann,

indem im ersten Stadium eine Anzahl neuer Muskeln aufgefunden

wurden, aus deren Verhalten schon im ersten Stadium zu vermuten

war, daß sie in der Imago nicht fehlen würden: Es fanden sich in der

Tat durch die mikroskopische Nachuntersuchung an der Imago diese

im ersten Stadium aufgefundenen Muskeln vor, allerdings meist in

einem derart rückgebildeten Zustande, daß sie nur durch die mikrosko-

pische Untersuchung zum Teil erst bei Anwendung starker Vergröße-

rungen aufgefunden werden können. Auch wurden in der Imago 1905

wenige mit andern zusammengedrängt verlaufende kleinere Muskeln

übersehen. Es muß demnach der Grundsatz gelten, daß die Er-

gebnisse einer freihändigen Präparation nur dann als voll-

ständig und gesichert angesehen werden können, wenn sie

durch die mikroskopische Nachuntersuchung ergänzt wor-

den sind.

Eine weitere Schwierigkeit trat bei der Vergleichung des ersten

Stadiums mit der Imago dadurch hervor, daß in einer zweiten Hin-

sicht der von der Imago beschriebene Tatbestand nicht ausreichend

ist: Denn es liegt im Wesen der vergleichenden Methodik auf Einzel-

heiten hinsichtlich der Form und Beschaffenheit eingehen zu müssen,

die bei der Alleinbetrachtung der Organe unwesentlich erscheinen.
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Außerdem berücksichtigt die mikroskopische Untersuchung an sich

von vornherein Einzelheiten, die dem makroskopischen Verfahren

nicht zugänglich sind. Kurz gesagt, es wurde infolge der Vergleichs-

notwendigkeit der beiden Stadien eine Nachuntersuchung der bereits

1905 benutzten Imaginalschnittserien dadurch erforderlich, daß die

Befunde am ersten Stadium eine notwendige Ergänzung an der Imago

verlangten, Untersuchungen, die sich auch auf die freihändige Nach-

präparation erstreckten. Auf diese Weise wurde die Reihe imaginaler

Muskeln in der Beschreibung vervollständigt, besonders hinsichtlich

der Teilfaserbildung, ihrer relativen und absoluten Größen. Anderseits

konnten die 1905 erhaltenen Ergebnisse noch mehr bestätigt werden;

auch erbrachten sie neue Beiträge über Unregelmäßigkeiten im Auf-

treten von Muskeln.

Aus allen diesen Notwendigkeiten heraus ist die Grundlage vor-

liegender Untersuchungen umfangreich geworden; die erhaltenen Er-

gebnisse aber sind dafür um so sicherer.

Form und Beschaffenheit der Muskeln.

Von weiteren, bei dem Studium der Muskulatur besonders auch

im ersten Stadium zu beachtenden Gesichtspunkten war bereits 1905

bei der Darstellung der Imago auf S. 364 die Rede, auf welche ich aus-

drücklich zurückverweise. Im Anschluß daran ist aber folgendes noch

zu betonen:

Was die Unterscheidung von Muskeln und Teilmuskeln anbelangt,

so ist es unmöglich, einen Grundsatz für das Unterscheidungsverfahren

anzugeben (S. 604), die Unterschiede im Auftreten der Teilmuskeln

sind graduelle. Ob man nun einem Muskel durch eine Eigenbenennung

eine ausgezeichnete Stellung anweisen will oder nicht, richtet sich nach

dem Grade der Entfernung der Muskeln voneinander, nach dem Grad

der Bedeutung der mit diesen Muskeln verbundenen Teilmechanismen,

nach der Stellung dieser Muskeln im allgemeinen morphologischen

Zusammenhang und nach ihrem entwicklungsgeschichtlichen Verhalten

in den Stadien. Trotzdem bleiben die Unterscheidungen mit einer

gewissen Willkür verbunden. Ich habe in dieser Hinsicht Inkonse-

quenzen nicht ganz vermeiden können, hauptsächlich deshalb, weil

ich — um nicht zu viel zu ändern und um die Vergleichsmöglichkeit mit

den 1905 gegebenen Abbildungen und Tabellen aufrecht zu erhalten —
an die Darstellung der Imago gebunden war und so nicht alle Folge-

richtigkeiten, deren Durchführung die Befunde speziell am ersten Sta-

dium nahe legten, durchführen konnte. Solche Inkonsequenzen sind z. B.
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die Art der Darstellung der ventralen Längsmuskulatur im Abdomen,

die Zählung der vorderen Dorsoventralmuskulatur in den Thoracal-

segmenten dvm6 u. 1, Idvmi u. 1 (vgl. Bd. CI, Tabelle S. 583). Ander-

seits betrachte ich z. B. die Teilmuskeln der dorsalen Längsmuskeln

Odlmöa u. h (166) und der Odlmla—y als durchaus zusammengehörig

und ich verweise auf die Darstellung der thoracalen dorsalen Längs-

muskulatur, besonders auf die seitlich-dorsalen dlmS im Prothorax

(128, 129) als ein Beispiel dafür, wie ich mir solche Erwägungen über

die Beurteilung von Teilmuskeln durchgeführt denke. Unter diesem

Gesichtspunkte haben also die Angaben über die Zahl der Muskeln in

den einzelnen Segmenten keinen absoluten Wert, wie auch an den

betreffenden Stellen besonders hervorgehoben ist.

Über Größenverhältnisse und Maße bei Muskeln.

Das Wesen der Vergleichung zweier Stadien und die Beurteilung

des Verhaltens der Muskeln in diesen erfordert besonders ein näheres

Eingehen auf die relativen Größenverhältnisse der Muskeln, wobei

zwischen relativen und absoluten Massen zu unterscheiden ist. Im
Anschluß an meine Bemerkungen hierüber 1904, S. 364, Abschnitt e

und an das von Dürken befolgte Verfahren (vgl. Dürren, S. 462,

1907) sei darauf hingewiesen, daß innerhalb eines Individuums die

Abnahme absoluter Maße bei der Möglichkeit ungleicher, nicht näher

verfolgbarer Kontraktionszustände zwar immerhin bedingt, aber doch

erreichbar scheint; ich betrachte daher die 1905 von mir und 1907 noch

umfangreicher von Dürken gemachten Angaben vorerst als ausreichend

für die Betrachtung eines Individuums, ungeachtet der Möglichkeit,

noch genauere Ergebnisse hierüber erhalten zu können, als sie von

Dürken durch die Aufstellung von Größenklassen angebahnt wurden.

Anders und viel schwieriger liegt die Sache bei dem Vergleich

zweier Stadien von ganz verschiedenen Größen und Alterszuständen

:

Hier scheint die Erreichbarkeit einer absoluten Vergieichsgrundlage

nicht möglich. Bei der Betrachtung der abdominalen Muskulatur

S. 643 ff., habe ich einen Versuch in dieser Eichtung gemacht und näher

begründet. Aber es sei auch schon hier als Einschränkung gesagt, daß

die ungleichen Kontraktionszustände, ungleiche individuelle Ernäh-

rungsverhältnisse der Muskeln, ferner die Altersunterschiede hinsichtlich

der verschiedenen Zustände innerhalb eines Stadiums den Wert von

Messungen an sich bereits einschränken für je ein Individuum desselben

Stadiums, noch mehr aber bei einem Vergleich zweier Stadien die

Fehlerquelle vergrößern.
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Eine andre Maßgrundlage als das Skelet ist nicht gegeben, am
wenigsten innerhalb der Muskulatur selbst: Denn wie will man
sonst beweisen, daß ein Muskel bei gleichen Aufgaben in allen Sta-

dien eine der Körpergrößenzunahme proportionale Größenzunahme

erfährt, die man für ihn theoretisch wohl voraussetzen möchte? ich

meine z. B. den vorderen und hinteren medialen Dorsoventralmuskel

dvmß und dvm2, Muskeln, die ich als relative Vergleichsgrundlage bei

der Größenbeurteilung andrer Muskeln oft herangezogen habe. Die

Berechnung und tabellarische Zusammenstellung von Maß-

zahlen an Muskeln hat also nur dort Wert, wo größere Unter-

schiede in den Zahlenwerten sich geltend machen. Als er-

reichbar kann man bei einem Vergleich des ersten Stadiums mit der

Imago zunächst eine reihenweise Aufzählung nach Größenstufen für

je eines dieser Stadien betrachten; der Vergleich beider Keihen selbst

ist nicht exakt genug durchzuführen und imterstützt nur das Urteil

in allgemeiner Hinsicht. In diesem Sinne sei auf die tabellarische

Übersicht der abdominalen Muskulatur verwiesen.

Ich habe die Absicht, ohne Angabe einzelner Maße diese Übersicht

wenigstens für das erste Stadium später zusammenzustellen auch im

Sinne der DüRKENschen Größenklassen. Vorerst habe ich mich be-

gnügt, die Größenverhältnisse dort durchzuführen, wo sie mit Sicher-

heit gesehen werden konnten und wo sie ein besonderes Interesse boten.

Immerhin haben auch diese unvollkommenen Angaben bereits zu

Ergebnissen geführt, welche die große Bedeutung derartiger Betrachtun-

gen für die Beiu'teilung der für die einzelnen Stadien charakteristischen

kinematischen Zustände und der in dieser Hinsicht eintretenden Ver-

änderungen während der nachembryonalen Metamorphose dartun und

welche für die morphologische Auffassung von Bedeutung sind.

e. Einteilung des Stoffes.

Hinsichtlich der Einteilung des Stoffes sei auf die Einführung in

das Thema bei der Besprechung der Imago, S. 365, 1905, verwiesen,

da die Reihenfolge der Untersuchungen sich eng an die Darstellung

für die Imago anschließt.

Ein erster Abschnitt I gibt eine Übersicht über die allge-

meinen Zusammenhänge, innerhalb derer die Betrachtung des

Skelettes und der Muskeln stattfindet; sie enthält daher Angaben über

die Stadien und die innerhalb derselben zu beachtenden Erscheinungen.

Der Abschnitt II enthält Vorbemerkungen über das Skelet

entsprechend der 1905 im I. Teil gegebenen Darstellung des Skelettes.

Zeitschrift f. wissenscli. Zoologie. C. Bd. 41
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Mit dem Abschnitt III beginnt sodann die eigentliche Unter-

suchung, deren Verlauf an die 1905 befolgte Einteilung im wesent-

lichen anknüpft: Bei den Einzelbeschreibungen ist außer allen näheren

brauchbaren Angaben auch über das Skelet und über die Funktion der

Muskeln bereits die Vergleichung mit der Imago im einzelnen durch-

geführt, so daß die Zusammenfassungen über die einzelnen Muskel-

kategorien und über die Segmente durch die Voraussetzung der Ver-

gleichung entlastet werden.

Den Einzelbeschreibungen folgt in der gleichen Weise eine stati-

stische Zusammenstellung der durch den Vergleich erhaltenen

Ergebnisse.

Die Zusammenfassungen enden mit der einheitlichen be-

grifflichen Auffassung des betreffenden Segmentes auch im Vergleich

mit den übrigen, so daß in der Übersicht in den Schlußabschnitten

die erörterten Ergebnisse nur noch zusammengefaßt werden. Beson-

dere morphologische und kinematische Darstellungen sind im An-

schluß an die einzelnen Segmente gegeben worden.

B. Spezielles.

I. Einleitung.

(Allgemeine Übersicht über das Untersuchungsobjekt).

Wenn der dem Ei entschlüpfende Embryo die Eischale gesprengt

hat und sich aus seiner »Embryonallage« zu befreien sucht, so hat er

eine zweite, anscheinend viel schwerere Arbeit zu verrichten: Er muß
eine erste echte Häutung durchmachen, er muß eine feine zarte

Chitincuticula abstreifen, welche in allen Einzelheiten die Formen

des fertig ausgebildeten Embryo wiederholt. Diese Cuticula ist auf

der von mir bei der Darstellung der Imago 1905 gegebenen Textfig. 8,

S. 455, an einem aus der Eischale herauspräparierten Embryo in Em-
bryonallage zu sehen und gleichzeitig auch von J. Vosseler, auf dessen

Abhandlungen! ich mich vielfach beziehen werde, im Zusammenhange

der nachembryonalen Metamorphose der Wanderheuschrecke bespro-

1 1905, Die Wanderheuschrecken in Usambara. Berichte über Land-

und Forstwirtschaft in Deutsch-Ostafrika. Bd. II. Hft. 6.

1908. Die Gattung Myrmecophana Brunner. Zoologische Jahrbücher,

Abt. Syst. Bd. XXVII. Hft. 2.

Vgl. auch: 1890. J. Kunckel d'Herculais: Mecanisme physiologique

de l'eclosion, des mues et de la metamorphose chez les Insectes orthopteres de

la famille des Acridides. Compt. rendos, Acad. sc. Paris. T. CX. p. 657. — Auch

in Annales de la societe entomologique de France. Ser. 6. T. X. 1890. p. XXXVII.
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eben und 1905, Taf. XII, Fig. 5—7, dargestellt; vgl. auch die Vor-

gänge des Kriechens durch Erdritzen in dieser Haut, 1905, S. 304.

Diese Chitincuticula der Embryonallage, die Embryonalhaut oder das

Embryonalhäutchen, das »Amnion« oder »Amnios« der Autoren (vgl.

VossELER, S. 304 ff, 1905) hält als eine Cuticula des Übergangszustandes

des Stadium 1 den Embryo in seiner Embryonallage fest umschlossen

und stellt den nachembryonalen Gliederstellungen ein vollkommenes

Hindernis entgegen. In der äußeren Form unterscheidet sich diese

Embryonalhaut besonders durch die große Ausdehnung der Nacken-

haut R (vgl. bei Gryllus, 1905, Textfig. 8), welche sich zwischen dem
Prothorax und dem in der Embryonallage stark abwärtsgebeugten,

der Unterseite des Tieres angedrückten Kopf C befindet. Eingehende

Untersuchungen über die histologische Beschaffenheit dieses Embryonal-

häutchens habe ich nicht angestellt; ich gedenke später darauf zurück-

zukommen und verweise auf die Angaben Vosselers 1905, S. 305,

dessen Angaben für die Grille zutreffen.

Dieser für das junge Tier nach meinen zahlreich angestellten Be-

obachtungen anscheinend besonders anstrengende Häutungsprozeß,

geschieht unter der Entfaltung einer großen Summe von Muskelkraft,

deren Wirkungen nicht nur auf die Befreiung des Tieres aus seiner

ersten Chitinhaut, sondern auch auf die Herstellung der normalen Lage

der Körperteile zueinander, auf die Herstellung der Normallage des

Tieres gerichtet sind. Denn die Körperform der Embryonen in der

Embryonallage weicht von der Form in der Normallage auffallend ab,

hinsichtlich der Lagebeziehungen der Teile sowohl, wie auch hinsicht-

lich der Proportionen. Da ich gleiches, wie es Vosseler für die Wander-

heuschrecke beschrieb, auch für die Grille festgestellt hatte, so ver-

weise ich wiederum auf jene Darstellung (vgl. Vosseler 1905, S. 310,

Taf. XII, Fig. 8) und hebe noch einmal den Gegensatz hervor, welcher

in der schlanken Form mit dem kleinen herabgebogenen Kopf und

dem unverhältnismäßig großen Hinterleib des embryonalen Tieres in

der Embryonallage besteht, gegenüber der gedrungenen Körperform

in der Normallage mit dem Mißverhältnis zwischen dem kleinen Ab-

domen einerseits, dem großen, unter das Halsschild zurückgezogenen

Kopf und den großen Extremitäten anderseits.

Es wird sich zeigen, daß zum Zwecke der Befreiung des

Tieres aus der Embryonalhaut und zur Herstellung der

Normallage eine spezielle Muskulatur vom Eistadium her

in das erste Stadium übernommen wird und nach Vollendung

dieser Aufgabe teils völlig zugrunde geht, teils stark rückgebildet wird;

41*
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es wird sich zeigen, daß eine Anzahl von Muskeln nicht nur imstande

ist, die gewaltsamen Vorgänge des Befreiungsaktes zu vermitteln,

sondern auch die Teile, welche in der Embryonallage andre Lage-

beziehungen als in der Normallage aufweisen, einander zu nähern.

Sie besitzen in letzterer Hinsicht eine ähnliche Aufgabe, wie eine Reihe

andrer Muskeln, welche anscheinend eigens dem Zwecke dienen, bei

den gewaltsamen Deformationen, welche das junge Tier bei dem
Schlüpfen aus der Embryonalhaut erleidet (vgl. Vosselee 1905, S. 308),

Lagebeziehungen von Körperteilen zueinander zu sichern, die andernfalls

bei den gewaltigen Pressungen durch die abdominale Dorsoventral-

muskulatur zerstört würden.

Manche der von mir schon seit 1901 aufgezogenen jungen Tiere

sind in dieser ersten Chitinhaut, die in der Regel bei dem Schlüpfen

aus der Eischale in dieser zurückbleibt, stecken geblieben und auf

diese Weise — vielleicht ist dies auf den Zustand der Gefangenschaft

mit ihren veränderten Bedingungen zurückzuführen — zugrunde ge-

gangen. Die besonderen Schwierigkeiten gerade bei dieser Embryonal-

häutung gegenüber den späteren Häutungen möchte ich vorweg noch

ganz besonders hervorheben, da ich mich in der folgenden Darstellung

vielfach darauf beziehen muß. Ich verweise wiederum auf Vosseler,

S. 306, Abs. 2 und vereinige dessen Angaben mit meinen Anschau-

ungen folgendermaßen: Kinematische Beziehungen, welche das Auf-

treten spezieller Muskeln, die besonders kräftige Ausbildung

einer Anzahl von Muskeln rechtfertigen und einen Unterschied der

Embryonalhäutung gegenüber den späteren Häutungen bedingen, be-

stehen in der Notwendigkeit, die Lage der Teile, besonders der Beine,

vor der Häutung zu ändern, um das Abstreifen der Embryonalhaut

überhaupt zu ermöglichen; sie beruhei;! ferner auf dem speziellen Me-

chanismus der Nackenblase, ferner auf der Unmöglichkeit, äußere

Hilfsmittel bei der Häutung benutzen zu können, z. B. Anklammern

an Gegenstände, schließlich in der Notwendigkeit, die normalen Lage-

beziehungen der Teile zueinander während der Häutung zu sichern

und nach derselben herzustellen.

Nachdem die Tiere aber einmal die Cuticula der Embryonallage,

die Embryonalhaut abgestreift haben, wird die Cuticula des Normal-

zustandes, die eigentliche Cuticula des ersten Stadiums, d. h. die zweite

Larvenhaut des ersten Stadiums frei ; als echte Larvenformen beginnen

die jungen Tiere unter Ausfärbung ihre normale Tätigkeit.

Es müssen nunmehr die einzelnen Abschnitte der geschilderten

Vorgänge schärfer begrenzt und mit den bisher bestehenden Anschau-
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ungen in Einklang gebracht werden. Zuletzt hat Vosseler 1908 1. c.

S. 167, versucht, diese einzelnen Abschnitte begrifflich festzulegen;

durch die vorliegende Untersuchung jedoch ist eine noch genauere

Unterscheidung der einzelnen Zustände möglich geworden.

Vosseler zieht mit Kecht die Folgerung, daß der Embryo, gleich-

viel ob er noch vom Embryonalhäutchen umschlossen ist oder nicht,

von dem Zeitpunkte ab als erstes postembryonales oder larvales Sta-

dium zu bezeichnen sei, sobald er die Eischale verlassen habe.

Es will mir scheinen, daß an dieser begrifflichen Festlegung des

Embryonalstadiums auch aus Rücksicht auf die gebräuchliche An-

wendung des Begriffes Embryo bei allen andern Tiergruppen unbedingt

festgehalten werden muß ; auch dann, wenn man sagen könnte : das Em-
bryonalstadium endet erst mit der Ablage des Embryonalhäutchens

und unterscheidet sich derart als morphologischer Begriff von dem
mehr topographischen Begriffe Embryo, dem noch unentwickelten

Tiere innerhalb der Eischale. Anderseits aber zog Vosseler nicht die

Folgerung, den längeren oder kürzeren Zeitabschnitt nach dem Ver-

lassen der Eischale bis zur Befreiung aus dem Embryonalhäutchen

als das Stadium 1 und das darauf folgende, bisher stets als erstes ge-

führte Stadium als das zweite Larvenstadium zu bezeichnen. Er stellt

vielmehr das vom Embryonalhäutchen umschlossene Stadium nach

dem Vorgange Künkels als kriechende Larve des ersten Stadiums

der springenden Larve des ersten Stadiums gegenüber, welche vom
Embryonalhäutchen befreit ist und als das erste springende Stadium

benannt wird (Vosseler 1908, S. 169).

Auch dem möchte ich mich fernerhin anschließen : Denn einerseits

entsprechen Entstehungsart, Bau, Funktion und biologische Be-

deutung der ersten zarten Larvenhaut, dieses Embryonalhäutchens,

nicht den späteren cuticularen Bildungen, deren Ablage die einzelnen

nachembryonalen Stadien voneinander trennt; es sind ungleichwertige

Bildungen. Das Embryonalhäutchen steht vielmehr als eine gut

charakterisierte embryonale Cuticula, als ein Embryonalorgan in Be-

ziehung zu bestimmten Vorgängen des embryonalen Lebens, welche

dem Tier erst zum nachembryonalen Leben verhelfen, die Zeitdauer

des vom Embryonalhäutchen umschlossenen Zustandes ist viel zu

sehr vorübergehend und unbedeutend, als daß ihm die Bedeutung

eines besonderen Stadiums zukäme. Anderseits würde es mißlich

sein, durch die Umbezeichnung des stets bisher als erstes beschrie-

benen Stadiums als ein zweites eine tiefgreifende Änderung anzu-

bahnen, welche durch ihre folgerichtige Übertragung auf die andern
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Insekten in Widerspruch zu dem historischen Anrecht der bisherigen

Literatur treten würde.

Der vom Embryonalhäutchen umschlossene Zustand, welcher also

einerseits nicht mehr als Embryo, anderseits noch nicht als echtes

erstes Stadium bezeichnet werden kann, ist ein vorübergehender Zu-

stand, ein Übergangszustand, den man dem ersten Stadium an-

gliedern bzw. voranstellen muß. Es folgt demnach in der bisherigen

Weise auf das Embryonalstadium unmittelbar das erste post-

embryonale, das erste larvale Stadium, dessen erster Abschnitt

als a) der Übergangszustand des Stadium 1 zu gelten hat. Dieser

Übergangszustand zerfällt wiederum in zwei Abschnitte, 1) in den von

der Embryonalhaut umschlossenen Embryonalzustand des Sta-

dium 1, d. h. den embryonalen Übergangszustand des

Stadium 1, sodann 2) in den von der Embryonalhaut befreiten nach-

embryonalen Übergangszustand des Stadium 1, den frühen

Larvenzustand des Stadium 1.

In den folgenden Beschreibungen, welche sich hauptsächlich auf

den nachembryonalen Übergangszustand beziehen, machte ich also

eine grundsätzliche Unterscheidung zwischen diesem frühen, jüngeren

nachembryonalen Larvenzustande a,2 des ersten Stadiums,

in welchem die Larve zwar schon von der Embryonalhaut befreit

ist, sich aber noch nicht in völlig normalem Zustande befindet, von

einem späteren, älteren Zustande b, dem späten Larvenzu-

stande des Stadium 1, welcher etwa mit dem Zeitpunkt beginnt,

in welchem das Chitin der Larve ausgefärbt und erhärtet ist.

Muß man einerseits das Tier, solange es sich in der Embryonalhaut

befindet, als einen echten Embryonal zustand — wenn auch nicht

als Embryonalstadium — bezeichnen, so tritt es nach Ablage dieser

Haut in den Larvenzustand des ersten Stadiums.

Der jüngere Zustand a,2 nun, in welchem sich die Larve

des ersten Stadiums nach der Ablage der Embryonalhaut bis zu

seiner endgültigen Erhärtung und Ausfärbung befindet, ein Zustand,

mit dessen Beginn das junge Tier noch im Besitze einer embryonalen

Muskulatur, einer Übergangs muskulatur ist, d. i. der nach-

embryonale Übergangszustand der Larve im ersten Sta-

dium ist dadurch charakterisiert, daß sich in ihm jene inneren

Umwandlungsvorgänge der Muskulatur vollziehen, welche mit dem

Untergänge sämtlicher embryonaler Muskeln und Muskelkategorien

beginnen und welche eine Zeit erheblicher Massenumlagerungen inner-

halb der lebenden Substanz bedeuten. Diese Vorgänge, bei denen die



über den Thorax von Gryllus domesticus. V. 627

abdominalen segmentalen Oenocytengruppen eine wesentliche Rolle

spielen (vgl. S. 649 und 695) und welche nach ihrer physiologischen und

histologischen Seite einer neuen besonderen Untersuchung bedürfen,

sind nach ihrer morpho-kinematischen Bedeutung an den Schnitt-

serien Nr. 5—10, S. 609 ff, untersucht worden. Bei dem Vergleich

der abdominalen Querschnittserien, Textfig. 1—27, S. 645—685, kann

man das Ergebnis der erfolgten Umlagerungen im Normalzustande

gegenüber dem Übergangszustande an dem Umfange der Querschnitte

abschätzen.

Den älteren Zustand b des äußerlich fertig ausgebildeten Tieres

im ersten Stadium, den späten Larvenzustand mit der Normallage

der erhärteten und ausgefärbten Skeletteile, in welchem dem imaginalen

Befunde angenäherte Verhältnisse in der Muskelverteilung vorherrschen,

bezeichne ich als den Normalzustand der Larve im ersten Sta-

dium^ gleichviel ob noch geringe Restbestände der embryonalen

Muskulatur vorhanden sind oder nicht; denn die Rückbildung der

Muskeln erfolgt im Vergleich zueinander und insgesamt individuell

anscheinend mit ungleicher Schnelligkeit und mag von individuellen

physiologischen Umständen abhängig sein. Die äußeren Unterschiede

beider Zustände sind bereits genannt worden.

Der Übergang zwischen beiden Zuständen, deren Grenze dem-

nach zeitlich nicht scharf ist, ist infolge der besonderen Schnelligkeit,

mit welcher einige Muskeln zugrunde gehen, ziemlich schroff; äußerlich

vollzieht er sich in wenigen Stunden, innerlich in etwa 2 Tagen, worüber

aber noch nähere Untersuchungen angestellt werden müssen.

Eine ähnliche Unterscheidung trifft für das Imaginalstadium zu,

jedoch sind die Unterschiede hinsichtlich der Muskulatur sehr gering.

Ganz allgemein bezeichne ich also als den Übergangszustand eines

Stadiums jenen Zustand, in welchem die Chitinteile noch weich, nicht

ausgefärbt und die inneren Entwicklungsprozesse noch nicht zu Ende

geführt sind.

Es ist im Vergleich mit der Grille von Interesse, auf die Angaben

VossELERS, S. 322, Abs. 2 ff und S. 325, Abs. 3, hinzuweisen, nach

denen sich bei der Wanderheuschrecke der Übergangszustand des

Imaginalstadiums als besonders charakteristisch erweist und (vgl.

Taf. XIII, Fig. 6 u. 7 gegenüber Fig. 8) sich als Zustand der Rosa-

oder Braunfärbung gegenüber dem reifen Zustande der Gelbfärbung

unterscheiden läßt.

Ohne meinen späteren Veröffentlichungen über die Entwicklung

der nachembryonalen Stadien der Grille, deren Zahl etwa 14 beträgt.
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vorzugreifen, bezeichne ich das junge Stadium, welches durch das

Ausschlüpfen aus dem Ei hervorgeht, als das erste nachembryo-

nale Stadium, mit der Unterscheidung eines zweifachen Übergangs-

zustandes a,l und a,2 vom Normalzustande 6.

Die nachfolgende Übersicht faßt meine Ergebnisse über diesen

Gegenstand mit denen der Autoren zusammen.

Das Embryonalstadiuin.

Der Embryo, von der Eischale und der ersten Larvenhaut, dem
Embryonalhäutchen, »Amnion« der Autoren eingeschlossen.

Das erste nachembryonale Stadium, das Stadium 1.

Es umfaßt den Zeitraum nach Verlassen der Eischale bis zur

ersten echten larvalen Häutung, d. h. bis zum Abwerfen der Cuticula

des Normalzustandes des Stadium 1, d. i. der zweiten Larvenhaut des

Stadium 1.

a. Der Übergangszustand zum Stadium 1.

L Embryonaler Übergangszustand zum Stadium 1

oder Embryonalzustand des Stadium L
= »erstes postembryonales oder larvales Stadium«, Vosseler

1907;

= »kriechende Larve«, Kunkel d'Herculais 1890. Deshalb

auch als kriechender Übergangszustand des Stadium 1 zu

bezeichnen.

Das von der Eischale befreite Tier in Embryonallage, larvales

Stadium von embryonalem Charakter; es umfaßt den Zeitraum vom

Schlüpfen aus dem Ei bis zur Embryonalhäutung, zur Befreiung aus

dem Embryonalhäutchen, der Embryonalhülle, der Embryonalhaut

— dem »Amnion« (Amnios) der Autoren = der Cuticula des Über-

gangszustandes des Stadium 1 = der ersten Larvenhaut (Exuvie)

des Stadium 1. Der Mechanismus der Embryonalkinematik ist völlig

erhalten.

Der Zustand kann auch als Übergangszustand des Embryonalstadiums

aufgefaßt werden, wenn man der Embryonalhäutung eine den übrigen postem-

bryonalen Häutungen homodyname Bedeutung beimißt.

• • Die Dauer des Zustandes kann groß sein wie bei der Wander-

heuschrecke Schistocerca, oder auf das äußerste beschränkt sein wie

bei Gryllus, bei dem annähernden Zusammenfall der GrenzVorgänge.

2. Nachembryonaler Übergangszustand des Stadium 1

oder früher, d. h. im Übergangszustand befindlicher Larvenzustand



über den Thorax von Gryllus domesticus. V. 629

des Stadium 1; d.i. jüngerer, d.h. früher nachembryonaler Larven-

zustand des Stadium 1

= »das erste springende Stadium«, Vosseler 1907;

= »springende Larve«, Kunkel d'Herculais 1890. Deshalb

auch als springender Übergangszustand des Stadium 1

zu bezeichnen.

Das von der Eischale und von dem Embryonalhäutchen befreite,

von der noch weichen und unausgefärbten Cuticula des Normalzustandes

umschlossene Tier mit Normallage der Teile als larvales Stadium ohne

embryonalen, sondern von echt larvalem Charakter. Der Zustand

umfaßt einen kurzen Zeitraum nach der Ablage der Embryonalhaut

bis zur Erhärtung des Chitins der Cuticula vom Normalzustande
des Stadium 1 = der zweiten Larvenhaut (Exuvie) des Stadium 1.

Durchgreifende innere und äußere Umgestaltungen durch physiolo-

gische Massenumlagerung, Veränderung der Proportionen, Ausfärbung

und Erhärtung.

Der Mechanismus der Embryonalkinematik geht zugrunde.

b. Der Normalzustand des Stadium 1

oder: später, d. h. im Normalzustand befindlicher Larvenzustand

des Stadium 1; d.i. älterer, d.h. später nachembryonaler Larven-

zustand des Stadium 1.

= »das erste springende Stadium«, Vosseler 1907;

^ »springende Larve« usw. wie vorher unter 2.

Die normale, von der Cuticula des Normalzustandes umschlossene,

erhärtete und ausgefärbte Larve des Stadium 1 bis zur zweiten Häutung,

der ersten echten larvalen Häutung, d. h. bis zum Abwerfen der zweiten

Larvenhaut des Stadium 1 und dem Eintritt in das Stadium 2.

Es handelt sich in den nun folgenden Untersuchungen zunächst

ausschließlich um die im ersten Stadium vorliegenden Verhältnisse

und deren Vergleichung mit der Imago im Übergangszustande (vgl.

die Schnittserien) und im Normalzustande (bei freihändiger Präpa-

ration). Das noch von der Eischale eingeschlossene Vorstadium

des Embryo ist nicht eingehend, sondern nur aushilfsweise untersucht

worden, da die Endprozesse der inneren Entwicklung noch unver-

kümmert in den Befunden am Übergangszustand des ersten Stadiums

vorliegen; jedoch wurden gelegenthch die bereits in jenem gemachten

Erfahrungen je nach ihrer Bedeutung für die folgenden Untersuchungen

verwertet. Es bedarf jedoch noch besonderer Eeststellung, welchen

Entwicklungsgang die bei dem Schlüpfen des Embryo schon so sehr
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hoch differenzierte Muskulatur genommen hat und welche morpho-

logischen Deutungen sich daran knüpfen. Anderseits müßte untersucht

werden, innerhalb welcher Zeit und unter welchen histogenetischen Um-
ständen die Übergangsmuskulatur zugrunde geht oder rückgebildet wird.

Beobachtungen über das histologische Verhalten der Muskeln aber habe

ich nur im allgemeinen angefügt, sie gehen zunächst über die Erforder-

nisse einer topographisch-anatomischen Untersuchung nicht hinaus.

II. Das Skelet.

(Als Vorbemerkung zur Muskulatur. )i

Die Ausbildung des Chitinskelettes im ersten Stadium stimmt mit

der in der Imago in allen jenen Bezirken völlig überein, welche nach

dem Eintritt des Tieres in den Normalzustand einer der imaginalen

Muskulatur gleiche Ausbildung und Verteilung der Muskeln aufweisen.

Es ist demnach zunächst zwischen Veränderungen zu unterscheiden,

welche sich im Zusammenhang mit der Muskulatur bis zur Voll-

endung des Normalzustandes des Stadium 1 einstellen, und

solchen, welche als charakteristische Unterschiede zwischen einem
Normalzustand des ersten Stadiums und der Imago sich im

Verlaufe der nachembryonalen Metamorphose vollziehen.

Dementsprechend weicht der Übergangszustand des ersten Sta-

diums im besonderen, hinsichtlich der Ausgestaltung der Nackenregion,

und des Pronotum von der Imago ab und außerdem noch in jenen

Merkmalen, welche den Normalzustand des Stadium 1 von der Imago

unterscheiden. Der Normalzustand des Stadium 1 aber, in welchem

die imaginale Ausgestaltung des Pronotum vom Übergangszustande

her zwar angenähert, aber allerdings noch nicht ganz beendet ist,

unterscheidet sich — also abgesehen von der endgültigen Ausgestal-

tung des Pronotum — durch folgende Merkmale von der Imago.

Das Skelet im Normalzustand des 1. Stadiums im Vergleich mit

der Imago.

Die tergale Region.

Während in der Imago mit dem Auftreten der Flügel die tergalen

Bezirke in den flügeltragenden Segmenten der Flügelmechanik gerecht

werden und unter Trennung segmental-kinematischer Vorgänge — eben

der Flügelbewegung — von intersegmental-kinematischen Vorgängen —
anknüpfend an die dorsale Längsmuskulatur — umgestaltet werden,

1 Eine eingehende Skeletbetrachtung unter Berücksichtigung histologischer

und anderer Einzelheiten bleibt vorbehalten.
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gleichen im 1. Stadium die Tergalplatten der flügeltragenden Segmente

den abdominalen tergalen Platten durch ihre gleichförmige platte

Ausbildung, welche weder eine Gliederung zeigt, noch auf Grund

einer groben Felderung oder endoskelettaler Bildungen eine Kegion-

einteilung zuläßt. Feinere Einzelheiten der Chitinisierung, deren Be-

schreibung im Rahmen der vorliegenden Untersuchung zu weit führen

würde und nicht verwertet werden könnte, übergehe ich.

Alle drei Thoracaltergite sind gleich den abdominalen in gleicher

Weise durch eine Reihe am Hinterrande in bestimmter Anordnung

auftretender, in ihren Größenverhältnissen gesetzmäßig wechselnder

Borsten ausgezeichnet; die Gleichförmigkeit des Segmentes in der

tergalen Region erstreckt sich in gewisser Weise auch auf die Maß-

verhältnisse, in welchen jedoch schon Abweichungen von der Imago

auftreten. Man bemerkt nämlich eine allmähliche, gleichmäßig ab-

gestufte Abnahme der Längenausdehnung der Tergite in der Richtung

von vorn nach hinten.

Das Pronotum, welches die breiteste und längste der tergalen

Platten ist und seitlich tief hinabreicht, ist dem imaginalen Befunde

schon ziemlich ähnlich ausgestaltet; die sehr geringen Abweichungen

in der Umrandung übergehe ich.

Die darauf einander folgenden Segmente sind nach hinten fort-

schreitend kürzer, so daß das Mesonotum — in der Imago das kürzeste

Tergit — hier das längste ist und das Metanotum an Länge beträcht-

lich übertrifft. Das nachfolgende völlig freie erste Abdominaltergit

ist wiederum kürzer als das Metanotum usw.

Es tritt also in der Reihenfolge der Segmente eine graduelle Ab-

stufung nach hinten oder wenn man will nach vorn hervor, welche

dem Mesothorax eine verwandtschaftliche Stellung zum Prothorax

anweist, eine Verwandtschaft, welche sich auch in der Muskulatur im

Stadium 1 (vgl. Bd. CI, S. 449 u. 465 f.) zeigen wird.

Hiermit kommt man auf die Unterschiede, welche in der Aus-

bildung der tergalen Bezirke innerhalb des ersten Stadiums zwischen

den einzelnen Segmenten bestehen, zu sprechen.

Der Prothorax zeichnet sich besonders am Vorderrande vor allen

andern Segmenten durch einen dem imaginalen ähnlichen Borsten-

besatz aus.

Bei einem Vergleiche der Quermaße der tergalen Skeletplatten tritt

das Pronotum neben den Abdominaltergiten vom dritten Abdominalseg-

ment an durch seine bedeutende Breitenentwicklung hervor, gegenüber

dem Mesonotum, dem Metanotum und dem ersten Abdominaltergit,
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von denen das Mesonotum am schmälsten, das Metanotum am breite-

sten ist. Die tergalen Skeletplatten der später flügeltragenden Seg-

mente zeigen also hinsichtlicli ihrer lateralen Ausdehnmig einen zwar

merklichen, am wenigsten aber den abdominalen Tergiten gegenüber

einen unvermittelten oder gar prinzipiellen Gegensatz: Ihrer Lagen-
höhe nach entsprechen die Seitenteile der thoracalen und
abdominalen Tergite einander durchaus, wobei das Pronotum

noch eine besondere laterale Ausdehnung besitzt, die flügel tragenden
Segmente und das erste Abdominalsegment hingegen von der Seite

betrachtet in der Querausdehnung der Tergite etwas kürzer er-

scheinen.

In der seitlichen Begrenzung dieser Tergalplatten treten größere

Unterschiede der Thoracaltergite einerseits, der abdominalen Tergal-

platten anderseits hervor.

Die Tergalplatten der Abdominalsegmente stimmen mit den

imaginalen auch dadurch überein, daß sie in zwar kenntlicher Weise,

jedoch nicht scharf begrenzt, in die Flankenhaut übergehen, welche

unter dem Seitenrande der Tergite wulstartig vortritt. Die Stärke der

Chitinisierung und die ihr hier im tergalen Bezirke entsprechende

dunkle, braune Färbung der Skeletteile gehen schnell, aber allmählich

in die farblose und feinhäutige Beschaffenheit der Flankenhaut über,

ohne daß eine Faltenbildung etwa nach Art eines tergalen Seiten-

lappens den Übergang kenntlich macht.

Anders ist es gegenüber den Abdominaltergiten bei dem in der

Querrichtung seitlich verlängerten Pronotum und dem seitlich

verkürzten Meso- und Metanotum. Hier sind die topographisch

tergalen Platten durch eine seitliche Duplikatur gegen die im Pro-

thorax rückgebildete, in den flügeltragenden Segmenten gleichwie in

der . Imago hochentwickelte thoracale Seitenwand, die sogenannte

»pleurale« Region, gegen die »Pleura« (topographische Bezeichnung),

abgegrenzt. Diese Seitenlappenbildungen treten im Prothorax in einer

der imaginalen angenäherten Form auf. Im Meso- und Metanotum

aber sind sie gleichmäßiger und stärker gerundet als im Prothorax

und reichen, indem sie in einer beträchtlichen freien Strecke den oberen

Teil der thoracalen Seitenwand bedecken, seitlich herab.

Ein Vergleich von Querschnittbildern zeigt, daß diese Seitenlappen-

bildungen der später flügeltragenden Segmente viel stärker entwickelt

auftreten, als der Seitenlappen im Prothorax (Taf. XXIV, Fig. 23

mit 24). Während nun die prothoracalen kurzen Seitenlappenbildungen

als echte Seitenlappen und in einer gegenüber der abdominalen abge-
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änderten Form als seitlich-tergale Grenze aufgefai3t werden können,

sind die langen Seitenlappen der flügeltragenden Segmente
keine echten, dem Halsschildseitenlappen homologe tergale

Seitenfalten. Sie bezeichnen daher nicht, wie im Pro-

thorax, den Übergang des Tergits in die Flankenregion

als eine tergale Grenze, als welche sie bisher aufgefaßt

wurden, sondern sie sind in ihrer ganzen Ausdehnung echte

Flügelanlagen, welche nicht an der Grenze der tergalen

Region als Duplikaturen entspringen, sondern innerhalb

der tergalen Region in anderer und besonderer Weise als

im Prothorax ihren Ursprung nehmen. Der Nachweis hierfür

kann erst durch die Untersuchung der Muskulatur gegeben werden.

Es mag aber schon hier hervorgehoben werden, daß diese Seitenlappen

als Flügelanlagen in einer gewissen Höhe am Tergit entspringen,

Denlvt man sich das Niveau dieser Ursprungsstellen der Flügel auf die

Abdominaltergite unter gleichen Verhältnissen übertragen, so werden

dadurch Seitenteile der abdominalen tergalen Skeletplatten abgeglie-

dert, welche dem Gebiete dieser Seitenlappen entsprechen, und welche

dem Gebiete der lateralen dorsalen Längsmuskulatur dlmS angehören.

Es geht also allein schon aus den Verhältnissen der topographi-

schen Lagebeziehung hervor, daß die Seitenlappen der flügel-

tragenden Segmente im ersten Stadium als Faltenbildun-

gen einer Stelle entspringen, welche sich zwischen dem
lateralen Seitenteile der tergalen Region und deren me-
dialen Bezirk befindet, in solcher Weise, daß der von dieser Flügel-

anlage bedeckte Teil der thoracalen Seitenwand, also der obere

Teil der sogenannten »Pleuren«, einen Raum einnimmt, der sich mit

den lateralen Seitenteilen der Abdominaltergite in gleicher Höhe be-

findet. Diese Lagebeziehung unterstützt also den später auf Grund

der Muskulatur zu führenden Nachweis, daß der obere Teil der thora-

calen Seitenwand, der Pleura, dem lateralen Seitenteile der tergalen

Skeletplatten entspricht bzw. homolog ist, daß also, die tergale Platte

der flügeltragenden Segmente im ersten Stadium nur der medialen

Region des Tergits angehört.

Im gleichen Gegensatz stehen die als Duplikaturen langen thora-

calen Seitenlappen der Flügelanlagen zu den als Duplikaturen nur

kurzen, seitlich auf einem viel tieferen Niveau befindlichen Seiten-

lappen des Halsschildes (Pronotum), ein Gegensatz, der nach dem
Gesagten wohl nicht besonders ausgeführt zu werden braucht.

Im Vergleich mit der Imago nimmt also der meso- und meta-
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thoracale Seitenlappen, d. h. die Flügelanlage, die gleiche Stellung

ein, wie der fertig ausgebildete Flügel, der alsdann mit den Chitin-

bezirken der tergalen Skeletplatte und der thoracalen Seitenwand nicht

mehr einheitlich verbunden, sondern durch unterbrochene Skelet-

bezirke, die Flügelgelenkteile, zu denselben in Beziehung gesetzt ist.

Daß die Stellung der Flügelanlage im ersten Stadium
die gleiche ist, wie die des Flügels in der Imago, kann man an der

gleichen Stellung dieser Flügelduplikatur im Verhältnis zur Pleu-

ralleiste sehen.

Eine auffallende Übereinstimmung schließlich besteht darin,

daß eine Präsegmentallamellenbildung, welche den flügel-

tragenden Segmenten ausschließlich eigentümlich ist und welche mit

der Flügelmechanik zusammenhängt, bereits im ersten Stadium in

.einer fortgeschrittenen Entwicklungsstufe vorhanden ist; das

Studium der Schnittserien gibt die Anschauung, daß hinsichtlich der

Formvollendung und Chitinisierung dieser Gebilde nur noch sehr ge-

ringe graduelle Unterschiede bestehen.

Weitere Unterschiede des ersten Stadiums von der Imago be-

stehen in dem Mangel von Phragmen und in der noch völligen Freiheit

des ersten Abdominaltergits vom Metanotum, mit welchem es in der

Imago verwachsen ist, beides Unterschiede, welche mit dem Mangel

der Flugfähigkeit zusammen hängen.

Die thoracalen Seitenteile, die „pleurale" Region.

Die thoracalen Seitenbezirke sind im Prothorax und im Abdomen
des ersten Stadiums in gleicher Weise entwickelt wie in der Imago.

In den flügeltragenden Segmenten bestehen gleichfalls keine

grundsätzlichen Unterschiede. Ausnahmen sind lediglich folgende:

Der noch fehlenden Flügelmechanik entsprechend sind jene

Unterbrechungen der thoracalen starren Seitenwand noch nicht vor-

handen, welche in der Imago mehr oder minder abgetrennt als Flügel-

gelenkteile, als Pleuralgelenkplatten auftreten (vgl. 1904, S. 316, 331).

Auch die Pleuralleiste ist vollständig und kräftig ausgebildet. In-

des fehlt ihr die komplizierte Ausgestaltung des oberen Endes, der

Pleuralgelenkkopf (vgl. 1904, S. 317, 331). Die der Pleuralleiste ent-

sprechende Chitinfalte biegt nämlich am oberen Ende kurz vor dem

tergalen Vorderrande in sehr scharfem, fast hakenförmigen Bogen

nach vorn und abwärts; sie verstreicht allmählich am vorderen Rande

des Episternum in der Intersegmentalfalte.

Mit dem Hinweis auf das charakteristische Auftreten der Pleural-
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leiste und der Präsegmentallamelle kann also gesagt werden, daß

schon im Skelet wesentliche morphologische Begleiterschei-

nungen des Flügels bereits im ersten Stadium angelegt

sind und zugleich mit der Flügelanlage auftreten. Es fehlt

ihnen zum Teil nur noch die charakteristische Ausmodellierung, ein

nur gradueller Unterschied gegenüber der Imago, als welcher

auch der Mangel der Zerlegung des Skelettes in Flügelgelenkteile be-

zeichnet werden darf.

Im übrigen herrscht in den seitlichen und sternaicn Chitinbezirken

der Segmente Übereinstimmung beider Stadien,

Das Skelet im Übergangszustand des ersten Stadiums
im Vergleich mit der Image.

Die hier in Betracht kommenden Unterschiede, welche zugleich

einen Unterschied des Übergangszustandes vom Normalzustande des

ersten Stadiums bedingen, deute ich hier nur an, da sie im einzelnen

bei der Besprechung der Muskulatur näher beschrieben werden. Sie

beruhen auf der größeren Breite des Pronotum zwischen den oberen An-

satzstellen der Pleurallamellen, also der größeren räumlichen Entwick-

lung (Bd. CI, S. 508) des medial -tergalen Pronotum; ferner in der

längeren räumlichen Entwicklung der Nackenhaut, gemäß welcher ein

vorderer und hinterer Nackenraum unterschieden werden muß (vgl.

S. 539). Diese Verlängerung der Nackenhaut entspricht der starken

Kopfbeuge des Embryo in der Embryonallage (vgl. 1905, Textfig. 8,

S. 455), welche eine Dehnung und Spannung der Nackenhaut bedingt.

Außerdem ist an die embryonale Nackenhaut der Mechanismus der

Nackenblase geknüpft, welcher in Verbindung mit einer starken be-

sonderen Muskulatur dem Tiere beim Schlüpfen aus dem Ei und bei der

ersten Häutung, der Embryonalhäutung, behilflich ist. Wir betrachten

alle diese Verhältnisse im Anschluß an die Muskulatur (Bd. CI, S. 538).

Ich beschränke mich auf diese allgemeine Übersicht über das

Skelet, in welcher die auffallendsten und wichtigsten Abweichungen

des ersten Stadiums gegenüber der Imago hervorgehoben werden.

Es geht daraus hervor, daß, von dem Fortfall der Nackenblase und

von der nur noch graduell sich weiter entwickelnden Flügelanlage ab-

gesehen, Unterschiede im Chitinskelet zwischen beiden Stadien nicht

bestehen; di^s betrifft besonders die sternale Region.

Skeletbezirke, welche in beiden Stadien gleiche Auf-

gaben haben, sind also auch schon im Stadium 1 in gleicher

Weise ausgestaltet. Man erkennt hierin die unmittelbare Abhän-
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gigkeit der Skeletgebilde von kinematischen Aufgaben, welche ihnen

^urch die Muskulatur vermittelt, man könnte sagen : »fühlbar gemacht

«

werden, [Eine ähnliche Abhängigkeit von kinematischen Bedingungen

wird die nunmehr zu behandelnde Muskulatur zeigen, obwohl sie

morphologische Charaktere getreuer bewahrt als das Skelet:

Ihre Verteilung erscheint als eine Vorbedingung skelet-

taler Ausgestaltung. Auch sie ist unter kinematisch glei-

chen Bedingungen gleich entwickelt].

Es ist daher gestattet, für die in beiden Stadien gleichen Bezirke

auf die 1904 gegebene Darstellung des imaginalen Skelettes zu ver-

weisen, deren Grundlagen auch für das Stadium 1 gelten. Einzelheiten,

welche die Übereinstimmung beider Stadien kennzeichnen, sind stellen-

weise den Beschreibungen der einzelnen Muskeln angefügt; solche

Angaben dienen bei dem Studium der Schnittserien zur genauen Fest-

legung der Muskelansatzstellen.

Eine eingehende Untersuchung des Chitinskelettes müßte auf feinere

Einzelheiten besonders histologischer Natur eingehen, für welche in

unserm vorliegenden Zusammenhang zunächst keine Verwendung

möglich ist. Ich stelle daher auch die bereits in dieser Richtung ge-

machten Beobachtungen zunächst zurück.

III. Die Muskulatur.

A. Allgemeine Übersicht über die Muskulatur.

Ehe wir an die Untersuchung der einzelnen Segmente herantreten,

möge eine allgemeine Übersicht über die im ersten Stadium hinsicht-

lich der Muskulatur bestehenden Verhältnisse im Vergleich mit der

für die Imago 1905 gegebenen Darstellung und die in der Imago vor-

liegenden Tatsachen vorausgeschickt werden.

Die Erwartung, daß im Stadium 1 gegenüber der Imago
wesentliche Vereinfachungen in der Ausbildung der Mus-
kulatur angetroffen werden würden, daß etwa die Zahl der

Muskeln in der Imago infolge des Auftretens der Flügel eine größere

wäre und daß etwa aus der Art, wie sich solche Flügelmuskeln ent-

wickeln würden, dm'ch unmittelbare Anschauung im Verlaufe der

Metamorphose die Art der Flügelentwicklung beurteilt werden könne,

hat sich nicht bestätigt. Im Gegenteil: Nicht alleiS hegt — mit

wenigen Ausnahmen, welche keine grundsätzliche Bedeutung besitzen,

— bereits die gesamte Flügelmuskulatur vor, wobei ein 2war geringerer

Teil derselben in Verbindung mit Aufgaben der Embryonalldnematik
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stärker ausgebildet als in der Imago auftritt; es ist vielmehr

die Zahl der Muskeln im Übergangszustande des ersten

Stadiums nicht unbeträchtlich größer, als in der Imago.

Der Normalzustand des Stadium 1 allerdings weist bereits

die gleiche Zahl von Muskeln wie die Imago auf, unter-

scheidet sich jedoch hinsichtlich der Stärkeverhältnisse,

Teilfaserbildung und histologischen Beschaffenheit einer

Reihe von Muskeln.

Man muß denmach unterscheiden zwischen Muskeln, welche in

Verbindung mit bestimmten mechanischen Aufgaben aus dem Embryo-

nalstadium in das Stadium 1 noch hineinreichen, und den Übergangs-

zustand dieses Stadiums charakterisieren, danach aber schon innerhalb

des ersten Stadiums spurlos zugrunde gehen imd Muskeln, welche zwar in

beiden Stadien auftreten, sich jedoch in ihren GrößenVerhältnissen unter-

scheiden. Bei letzteren trifft man zweierlei Arten von Muskeln:

Die Muskeln der einen Gruppe werden im Verlaufe

der nachembryonalen Entwicklung schwächer, zum Teil

gänzlich rudimentär, derart, daß sie in der Imago eine beträchtliche

Funktion nicht auszuüben scheinen; sie sind dort zum Teil derartig

gering entwickelt, daß sie nicht nur der makroskopischen Präparation

leicht entgehen oder gänzlich unzugänglich werden, ja sogar bei An-

wendung stärkerer Vergrößerungen bei mikroskopischer Untersuchung

entgehen können.

Die andere Gruppe von Muskeln erfährt im Verlaufe der

nachembryonalen Metamorphose eine Stärkezunahme bzw.

Vermehrung der Fasermasse. Es sind dies die Muskeln, an welche

die Flügelmechanik hauptsächlich anknüpft, ferner gewisse sternale

Beinmuskeln und abdominale Flankenmuskeln.

Alle diese zunehmenden und abnehmenden Muskeln stellen uns die

Aufgabe, dem Grunde dieses wechselnden Verhaltens nachzuforschen

und den vielfach kombinierten kinematischen Wechselbeziehungen

nachzuspüren, welche mit der Flugbewegung, der Beinmechanik und

der intersegmentalen Kinematik bei Häutungen zusammenhängen:

Gerade die Verschiedenheit der Muskelstärken innerhalb

der verschiedenen Stadien gibt uns durch die Verglei-

chung den Schlüssel in die Hand, in exakter Weise, — bei

dem Versuch die Größenunterschiede der Muskeln zu be-

gründen, — diesen kinematischen Wechselbeziehungen

nachzugehen, während ein einzelnes Stadium nur Folgerungen

gemäß den Lagebeziehungen der Muskeln zuläßt.

Zeitsclii-ift f. wissensch. Zoologie. C. Bd. 42
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Bei den Komplikationen der Wechselbeziehungen zwischen den

einzelnen Muskeln muß es aber selbst bei einem Vergleich der Stadien

genügen, die allgemeinen Züge dieser Beziehungen erkannt zu haben,

da die Einzelheiten, zumal bei der Unmöglichkeit Messungen anzu-

stellen (vgl. S. 620, 659), sich auch hier entziehen.

Muskeln, welche im Stadium 1 noch nicht vorhanden
sind und erst nachembryonal entstehen, gibt es nur sehr

wenige; es sind solche von unwesentlicher Bedeutung, z. B. auch bei

der Flügelmuskulatur, welche in den wesentlichen Einzelheiten diffe-

renziert vorliegt: jedoch ist das Fehlen des II'pm 7 (101) im Meso-

thorax bei Bestand des IIIpm7 (65) im Metathorax so auffallend, und so

unsicher begründet, daß es nicht verwertet werden kann (vgl. S. 469,

Bd. CI) und die dorsoventralen dvm7 und Idvmld des Mesothorax sind

in der Imago rudimentär. Die Tatsache, daß eine Reihe von Muskeln

neu aufgefunden wurde, sei es, daß sie im Stadium 1 bereits verschwin-

den, oder daß sie in der Imago als rudimentäre Muskeln 1905 sich der

Feststellung entzogen hatten, sowie der Umstand, daß sie bei der

Beurteilung der morphologischen Grundlage der Muskelverteilung in

Betracht kamen, haben die 1905 vorgetragenen morphologischen An-

schauungen wesentlich geändert. Ganz besonders haben dazu gerade

jene Muskeln den Anlaß gegeben, welche schon innerhalb des Sta-

dium 1 zugrunde gehen. Von letzteren sind es besonders einige dorso-

ventrale Muskeln und dorsale Längsmuskeln, welche die Auffassung

vom Auftreten der Muskelkategorien erweitern und die Einteilung der

Muskeln spezialisieren. Die Begründung dieser neuen Einteilung wird

in den einzelnen Abschnitten später zur Sprache gebrapht. Vorerst

also sei eine Übersicht über dieselben gegeben, an welche die nach-

folgende Darstellung anknüpft.

Wesentlich neu eingetretene Änderungen sind folgende:

Einmal die Unterscheidung der Dorsoventralmuskulatur

in zwei Kategorien: die mediale Dorsoventralmuskulatur und

die dorsoventralen Seitenmuskeln. Letztere galten bisher als »echte

Pleuralmuskeln «, ihre Charakterisierung aber, soweit sie Flügelmuskeln

waren, als Dorsoventralmuskulatur konnte schon aus der Betrachtung

der imaginalen Organisation hergeleitet werden ; ihre Ableitung aus der

Kategorie der echten medialen Dorsoventralmuskulatur kann allerdings

nicht mehr angenommen werden. Die im Abdomen der Imago be-

obachteten Dorsoventralmuskeln sind also nicht homolog den thora-

calen Dorsoventralmuskeln, wie das von mir für die Imago von Gnjllus

und auch noch von Dürren 1907 für die Ephemeriden angenommen
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wurde, sondern sie sind hier dorsoventrale Seitenmuskeln, welche im

Thorax unterhalb des Flügelansatzes als Beinmuskeln oder als gleich-

zeitige Bein- und Flügelmuskeln wiederkehren.

Sodann die Unterscheidung zweier scharf gesonderter

Gruppen innerhalb der Kategorie der dorsalen Längsmus-
keln

^ die Erkenntnis von der großen morphologischen Bedeutung der

lateralen dorsalen Längsmuskeln des tergalen Seitenbezirks.

Schließlich der Nachweis, daß die im Abdomen ausgebildete,

unterbrochene, d. h. tergalpleurale und sternalpleurale Muskulatur im

Thorax nur zum geringsten Teile — am besten noch im benachbarten

Metathorax — im Thorax wiederkehrt und daß die topographisch

tergalpleuralen Muskeln des Thorax zum großen Teil als

intratergale zu gelten haben.

Als Grundlage für alle diese morphologischen Ablei-

tungen diente die Erkenntnis der innigen Wechselbezie-

hungen zwischen Formgestaltung und kinematischen Vor-

gängen.

Es wird sich daher eine Besprechung auch allgemeiner

morphologischer Fragen nicht trennen lassen von einer

eingehenden Berücksichtigung der einzelnen Mechanismen.
Inwiefern sich die neue Anschauung von der Muskelverteilung mit

dem Schema bei Anneliden 1905, S. 365, vergleichen läßt, sei in diesem

Zusammenhang zunächst nicht weiter verfolgt.

Hinsichtlich der Muskulatur von Gryllus domesticus sei auf die

1905, S. 365 und 366 und S. 360ff. gegebene Übersicht und auf die

Tabelle II, Bd. CI, S. 582 in gegenwärtiger Arbeit verwiesen.

Sie zerfällt auch im Stadium 1 in eine segmentale und intersegmen-

tale ; im übrigen bestehen folgende Kategorien (vgl. den Begriff auf S. 602)

:

1. Die Kategorie der intersegmentalen dorsalen Längs-

muskulatur,

welche die Tergalplatten der Segmente untereinander verbindet, Musculi

dorsales der abdominalen Segmente, M. metanoti, mesonoti, pronoti

im Thorax, dorsales cephalonoti der Halshaut, IVa—la, III—/ und

Odlm, zerfällt in zwei durch die medialen (^t;m-Dorsoventralmuskeln

getrennte Hauptgruppen

:

Die intersegmentale laterale dorsale Längsmuskulatur
des tergalen Seitenbezirks, M. dorsalis lateralis dlmS, und die

intersegmentale mediale dorsale Längsmuskulatur, welche

in zwei Teilgruppen, Komplexe zerfällt:

42*
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Die median-dorsalen Längsmuskeln dlml und 2, die seitlich

-

dorsalen Längsmuskeln dlmS und 4. Erstere kann doppelt inter-

ßegmentale Anteile idlm enthalten.

2. Die Kategorie der intersegmentalen ventralen Längs-

muskeln,

welche die sternale Region der Segmente verbinden: Die Musculi

ventrales der Abdominalsegmente, M. metasterni, mesosterni, pro-

sterni der Thoracalsegmente, cephalosterni der Halshaut, IVa—la,

III—/, Ovlm, entsprechen der medialen Hauptgruppe der dorsalen

Längsmuskeln; sie zerfallen in eine seitliche und in eine mediane

Untergruppe, die als median-paarige von den lateralen ven-

tralen Längsmuskeln unterschieden wird. Bei beiden können doppelt

oder mehrfach intersegmentale Anteile ivlm vorkommen.

Die intersegmentalen Dorsoventralmuskeln gehören in die Kate-

gorie der medialen Dorsoventralmuskulatur.

Von den segmentalen Muskeln sind zunächst folgende Kategorien

und Kategoriengruppen unterschieden worden:

3. die Transversalmuskulatur,

4. die sternale Muskulatur,

5. die mediale Dorsoventralmuskulatur,

6. u. 7. die Seitenmuskulatur oder Pleuralmuskulatur,

8. die intratergale Muskulatur.

3. Die Kategorie der Transversalmuskulatur,

welche sich unter Überschreiten der Medianlinie durch ihren Verlauf

von der einen Symmetriehälfte des Körpers in die andre auszeichnet

und im Abdomen durch den Quermuskel, Musculus ventralis trans-

versus rm, in der Halshaut aber zweifach vertreten ist, durch den

Musculus cephalonoti transversus occipitalis Cm, den segmentalen

paarigen occipitalen Transversalmuskel, und den Musculus cephalo-

sterni transversus Tentorii Tm, den segmentalen paarigen Trans-

versalmuskel des Tentorium.

Diese neue — wenn auch infolge eines ähnlichen Verhaltens

des Ovlm2 der Halsregion nicht scharf begrenzte — Kategorie konnte

durch die Befunde am Stadium 1 aufgestellt werden.

4. Die Kategorie der sternalen Muskulatur,

Musculi Sternales, welche eine verwandtschaftliche Stellung zur Trans-

versalmuskulatur besitzt, vgl. S. 693 f., gestattet keine Sonderung in gut
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charakterisierte Untergruppen. Hauptsächlich beteiligt sie sich als

Musculi Sternales pedales ///—/, Obni an der Beinmechanik, doch

weist sie außerdem eine Anzahl von Muskeln auf, welche — von mehr

oder minder sternalem Charakter— Spezialfunktionen übernehmen. In

der bilateral unterbrochenen Form ist sie nur in den Thoracalsegmenten

vertreten.

Da die 1905 angewandte Bezeichnung dem Grundsatz der topo-

graphischen Bezeichnungsweise insofern in einer schiefen Form gerecht

wird, als die Bezeichnung pedales eine spezielle Funktion bezeichnet,

so mußte auch hier nunmehr der topographische Grundbegriff durch-

geführt und die Muskulatur als Sternalmuskulatur, Musculi sternales,

mit dem Zusatz »pedales« als segmentale ster»ale Beinmuskeln be-

zeichnet werden.

5. Die Kategorie der medialen, mittleren, inneren oder

echten Dorsoventralmuskulatur,

Musculi dorsoventrales der Segmente, welche vom medialen Tergit

zur Fläche des Sternits führt, tritt in segmentalen und in interseg-

mentalen Anteilen auf:

Letztere, die

intersegmentalenDorsoventralmuskeln,

treten einerseits im Thorax als M. dorsoventrales intersegmentales —
in der Halshaut als M. dorsov. intersegmentales cephalosterni, ///,

//, / ism — in typischer Weise auf, anderseits besitzt die Halshaut

noch eine andre Art intersegmentaler Dorsoventralmuskeln, welche in

umgekehrter Richtung von der tergalen Region der Halshaut oder

Nackenhaut zum Prosternum verlaufen. Die Musculi dorsov. intersegm.

inversi cephalonoti, Oidvm.

Die

segmentalen Dorsoventralmuskeln,

Musculi dorsoventrales der Segmente, I Va—la edvni {edvm, weil nur

embryonal vorhanden) im Abdomen, III—I, Odvm im Thorax, können

in allen Segmenten wie folgt unterschieden werden:

Als vordere Gruppe mit dem edvml, bzw. dem dvm6, dem seg-

mentalen vorderen medialen Dorsoventralmuskel als Haupt-

oder Stammuskel — diese Gruppe fehlt in der Halshaut — und als

hintere Gruppe mit dem edvm2, bzw. dem dvm2, dem segmen-

talen hinteren medialen Dorsoventralmuskel als Haupt- oder

Stammuskel.
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Die
Seitenmuskulatur, die Pleuralmuskulatur,

— im Hinterleib wegen der weichhäutigen Ausbildung der pleuralen

Region, der Pleuralhaut, speziell als Flankenmuskeln bezeichnet —
zerfällt in zwei verschiedene Kategorien: In

6. die Kategorie der dorsoventralen Seitenmuskeln

oder der lateralen, seitlichen, äußeren Dorsoventralmuskeln oder der

langen Seitenmuskeln, welche die sternalen Seitenbezirke der

tergalen Region bzw. die Seitenränder der Tergalplatte mit den Seiten-

rändern oder den Seitenteilen der sternalen Region verbinden, Musculi

dorsoventrales laterales der Segmente IVa—la, III—I Idv7n {1905 in

der Imago als pm und als sogenannte »sternalpleurale « Seitenmuskeln

mit teilweiser Charakterisierung als echte Dorsoventralmuskeln (vgl.

S. 467, 1905) geführt).

In

7. die Kategorie der unterbrochenen Seitenmuskeln

— oder im Abdomen der Flankenmuskeln — der kurzen Seiten-

muskeln, Musculi laterales der Segmente, IVa—la, III—I pm,

welche in der pleuralen Seitenwand absetzen, d. h. den mittleren Teil

der pleuralen Region mit dem sternalen Seitenteil einerseits, dem
tergalen Seitenbezirk anderseits verbinden.

Diese Kategorie kann daher folgendermaßen unterschieden werden

:

1) Die Gruppe der sternalpleuralen Seitenmuskeln oder

Flankenmuskeln; im Abdomen mit langen, hochhinaufreichenden und

mit kurzen Flankenmuskeln.

2) Die Gruppe der tergalpleuralen Seitenmuskeln; im Ab-

domen mit langen, tiefhinabreichenden Flankenmuskeln, welche den

kurzen sternalpleuralen Flankenmuskeln begegnen.

Muskeln von »intrapleuralem« Charakter können— abgesehen von

den abdominalen Stigmenmuskeln stim — nach den neuen Anschau-

ungen nicht mehr angenommen werden. Zur Kategorie der sternal-

pleuralen Muskeln können einige mit Spezialfunktionen versehene

Muskeln gerechnet werden.

^®
gesamte Seitenmuskulatur

fehlt im Segment der zweiten Maxille, in der Halshaut. In den übrigen

Segmenten können die Seitenmuskeln in gleicher Weise unterschieden

werden als vordere, dem Episternum zugeordnete, episternale

Seitenmuskeln von den hinteren epimeralen Seitenmuskeln

im epimeralen Bezirk.
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Diese Einteilung in Gruppen trifft besonders für die seitlichen

Dorsoventralmuskeln zu, da die

vordere Gruppe mit dem Idvml im Abdomen, dem ldvm4 (vgl.

mit dem Idvml) im Thorax (1905: pmd mit pml), d. h. mit dem seg-

mentalen vorderen episternalen dorsoventralen Seiten-

muskel als Haupt- oder Stammuskel und die

hintere — vom Prothorax abgesehen — aus einem Muskel

bestehende Gruppe, mit dem ldvm2 (in der Imaginalbeschreibung

1905: dem thoracalen fm6), d. h, mit dem segmentalen hinteren

epimeralen dorsoventralen Seitenmuskel als Haupt- oder

Stammmuskel

der vorderen bzw. hinteren Gruppe in der Kategorie der medialen

Dorsoventralmuskeln entspricht. Beide dorsoventrale Kategorien ent-

sprechen einander sogar derart, daß in den vorderen Gruppen große

Analogien hinsichtlich des Zerfalles in Teilmuskeln bestehen.

8. Die Kategorie der »intratergalen« Muskeln,

nur in topographischem Sinne »tergalpleural «, wird gleichfalls als pm
geführt (vgl. 1905); sie fehlt im Abdomen völlig.

ß. Das Abdomen.

a. Einzelbeschreibung der Muskeln.

Das vierte und dritte Abdominalsegment IV a und III a i.

Längsmuskeln (vgl. 1905, S. 366).

Die ventrale Längsmuskulatur.

1) (1905: 1) Musculus ventralis primus, /7a bzw. 7//a v/mi,

intersegmentaler medianseitiger ventraler Längsmuskel
(vgl. Fig. 21). Er entspricht den bei der Imago gemachten Be-

obachtungen, jedoch entspringt er weiter hinten und seitlicher, im

Beginn des letzten Drittels des Abdominalsternits, er ist daher kürzer

und mehr schräg nach hinten und einwärts gerichtet, auch im ganzen

schwächer als in der Imago.

2) (1905:2) Musculus ventralis secundus, IVa bzw. Illa

vlm2, intersegmentaler lateraler ventraler Längsmuskel

(vgl. Fig. 21). Er gleicht dem in der Imago beschriebenen Muskel.

Im dritten Abdominalsegment tritt er jedoch in enge Beziehung zum

metathoracalen /// vlm2 (45).

1 Vgl. Textfig. 1—9; T ifel XX ff., Fig. 8—21, Fig. 26—28, 36, Schema I, III, V.
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Die dorsale Läugsmnsknlatnr.

3) (1905:3) Musculus dorsalis primus-quintus, IVa bzw.

Illadlml—5, intersegmentaler dorsaler Längs muskel (vgl,

Fig. 8—20, Taf. XXff.). Der allgemeine Befund entspricht in den

älteren Zuständen des Stadium 1 den bei der Imago gemachten Beob-

achtungen. Im Speziellen ergeben sich Abweichungen folgender Art,

welche im dritten Segmente eingehend studiert wurden:

Im Übergangszustand.

Ungeachtet der Breite und der nicht völlig scharfen Begrenzung

innerhalb des tergalen Muskelbelags lassen sich fünf gesonderte Muskeln

unterscheiden: a. vier median-paarige, eutergale Muskeln als median-

paarige Gruppe: Illadlml, IIIadlm2, IlladlmS u. 4, deren hintere

Ansatzstellen vereinigt sind, und b. eine laterale, pleurotergale Gruppe,

die Fasergruppe des tergalen Seitenbezirks, der Muskel dlm5,

welche beide voneinander deutlich geschieden sind, besonders in den

hinteren Ansatzstellen.

a. Die mediale Gruppe:
Illadlml: Er enthält die kräftigsten, median gelegenen dorsalen

Muskellagen in breiter, etwas zweiteiliger Lage.

IIIadlm2 entspringt wie der vorige nahe am tergalen Vorder-

rande und schließt sich ihm seitlich, durch einen Zwischenraum deut-

lich getrennt, als ein gleichfalls breiter innerer Belag der Tergalplatte

an. Die seitlichen Fasern werden jedoch immer kürzer nach Maßgabe

des Ansatzes des medialen Dorsoventralmuskels edvml und 2 {5, 6).

Beide Muskeln können als medial -dorsale Untergruppe oder
Teilgruppe zusammengefaßt der seitlich -dorsalen Teilgruppe
der medianpaarigen Gruppe gegenübergestellt werden mit folgenden

Muskeln

:

IlladlmS: Als seitliche Teile des IIIadlm2 aufzufassen, schließen

sich diese Muskelfasern letzterem lateral seitlich an. Sie beginnen

in der hinteren Hälfte des Tergits median-seitlich vom Dorsoventral-

muskel edvml + 2 (5, 6) und nach anfangs gesondertem Verlauf ver-

einigen sie sich schließlich mit jenem IIIadlm2.

Illadlml: Er entspringt im hinteren Drittel des Tergits, lateral

seitlich hinter dem Dorsoventralmuskel edvm {5, 6). Bei seinem Be-

ginne vom vorhergehenden Muskel noch deutlich gesondert, trifft dieser

schwache Muskel mit ihm an der hinteren Ansatzlinie in der Inter-

segmentalhaut zusammen.

b. Die laterale, die pleurotergale Gruppe IlladlmS: Ais
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breite platte Muskellage verläuft dieser Muskel von den vorhergehen-

den Muskellagen durch einen gleichmäßig beträchtlichen Zwischenraum

getrennt in dem seitlich tief hinabreichenden, abwärts gebogenen

Seitenteil des Tergits. Entsprechend dem Ansatz des Dorsoventral-

muskels edvml + 2 {5, 6) sind die in der zweiten hinteren Hälfte des

Tergits entspringenden medialen Faserzüge kürzer als die immer weiter

nach vorn greifenden lateralen, deren Ansatzstellen aber den Vorder-

rand nicht erreichen.

Map/f

pm't

Textfig. 1.

Hinterer Bezirk des dritten Hinterleibssegmentes im frühen nach-
embryonalen Übergangszustande des Stadium 1. (120. Schnitt der Serie

Nr. 8, vgl. Erklärung S. 606 ff. u. 611.) Ventral ist der Übergang zum vierten Abdominalsegment

getroffen, dessen Sternit vorn medial vom Steruit des dritten Segmentes liegt. Der Verlauf des

medialen ventralen Längsmuskels lila vlml (1) ist aus den benachbarten Schnitten ergänzt. Die

beiden lateralen ventralen Längsmuskeln IlaivlmS (19) und Illa vlm2 (2) enden hier am Vorder-

rande des vierten Abdominalsternits, wälirend der metathoracale Illivlml (45) weitergeht (vgl. auch

bei der Imago, Fig. 35). Die mächtig entwickelte hintere mediale Dorsoventralmuskulatur läßt

den von dem lateralen dorsalen Längsmuskel dlm5 (3) eingenommenen pleurotergalen Seitenteil

des Tergits plt frei; es tritt der entsprechende hintere laterale Dorsoventralmuskel ldvm2 (8) auf.

Die unterbrochene Flankenmuskulatur links setzt an einem der in der Flankenfurche Is befindlichen

Chitinplättchen ch an; der pm3 ist durch starke Kontraktion verkürzt und die Flankenhaut ist

entsprechend gefaltet. Rechts ist pmi gemäß Kombination mit dem nach hinten folgenden Schnitt

angedeutet. Der Stigmenmuskel pstm6 befindet sicii einige Schnitte vorher. i Die photographische

Wiedergabe diese« Schnittes auf Taf. XXV, Fig. 26, gibt eine Anschauung von der starken Quer-

streifung der medialen Dorsoventralmuskulatur edvm und von dem Darminhalt.

Im Normalzustand.

Nach Fortfall der Übergangs-Dorsoventralmuskulatur edvm (5, 6)

greifen die kurzen Fasern der IlladlmS u. 4 allmählich nach vorn über

und schließen sich der medianen Muskellage an, indem zunächst noch

ein lateraler Bezirk nahe am Vorderrande frei bleibt.

1 Wenn von einem vorhergehenden oder nachfolgenden Schnitt die Rede

ist, so bezieht sich dies ohne Rücksicht auf die Reihenfolge der Textfiguren auf

das Tier und bedeutet oralwärts oder caudalwärts.
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Es lassen sich nunmehr haui^tsächhch drei Muskelgruppen unter-

scheiden: Die kräftige medianpaarige des IllacUml, die mittlere, aus

dem gleichfalls medianpaarigen IIIadlni2 und der medianen seitlich-

dorsalen Untergruppe der 7//ö c^?m3 + 4 zusammengesetzt, und die zu

ihr in räumlichen Gegensatz tretende kräftige laterale Gruppe des

Illadlmö, die Gruppe des tergalen Seitenbezirks.

Im Imaginalstadium konnte eine Zerlegung des gleichmäßig ein-

heitlichen Muskelbelags bei freihändiger Präparation nicht mehr nach-

gewiesen werden.

Vergleichende Betrachtung und Deutung.

Das Auftreten der lateralen Gruppe dlm5 des lateralen Seiten-

bezirks als ein deutlich abgesondert verlaufender seitlicher Muskel-

belag sowie die Zerlegung der medianen Muskelgruppe in vier Teil-

muskeln im Stadium 1, bezeichnet einen primären Zustand, welcher

sich auf das Auftreten der Dorsoventralmuskulatur zm'ückführen läßt.

Es besteht darin ein erheblicher Unterschied gegenüber den für die

Imago beschriebenen Verhältnissen, indem die primäre Grundlage in

der nachembryonalen Entwicklung nach Fortfall der Dorsoventral-

muskulatur infolge einer progressiven Rückbildung nicht mehr

hervortritt.

TransTcrsalmuskel, Quermuskel.

4) (1905:4) Musculus ventralis transversus /F bzw. ///arw

segmentaler ventraler Quermuskel, Transversalmuskel (vgl.

Fig. 19, 20). Er gleicht dem in der Imago beschriebenen Muskel;

bei gleicher relativer Stärke scheint er von typischerem Bau zu

sein, als in der Imago, in welcher jedoch bei mehr fibrillärem Bau

gleichfalls Querstreifung deutlich wahrnehmbar ist (vgl. auch S. 599).

Hier wie in der Imago ist er ein wirksamer Muskel.

Die DorsoTeutralmuskulatur.

(Mittlere mediale innere echte Dorsoventralmuskeln.)

5) Musculus dorsoventralis primus embryonalis IVa

bzw. Illaedvml, segmentaler medialer vorderer Dorsoven-

tralmuskel (vgl. Fig. 11—18, bzw. 19).

Er ist in der Imago nicht vorhanden.

Im Übergangszustand.

Der Muskel ist von bedeutender Größe und Kraftwirkung.

Er entspringt dicht an der Intersegmentalfalte im vorderen Bezirk

des medianen Abschnittes der Kückenplatte zwischen dem dorsalen
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Mat

MaJpmS

Ma,plh

'Ma,pm2

Ma, vlmZ

JEasf

Textfig. 2.

Entspricht der Textfig. 1. Links: Ventraler hinterer Bezirk des dritten
Hinterleibssegmentes im Übergang zum vierten Segmente von
einem Normalzustand des Stadium 1. Rechts: Vorderer Bezirk des dritten

Hinterleibssegmentes: (158. Schnitt der Serie Nr. 5, vgl. die Erklärung auf S. 606 ff. u. 609.) Man
sieht links den intersegmentalen unterbrochenen tergalpleuralen Elankeimiuskel IIIipm5 vom
dritten Abdominaltergit IIIa,t her mit dem IVa pml (9) in der Lateralfurche Is zusammen-

treffen, während der vordere dorsoventrale Seitenmuskel Idvml (7) des vierten Abdominalseg-

mentes auftritt. Die ventralen Längsmuskeln Illa vlml u. 2 (1, 2) und der IIa, ivlniS (19) mit

einem Ast la des Illivlml (45) setzen am Vorderrand des vierten Abdominalsternits an. Rechts

ist der Zusammentritt der ventralen Längsmuskulatur bei der Abgabe des Astes Illvlmla zu sehen.

Ma.plf

HajpmS

JUa.p/fj

Textfig. 3.

(Zur Textfig. 1 geliörig.) Links : Ventraler hinterer Bezirk des dritten Hin-
terleibssegmentes von einem Normalzustand des Stadium 1. Rechts

:

Vorderer Bezirk des Segmentes. (154. Schnitt der Serie Nr. 5, vgl. die Erklärung auf S. 606 ff. u. 609.)

Während links bereits das vierte Abdominalsternit IVa,st getroffen ist, vollzieht sich rechts der

Übergang zum zweiten Abdominalsegment. Die Abgabe des Astes la seitens des Illvlml (45) ist

zu sehen. Oenocyten und krümelige Elemente (vgl. S. 695) treten auf. Die linke Seite kann un-

mittelbar mit der Textfig. 1 verglichen werden, und man sieht die gewaltigen Umwälzungen auch

der räumlichen Verhältnisse, welche durch den Fortfall der medialen Dorsoventralmuskulatur

edvtn eingetreten sind. Die Flankenhaut plh tritt als Flankenwulst in normaler Lagerung auf,

vgl. 1904, S. 312.
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Längs muskel dlmo des tergalen Seitenbezirks und der medialen dor-

salen Längsmuskulatur dlml—4. Von etwa vierseitigem, besonders

dorsal in der Körperquerachse verlängertem Querschnitt verläuft er

stärker werdend senkrecht an die Bauchplatte, in deren vorderem

Seitenbezirk er vor dem Quermuskel und lateralwärts von der ven-

tralen Längsmuskulatur ansetzt.

6) Musculus dorsoventralis secundus embryonalis, IVa
bzw. IIIaedvm2, segmentaler medialer hinterer Dorsoventral-

muskel (vgl. Tai XXff., Fig. 11—19, bzw. 21).

Er fehlt in der Imago.

Im Übergangszustand.

Der Muskel ist von sehr bedeutender Größe und Kraft-

wirkung. Er entspringt vom vorigen völlig gesondert, aber dicht

hinter ihm, gleichfalls medianwärts von dem lateralen dorsalen Längs-

muskel dlm5 {3) im hinteren Bezirk des medianen Abschnittes der

Rückenplatte. Im Querschnitt mehr oder weniger gerundet verläuft

die mächtige Fasermasse senkrecht an die Bauchplatte, wo sie hinter

dem vorigen Muskel und hinter dem Quermuskel Illarm, gleichfalls

lateralwärts von der ventralen Längsmuskulatur ansetzt.

Beide Muskeln

vereinigen sich in ihrer Funktion zu mächtigen Kompressionen des Ab-

dominalsegmentes (Bd. CI, Fig. 43), indem sie durch Annäherung der

Bücken- und Bauchplatte aneinander den Durchmesser des Segmentes

verringern; sie wirken mit der Seitenmuskulatur Idvm zusammen.

Sie vermögen daher, mit den Dorsoventralmuskeln der andern Abdo-

minalsegmente vereint, die Leibesflüssigkeit unter gewaltigem Drucke

nach vorn zu treiben, ein Umstand, der bei dem Schlüpfen aus dem
Ei, bei Sprengung der Eischale durch die Nackenblase und vielleicht

auch noch bei der ersten Häutung ,d. h. also vor Eintritt in den Normal-

zustand des ersten Stadiums von höchster Bedeutung ist. Geaber 1877,

S. 107 u. a. schreibt diese Funktion ganz allgemein der abdominalen

Muskulatur zu, diese Funktion, welche sich neben nicht-abdominalen

Muskeln hauptsächlich durch die Dorsoventralmuskulatur im Abdomen

vollzieht und welche in verschiedene Einzelmechanismen zerfällt, wie

wir sehen werden (vgl. Bd. CI, S. 639). Die Embryonalhäutung mag

jedoch weniger auf die Mitwirkung dieser Dorsoventralmuskulatur an-

gewiesen sein, da die diesbezüglichen Bewegungen mehr ein Spiel der

intersegmentalen Längsmuskulatur bedeuten (vgl. 1905, S. 458). Eine

Vergrößerung des Körpervolumens zwecks Sprengung der alten Chitin-
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haut durch die Aufnahme von Luft in das Tracheensystem und durch

starke Ausdehnung des Darmes (ob durch Aufnahme von Luft oder

durch in denselben abgeschiedene Gase bleibe dahingestellt) kommt
bei der Embryonalhäutung im Gegensatz zu den späteren Häutungen

wohl kaum in Frage.

Dementsprechend finden wir auch

im Normalzustand des Stadium 1

diese gesamte DorsoVentralmuskulatur untergegangen; sie fehlt bereits

alsbald nach dem Eintritt in den Normalzustand. Sie fehlt bereits

la.t

Maplt,

Ma.dlmZ

Majc/fme

Textfig. 4.

Hinterer Bezirk des dritten Hinterleibssegmentes im frühen nach-
embryonalen Übergangszustande des Stadium 1; etwas weiter vorn als

Textfig. 1. (116. Schnitt der Serie Nr. 8, vgl. Erklärung S. 606ff. u. 611). Die rechtsseitige Trachee

ist aus dem vorhergehenden Schnitt übernommen. Auf dem folgenden Schnitt tritt rechts der vstmG
auf. — Der ventrale Längsmuskel Illvlml gibt den Astia ab. In der Flankenhaut das dritte

abdominale Stigma.

völlig— von einigen Restfibrillen abgesehen (vgl. Fig. 31 u. Textfig. 23)

in einem Alterszustande des Stadium 1 (Nr. 5), in welchem unter

der alten Cuticula die neue des Stadium 2 soeben in Bildung begriffen

ist und in welchem noch die dorsale Längsmuskulatur der

Nackenhaut, wenn auch bereits unter Rückbildungserscheinimgen

(vgl. auch Nr, 7 Bd. Gl, S. 538) besteht. In der Schnittserie durch ein

sehr junges Stadium 1 (vgl. Nr. 7) zeigt sie Rückbildungserscheinungen

in Form einer Histolyse ohne Beteiligung von Phagocyten, einen

Zerfall, und nach Art einer »Abmagerung« eine allmähliche Auflösung:

Die Sarcolemmaschläuche werden leer, indem sich die Muskelsubstanz

unter Verlust ihrer fibrillären Struktur und Querstreifung aus ihnen

entfernt; die schlaffen Konturen der ersteren sind noch einige Zeit

später zu sehen. Was aus ihnen wird, muß einer neuen Untersuchung
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vorbehalten bleiben. Die Textfig. 22, 26 und Taf. XXV, Fig. 30

zeigen diesen Vorgang in der Dorsoventralmuskulatur des ersten

Hinterleibssegmentes und Textfig. 48—50 im Segment der zweiten

Maxille.

Innerhalb welcher Zeit diese Muskulatur verschwindet, kann ich

noch nicht sicher feststellen, da dies eine noch größere Zahl von

Schnittserien mit genauer Bestimmung des Alters der Objekte er-

fordert, welche von einem jeden der 16—18 Tage, welche dieses

Stadium dauert, Zeugnis ablegen müssen. Jedenfalls verschwindet

sie sehr schnell innerhalb weniger Tage.

Vergleichende Betrachtung und Deutung.

Das Auftreten und der schnelle Untergang dieser Übergangs-

DorsoVentralmuskulatur interessiert uns in mehrfacher Hinsicht:

Einmal füllt sie eine Lücke aus, welche immerhin in dem Fehlen

einer medianwärts der abdominalen Flankenmuskulatur befindlichen

Dorsoventralmuskulatur bestand und welche uns 1905 auf Grund der

imagiualen Muskelverteilung zwang, eine allgemeine Homologie im

weiteren Sinne anzunehmen zwischen der flankenständigen Dorsoven-

tralmuskulatur {IVa—ladvm, 1905: 5, 18, 31), d. h. der seitlichen

Dorsoventralmuskulatur im Abdomen einerseits und der ihr im Thorax

nicht gleichwertigen, reich differenzierten Dorsoventralmuskulatur /,

//, Illdvm (1905, S. 457: 42—47, 48—50, 53 usw.) und einem Teil der

ihr gleichwertigen langen dorsoventralen Seitenmuskeln 'pm, jetzt Idvm

anderseits.

Damit aber eröffnet sich durch die Gegenüberstellung einer

medialen echten und einer lateralen flankenständigen

Dorsoventralmuskulatur im Abdomen die Möglichkeit, diese

Einteilung mit Erfolg auch auf den Thorax anzuwenden.

Indem schließlich der in den mechanischen Aufgaben dieser Mus-

kulatur liegende Gegensatz betont wird: Das selbständige Auftreten

einer respiratorisch wirksamen unabhängigen Flankenmuskulatur gegen-

über einer als »compressores« des Hinterleibes wirksamen echten Dorso-

ventralmuskulatur —, so erhält man durch den Untergang der letzteren

außerdem einen Hinweis darauf, wie schnell funktionslos werdende

Muskulatur zu schwinden vermag. Wir werden diese Gesichtspunkte

zu weiteren Folgerungen verwerten können, vgl. S. 753 ff.

Von besonderem Interesse ist es ferner, daß durch den Fortfall der

gesamten medialen Dorsoventralmuskeln im Abdomen, welche den

ganzen Raum zwischen Darm und Körperwand einnehmen, Platz ge-
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schaffen wird für die Entwickluno- der Keimdrüsen, welche in der

Imago das vordere Abdomen erfüllen, vgl. Bd. CI, Tafelfig. 44 u. 45.

Die Seitenmuskulatur^ Flankenmuskulatur.

DorsoTcntrale Seiteumuskeln.

7) Musculus dorsoventralis lateralis primus, IVa bzw.

Illaldvml, segmentaler vorderer dorsoventraler Seitenmus-

kel (vgl. Taf. XXII, Fig. 18—21). Er wurde in der Imago nicht be-

schrieben^er ist jedoch dort als ein äußerst schwacher Muskel vor-

handen.

Als breiter, bandartig platter und sehr kräftiger Muskel ent-

springt er an der Seitenkante der Tergalplatte ganz vorn am Vorder-

Ma,pJt

Idvm2-

Sti

Ma.plh ^tm

pstmß'

ls*ch

p/TTf

Ia,plh

's-ch

^Ma. inIm3 *Jl3, iilm2

vlm2

Mi/Iml

Ma, vlm

Maßt

Textfig. 5.

(Entspricht der Textfig. 4.) Ventraler hinterer Bezirk des dritten Hinter-
leibssegmentes voneinemNormalzu stand des Stadium 1 (links). Rechts:

Hinterster Abschnitt des zweiten Abdominalsegmentes dgl. (149. Schnitt der Serie Nr. 5, vgl.

die Erklärung auf S. 606ff. u. 609). Infolge der schiefen Lage des Schnittes ist links das dritte

Abdominalganglion, rechts erst die freie zuführende Längskommissur getroffen. Oenocyten und

krümelige Elemente vgl. S. 610 u. 695. Rechts die Abgabe eines Astes la seitens des Illvlml (45) an

das dritte Abdominalsternit. Über die fdvm vgl. Erklärung zu Textfig. 3. Links: Hinteres Ende
der Pleuralplatte pl.

winkel, dicht an der Intersegmentalhaut, in welche er seitlich etwas

übergreift. Er verläuft an die vordere Seitenkante des Sternits, wo

er zugleich mit IVa bzw. Illapml u. 2 (9, 10) ansetzt vor der Ansatz-

stelle des Quermuskels rm (4). Er ist im Übergangs- und im Normal-

zustande in gleicher Weise vorhanden. Im weiteren Verlaufe der Meta-

morphose wird er bis zum Imaginalstadium ein wenig (etwa um 1/20)

rückgebildet (vgl. Tabelle S. 656). Im Übergangszustand der Imago

noch gut erhalten, fällt er danach einer weiteren Rückbildung anheim.
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Nachtrag zu der Imago.

IVa bzw. Illaldvml (ad 5, 1905, S. 368), vgl. Fig. 35 u. 36. In Anbe-

tracht des imaginalen Fortbestandes des im ersten Stadium allerdings

mächtig entwickelt auftretenden hinteren lateralen Dorsoven-

tralmuskels ldvm2 {8), dvm in der Imago (1905: 5) war nicht ein-

zusehen, weshalb der im ersten Stadium aufgefundene und hier fast

ebenso mächtige vordere laterale Dorsoventralmuskel Idvml in der

Imago fehlen sollte, zumal er als mutmaßlicher Atemmuskel seine

Funktion behält.

Ein Studium von Frontalschnittserien durch die nach der Häutung

noch nicht erhärtete, also noch im Übergangszustande befindliche

Imago ergab, daß der Muskel tatsächlich auch in der Imago in einer

dem ldvm2 entsprechenden Ausbildung vorhanden ist, wäh-

rend der Normalzustand der Imago ihn in derartig schwacher

Ausbildung zeigt, daß er auch bei der erneuten freihändigen Nach-

untersuchung, bei der sein Vorhandensein auf Grund der Serienschnitte

doch schon Voraussetzung war, anfangs nicht gefunden werden konnte.

Er ist nämlich gleich den übrigen Flankenmuskeln ziemlich durch-

sichtig und, von dem ebenso durchsichtigen Fettkörper allseitig um-

geben, zunächst unsichtbar; erst nach Fortpräparation des Fett-

körpers wird er gleich den übrigen Flankenmuskeln sichtbar, wobei

er aber, wenn man sein Dasein nicht vorher kennt, leicht mit ent-

fernt wird (vgl. Taf. XXVI, Fig. 36 u. S. 830).

Bei einem Studium des Imaginalstadiums habe ich mich auf die

freihändige Präparation der abdominalen Muskulatur allein verlassen;

ich hatte ihn daher übersehen. Von den in Alkohol konservierten

Tieren wurden meistens Exemplare mit möglichst gedehnter Flanken-

haut zerlegt, da man an solchen die übereinandergelagerten, im ge-

dehnten Zustande befindlichen, daher schmalen Muskeln mit größerer

Sicherheit feststellen kann. Die Art des Kontraktionszustandes ist

auch bei den Beschreibungen zu berücksichtigen, wie im vorliegenden

Falle, wo der Muskel stark gedehnt und besonders dünn ist. Die Be-

schreibung lautet demnach für den Normalzustand:

Am seitlichen Vorderwinkel des Tergits entspringend

verläuft er in gedehntem Zustande als haarförmig dünner

zarter Strang abwärts und setzt^ die unterbrochenen Flan-

kenmuskeln ^ml und 'pm2 (1905 : 6, 7, S. 368) begleitend und

mit ihnen sehr eng verbunden^ an der seitlichen Vorder-

ecke des Sternits an.
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Im Übergangszustand der Imago.

Wie im Stadium 1 ist der Muskel nahe der oberen und unteren

Insertion breiter und platter. Da der Muskel — im Gegensatz

zum Normalzustand der Imago — sich hier als nur wenig schwä-

cher erweist als der hintere laterale Dorsoventralmuskel ldvm2, so

ist anzunehmen, daß er im Übergangszustand der Imago bei dem
Häutungsvorgang noch wirksam ist, daß er danach aber einer Rück-

bildung anheimfällt. Auch zeigt er hier — im Gegensatz zum Normal-

zustand der Imago — eine im zweiten Abdominalsegment (vgl. 24)

besonders scharf ausgeprägte Bezugnahme auf die seitliche Fort-

setzung der tergalen Intersegmentalfalte. Diese schon im Verlaufe der

nachembryonalen Metamorphose auch in der lateralen Dorsoventral-

muskelgruppe angebahnte und nunmehr für diesen vorderen Muskel

der Gruppe am Ende der Entwicklung durchgeführte Rückbildung,

läßt den Schluß zu, daß es in der Imago weniger auf eine Verschie-

bungsmöglichkeit der Rücken- und Bauchplatte gegeneinander —
zumal auch in Anbetracht des Fortfalls der Häutungen mit den Vor-

gängen nach vorn gerichteter Pressungen — ankommt, als auf das

Spiel der innerhalb der Flankenhaut ansetzenden Atem-
muskulatur im engeren Sinne. Sieht man das Verhalten der

relativen Muskelstärken in den verschiedenen Stadien als einen Ausdruck

kinematischer Beziehungen der einzelnen Teile zueinander in diesem

Sinne an, so ist es erlaubt, diese laterale Dorsoventralmuskulatur —
ungeachtet etwaiger Nebenaufgaben bei den Atmungsbewegungen

—

nicht der eigentlichen Atemmuskulatur zuzurechnen. Denn

da mit zunehmender Reife der keimbereitenden Organe, besonders beim

weiblichen Tiere die Bewegungsvorgänge innerhalb der vorderen Ab-

dominalsegmente eingeschränkt sind, erscheint die Stetigkeit der Ver-

bindung zwischen Rücken- und Bauchplatte durch den in der Mitte

des tergalen Seitenrandes ansetzenden hinteren ldvm2 genügend ge-

währleistet.

Nachdem ferner im Abdomen die echte Dorsoventralmuskulatur

bereits im ersten Stadium nach Erledigung ihrer Aufgaben zugunsten

der Entwicklung der keimbereitenden Organe verschwunden ist

(S. 650 f.), erscheint nunmehr die Atemfunktion hauptsächlich nur noch

mit den ihr speziell obliegenden tergalpleuralen und sternalpleuralen

Flankenmuskeln verknüpft zu sein.

In diesem Sinne muß auch der folgende Muskel betrachtet

werden.

Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. C. Bd. 43
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8) (1905:5) Musculus dorsoventralis lateralis secundus

IVa bzw. IIIaldvm2, segmentaler lateraler hinterer Dorso-

ventralmuskel = M. dorsoventralis IVa bzw. Illadvm in der

Imago (vgl. Fig. 21 bzw. 19).

Er entspricht dem Befunde in der Imago.

Er weicht jedoch von diesem im einzelnen durch seine relativ

erheblich kräftigere Ausbildung ab, indem er von breiter bandartig

platter Gestalt den vorderen dorsoventralen Seitenmuskel (7) im Über-

gangszustande der Imago und auch im Stadium 1 noch ein wenig an

Größe übertrifft, ferner durch seinen ein wenig nach vorn geschobenen

unteren Ansatz an der sternalen Seitenkante, lateralseitig und etwas

vor dem Ansatz des IVa bzw. IIIaedvm2 (6). Seine relative Größen-

abnahme bis zur Imago beträgt fast ein Viertel (Tabelle S. 656).

Nachtrag zu der Imago.

Eine eingehende Nachuntersuchung des imaginalen Muskels auch

an Schnitten zeigt, daß er dicht vor den tergalpleuralen Seitenmuskeln

pmd und ipmö {12, 13) und völlig getrennt von ihnen entspringt.

Vergleichende Betrachtung und Deutung.

Indem je ein dorsoventraler Seitenmuskel sich dem vorderen und

dem hinteren medialen echten Dorsoventralmuskel {5, 6) lateralseitig

nebenordnet, wird eine Symmetrie der Verteilung in der abdominalen

DorsoVentralmuskulatur in solcher Weise hergestellt, daß eine vor-

dere Dorsoventralmuskulatur von einer hinteren Dorsoventral-

muskulatur, beide mit einem medianen und einem lateralen

Anteil, unterschieden werden muß; diese Unterscheidung, welche im

Imasinalzustand nicht erkannt werden kann, wird aber nun von

größter Bedeutung für die Beurteilung morphologischer Verhältnisse

speziell auch im Thorax (vgl. S. 743 ff., 790, 802).

Beide Muskeln verraten auch durch ihre den edvm {5, 6) ähnliche

Querstreifung ihre Beteiligung am Embryonalmechanismus des Über-

gangszustandes.

Unterbrochene sternalpleurale und tergalpleurale Seitenmuskeln.

Atemmuskeln im engeren Sinne.

Diese Muskeln können als spezielle Atemmuskeln bezeichnet

werden, da sie auch ohne Mitwirkung der dorsoventralen Seitenmuskeln

Idvm (vgl. S. 653) die speziellen Bewegungserscheinungen in der Stigmen

tragenden Flankenhaut zu vollziehen imstande sind.

Die Feststellung dieser im Übergangszustande des ersten Stadiums
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schwachen Muskehi war mit Schwierigkeiten verbunden. Der Ver-

gleich jedoch der Frontalschnittserie vom Übergangszustande des

ersten Stadiums Nr. 9 mit der Querschnittserie eines Normalzustandes

Nr. 5 im einzelnen durchgeführt, ergab eine Übereinstimmung beider

Serien und einen Einklang mit der Frontalschnittserie durch die Imago

Nr. 1. Ob sich im Verlaufe einzelner Teilfaserzüge Abweichungen von

der Imago ergeben, ist nicht verfolgt worden, da dies für die vorliegen-

den Untersuchungen belanglos ist. Gelegentliche Feststellungen sind

an der betreffenden Stelle angemerkt.

Nach den durch die dorsoventrale Flankenmuskulatur veran-

laßten Erwägungen (S. 653) bietet es ein besonderes Interesse, durch

Textfig. 6.

Vorderer Bezirk des dritten Hinterleibssegmentes im frühe nnacli -

embryonalen Übergangszustande des Stadium 1. (111. Schnitt der Serie

Nr. 8, vgl. Erklärung auf S. 606ff. u. 611). Der ventrale Transversalmuskel IIIa,rm (i) gibt die

Grenze zwischen vorderem und hinterem Segmentbezirk an. Links vergleiche mit rechts in der Text-

fig. 4. Der metathoracale ventrale Längsmuskel Illivlml (45) gibt einen Ast la an das dritte Ab-

dominalsternit ab. Tergal erfolgt der Übergang des borstenbesetzten (bo) Hinterrandes des zweiten

Abdominaltergits IIa,t zum dritten Abdominaltergit IIIa,t vermittels der Intersegmentalhaut;

an beiden letzteren setzen die dorsalen Längsmuskeln des zweiten Abdominalsegmentes an. Man
vergleiche diesen Schnitt mit der von HeymonS 1895 gegebenen Darstellung eines Querschnittes

durch das Abdomen eines reifen Embryo von Gryllus campestris, Tai. XI, Eig. 88.

Abnahme ungefährer Maße einen Vergleich des Übergangszustandes

des ersten Stadiums mit der Imago hinsichtlich der relativen Stärke-

verhältnisse dieser Muskeln in der Form einer Tabelle herbeizuführen:

Tabelle der relativen Größenveränderungen in der abdominalen Planken-

muskiilatur während der nachembryonalen Metamorphose durch den

Vergleich des ersten Stadiums mit der Imago.

Von zwei Frontalschnittserien durch die Übergangszustände des

ersten Stadiums Nr. 9 bzw. der Imago Nr. 1 wurden unter Anwendung

je beliebiger Vergrößerung nach Zeichnungen vermittels des Winkel-
43*
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sehen Projektions -Zeichenapparates Maße abgenommen an jenen

Stellen der Muskeln, welche dem Normalverhalten des Muskels und

Madlm

Oen

Textfig. 7.

(Entspricht der Textfig. 6.) Links: Vorderer Bezirk des dritten Hinterleibs-
segmentes von einem Normalzustand des Stadium 1. Rechts : Hinte-

rer Bezirk des zweiten Hinterleibssegmentes dgl. (143. Schnitt der Serie Nr. 5, vgl. Erklärung,

S. 606 ff . u. 609.) Der Querschnitt ist vollständig wiedergegeben zur Veranschaulichung der dorsalen

Längsmuskulatur und der gesamten Raumverhältnisse im Abdominalsegment nach Fortfall der

medialen Dorsoventralmuskulatur ed/cm ; er kann links mit der Textfig. 6 des Übergangszustandes

(Nr. 8) unmittelbar verglichen werden. Der Raum zwischen den dorsalen Längsmuskeln IIIa,dlm

3 + 4 und IIIa,dlm5 wurde im Übergangszustande von der medialen Dorsoventralmuskulatur edvm
eingenommen, auf welche sich die krümeligen Restbestände krm beziehen. Die lateralen Oenocyten

des Übergangszustandes findet man auf der Textfig. 9; der genannte Raum wird in späteren

Stadien, vgl. die Imago, durch einen gleichmäßigen Längsmuskelbelag eingenommen. Die ventralen

Oenocyten wurden in der Schnittserie des Übergangszustandes nicht angetroffen. Die pleurale

Chitinhaut ist als Pleuralplatte pl verstärkt und vom Tergit deutlich durch eine kurze, dünnhäutige

Strecke getrennt; beiderseits der Platte sind Falten. Vgl. liierzu die photographische Wieder-

gabe auf Taf. XXV, Fig. 27, welche Andeutungen über die histologische Beschaffenheit der Oeno-

cyten und über den Darminhalt gibt. Sie zeigt beiderseits außerdem die Querschnitte der

Hinterschenkel. Während rechts der dlmS des zweiten Abdomnalsegmentes in der Intersegmental

-

haut endet, entspringt links der dlmS des dritten Segmentes.

der dazu passenden Schnittlage entsprach, d. h. möglichst entfernt

von den Ansatzstellen, ungefähr in der Mitte des Verlaufs, in der

Richtung der größten Breite des Querschnittes; eine Annahme, die bei
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diesen melir oder minder abgeplatteten Muskeln besonders gerecht-

fertigt ist. Da die derart an beliebigen Vergrößerungen gewonnenen

Gröi3enmaße willkürliche, keine absoluten und daher nicht direkt

vergleichbar sind, wurden die am Stadium 1 gewonnenen Größen

sämtlich mit einem gleichen Faktor multipliziert.

Dieser Faktor wird durch den Vergleich zweier Größen gewonnen,

welche den gleichen Teilen in je einem Stadium 1 und einem Imaginal-

stadium entnommen sind. Diese Größen werden an solchen, in sich

einheitlichen, ungeteilten Skeletstücken oder Skeletbezirken gemessen,

von denen man annehmen darf, daß sie im Verlaufe der nachembryo-

nalen Metamorphose eine konstante, mit dem Wachstum des Tieres

gleichen Schritt haltende Größenzunahme erfahren, im Unterschiede zu

allen solchen Muskeln, von denen man in Anbetracht der wechselnden

Stärkeverhältnisse eine relativ konstante, dem Wachstum des Tieres

entsprechende Größenzunahme von vornherein nicht erwarten darf,

und bei denen man daher relative Größenverschiedenheiten in den

einzelnen Stadien voraussetzen muß. Der Faktor wird aus den Maß-

unterschieden der gleichen Skeletteile beider Stadien durch Division

des am ersten Stadium gewonnenen Maßes in das an der Imago er-

haltene berechnet.

Indem also mit diesem Faktor sämtliche am Stadium 1 gewonnenen

Maße, z. B. der Muskeln multipliziert werden, erhält man aus den rela-

tiven Größen absolute Größen mit direkt vergleichbaren Maßzahlen.

Man erfährt auf diese Weise, ob sich ein Muskel in der Imago relativ

vergrößert oder verkleinert hat.

Von Chitinteilen (vgl. auch Vosseler 1905, S. 321) kann als

Grundlage zur Berechnung des Faktors, z. B. die Längenausdehnung

des dritten Abdominaltergits Illa, t gelten, in welchem keine allge-

meinen Änderungen im Chitinskelet und in der Muskelverteilung an-

genommen zu werden brauchen. Im vorliegenden Falle z. B. wird

demnach die Größe des dritten Abdominaltergits im Stadium 1 durch

Multiplikation mit dem gewonnenen Faktor dem imaginalen Tergit

an Größe gleich gemacht, während alle übrigen, für das erste Stadium

berechneten Größen auf eine entsprechende Höhe gebracht werden.

Es werden auf diese Weise die an den Muskeln gewonnenen — hinsicht-

lich des Stadium 1 also vergrößerten — Maßzahlen beider Stadien direkt

vergleichbar, und es kann die Veränderung — sei es eine Zunahme

oder Abnahme der Muskelstärke während der Metamorphose — ziffern-

mäßig ausgedrückt werden. Dem entspricht die vorstehende Tabelle:

Die darin enthaltenen Zahlen geben bereits eine gute Grundlage
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für eine Abschätzung der die StärkeVerhältnisse jugendlicher und

imaginaler Muskulatur betreffenden Veränderungen ab; einer viel um-

ständlicheren Abnahme von Maßen an Exemplaren des Übergangs-

und Normalzustandes des Stadium 1 und einer komplizierten Rechnung

würde es jedoch bedürfen, diese Größen völlig genau anzugeben:

Es müßten die Mittelwerte für den Flächeninhalt des Muskelquer-

schnittes, welche aus Berechnungen an verschiedenen Stellen je eines

Muskels gewonnen werden, miteinander verglichen werden und es

würden dabei noch folgende Fehlerquellen zu berücksichtigen sein:

Nicht alle Muskeln sind gleichmäßig und genau quer getroffen,

die Kontraktions zustände der Tiere und der einzelnen Muskeln

'Za,pn

Is

Es IdvmZ

Oen

Textfig. 8.

(Entspricht der Textfig. 6.) LinliS : Ventralervorderer Bezirk des dritten Hin-
terleibssegmentes von einem Normalzustände des Stadium 1. Rechts:

dgl. lünterer Bezirk des zweiten Hinterleibssegmentes. (141 u. 142. Schnitt kombiniert aus der

Serie Nr. 5, vgl. die Erklärung auf S. 606 ff. u. 609). Etwas weiter vorn als vorige Figur, vgl. diese.

Links ist der Übergang zum zweiten Abdominalsegment durch den IIa,ipm5 (29) angedeutet.

sind ungleich, wobei zu beachten ist, daß nach den bei Wirbeltieren

gemachten Erfahrungen die Maximalverkürzung eines Muskels nur

um den zehnten Teil seiner Gesamtlänge im gedehnten Zustande mög-

lich ist.

Die Ernährungszustände sind verschieden, je nach dem sich

das Tier in einem Zustande vor oder nach der Häutung befindet.

Ferner muß die individuelle Größe der Tiere berücksichtigt

werden, die sich allerdings mehr an den Maßen an der Imago bemerkbar

macht. Dies sind alles Verhältnisse, die sich zum Teil unserer Beur-

leitung und Korrektur ganz entziehen und kaum jemals auf zwei ver-

schiedenen Schnittreihen übereinstimmen würden.



660 Friedrich Voss,

Da die in obiger Tabelle gegebenen Maße an Tieren gewonnen

wurden, die sich in einander ähnlichen Kontraktionszuständen— wahr-

scheinlich ist der Übergangszustand Nr. 9 des ersten Stadiums be-

sonders stark kontrahiert — und Ernährungsverhältnissen befinden,

so scheinen sie mir ungeachtet einer gewissen Bedingtheit und Ein-

schränkung ihres Wertes dennoch brauchbare Anhaltspunkte im
allgemeinen zu bieten und daher für unsere Zwecke auszureichen.

Zur Beurteilung der normalen Stärkeverhältnisse von Muskeln im

Bereich der abdominalen Flankenhaut kommen erst die Verhältnisse

vom dritten Abdominalsegmente ab in Betracht, da die Stärke und

Ansatzverhältnisse im zweiten Abdominalsegmente im Anschluß an

die Ausbildung einer Pleuralplatte und des Parasternum, in Kom-
bination mit dem der Rückbildung anheimfallenden ersten Abdomi-

nalsegmente, gestört und in spezieller Hinsicht weiter entwickelt sind

(vgl. 1905, S. 376). Die Maße des dritten Abdominalsegmentes liegen

daher der Tabelle zugrunde. Noch weniger geeignet sind die Thora-

calsegmente.

9) (1905:6) Musculus lateralis primus, IVa bzw. Illapml,

segmentaler kurzer sternalpleuraler Flankenmuskel (vgl.

Fig. 21 bzw. 20). Er gleicht dem in der Imago beschriebenen Muskel,

ist aber relativ bedeutend schwächer entwickelt als dort.

10) (1905:7) Musculus lateralis secundus, IVa bzw. Illa

•pmB, segmentaler langer sternalpleuraler Flankenmuskel
(vgl. Fig. 21 bzw. 20). Er gleicht dem in der Imago beschriebenen

Muskel und ist gleichfalls relativ schwächer als dieser.

Beide Muskeln zusammen genommen sind in der Imago um mehr

als die Hälfte relativ stärker entwickelt.

11) (1905:8) Musculus lateralis tertius, /Fa bzw. ///a ^m3,

segmentaler hinterer kurzer sternalpleuraler Flankenmus-
kel (Fig. 21 bzw. 20). Er gleicht dem in der Imago beschriebenen

Muskel auch hinsichtlich der auf den imaginalen Querschnitten beson-

ders deutlichen Zweiteiligkeit. Er ist jedoch hier im Übergangszustand

des ersten Stadiums ein wenig stärker als in der Imago.

12) (1905:9) Musculus lateralis quartus, 77a bzw. /Z/a pm4,

segmentaler langer tergalpleuraler Flankenmuskel (vgl.

Taf. XXII f., Fig. 21 bzw. 19, 20).

Er entspricht dem Befunde in der Imago ebenso wie der folgende:

13) (1905 : 10) Musculus lateralis quintus intersegmen-

talis, IVa bzw. Illaifmö, intersegmentaler langer tergal-

pleuraler Flankenmuskel (vgl. Fig. 21 bzw. 19, 20).
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Beide Muskeln stellen zwar an ihrer tergalen Ursprungsstelle eine

einheitliche, breite, platte Muskelmasse dar, ihre Fasern aber halten

sich hier wie in der Imago völlig getrennt in der Art, daß pm4 dicht

vor i'pmö entspringt. Sie geben im Stadium 1 dem Seitenmuskel ldvm2

an Stärke nichts nach, während sie ihn darin in der Imago beträcht-

übertreffen. Dies beruht, abgesehen v^on der Rückbildung des ldvm2,

besonders auf der ganz erheblichen— um mehr als die Hälfte— relativen

Verstärkung des intersegmentalen Muskels i'pmö derart, daß letzterer

im Übergangszustande der Imago den ldv'm2 an Stärke fast erreicht.

14) (1905: 11) Musculus lateralis sextus parastigmati-

cus, IVa hzw. Illa pstm6, segmentaler mittlerer langer ster-

nalpleuraler Flankenmuskel (vgl. Fig. 21 bzw. 19, 20).

Er entspricht den bei der Imago gemachten Beobachtungen

ebenso wie der folgende:

15) (1905:12) Musculus lateralis stigmaticus, Illastm,

segmentaler langer sternalpleuraler Flankenmuskel. Die

dem neu aufgefundenen echten Stigmenmuskel zukommende frühere

Bezeichnung ist nunmehr zu ändern in: Flankenmuskel des Stig-

ma (vgl. Fig. 19—21).

Beide an ihrer sternalen Ursprungsstelle vereinigten Muskeln sind,

wie die im Übergangszustande des ersten Stadiums gewonnenen, infolge

des unbestimmten Faserverlaufs nicht ganz exakt anzugebenden Maße

zeigen, in der Imago relativ etwas schwächer ausgebildet.

Nachtrag zu der Imago: Im Anschluß an die bei der Betrach-

tung des imaginalen Skelettes (S. 312) gegebenen Beschreibung kann

die Ansatzstelle des Muskels genauer dahin ergänzt werden, daß er

an der Unterfläche des chitinösen Vorsprungs, in welchem der ver-

stärkte Rahmen des vorderen Peritrema ventralwärts endet (vgl.

Krancher 1881) ansetzt.

Funktionell kann er als Stigmenöffner wirken, indem er entspre-

chend seinem nach hinten und oben schrägen Verlauf den unteren Teil

des vorderen Peritrema nach vorn zieht ; doch scheint diese Bewegungs-

möglichkeit, wie mir Versuche zeigten, keine ausgiebige zu sein, sondern

es scheint das Offenstehen der Stigmen zudem durch Elastizität ge-

währleistet zu werden.

Stigmenmnskel.

16) Musculus stigmaticus constrictor peritrematis, IVa
bzw. Illastim, echter Stigmenmuskel als Stigmenschließer

(vgl. Taf. XXVII, Fig. 35, der Imago).



662 Friedrich Voss,

Er gleicht dem in der Imago vorhandenen Muskel,

Nachtrag zu der Imago: Dieser relativ kräftige, parallelfaserige,

kurze Muskel entspringt dem vorigen genau gegenüber unterhalb der

Stigmenöffnung an der Oberfläche des aufgebogenen Chitinvorsprungs

(Zapfens, vgl. Krancher 1881), in welchen der verdickte Rahmen des

vorderen Peritrema ventralwärts fortgeführt ist. Er verläuft in der

Fortsetzung des vorigen Muskels über den untersten Teil der Stigmen-

spalte und über etwa das unterste Drittel der hinteren, das Stigma

umfassenden Chitinplatte hinweg an den Hinterrand und die Hinter-

fläche dieser Platte, in deren Mitte er ansetzt.

Durch seine Kontraktion zieht er die hintere Chitinplatte des

Stigma schräg abwärts nach vorn gegen den Eahmen der vorderen

Chitinplatte, indem der Chitinzapfen der letzteren als Punctum fixum

gilt. Dadurch werden die Ränder der vorderen und hinteren Chitin-

platte aneinandergepreßt und das Stigma ist geschlossen.

Dieser Muskel wurde in der Imago nicht beschrieben, da er erst

bei der Untersuchung an imaginalen Frontalschnitten gefunden wurde.

Wenn man ihn kennt, so ist er bei freihändiger Präparation an ge-

färbten Objekten der Imago noch am ehesten im ersten Hinterleibs-

segment zu sehen, wo er besonders groß ist. Da er genau als Fort-

setzung des vorigen stm erscheint, und die beide Muskeln trennende

feine Leiste schwer zu sehen, geben neben Schnitten das Totalpräparat

erst bei starken Vergrößerungen (etwa 250) über ihn völlige Gewißheit.

Das zweite Abdominalsegment IIa.

(vgl. Textfig. 9—20; Taf. XIX ff., Fig. 7—21, 22, 29, 35, 36; Schema I—VI,
Fig. 37—42; vgl. Bd. CI.)

Längsmuskeln.

Die ventrale Liing'smnsknlatni'.

17) (1905:13) Musculus ventralis primus, Ilavlml, inter-

segmentaler medianseitiger ventraler Längsmuskel (vgl.

Taf. XXIII, Fig. 21).

Dieser wie im dritten und vierten Abdominalsegment sehr schwache

Muskel entspricht dem bei diesem beschriebenen Verlaufe. Von
einer Zweiteiligkeit konnte gegenüber der Imago nichts bemerkt werden.

18) (1905:14) Musculus ventralis secundus, Z/a v/m2, inter-

segmentaler lateraler Längsmuskel und

19) (1905: 15) Musculus ventralis tertius IlaivlmS, dop-

pelt intersegmentaler lateraler ventraler Längsmuskel
(vgl. Fig. 19, 20).
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Diese beiden Muskeln bewahren im Übergangszustande des Sta-

dium 1 untereinander einen engeren Zusammenhang als in der Imago.

Vorn im Querschnitt deutlich unterschieden, sind sie in der Mitte eine

völlig einheitliche Masse und erst hinten gemäß ihres Ansatzes wieder

getrennt. Über ihren Faseraustausch mit dem metathoracalen Längs-

muskel Illivlml (45) vergleiche das bei diesem Gesagte (S. 708). Im
übrigen gleichen sie dem Befunde in der Imago; es findet auch keine

Überkreuzung dieser durchaus parallelen Muskeln statt.

Jla, ipmS'
Eapit

Textfig. 9.

Links: Intersegmentaler Bezirk, d. h. Übergangsbezirk des zweiten
Abdominalsegmentes zum dritten Abdominalsegmente von einem
frühen nach embryonalen Übergangszustande des Stadiuml. Rechts

:

Hinterster Bezirk des zweiten Abdominalsegmentes dgl. (109. Schnitt der Serie Nr. 8, vgl. die

Erklärung auf S. 606 ff. u. 609.) Links entfernt sich die dorsale Längsmuskulatur des zweiten Ab-

dominalsegmentes Ila.dlinl—5 von der tergalen Fläche, um dem erst in den folgenden Schnitten

getroffenen (bis Textfig. 6) Vorderrand des dritten Abdominaltergits zuzustreben. Nur der

IIa,dlm5 hat bereits im pleurotergalen Teil (.plt) des dritten Abdominaltergits IIIa,t zu einem Teile

Ansatz gefunden. (Die im Präparate durch eine Schnittverschiebung gestörte Lage dieses Teiles,

vgl. photographische Wiedergabe auf Taf. XXV, ist in dieser Zeichnung korrigiert.) Der inter-

segmentale Ila.ipniö (20) und der Illa.-pml (9) begegnen sich in der Seitenfurche Is des Flanken-

wulstes plh an einem Chitinplättchen. Das Sternit gehört dem dritten Abdominalsegment an und

zeigt den Ansatz des IIa,vlm2 (18), während die dem IIa,ivlm3 (IQ) entsprechende Fasermasse

weitergeht. IIIa,pinl ist aus dem folgenden, dem 110. Schnitt ergänzt. Die photographische

Wiedergabe dieses Sclinittes auf Taf. XXV, Fig. 28 , gibt eine Andeutung von der histologischen

Beschaffenlieit der Oeuocyten oeti.

Die dorsale Läugsmnsknlatnr.

20) (1905:16) Musculus dois&lis IIa dlml—5, intersegmen-

taler dorsaler Längs muskel (vgl. Fig. 7—18, Taf. XXIV, Fig. 22).

a. Eine medianpaarige eutergale Gruppe dlml—4.

b. Ein lateraler, pleurotergaler Muskel dlmo.

Für die im Vergleich mit der Imago sich ergebenden Abweichungen

gilt das zum dritten und vierten Abdominalsegment Gesagte (vgl. 3,

S. 644).
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Quermuskel, Trangversalmuskel.

21) (1905: 17) Musculus ventralis transversus, Harm, seg-

mentaler ventraler Quermuskel, Transversalmuskel (vgl.

Fig. 19, 20). Für ihn gilt das für den Quermuskel der vorhergehen-

den Segmente Gesagte, vgl. IVa und Illa rm (4).

Die DorsoTentralmusknlatur.

Mittlere mediale innere echte Dorsoventralmuskeln.

22) Musculus dorsoventralis primus embryonalis, IIa

edvml, segmentaler medialer vorderer Dorsoventralmuskel

(vgl. Fig. 11—18). Er ist in der Imago nicht vorhanden.

Dem homologen Muskel im vierten und dritten Abdominalsegment

(5) völlig entsprechend ist er sehr wenig, doch merklich schwächer als

dieser. Er setzt unten vor dem Quermuskel rm (21) an der Para-

sternalplatte fst mit breiter Ansatzfläche an (vgl. Textfig. 17).

23) Musculus dorsoventralis secundus embryonalis, IIa

edm2, segmentaler medialer hinterer Dorsoventralmuskel

(vgl. Fig. 10—19, 22, vgl. Nr. 21).

Er ist in der Imago nicht vorhanden.

Auch dieser Muskel gleicht dem im vierten und dritten Abdominal-

segment beschriebenen (6) und ist gleichfalls ein wenig schwächer als

dieser. Er setzt in der hinteren Seitenfläche des Sternits an.

Indem beide Muskeln nur im Übergangszustande des ersten Sta-

diums vorhanden sind, fallen sie der S. 648 ff. erwähnten Rückbildung

anheim: Reste derselben wurden in älteren Zuständen des ersten

Stadiums angetroffen, jedoch weist in diesen der zwischen den hinteren

Ansatzstellen der ventralen Längsmuskeln des Metathorax IIIvlm2 + 3

(46) und IIIvlm4+5 (47) und dem Quermuskel Ilarm (21) befindliche

freie Raum an der Parasternalplatte auf den ehemaligen breiten An-

satz des vorderen dieser Muskeln hin (vgl. Textfig. 22, 23).

Ein Vergleich ferner der Querschnittbilder (Textfig. 17 [20]) für

den vorderen IIa edvml und für den hinteren Dorsoventralmuskel

IIa edvm2 (Textfig. 12 u. 11) zeigt das bezüglich der ventralen Ansatz-

stellen am Parasternum fst (vor dem rm) bzw. am Sternit (hinter dem

rm) verschiedene Verhalten beider Muskeln.

Hinsichtlich der folgenden Muskeln ergeben sich für die mit der

Abtrennung einer Parasternalplatte eingetretenen Lageverschiebungen

innerhalb der dorsoventralen und flankenständigen Muskulatur gleiche

Verhältnisse wie in der Imago, so daß das 1905 gegebene Schema I,

S. 373, zugrunde gelegt werden darf.
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JTaf

My/mr

Textfig. 10.

(Entspricht der Textfig. 9, vermittelt links zwischen dieser und der folgenden Textfig. 11.) Links:

Ventraler hinterster Bezirk des zweiten Hinterleibssegmentesvon
einem Normalzustande des Stadium 1. Rechts: dgl. mittlerer Segmentbezirk

(keine laterale Dorsoventralmuskulatur getroffen!) (1.36. Schnitt der Serie Nr. 5, vgl. die Erklärung

S. 606 ff. w. 609.) Links entspringt bereits IIIa,dlm5, während dort in Textfig. 9 der IIa,dlm5 endet.

Ebendort sternale Abgabe eines Astes la seitens des metathoracalen ventralen Längsmuskels

Illivlml an das dritte Abdominalsternit in den nach hinten folgenden Schnitten (vgl. vorher). Die

infolge des starken Kontraktionszustandes nicht näher bestimmbare Muskelmasse mm, enthält

die sternalpleuralen Muskeln stni pstmS, pm3.

1 l3,f

/dvmZ

pm'f

Textfig. 11.

Hinterer Bezirk des zweiten Hinterleibssegmentes im frühen
nachembryonalen Übergangszustande des Stadium 1. (105. Schnitt der

Serie Nr. 8. vgl. die Erläuterungen auf S. 606ff. u. 611.) Die Figur zeigt, mit dem 102. Schnitt,

Textfig. 12 zusammen, in symmetrischer und in sehr typischer Weise die Nebenordnung eines late-

ralen Dorsoventralmuskels Idvm — tergal gesondert durch den lateralen dorsalen Längsmuskel

dlm5 im pleurotergalen Bezirk pü des Tergits — neben den medialen Dorsoventralmuskel edvm.

Auch die Anordnung der dorsalen Längsmuskulatur dhn ist auf diesem Schnitt von schematischer

Regelmäßigkeit; der dlm,4 (20) ist hier vorn jedoch schon nicht melir getroffen. Die im hinteren

Abschnitte des Segmentes regelmäßig angeordneten Oenocytenansammlungen vgl. mit Textfig. 9.

Der Illivlml hat einige Schnitte dieser Serie vorher einen Ast la an IIa, vhn2 + 3 abgegeben und

hat sich hier von ihnen bereits wieder entfernt (vgl. Tafelfig. 22).
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Die Seitenmuskulatur, Flankenmuskulatur.

DorsoTCiitrale Seitenmuskeln.

24) (1905:30) Musculus dorsoventralis lateralis primus,

Ilaldvml, segmentaler lateraler vorderer dorsoventraler

Seitenmuskel — M. intersegmentalis, rotator abdominis, laism,

intersegmentaler Dorsoventralmuskel (vgl. Fig. 16—18).

Für diesen bandartig breiten platten Muskel gilt das unter Nr. 7

für das erste Stadium Gesagte. Er setzt breit am Parasternum unmittel-

bar neben dem medialen Dorsoventralmuskel edvml (22) an. Von

ziemlich gleicher Stärke wie die ihm entsprechenden Muskeln im vierten

und dritten Abdominalsegment wird er wie diese im Verlauf der Meta-

morphose gleichfalls relativ schwächer, ist aber im Übergangszustande

der Imago kräftiger als sie.

Nachtrag zu der Imago.

Eine nähere Bestimmung der tergalen Ansatzstelle auch im Ver-

gleich mit der Schnittserie zeigt, daß sich während der allmählichen

Verbreiterung des Muskels eine vordere Faserpartie ohne den Zu-

sammenhang aufzugeben, von dem Muskel absondert und noch eine

Strecke seitlich in der Intersegmentalfalte ansetzt (vgl. Fig. 35 u. 36).

Wenn auch ferner der Ansatz an der Parasternalplatte im ganzen

als spitz bezeichnet werden konnte, so divergieren doch hier wiederum

die Fasern des konvergierenden Muskels. Der Muskel ist bei frei-

händiger Präparation im Imaginalstadium leicht zu finden, infolge der

durch das Auftreten eines freien Parasternum und durch einen ge-

wissen Antagonismus zum la ldvm2 (39), (vgl. S. 377, 1905) veran-

laßten kräftigen Ausbildung; er wurde jedoch als ein dem ersten Abdo-

minalsegment angehöriger intersegmentaler Dorsoventralmuskel

aufgefaßt, einmal infolge seiner Anheftung vor dem Quermuskel rm,

sodann weil kein Vergleichsmuskel in den vom dritten ab sich normal

verhaltenden Abdominalsegmenten gefunden wurde. Es blieb deshalb

nichts andres übrig (vgl. 1905, S. 378, letzte Zeile) als zu seiner Auf-

fassung die im Thorax vorliegenden Verhältnisse heranzuziehen und

ihn mit dem dortigen intersegmentalen Dorsoventralmuskel in Ver-

gleich zu setzen, trotzdem sich in der lateralseitigen An-

heftung des laism {= Ilaldvml) am Tergit außerhalb der dor-

salen Längsmuskulatur eine erhebliche Abweichung vom
Verhalten der innerhalb der dorsalen Längsmuskulatur

am Tergit angehefteten thoracalen I, II, Illism ergab (vgl.

Schema 1 zu S. 375 und Textfig. la, 1905).
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dlm3

Textfig, 12,

Hinterer Bezirk des zweiten Hinterleibssegmentes im frühen
nach embryonalen Übergangszustande des Stadium 1, (102. Schnitt

der Serie Nr. 8, vgl. die Erläuterungen auf S. 606ff. u. 611.) etwas weiter vorn als Textfig. 11. Die

Figur gleicht ziemlich genau dem entsprechenden Schnitt durch das dritte Abdominalsegment,

vgl. Textfig. 4 (u. 1). Vgl. die Erklärung zur Textfig. 11. Der im zweiten Abdominalsegment be-

sonders kräftig entwickelte und bei seinem Ursprünge von der Parasternalplatte v&t sehr schräg

nach hinten verlaufende pstmß ist hier im Querschnitt getroffen. Das Stigma mit den zugehörigen

Muskeln erscheint im dritten Schnitt vorher. — Eigentümliche symmetrische Spalten spa in der

ventralen Schleimhaut des Darmes jederseits bedürfen einer Deutung. Hierzu die photographische

Wiedergabe des Schnittes auf Taf. XXV, Fig. 29, welcher die histologischen Verhältnisse der

Darmschleimliaut und die Querstreifung der Muskeln veranschaulicht.

last
Mav/m1

Ma,sf

Textfig. 13.

(Zu den Textfig. 11 u. 12 gehörig.) Links: V e n tra 1 e r hinterer Bezirk des zweiten
Hinterleibssegmentes im Normalzustand des Stadium 1. Rechts : dgl

.

vorderer Bezirk. (133. Schnitt der Serie Nr. 5, vgl. Erklärung, S. 606ff. u. 609.) Die Figur kann

links unmittelbar mit der vorhergehenden Fig. 11 u. 12, besonders mit der letzteren verglichen werden

;

sie zeigt ziemlich genau die gleiche Stelle des Querschnittes, vgl. den pstmO und die Reste von Oeno-

cyten Oen u. Krm; links ist der vom Illivlnil abgegebene Ast la bereits mit der lateralen Längs-

muskelgruppe vereinigt. Die Verflachung der Flankenhaut plh rechts weist auf das Auftreten der

Parasternalplatte nach vorn zu hin.
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Unter Aufrechterhaltung jedoch der 1905, S. 379, aufgeführten

kinematischen Gesichtspunkte ergibt sich auf Grund der neuen Be-

funde im Stadium 1 nunmehr eine neue morphologische Anschauung;

sie beruht auf folgendem:

Infolge des Auftretens der so vergänglichen medialen echten Dorso-

ventralmuskulatur im Abdomen (22, 23) besteht ein scharfer Gegen-

satz zwischen dieser und der seitlichen Dorsoventralmuskulatur (vgl.

S. 697). Die Durchführung dieser Grunderkenntnis verbietet die Homo-
logie zwischen dem thoracalen intersegmentalen Dorsoventralmuskel,

z. B. Illism, welcher der medialen Dorsoventralmuskulatur angehört

und diesem typisch lateralen Dorsoventralmuskel Idvml.

Unter Bestätigung der Homologien der hinteren dorsoventralen

Seitenmuskeln also z. B. des IIa ldvm2 (= IIa dvm) ergibt sich für den

IIa Idvml {la ism, 1905) durch Auffindung der im Imaginalstadium so

sehr rückgebildeten vorderen dorsoventralen Seitenmuskeln Idvml im

dritten und vierten Abdominalsegment (7) die Möglichkeit einer direkten

Homologisierung mit letzterem, wobei auch in der Anheftung vor

dem Quermuskel rm (4, 21) Übereinstimmung herrscht. Es ist dem-

nach der 1905 als la ism beschriebene Dorsoventralmuskel als seg-

mentaler vorderer dorsoventraler Seitenmuskel erwiesen, ein Charakter,

der durch den imaginalen Befund nicht ausreichend erkannt werden

konnte.

25) (1905:18) Musculus dorsoventralis lateralis secun-

dus, IIa ldvm2, segmentaler hinterer dorsoventraler Seiten-

muskel = M. dorsoventralis, Ildvm in der Imago 1905 (vgl. Taf. XXII,

Fig. 18, Taf. XXIV, Fig. 22).

Er entspricht im allgemeinen dem Befunde in der Imago.

Die für den gleichen Muskel im vierten und dritten Abdominal-

segment unter Nr. 8 gegebene Beschreibung trifft für ihn gleichfalls

zu. Durch seinen Ursprung inmitten (im mittleren Drittel) des tergalen

Seitenrandes weicht er vom Verhalten in der Imago etwas ab, wo er

(vgl. Fig. 35 und Fig. 36) individuell mehr oder weniger im hinteren

Drittel unmittelbar vor dem pmi entspringt. Es vollzieht sich also

im Verlaufe der Metamorphose eine geringe Verschiebung der Faser-

masse nach hinten, wodurch bei dem erwähnten Antagonismus zum

IIa Idvml für das Stadium 1 somit ein primärer Zustand zum Ausdruck

kommt. Im Imaginalstadium erscheint er auf Schnitten ein wenig

schwächer als der vorhergehende Idvml.
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Madlm

Textfig. 14.

(Den Textfig. 11 u. 12 entsprechend.) Links: Ventraler hinterer Bezirk des zweiten
Hinterleibssegmentes im Normalzustand des Stadium 1, etwas weiter

vor der vorigen Figur. Rechts: dgl. vorderster Bezirk. (130. Schnitt der Serie Nr. 5, vgl.

Erklärung S. 606 ff. u. 609.) Vgl. die Erklärung zu Textfig. 13. Beide Figuren veranschaulichen

wiederum den Fortfall der medialen Dorsoventralmuskulatur edvm. Der an die seitliche ventrale

Längsmuskulatur abgehende Ast la des metathoracalen Illivlml (45) entspringt hiervon letzterem.

Obwohl der ldvm2 (25) schon nicht mehr vollständig getroffen ist, tritt infolge der Verschiebungen

hier der pm4 (28), vgl. Textfig. 11, auf. Rechts tritt die abdominale Parasternalplatte pst, das

Ursprungscentrum sehr zahlreicher Muskeln auf (vgl. Taf. XXVI, Fig. 36, XXVII, XXVIII,

Fig. 35, 37, 38 und Bd. CI, Fig. 39—42, 46). Links: Vorderende der Pleuralplatte pl.

i*3

Textfig. 15.

Links:Ventraler mittlererBezirk deszweitenHinterleibssegmentes
im Normalzustande desStadiuml. Rechts : vorderster Raum des zweiten Hinter-

leibssegmentes (über mm vgl. Textfig. 10 u. IIa,ldvml\) und Raum des ersten Hinterleibssegmentes,

ventral mit metathoracalen Anteilen. (127. Schnitt, kombiniert mit dem 128. aus der Serie Nr. 5,

vgl. Erklärung S. 606 ff. u. 609.) Der ventrale Transversalmuskel IIa,rm gibt einen Anhaltspunkt

zur Bestimmung der vorderen und hinteren Hälfte des zweiten Abdominalsegmentes; der Schnitt

liegt links zwischen dem vorderen und hinteren Dorsoventralmuskel und trifft oberhalb der Seiten-

furche das Stigma, ferner die mittleren sternalpleuralen unterbrochenen Flankenmuskeln. Rechts

drängt sich infolge der .starken rechtsseitigen Kontraktion die Muskulatur eng zusammen; mit

dem Anschluß der Hiuterhüfte IIIcx an das erste Abdominalsegment tritt jenseits der Inter-

segmentalfalte isfa metathoracale Muskulatur auf.

Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. C. Bd. 44
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Unterbrochene sternalplenrale nnd tergalplenrale Seiteumnskeln.

Atemmuskeln im engeren Sinne.

Aus dem bei der Deutung des dorsoventralen la ldvm2 (39) und

des intersegmentalen tergalpleuralen ipmö (41) Flankenmuskels im

Zusammenhang angegebenen Gründen und in Anbetracht des un-

bestimmten Verlaufs der Fasern in dieser 1905 beschriebenen Gruppe

ist ein Vorkommen des kurzen sternalpleuralen Flankenmuskels Ilafml

nicht annehmbar.

26) (1905: 19, 20) Musculus lateralis secundus, IIa fm2,

segmentaler vorderer langer sternalpleuraler Flanken-

muskel (vgl. Fig. 19, 20).

Er gleicht dem in der Imago beschriebenen Muskel auch in

seinem Verlauf lateralseitig hinter dem IIa Idvml (24) und in dem
gleichen, aber getrennten Ursprung an der Parasternalplatte.

Nachtrag zu der Imago.

Die mikroskopische Nachuntersuchung zeigt den zarten in ge-

strecktem Zustande aber sehr breiten und sehr platten Muskel etwas

kräftiger als in den vorhergehenden Segmenten. Er entspringt sternal

gesondert von Ilaldvml weit mehr medianwärts von ihm und setzt

hoch in der Flankenhaut vor dem Stigma und in den vorderen Faser-

partien hoch über dasselbe hinausreichend an.

Vergleichende Betrachtung und Deutung.

Als hoch ansetzender sternalpleuraler Flankenmuskel entspricht

dieser trotz unbestimmter Gruppenbildung einheitliche Faserkomplex in

Form und Ansatzverhältnissen durchaus dem fm2 im dritten und vierten

Hinterleibssegment [vgl. ferner unter la ldvm2 (39) und la ipm5 (41)].

27) (1905: 21) Musculus lateralis tertius, IlapmS, segmen-
taler hinterer kurzer sternalpleuraler Flankenmuskel (vgl.

Fig. 19, 20).

Er gleicht dem in der Imago beschriebenen Muskel.

Daß er der abgetrennten Parasternalplatte 'pst in seiner ventralen

Anheftung gefolgt ist, während der hintere laterale Dorsoventralmuskel

am Sternit selbst ansetzt, zeigt einmal die trotz ihrer sehr genäherten

ventralen Ansatzstellen in den vierten und dritten Abdominalsegmenten

bestehende Unabhängigkeit der beiden Muskeln in dem S. 653, 698 be-

sprochenen gegensätzlichen funktionellen Sinne, so dann auch, daß die

in der Parasternalplatte zum Ausdruck gekommene Störung der gleich-

mäßigen Ausbildung des ventralen Bezirks im sternalen Seitenteile

weit nach hinten übergreift.
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Textfig. 16.

Links : Ventraler mittlerer Bezirk des zweiten Hinterleibssegmen-
tes im Normalzustand des Stadium 1. Rechts: dgl. Raum des ersten Abdominal-

segmentes. (125. Schnitt der Serie Nr. 5, vgl. Erklärung S. 606 ff. u. 609.) Links vgl. vorige Fig. 15.

Rechts ist das Epimeron desMetathorax, wie schon in voriger Figur, dem Hüftglied ajigeschlossen.

Ansatz der metathoracalen ventralen Längsmuskeln IIIvlm2 + 3 und IIIvlm4 -f- 5 an der Para-

sternalplatte pst. Im Sternit große, den Kernen der Oenocyten ähnliche Kerne im Fettkörper.

Ia,dlm1

Textfig. 17.

Vorderer Bezirk des zweiten Hinterleibssegmentes im frühen
nachembryonalen Übergangszustande des Stadium 1. (96. Schnitt der

Serie Nr. 8, vgl. die Erläuterungen auf S. 606 ff. u. 611.) Das zweite Segment ist nur noch ventral

durch den Schnitt vollständig getroffen. Tergal ist das zweite Abdominaltergit nur noch lateral,

im pleurotergalen Bezirk plt erhalten, links auch noch im Bereich der vorderen medialen Dorso-

ventralrauskulatur edvml und dort durch Strichlinie ein wenig weiter angedeutet. Über das zweite

Abdominaltergit wölbt sich das Tergit des ersten Abdominalsegmentes mit seiner typisch ent-

wickelten, fünfteiligen dorsalen Längsmuskulatur, deren fünfter allerdings nur noch rechts getroffen

ist; links ist die Kontur des /a-Tergits gemäß dem benachbarten Schnitte vervollständigt, auch

der intersegmentale Ia,ipm5. Die kurzen Fasern des vorderen sternalpleuralen Flankenmuskels

des zweiten Abdominalsegmentes IIa,pm2 (26) sind hier als IIa,pml bezeichnet, da sie mit

dem Ia,ipm5 (41) zusammentreffen, gemäß der primitiven abweichenden Befunde, die auf dieser

Schnittserie .sich zeigen, vgl. die Beschreibung auf S. 687. Im übrigen entspricht der symmetrische

Schnitt für den vorderen Bezirk dem in Te.\tfig. 12 dargestellten Querschnitt des hinteren Bezirkes,

indem er die Nebenordnung eines lateralen Dorsoventralmuskels Idvml neben den medialen Dorso-

ventralmuskel edvm zeigt, welche beide tergal durch den lateralen dorsalen Längsmuskel dvmS

getrennt sind; der ventrale Ansatzbereich der dorsoventralen Muskeln repräsentiert die Para-

sternalplatte pst.

44*
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28) (1905:22) Musculus lateralis quartus, IIa'pm4, seg-

mentaler hinterer langer tergalpleuraler Flankenmuskel

und

29) (1905:23) Musculus lateralis quintus intersegmen-

talis, IIaij)m5, intersegmentaler hinterer langer tergal-

pleuraler Flankenmuskel (vgl. Taf. XXIIf., Fig. 18—20).

Beide Muskeln gleichen — auch hinsichtlich der nicht besonders

gemessenen Stärkeverhältnisse — den entsprechenden Muskeln im

vierten und dritten Abdominalsegment (12 u. 13). Auch hier halten

sich die Fasern bei gemeinsamem Ursprung getrennt, indem — wie

auch die nähere Nachuntersuchung an der Imago zeigte — pmd dicht

vor ipmS entspringt (vgl. auch bei ldvm2, 25).

30) (1905:24) Musculus lateralis sextus parastigmaticus,

IIa pstm6, segmentaler mittlerer langer sternalpleuraler

Flankenmuskel (vgl. Taf. XXIIf., Fig. 19, 20).

Er entspricht den bei der Imago gemachten Beobachtungen.

Auch im ersten Stadium ist er kräftig ausgebildet.

31) (1905:25) Musculus lateralis stigmaticus, Ilastma + ß,

segmentaler mittlerer langer sternalpleuraler Flankenmus-
kel, Flankenmuskel des Stigma (vgl. Fig. 19, 20).

Er entspricht den bei der Imago gemachten Beobachtungen, auch

hinsichtlich der Zweiteilung im Faserverlauf.

Stigmenmnskel.

32) Musculus stigmaticus constrictor peritrematis, IIa

Stirn, echter Stigmenmuskel als Stigmenschließer.

Er gleicht dem in der Imago vorhandenen Muskel.

Als Nachtrag zu der Imago gelten für ihn die im vierten und dritten

Abdominalsegment (16) gemachten Angaben.

Das erste Abdominalsegmemt la.

(Vgl. Textfig.20—29; Tafel XIX ff., Fig. 5—21, 30, 31, 32, 35, 36; Schema I—VI.)

Die etwas abweichenden Befunde im ersten Abdominalsegmente

des Stadium 1 gegenüber der Imago erforderten dementsprechend eine

besonders sorgfältige Nachuntersuchung der letzteren durch frei-

händige Präparation und an Frontalschnittserien, wobei besonders

durch Berücksichtigung der Form der Muskeln an nicht kontrahierten

Tieren mit stark gedehnten Muskeln eine Reihe neuer Einzelheiten in

Betracht zu ziehen war; demgemäß erfahren die für die Imago ge-

gebenen Beschreibungen eine ergänzende Erweiterung. Dies betrifft

besonders die Ansatzstellen und die Zerlegung in Faserbündel, sowie
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Jh,pm^

*pm3

Textfig. 18.

(Entspricht der Textfig. 17.) Links: Ventraler vordererBezirk des zweiten Hin-
terleibssegmentes im Normalzustand des Stadium 1. Rechts : Raum des

ersten Abdominalsegmentes. (12.3. Schnitt der Serie Nr. 5, vgl. S. 606 ff. u.609.) Der Schnitt ent-

spricht links den im vorigen Schnitt des Übergangszustandes nach Fortfall der medialen Dorso-

ventralmuskulatur obwaltenden Verhältnissen; die Parasternalplatte pst ist hier im Normalzustand

nun deutlich zu sehen. An der Wurzel der metasternalen Gabelapophyse Illpa entspringen die

medialen ventralen Längsmuskeln. Im ersten Abdominalsegment rechts tritt das Stigma auf (vgl.

mit Textfig. 26 u. 27.)

/<?,/)//'

Textfig. 19.

(Entspricht der Textfig. 17.) Links: ventraler vorderer Bezirk des zweitenHln-
terleibssegmentesimNormalzustanddesStadiuml. Rechts ventral : hinterer

Metathorax, tergal erstes Abdominalsegment. (119. Schnitt der Serie Nr. 5, kombiniert mit 118.,

vgl. Erklärung S. 606 ff. u. 609.) Der Schnitt ergänzt die vorige Textfig. 18 zu einem dem gleichen

Bezirk im Übergangszustande, vgl. Textfig. 17, entsprechenden Bilde. Abgesehen vom Fehlen

der medialen Dorsoventralmuskulatur und dem deutlicheren Auftreten der Parasternalplatte pst

im Normalzustand treffen in letzterem die IIa,pml + 2 (21) mit dem Ia,ip7n5 {^1) nicht zusammen,

wie es im Übergangszustande Nr. 8 der Fall ist. Auch treffen die im folgenden Schnitt des Übergangs-

zustandes beobachteten Tatsachen hier nicht zu. Der starken und unsymmetrischen Zusammen-

ziehung der Abdominalsegmente entspricht es, daß in dieser Region drei Sternite zugleich getroffen

sind; besonders sind die ventralen Längsmuskeln des ersten Abdominalsegmentes zu beachten. Der

Metathorax ist im Schnitt ziemlich symmetrisch. Rechts tritt dessen sternale Beinmuskulatur

immer mehr in Erscheinung.
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Änderungen in der morphologischen Auffassung einzelner Muskeln.

Durch Auffindung eines Stigmenmuskels und durch Umdeutung zweier

andrer Muskeln, des pm2 und ipm5, kommen drei neue Muskeln hinzu.

Allgemein kommt in der räumlichen Konzentration der imaginalen

Muskulatur gegenüber dem Stadium 1 eine gewisse Rückbildung der

Image zum Ausdruck.

Längsmuskeln.

Ventrale Län^smnskeln.

33) (1905:26) Musculus ventralis primus, lavlml, inter-

segmentaler medianseitiger ventraler Längsmuskel (vgl.

Taf. XXIII, Fig. 21; Textfig. 19, 23).

Hinsichtlich seiner Verschiedenheit von der Imago gelten die

Angaben, welche für das vierte, dritte und zweite Abdominalsegment

gemacht worden sind, da er dort den entsprechenden Muskeln (17 u. 1)

völlig gleicht.

34) (1905:27) Musculus ventralis secundus, /a v^m2, inter-

segmentaler lateraler ventraler Längsmuskel (Textfig. 18).

Kräftiger als der vorige entspricht dieser immerhin schwache

Muskel den für die Imago geltenden Angaben.

Dorsale Liiugsmnskeln.

35) (1905:28) Musculus dorsalis primus — quartus, la dlni

1—4, intersegmentale mediale dorsale Längsmuskulatur,

die eutergale Gruppe (Taf. XIX—XXI, Fig. 7—12).

36) (1905:29) Musculus dorsalis lateralis quintus, ladlmS,

intersegmentaler lateraler pleurotergaler dorsaler Längs-

muskel, im tergalen Seitenbezirk (vgl. Taf. XXIf., Fig. 12—16).

Diese beiden Muskeln treten im Imaginalstadium durch die tergale

Ursprungsstelle des metathoracalen intersegmentalen Dorsoventral-

muskels Illism (52) gesondert auf. Diese regionale Sonderung trifft

für das erste Stadium gleichfalls zu und wird durch die mit dem Illism

zusammenfallende, gleiche tergale Ursprungsstelle des neuen medialen

Dorsoventralmuskels edvm (37, 38) besonders betont. Die derartig

eintretende Scheidung in eine mediale und laterale dorsale Längs-

muskelgruppe entspricht der gleichartigen Unterscheidung im vierten

bis zweiten Abdominalsegmente (5, 6, 3, 20, 22 u. 23). Während jedoch

nach dem Untergang der medialen Dorsoventralmuskulatur in allen

Segmenten im zweiten bis vierten Abdominalsegment ein gleichmäßiger,

makroskopisch einheitlicher Muskelbelag festgestellt wurde, blieb im
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Xa.edvm

I3, /dum2
Ja.pm'f

Textfig. 20.

Hinterster Grenzbezirk des ersten Abdominalsegmentes im frü-
hen nachembryonalen Übergangszustande des Stadium 1. (93. Sclmitt

der Serie Nr. 8, vgl. Erklärung auf S. 606 ff. u. 611.) Die linke Seite entliält nur noch Anteile des

ersten Abdominalsegmentes, wälirend die rechte Seite ventral noch Anteile des zweiten Abdominal-
segmentes zeigt. Im übrigen tritt auch hier (vgl. Textfig. 19 u. 18) metathoracale ventrale Längs-
muskulatur auf. Die Strichlinie gr gibt die Grenze der Flankenhaut des ersten Abdominalsegmentes
entsprechend den weiter nach vorn zu liegenden Schnitten (vgl. Textfig. 22) an. Ia,pni4 ist aus dem
folgenden, Ia,pm3 aus dem vorhergehenden Schnitte ergänzt. Letzterer ist als besonderer Muskel
hervorgehoben, obwohl er ohne Grenze allmählich in den IIa,p7n2 übergeht. Seine besondere
Fülirung wird durch sein Zusammentreffen mit dem als solchen gut erkennbaren Ia,pmi gerecht-

fertigt. Diese Befunde entsprechen nicht denen des Normalzustandes.

Textfig. 21.

Hinterer Bezirk des ersten Hinterleibssegmentes im frühen nach-
embryonalen Zustande des Stadium 1. (90. Schnitt der Serie Nr. 8, vgl. Er-
läuterungen auf S. 606ff. u. 611.) Ventral und tergal treten bereits Teile des Metasternum bzw. des
Metanotum auf. Die Parasternalplatte pst, an welcher nunmehr der metasternale laterale ventrale
Längsmuskel Illvlmi -t- 5 ansetzt, ist besonders rechts durch den Ursprungsbereich der medialen
Dorsoventralmuskulatur charakterisiert. Ein lateraler Dorsoventralmuskel Idvm'i ordnet sich dem
medialen auch hier zur Seite, vgl. Textfig. 18. Der laterale dorsale Längsmuskel kennzeichnet
den pleurotergalen Bezirk pU des Tergits. Die paarige (iabelapophyse des Metathorax (vgl. bereits
Textfig. 18 u. 19) läßt die mediale ventrale Längsmuskulatur IIIvlni2 + 3 und Illwlml entspringen
(vgl. Taf. XXVII, Fig. 35 in der Imago). Der rechtsseitige Ia,pmi ist aus dem folgenden Schnitt
ergänzt. In der mit x bezeichneten Region ist das Präparat undeutlich. Sehr eigentümlich gestaltet
sich die gestreckte Basis der Hinterbeine ex. Während auf dieser und der vorliergehenden Figur
die mediale Dorsoventralmuskulatur edvtn noch keinen Zerfall zeigt, schreitet dieser Prozeß in
späteren Zuständen in der auf den beiden folgenden Textfig. 22 u. 23 zur Darstellung gelangten

Weise fort.
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ersten Abdominalsegment die Zweiteiligkeit infolge Fortbestandes

eines Angehörigen der echten medialen Dorsoventralmuskulatur —
eben des intersegmentalen Illism bestehen.

Im Übergangszustand.

Diese dorsale Längsmuskulatur weicht von der Imago in den

gleichen Einzelheiten ab, welche für das vierte und dritte Segment (3)

beschrieben wurden; sie gelten daher auch hier.

Im Normalzustand des Stadium 1

trifft die unter 3 beschriebene Dreiteiligkeit gleichfalls zu, wie Quer-

schnitte zeigen (vgl. Textfig. 22, 26, 27 mit 25).

Nachtrag zu der Imago.

Eine eingehendere makroskopische Nachuntersuchung auch dieses,

je nach den Kontraktionszuständen etwas verschiedenen Muskels, zeigt

— abgesehen von einer bisweilen auftretenden Zweiteiligkeit der lateralen

Gruppe dlmö— besonders ein Übergreifen der kräftigen seitlichen Faser-

partien seitwärts auf die Intersegmentalhaut zum zweiten Abdominal-

tergit gegenüber der Ansatzstelle des dorsoventralen Seitenmuskels

IIa Idvml (24) (Fig. 35, 36). Diese auch im ersten Stadium bestehende

Bezugnahme auf die Intersegmentalhaut entspricht der starken Er-

weiterung des abdominalen Querschnittes hinter dem ersten Hinter-

leibssegment. Daraus ergibt sich eine schräg seitlich wirkende

Komponente der intersegmentalen longitudinalen Verbindung, die

einen gewissen Antagonismus in der vorderen Faserpartie des IIa Idvml

(24) findet.

Vergleichende Betrachtung und Deutung.

Läßt sich also im ersten Stadium zunächst eine völlige

Übereinstimmung sämtlicher Abdominalsegmente hin-

sichtlich der dorsalen Längsmuskulatur nachweisen, und

hält man an der Bezeichnung der lateralen Längsmuskelgruppe als

fünftem Teilmuskel dlmö fest, so muß — auf Grund seiner Homo-

logie in den übrigen Abdominalsegmenten dementsprechend die dem

imaginalen la dlm2 1905 als zweitem Teilmuskel der dorsalen Längs-

muskulatur gegebene Bezeichnung in la dlmo, fünfter Teilmuskel

umgeändert werden.

Eine ausreichende Begründung, warum die im ersten Abdominal-

segmente in der Imago 1905 angewandte Bezeichnungsweise dlml und

dlm2 auf die folgenden Abdominalsegmente und das erste Stadium

übertragen wird, warum also die laterale Teilmuskelgruppe als fünfte
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aufgefaßt wird, beruht auf der morphologisch hohen Einschätzung der

Teilmuskeln 1—4 innerhalb der medialen Gruppe, welche im Thorax

selbständig weiter entwickelt und kinematisch spezialisiert werden

(vgl. S. 740 ff., Bd. CI, S. 598).

Ein
Qnermuskel, Transyersalmnskel

rm fehlt auch im ersten Stadium.

Die DorsoTentralmuskulatar.

(Mittlere mediale innere echte Dorsoventralmuskeln.)

37, 38) Musculi dorsoventrales primus et secundus em-

7

laplt

Texfcfig. 22.

(Der Textfig. 21 entsprechend.) Hinterer bis mittlerer Bezirk des ersten Hinterleibsseg-
mentes im späten nachembryonalen Übergangszustande des Sta-
dium 1. (102. Schnitt der Serie Nr. 7, vgl. Erklärung auf S. 606 ff. u. 611.) Die Figur entspricht der

vorigen Fig. 21 und zeigt an diesem, in gleichen Größenverhältnissen dargestellten, in nicht kontra-

hiertem Zustande befindlichen Objekt, in welcher Weise die mediale Dorsoventralmuskulatur edvm,

zugrunde geht. Man sieht die leeren Sarcolemmaschläuche skl in der vom ehemaligen Muskel ein-

genommenen Lage tergal-sternal ziehen und innerhalb derselben unregelmäßig angeordnete Massen

der Muskelsubstanz, welche die Querstreifung verloren haben und z.T. ohne scharfe Grenze gegen

die leeren Räume auftreten. Dies Verhalten ist durch die feine Punktierung angedeutet. Man
beachte auf beiden Figuren den eigentümlichen Ursprung der edvml -H 2 an der Parasternalplatte.

Hierzu die photographische Wiedergabe des vorhergehenden 101. Schnittes auf Taf.XXV, Fig. 30,

welche eine Andeutung von dem histologischen Charakter dieses Muskelschwundes geben soll.

bryonales, Iaedvml + 2, segmentaler medialer Dorsoventral-

muskel (Taf. XX f., Fig. 10—19).

Er ist in der Imago nicht vorhanden.

Er entspricht völlig den in den übrigen Abdominalsegmenten
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beschriebenen Muskeln (5, 6; 22, 23), weicht aber im einzelnen von

ihnen ab.

Der Muskel entspringt gleichfalls im vorderen Teil des seitlichen

Tergits, indem er zwischen der lateralen und medialen Längsmusku-

latur einen beträchtlichen Raum einnimmt und bis dicht an die vordere

Interseementalfalte heran tritt. Sodann g-eht er mit konvergierendem

Faserverlauf abwärts an die Parasternalplatte pst, in deren Vorder-

fläche er unmittelbar vor dem vorderen medialen Dorsoventralmuskel

des zweiten Hinterleibssegmentes IIa edvm.l (22), aber völlig gesondert

von ihm, ansetzt.

Im Querschnitt den beiden homologen Muskeln der andern Seg-

mente ähnlich, ist er jedoch bedeutend schwächer als diese. In

seinem unteren Teil ist er nur undeutlich, im Bereich seines verbrei-

terten dorsalen Abschnittes aber wird er deutlich zweiteilig: Er zer-

fällt also in einen vorderen und hinteren Anteil und erweist sich auch

in morphologischem Sinne als Doppelmuskel.

Im Übergangszustande noch erhalten, fällt er danach der unter

5 u. 6 und 23, S. 616, 648 ff., für die übrigen Dorsoventralmuskeln be-

schriebenen Rückbildung anheim.

Die Seitenmuskulatur, Flankenmuskulatur.

In der ventralen Anheftung an der Parasternalplatte zeigen sämt-

liche, dem ersten Abdominalsegment angehörige Muskeln einen scharf

ausgeprägten Gegensatz zu denen des zweiten Abdominalsegmentes,

indem sie nicht wie letztere in der mittleren Fläche der Platte entsprin-

gen und sodann nach hinten auseinandergehen, sondern indem sie an

deren Vorderrande, dicht an der Intersegmentalfalte und zum Teil in

dieser selbst nebeneinandergereiht, entspringen, so daß die ventrale

Fasermasse aller dieser Muskeln beinahe als eine gemeinsame erscheint,

obwohl sich jeder Muskel gesondert hält. Sie treten alsdann nach

vorn auseinander.

DorsoTentrale Seitenmuskelü.

Der als Musculus intersegmentalis (1905, 30) in der Imago beschrie-

bene Muskel entspricht dem M. dorsoventralis lateralis primus des

zweiten Abdominalsegmentes IIa Idvml.

Vgl. 24) Ein Musculus dorsoventralis lateralis primus fehlt (siehe

aber la 'pm2, 40).

39) (1905:31) Musculus dorsoventralis lateralis secun-

dus, Ialdvm2, hinterer segmentaler lateralseitiger Dorso-

ventralmuskel (vgl. Taf. XXII, Fig. 15-18).
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Da er dem gleichen Muskel der vorhergehenden Segmente völlig

entspricht, gilt für ihn die unter Nr. 8 gegebene Beschreibung mit

dem Unterschiede, daß er vorn an der Parasternalplatte inseriert. Er

ist etwas schwächer als im zweiten Segment.

Dem imaginalen Muskel also entsprechend, jedoch relativ be-

deutend stärker ent\vickelt, erfährt er bis zum Imaginalstadium eine

beträchtliche Rückbildung, sowie eine Verschiebung der dorsalen

Ansatzstelle nach hinten.

la.st Mst

Textfig. 23.

(Zur Textfig. 21 u. 22 gehörig.) Links: Ventraler hinterer Bezirk des ersten
Hinterleibssegmentes im Normalzustand des Stadium 1. Rechts : Hin-

terer epimeraler Bezirk des Metathorax. (117. Schnitt der Serie Xr. 5, vgl. die Erklärung auf S. 606 ff.

und 609.) Diese Figur kann links mit den vorigen Textfiguren 21 u. 22 verglichen werden; sie

zeigt, daß der Auflösungsvorgang der medialen Dorsoventralmuskulatur edmi nahezu beendet

ist, indem einige als Muskelreste zu deutende Fasern m.re und die krümeligen Elemente Krm auf

die vorher hier vorhandenen Muskelmassen und Oenocyten hinweisen. Hierzu die photographi-

sche Wiedergabe des nach vorn zu folgenden 116. Schnittes auf Taf. XXVI, Fig. 31, welche die

histologischen Verhältnisse dieses Endstadiums des Auflösungsprozesses, insbesondere die krüme-

ligen Restbestände Krm, ferner den Darminhalt, aufgenommene geformte Xahrung, darstellt.

Nachtrag zu der Imago.

Der für die Imago 1905 nicht eingehend genug beschriebene Muskel

zeigt dort einen scharf ausgeprägten Zerfall in zwei parallel und

völlig gesondert verlaufende Teilbündel, deren vorderes dem vorliegen-

den Muskel entspricht. Diese Unterscheidung ist erst an Exemplaren

mit stark gedehnter Flankenhaut und auf Schnitten augenfällig, so daß

die 1905 gegebene, für ein kontrahiertes Tier — wie die Nachunter-

suchung bestätigte — zutreffende Beschreibung zwei verschiedene

Muskeln zusammenfaßte. Die neue Beschreibung lautet:

Als schmaler, platter, an beiden Enden verbreiterter Muskel ent-
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sprinot er am Vorderrande des Parasternum vor dessen lateraler Hälfte

in der Intersegmentalhaut, lateralseitig entfernt vom Ansatz des in

seinem weiteren Verlaufe dicht hinter und unter ihm vorbeigehenden

IIa Idvml (24). Er ist daher bedeutend kürzer als dieser.

Unterbrochene tergalpleurale und sternalpleurale Seitenniuskeln.

40) (1905: 32 partim) Musculus lateralis secundus, Ia'pm2,

segmentaler vorderer langer sternalpleuraler Flanken-

muskel {1905: lastma) (vgl. Taf. XXII, Fig. 17&—19).

Dieser im Vergleich zum Stigmenmuskel sim relativ ziemlich kräf-

tige, breite, sehr platte, in gestrecktem Zustande parallelfaserige Muskel

entspringt medianwärts dicht neben dem dorsoventralen Seitenmuskel

la ldvm2 (39) in der lateralen Hälfte des parasternalen Vorderrandes.

Er verläuft an die zwischen dem Metathorax und erstem Abdominal-

segment befindliche Intersegmentalfalte und setzt dort in langer,

unterhalb des Stigma beginnender und etwa auf der Höhe des Stigma

endender Ansatzlinie entfernt von diesem an. Er ähnelt in der Form

durchaus dem Idvml der übrigen Abdominalsegmente, denen er an

Stärke nur wenig nachsteht.

Im Verlauf der nachembryonalen Metamorphose wird er

etwas schwächer, bleibt aber der kräftigste Muskel des Segmentes;

zugleich wird die Entfernung vom Stigma geringer, so daß er in der

Imago näher vor dem Stigma ansetzt als im ersten Stadium,

Nachtrag zu der Imago.

Die soeben für das Stadium 1 gegebene Beschreibung paßt im

allgemeinen auch auf das Imaginalstadium. Er entspricht in seiner Form

und in den Ansatzverhältnissen völlig dem IIa 'pm2 (26) des zweiten

Hinterleibsegmentes, indem bei schräger, entfernt von dem Stigma

befindlicher Ansatzlinie die kürzeren Fasern unterhalb des Stigmas

beginnen, die allmählich immer mehr verlängerten Fasern aber bis

auf die Höhe desselben in der Flankenhaut hinaufreichen, wenn auch

nicht ganz so hoch als jene des IIa'pm2. Er setzt also nicht am
Stigma selbst an, wenn auch sehr nahe vor ihm. Indem er gleich-

falls in die vor dem Parasternum befindliche Falte übergreift, ent-

springt er zusammen mit dem folgenden Muskel, aber mit getrennter

Fasermasse.

Durch die eingehendere, die Lupenuntersuchung von 1905 er-

gänzende mikroskopische Untersuchung an gefärbten Totalpräparaten,

sowie in Schnittserien der Imago ist daher die 1905 für den Teilmuskel

la stma gegebene Beschreibung zu ändern und zu ergänzen.
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Vergleichende Betrachtung und Deutung.

Dieser Muskel wurde als vorderer Teilmuskel des Stigmenmuskels

aufgefaßt, da er in den 1905 untersuchten kontrahierten Zuständen

Mst

Textfig. 24.

(Vgl. Textfig. 21.) Links : Ventrale Hälfte des ersten Hinterleibssegmen-
tes im Normalzustande des Stadium 1. Rechts: Hinterer epimeraler Bezirk des

Metathorax. (114. Schnitt der Serie Nr. 5, vgl. Erklärung S. 606ff. u. 609.) Auf beiden Seiten ist

nuumelir der Anschluß der Hinterhüften und des ventralen Metathorax an die untere vordere

Grenze des ersten Abdominalsegmentes erfolgt; man sieht die sternale Beinmuskulatur entwickelt,

vgl. besonders rechts mit den Textfig. 29 rechts und 28, S. 713 u. 711.

Textfig. 25.

Vorderer Bezirk des ersten Hinterleibssegmeutes im frühen nach-
embryonalen Übergangszustande des Stadium I. (88. Schnitt der Serie

Nr. 8, vgl. Erklärung auf S. 606 ff. und 611.) Der Querschnitt erscheint infolge seines Anschlusses

an den Thorax bereits größer als die übrigen abdominalen Querschnitte dieser Serie. Während
die vorderste Partie des medialen Dorsoventralmuskels Ia,edvml getroffen ist, fehlt ein entsprechen-

der, am lateralen Rande des pleurotergalen Tergits plt ansetzender lateraler dorsoventraler Muskel.

Das erste abdominale Stigma mit seiner Muskulatur ist getroffen, die zuführende Trachee rechts

ist durch Kombination mit einem benachbarten Schnitte ergänzt.
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(wie die Nachuntersuchung zeigt) von diesem kaum zu trennen ist.

Seine im Stadium 1 jedoch augenfälligere Entfernung vor dem Stigma

und die kräftigere Ausbildung kennzeichnen ihn als selbständigen

Muskel und lassen nur die in der Beschreibung gegebene Auffassung

als langer sternalpleuraler Flankenmuskel zu. Ob in ihm auch Anteile

eines vorderen dorsoventralen Flankenmuskels Idvml, der trotz der im

ersten Stadium noch bestehenden Selbständigkeit des ersten Hinter-

leibssegmentes sehr auffallender Weise fehlt und welcher sonst,

wie der IIa Idvml zeigte, ja gleichfalls auf die Intersegmentalfalte

Bezug nimmt (vgl. S. 666), enthalten sind, ist sehr unwahrscheinlich

und in Anbetracht des auch im Stadium 1 vom Tergit schon sehr

entfernten Ansatzes in keiner Weise annehmbar.

Die Erwägung, ob er auch Anteile des pml enthält, scheint mir

an sich sehr belanglos und eine Untersuchung darüber zudem aus-

sichtslos ; sie gewinnt aber an Interesse durch eine bei der Beschreibung

des Metathorax mitgeteilte Unregelmäßigkeit im Auftreten von

Muskulatur, vgl. den Illipmö (72, S. 732).

41) (1905:31) Musculus lateralis quintus intersegmen-

talis, laipmö, intersegmentaler hinterer langer tergalpleu-

raler Flankenmuskel (vgl. Taf. XXII, Fig. 16—19).

Dieser bei seinem Ursprung am hinteren tergalen Seitenrande

dicht am Hinterwinkel breite und platte Muskel verläuft mit stark

konvergierenden Fasern an die Parasternalplatte, wo er mit dem Seiten-

muskel la ldvm2 (39) an deren lateralen Vorderrande zusammentrifft.

Er ist im Vergleich mit der Imago kräftiger entwickelt.

Nachtrag zu der Imago.

Vom dorsoventralen Flankenmuskel Ialdvm2 (39, 1905: 31) scharf

gesondert, entspringt er dicht hinter ihm an der hintersten Seiten-

kante des Tergits, verläuft parallel hinter ihm an den seitlichen Vorder-

rand des Parasternum, an dessen lateralem Ende er dicht außenseitlich

neben la ldvm2 ansetzt. Die im Vergleich zu dem la ldvm2 noch kürzeren

Fasern dieses schmalen und platten Muskels divergieren beiderseits

derart, daß am dorsalen Ende eine selbständiger werdende hintere

Fasergruppe auf die Intersegmentalfalte und auf die in ihr befindliche

tergale Zwischenspange Ia,tp (1905, S. 311 und Fig. 7, S. 305) Bezug

nimmt, ohne daß sich die Ansatzstelle sehr bestimmt angeben ließe.

Vergleichende Betrachtung und Deutung.

Dieser Muskel wurde in der Imago nicht beschrieben, da er an den

untersuchten Exemplaren, die sich im Kontraktionszustande befanden
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vom Seitenmuskel la Idvm2 (39) nicht wesentlich gesondert angetroffen

wurde. Schnittserien und die Nachuntersuchung an Exemplaren mit

gestreckter Flankenhaut, hauptsächlich aber die Befunde im ersten

Stadium rechtfertigen seine Auffassung als besonderer, dem ipmö der

übrigen Segmente entsprechender, unterbrochener intersegmentaler

Flankenmuskel.

ladlmSpff-

lap/h

Mpl2
dvm

Textfig. 26.

(Zur Textfig. 25 gehörig.) Vorderer Bezirk des ersten Hinterleibssegmen-
tes im späten nacli embryonalen Übergangszustande desStadiuml.
(100. Schnitt der Serie Xr. 7, vgl. S. 60öff. u. 611.) Dieser Querschnitt zeigt— bei gleichen Größen-

verliältnisseu in der Darstellung — eine Vergrößerung des abdominalen Körperumfanges, gegen-

über dem des frühen Übergangszustandes, vgl. die Abbildungen aus der Serie Nr. 8. Diese Ver-

größerung beruht zunächst darauf, daß die einzelnen Teile, insbesondere das pleurotergale Tergitp/<

und die Flankenhaut plh ihre normale Ausgestaltung und Lagerung bekommen haben. Der Schwund
der medialen Dorsoventralmuskulatur edmn ist gegenüber der vorigen Figur 25 in der für Textfig. 22

geschilderten Weise vorgeschritten. Der Schnitt entspricht in seiner Lage durchaus dem der vorigen

Abbildung. Die Parasternalplatte ist rechts am äußersten Vorderrande getroffen. Die nicht näher

untersuchten, wahrscheinlich chordotonalen Stränge chs treten auf. Links tritt neben dem edvm

der metathoracale intersegmentale Dorsoventralmuskel /// jsot(52) auf, welcher, vgl. die Imago
Taf. XXVIl, Fig. 35, -37, tergal die vorderste Grenze des abdominalen Raumes angibt. Der

sternal -pleurale /a,pm2(40) ist vom vorigen Schnitt her ergänzt.

Die Gründe, ihn nicht für eine dem la ldvm2 als Doppelmuskel

zuzurechnende Teilfasergruppe desselben zu halten, sind folgende:

Das doppelte Auftreten eines hinteren dorsoventralen Seitenmuskels

ldvm2 ist durch kinematische Beziehungen nicht zu deuten; denn die

auf die Intersegmentalhaut bezügliche Faser ist ja selbst wieder eine

Teilfaser des hinteren Muskels und als solche verständlich. Die Not-
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wendigkeit eines sekundären Zerfalles, der sich im Verlaufe der nach-

embryonalen Metamorphose durch dauernde mechanische Beanspru-

chung doch noch verstärken müßte, ist für den dorsoventralen

Seitenmuskel Idvm'Z nicht ersichtlich. Im Gegenteil zeigt die schärfere

räumliche Sonderung dieses zugleich viel kräftigeren Muskels im

Stadium 1 ein primäres Verhalten an, welches auch von vornherein

für das erste Stadium zu erwarten ist. Es stellt sich derart dar, daß

nach dem Zustande der Trennung beider Muskeln im ersten Stadium

im Imaginalstadium eine gewisse Eückbildung eingetreten ist zu einem

kinematisch einheitlichen Verhalten. Eine Begründung des zweifachen

Auftretens dieser Flankenmuskeln ist also vielmehr morphologischer

Natur; denn es entspricht der Befund im tergalen Bezirk des ersten

Stadiums durchaus den in den andern Abdominalsegmenten vorliegenden

Verhältnissen (vgl. Fig. 16f. mit 18 u. 19f .), indem dort auch im zweiten

Abdominalsegment trotz der beschriebenen Abweichungen in der

Flankenhaut, zugleich mit dem unverändert gebliebenen Verhalten der

tergalen Skeletteile, ein normales Verhalten der Muskelansätze besteht.

In dieser Gleichmäßigkeit der tergalen Bezirke in allen Abdominal-

segmenten liegt das Zwingende der Beweisführung.

Jedoch entsteht eine Schwierigkeit: Der tief hinabreichende ifmS

traf bisher in einem Chitinplättchen der Flankenhaut mit einem kurzen

sternalpleuralen Flankenmuskel fml zusammen. Dies ist hier nicht

der Fall : Es ist nun entweder der fehlende Flankenmuskel IIa pml

in dem IIa p?n2 enthalten und unsre Annahme stößt auf große Schwierig-

keiten, oder der IIa pml ist überhaupt nicht vorhanden.

Die letztere Annahme, scheint mir, muß vorgezogen werden:

Denn der Flankenmu.skel IIa fm2 im zweiten Abdominalsegment ent-

spricht, wie wir sahen (26), völlig dem typischen Verhalten als langer

sternalpleuraler im Unterschied von einem kurzen Flankenmuskel,

wie es der fml ist. Anzunehmen nun, daß letzterer im ^m2 enthalten

sei, würde ebenso gezwungen sein, wie seinen Fortfall ohne besondere

Gründe und Beziehungen zu behaupten. Solche Beziehungen aber

liegen außer den bereits genannten noch vor in der Unmöglichkeit

einer präzisen Auslegung der zwischen sternalen und pleuralen Bezirk

vermittelnden Parasternalplatte als ein morphologisch einheitliches,

sternales Gebilde. Enthält sie auch vorwiegend Elemente der sternalen

Region, ohne daß sie deswegen als sternales »Schnürstück« aufgefaßt

werden darf (vgl. die 1905, S. 453, besonders Anm. 14 u. a. entwickelten

allgemeinen Auffassungen über Skeletgebilde überhaupt), so ist es

nicht abzuweisen, daß sie in ihrem lateralseitigenohne scharfe Grenze
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allmählich in die Flankenhaut überführenden und hoch
hinauf reichenden Bereich pleurale Anteile enthält bzw. unter-

drückt hat in einem Bezirk, in welchem der IIa pml verlief. Aus dieser

vermittelnden Bedeutung des parasternalen Bezirks heraus ist es an-

I3, dim

Textfig. 27.

(Entspricht der Textfig. 25 11. 26.) Links : Vorderer Bezirk des ersten Hinter-
leibssegmentes im Normalzustände des Stadium 1. Rechts : Sternal der Meta-

thorax, tergal das erste Abdominalsegment. (112. Schnitt der Serie Nr. 5, vgl. die Erläuterungen

auf S. 606 ff. u. 609.) Dieser Querschnitt ist in den gleichen Größenverhältnissen wiedergegeben,

wie die beiden vorigen. Gegenüber dem vorhergehenden (Textfig. 26) zeigt er eine durch
Wachstum erfolgte Zunahme der Körpergröße (infolge Nalirungsaufnahme, vgl. den Darm-
inhalt — in Fig. 31 zur Textfig. 23 — des Normalzustandes mit dem nur Dotterreste enthaltenden

leeren Darme des Übergangszustandes — vergl. photographische Darstellungen auf Taf. XXV,
Fig. 30, zur Textfig. 22, und die Fig. 26, 28, 29.) Der Schnitt stellt wie die Textfig. 23 das

Endergebnis des Auflösungsvorganges der abdominalen medialen Dorsoventralmuskulatur und

die typisclien krümeligen Restmassen Krm dar. Die Schnittlage links entspricht durchaus der-

jenigen der beiden vorhergehenden Schnitte durch das vordere Abdomen des Übergarigszustandes.

Rechts tritt der aus den beiden vorhergehenden Schnitten (111 u. 110) ergänzte metathoracale

intersegmentale Dorso^ entralmu?kel auf.

nehmbar, daß unter Rückbildung des funktionell bedeutungslos ge-

wordenen fml der la i'pmö an der weit heraufreichenden Chitinverstär-

kung der weichen Flankenhaut, eben der Parasternalplatte, seinen

ventralen Ansatz fand und durch ähnliche mechanische Aufgaben, wie

sie der lange Seitenmuskel la ldvm2 besitzt, auch durch nachembryonale

Änderung seiner Form dem letzteren ähnlicher wurde.

Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. C. Bd. 45
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Diese bis zur Möglichkeit einer irrtümlichen gemeinsamen Auf-

fassung der beiden Muskeln sich entwickelnde Annäherung des ifmS

an ein dem ldvm2 gleiches Verhalten erscheint nunmehr als eine se-

kundäre.

Es entspricht auch dieser Auffassung, daß gegenüber dem mehr

median gelegenen Ansatzbereich der gesamten Flankenmuskulatur des

zweiten Hinterleibssegmentes in der Flankenmuskulatur des ersten

Abdominalsegmentes eine räumliche Entfernung der mehr vorn und

lateral gelegenen Ansatzstellen dieser Muskeln von jenem zum Aus-

druck kommt, womit der Fortfall des pml übereinstimmt.

Gegengründe von der Art, es möchte im Stadium 1 eine durch die

in diesem Stadiuiji besonders wichtige intersegmentale Funktion mecha-

nisch begründete Zerlegung des dorsoventralen Flankenmuskels ldvm2

in zwei kräftige Teilmuskeln (eben den ldvm2 und den ipm5, letzterer

als Idvm) vorliegen, die allmählich den mechanischen Aufgaben ent-

sprechend zur Rückbildung gelangt, scheinen mir demgegenüber nicht

genügend beweiskräftig. Denn es wird dadurch doch die Zweiteilung

keineswegs im einzelnen begründet, weder diu-ch eine morphologische

noch durch eine klare kinematische Beziehung.

Wenn demnach die Auffassung des Muskels als unter-

brochener Flankenmuskel ipm5 mehr berechtigt erscheint^

so sind die Hauptgründe dafür das primäre, dem ipm-S der

übrigen Segmente gleichende, tergale Verhalten im ersten

Stadium und die Unmöglichkeit^ die Parasternalplatte als

ein ausschließlich sternales Gebilde aufzufassen.

Die hier an einem weniger wichtigen Muskel gegebene Art der

indirekten Beweisführung sei ganz verallgemeinert als Beispiel

angeführt, um zu zeigen, wie bei Beurteilung morphologischer Fragen

und bei der Aufstellung von Homologien im Skelet und in der Musku-

latur verfahren werden muß. Ist auch ein exakter Nachweis günstigen

Falles erst entwicklungsgeschichtlich durch direkte Beobachtung mög-

lich, so sei — sollte es in meinen früheren Ai'beiten noch nicht ge-

nügend zum Ausdruck gekommen sein — noch einmal darauf hin-

gewiesen, daß sich derartige, durch Abwägung kinematischer und

morphologischer Gesichtspunkte gegeneinander erfolgende Erwägungen

angesichts der neuen Tatsachen in der vorliegenden Untersuchung

bewährt haben; wie sie auch als indirekte Beweisführung auf die bei

der Untersuchung der Imago entstandenen morphologischen Fragen

verwertet wurden. Es wird später gezeigt werden, wie sich dieser

Grundsatz in andern und wichtigeren Fällen bewährt.
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42) (1905: 32 partim) Musculus lateralis stigmaticus, 7a 5^m,

segmentaler langer sternalpleuraler Flankenmuskel, Seiten-

muskel des Stigma (vgl. Taf. XXII, Fig. Hb, 18; 1905, simp').

Er entspricht dem Befunde in der Imago.

Da nach Fortfall des vorderen, als pm2 (40) gedeuteten Teiles der

Muskel sich auch auf Schnitten in der Imago als einheitlich erweist,

muß die 1905 gegebene Doppelbezeichnung fortfallen.

Nachtrag zu der Imago.

Der dünne, ziemlich parallelfaserige Muskel entspricht dem gleichen

Muskel der übrigen Abdominalsegmente. Verbreitert und platt ent-

springt er gemeinsam mit den übrigen aber selbständig medianwärts

dicht neben dem IIa,'pm2 (40) und verläuft hinter ihm kreuzend nach

vorn an den Unterrand des schräg übergeneigten großen Stigma, wo
er ebenso an einer vorspringenden Leiste (vgl. die Beschreibung unter 15)

am Unterrande des vorderen Peritrema ansetzt (vgl. Fig. 35) mit

gleicher Funktion als Stigmenöffner.

Sti^menmaskel.

43) Musculus stigmaticus constrictor peritrematis,
lastim, echter Stigmenmuskel als Stigmenschließer.

Er glei cht dem in der Imago vorhandenen Muskel (vgl. Taf. XXVII,
Fig. 35).

Da er in der Imago nicht beschrieben wurde, so sei auf die Be-

schreibung des Muskels im dritten und vierten Abdominalsegment (16)

verwiesen, da sie auch für ihn gilt mit den sich aus der größeren Form
des Stigma und dessen schräg vornübergeneigter Lage ergebenden Ab-

weichungen.

44) (1905:33) Musculus protractor testis, g'*^, Muskel der

Keimdrüse. Der Muskel wurde nicht beobachtet.

Nachtrag zum ersten Abdominalsegment.

Gegenüber der, soeben an den Schnittserien des Übergangs- bzw.

des Normalzustandes des Stadium 1, Nr. 9 bzw. Nr. 5, in der hinteren

Flankenhaut des ersten Abdominalsegmentes la beobachteten Muskel-

verteilung zeigt die Schnittserie des frühen Übergangszustandes Nr. 8

ein abweichendes Verhalten. Stimmte im ersten Falle die MuskelVer-

teilung mit der imaginalen völlig überein (vgl. Taf. XXVII f., Schema I u.

II, V u. VI, ferner Bd. CI, Fig. 41, 42, 46), so bedeuten die Befunde an

der Serie Nr. 8 ein primitiveres, der Muskelverteilung in den übrigen

Abdominalsegmenten nahekommendes Verhalten.

45*
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Es handelt sich hierbei um den tergalpleuralen Flankenmuskel

ifmö (41), welcher in der Imago und in den Serien Nr. 9 und Nr. 5 in

der beschriebenen Weise am Parasternum ansetzt. In der Schnitt-

serie Nr. 8 hingegen reicht dieser Muskel nicht an die parasternale

Platte, sondern begegnet in der Flankenhaut sternalpleuralen, von

dem Parasternum herkommenden Muskeln; ferner zeigt er eine gewisse

Zweiteiligkeit, die eine Unterscheidung eines dem fmi entsprechenden

Anteiles von dem eigentlichen ij)m5 gestattet.

Demnach begegnet ein la pm4 in der Flankenhaut einem la pm3

[vgl. Illa pm3 (11)] und der la ipm5 endet nicht an der Parasternal-

platte, sondern verläuft nach hinten in der Richtung auf den IIa pmß

(26) zu. Zwischen dem la pm3 und dem ihm nahestehenden IIa 'pm2

ist keine scharfe Grenze vorhanden, indem einige Fasern allmählich in

den andern Muskel überleiten, während die Trennung zwischen dem

la pm4 und ipm5 deutlich ausgeprägt ist (vgl. Textfig. 21 u. S. 808).

Mit diesem Befunde an einem sehr frühen Übergangszustande des

ersten Stadiums vermehrt sich also die Zahl der abdominalen Muskeln

um zwei.

Weitere Untersuchungen müßten erweisen, ob man es bei diesem

abweichenden Befunde mit einem anormalen Zustande zu tun hat,

oder ob hierin ein regelmäßiges Verhalten der abdominalen Muskulatur

in sehr frühen Übergangszuständen zu sehen ist, welches den beschrie-

benen Zuständen später Übergangszustände und der Imago als ein

regelmäßiger Vorläufer vorangeht. Es wäre ja möglich, daß das erste

Abdominalsegment zunächst eine typische Anlage der Muskeln zeigt,

welche sehr bald einer der imaginalen ähnlichen veränderten Platz macht.

Ich möchte das erstere befürworten. In diesem Falle verrät also die Aus-

nahmegestaltung, daß auch im ersten Abdominalsegment die allgemeine

morphologische Grundlage einer typisch primären Muskelverteilung der

Anlage nach vorhanden ist, indem dieselbe unter bestimmten Bedingun-

gen zur Ausbildung kommen kann ; während sie im allgemeinen latent

bleibt und der sekundären Umgestaltung Platz macht. Dieser Fall des

abnormalen Auftretens von Muskeln, welches auf primitivere Zustände

hindeutet, steht nicht vereinzelt da, vgl. den Illipmö (72) und S. 732.

b. Topographisch-quantitative statistische Übersicht über die für das erste

Stadium im Abdomen beschriebenen Abweichungen gegenüber der Imago.

(Vgl. 1905, S. 374.)

Im ersten Stadium wurden demnach 44 Muskeln gezählt, oder —
wie es richtiger ist, bei getrennter Zählung der lateralen dorsalen Längs-
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inuskeln Illa und IIa dlm5 — 46 Muskeln, oder, wenn man das primäre

Verhalten des Übergangszustandes der Nr. 8 (vgl. S. 687) mitrechnet, 48,

welche sich auf die drei vorderen Abdominalsegmente verteilen. Von

diesen 46 Muskeln gehören 17 (bzw. 18) dem dritten, 17 dem zweiten

Abdominalsegmente an, einer davon ist diesen beiden Segmenten ge-

meinsam; 11 bzw. 13 Muskeln verbleiben dem ersten Abdominalsegmente.

Das sind 13 Muskeln mehr, als 1905 für die Imago zur

Darstellung kamen.

Von diesen 13 Muskeln sind sechs Muskeln, die medialen Dorso-

ventralmuskeln edvml und 2, in der Imago nicht vorhanden, also

völlig neu und charakteristisch für das erste Stadium.

Vier Muskeln, welche sich auch in der Imago nachweisen lassen,

wurden auf Grund der Befunde am Stadium 1 nachträglich neu

aufgefunden: Die drei echten Stigmenmuskeln stim und der vordere

laterale Dorsoventralmuskel / Va bzw. Illa Idvml ; ferner die beiden

Muskeln des Übergangszustandes Nr. 8, vgl. S. 687.

Vier Muskeln kommen dadurch hinzu, daß sie nach dem Befunde

an der Imago 1905 mit andern Muskeln einheitlich zusammen gefaßt

wurden, nunmehr aber getrennt aufgeführt werden müssen, da

sich für sie eine neue Deutung ergab. Dies betrifft den vorderen Flan-

kenmuskel la pm2 (40), welcher in der Imago als la stma (1905, 32)

beschrieben wurde und jetzt in einen la 'pm2 und in einen la stm zer-

fällt, den tergalpleuralen Flankenmuskel Iaipm5{4:l), welcher Inder

Imago vom Dorsoventralmuskel ladvm, jetzt: ldvm2 (1905, 31,) nicht

getrennt gehalten wurde, ferner im dritten und zweiten Segmente, die

nicht als morphologisch selbständig erkannte laterale dorsale Längs-

muskulatur dlmo.

Dem gegenüber wurde der unterbrochene Flankenmuskel IIa pml

(1905: 19) zurückgezogen, da er als nicht vorhanden gelten muß
(S. 670). Eine morphologische Umdeutung erfuhr der als inter-

segmentaler Dorsoventralmuskel /a i'sm (1905: 30) beschriebene dorso-

ventrale Seitenmuskel IIa Idvml (24) ; er wurde daher mit der neuen

Bezeichnung versehen.

Einige Muskeln wurden ohne Umdeutung schärfer charak-

terisiert und erhielten daher eine ergänzende Änderung in der Be-

nennung. So heißt die 1905 mit dvm bezeichnete laterale Dorsoventral-

muskulatur jetzt genauer Idvm und so heißt es z.B. la Idvm2 statt

la dvm, ferner la stm statt la stmß, die mediale Dorsoventralmuskulatur

wurde als edvm bezeichnet, zum Unterschiede von der Dorsoventral-

muskulatur dvm im Thorax, wobei das e bezeichnen soll, daß diese
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Muskulatur allein im Embryonalstadium und Übergangszustande des

ersten Stadiums vorkommt.

Hinsichtlich der Stärkeverhältnisse bestehen zwischen der

Imago und dem Stadium 1 folgende Unterschiede:

Die 8 (7) mächtig entwickelten Dorsoventralmuskeln des ersten

bis vierten Segmentes — 16 bzw. 15 der acht vorderen Abdominal-

segmente — sind in der Imago nicht vorhanden.

Ein Muskel, welcher im Verlauf der nachembryonalen Metamor-

phose neu entsteht, kommt nicht vor.

Kräftiger im ersten Stadium gegenüber der Imago sind

folgende Muskeln ausgebildet : die sieben beschriebenen lateralen Dorso-

ventralmuskeln Idvml u. 2 (7, 8, 24, 25, 39) der tergalpleurale Flanken-

muskel la ipmö (41), die sternalpleuralen Seitenmuskeln la 'pm2 (40),

Illa bzw. IVastm, fstm 6 und pm 3 (14, 15, 30, 31, 11, 27).

Im Stadium 1 sind dagegen folgende Muskeln schwächer ent-

wickelt als in der Imago: die medialen ventralen Längsmuskeln vlml

(1, 17, 33), die tergalpleuralen 'pm4 und ipmö (12, 13, 28, 29,) die sternal-

pleuralen Flankenmuskeln Illa und IVafml und pm2 (9,10) und

IIa pm2 (26).

Andre Unterschiede der beiden Stadien betreffen die Lageunter-

schiede: Es treten Verschiebungen auf in den Ansätzen, besonders

der dorsalen Längsmuskulatur dhn, vielleicht in den tergalen Ansatz-

stellen der lateralen Dorsoventralmuskeln.

Ein primitiveres Verhalten zeigen die Befunde an dem Über-

gangszustande der Serie Nr. 8, während hinsichtlich der Bildung

von-*Teil fasern die dorsale Längsmuskulatur im Übergangszustande

des Stadium 1 ein reicher differenziertes und primäres Verhalten zeigt.

Das Vorhandensein der medialen Dorsoventralmuskulatur kennzeichnet

gleichfalls den primären Charakter des Stadium 1.

Hinsichtlich der Bildung von Teilfasern sind keine besonderen

Unterschiede zu verzeichnen. Über ein etwaiges Vorhandensein der

im Thorax beschriebenen srm8 = Muskulatur (vgl. S. 736) wurden

keine besonderen Untersuchungen angestellt.

Es sei nunmehr das derartig Beschriebene und Zusammengestellte

zu einem einheitlichen Bilde zusammengefaßt und mit der Imago

verglichen. Da die 1905 für die Imago erhaltenen Ergebnisse bei

segmentweisem Vergleich nunmehr als gegeben vorausgesetzt werden

können, ist es von größerem Interesse nunmehr nach den einzelnen

Muskeikategorien vorzugehen.
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c. Morphologische Betrachtung der Abdominalsegmente auf Grund der

Muskulatur des ersten Stadiums im Vergleich mit der Imago.

(Vgl. 1905, S. 375.)

Die ventrale Längsmnskalatnr.

Hinsichtlich der Zahl der in einer medianseitigen und lateral-

seitigen Partie angeordneten Muskeln und hinsichtlich der besonderen,

mit dem Auftreten der Parasternalplatte zusammenhängenden »Stör-

ungen« besteht zwischen dem ersten Stadium und der Imago kein

Unterschied; die gleiche im Skelet vorliegende Ausbildung in beiden

Stadien geht zusammen mit einer gleichen Ausbildung der Muskulatur.

Geringe Unterschiede bestehen

in der anscheinend schwächeren Ausbildung der medianseitigen

ventralen Längsmuskeln vlml im ersten Stadium,

in Verschiebungen der beiderseitigen Ansatzstellen in der Imago,

welche gegenüber dem ersten Stadium vorliegen, veranlaßt durch das

Auftreten und das baldige Verschwinden der medialen Dorsoventral-

muskulatur edvm schon im ersten Stadium und durch die infolgedessen

veränderten, anders gerichteten mechanischen Leistungen der Muskeln,

woraus die Annahme einer Art von Wanderung der Muskelfasern an

eine andre Stelle gefolgert werden muß,

in dem Verhältnis der lateralen Längsmuskeln zum ventralen

Längsmuskel des Metathorax und seinen Zweigen, indem die in der

Imago völlig getrennt verlaufenden Muskeln im Stadium 1 eine ein-

heitliche Masse darstellen, in welcher auch bei mikroskopischer Unter-

suchung die Anteile der einzelnen Muskeln schwer zu unterscheiden sind.

In allen diesen Unterschieden kommt der im ersten Stadium

anfangs noch vorliegende Mangel an ausgiebiger und straffer funk-

tioneller Beanspruchung dieser Muskeln zum Ausdruck.

Die dorsale Längsmnskulatur.

Diese in der Imago mit Ausnahme des ersten Abdominalsegmentes

einheitlich erscheinende Muskulatur zeigt im ersten Stadium einen in

allen Segmenten gleichartigen Zerfall in einzelne Gruppen. Es wurde

nun angenommen, daß sie in der Imago einen primär einheitlichen

Belag des Tergits darstelle und nur im ersten Abdominalsegment

infolge des Ansatzes des intersegmentalen Dorsoventralmuskels Illism

einen sekundären Zerfall erleide.

Es zeigt sich hingegen, daß diesem in der Imago beobachteten

Zerfall in zwei Gruppen ein im ersten Stadium für sämtliche Abdominal-



über den Thorax von Gryllus domesticus. V. 693

tergite primär gegebenes Verhalten der Axt entspricht, daß ganz allge-

mein im Abdomen eine mediale dorsale Längsmuskelgruppe dlml-—4

durch die tergale Ansatzstelle einer medialen echten Dorsoventral-

muskulatur edvm {dvm im Thorax, der auch der Illism angehört,

vgl. S. 716) geschieden wird von einem lateralen dorsalen Längsmuskel

dlm5 {dlm2, 1905 im Abdomen der Imago), welche durch ihre Zwischen-

stellung zwischen lateraler und medialer Dorsoventralmuskulatur ge-

kennzeichnet ist (vgl. Textfig. 1, 6 u. 11 mit 21, 26, 27, Fig. 13 f. u. 35, 37).

Die allgemein auch für den Thorax etwa gültige Bedeutung dieser

lateralen Längsmuskulatur, die durch die gesonderte Bezeichnung

5 zum Ausdruck gelangen soll, kann erst später erwogen werden.

Durch diese Gegenüberstellung erhält die regionale Auffassung der

Abdominaltergite eine schärfere Begründung, indem sich — wie es im

Sternit allerdings in andrer Weise der Fall ist (vgl. Bd. CT, S. 594 ff.) —
ein medianer Bezirk von einem lateralen unterscheiden läßt, wobei

letzterer in dem seitlich tiefen Hinabreichen der abdominalen Tergal-

platten zur Anschauung kommt. Es ist anzunehmen, daß diese laterale

Längsmuskulatur in dem Falle einer Rückbildung der den Abdominal-

tergiten typischen Seitenteile gleichfalls fehlt (vgl. S. 742 ff.). Nur durch

den Untergang der gesamten medialen Dorsoventralmuskulatur des

Abdomens wird der tergale Muskelbelag einheitlich, ausgenommen

das erste Abdominaltergit, wo ein Illism bestehen bleibt.

Aber auch die mediale Gruppe der dorsalen Längsmuskulatm- (3)

besteht im ersten Stadium aus mehreren regelmäßig und gesondert

auftretenden Teilgruppen, die gemäß ihrer gemeinsamen hinteren Anhef-

tung (vgl. im Thorax S. 741 f.) als zusammengehörig betrachtet werden

müssen. Durch das Auftreten der mittleren medialen ecZvm-Muskulatur

infolge Ansatzverdrängung und \äelleicht infolge modifizierter Zug-

wirkungen veranlaßt, könnte diese Unterscheidung in Teilgruppen als

morphologisch belanglos erscheinen, wenn sie nicht als primär auf-

gefaßt werden müßte und für die Anwendung auf die Muskelverteilung

im Thorax von Bedeutung wäre.

Die TransTcrsalmusknlatur,

der Quermuskel rm, zeigt im ersten Stadium keinen wesentlichen

Unterschied von der Imago ; auch fehlt er im ersten x4.bdominalsegment.

Der Muskel kann trotz seines transversalen Charakters (vgl. Bd. CI,

S. 617 f. und 618) zur Kategorie der sternalen Muskulatur gerechnet

werden, da er entwicklungsgeschichtlich in gleicher Weise auftritt, wie

diese (vgl. Heymons 1895 [zitiert S. 600], S. 69, Abs. 5—9 und Taf . XI,
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Fig. 88 vtrni) und da er in ähnlicher Weise verläuft, wie die lediglich

an der Medianhnie absetzenden sternalen bm. Aus den S. 602 ff. geltend

gemachten Gründen will es mir aber für die Insekten richtiger er-

scheinen, an der Unterscheidung zweier Kategorien, d. i. der sternalen

Muskulatur und der Transversalmuskulatur zunächst festzuhalten, auch

wenn der Befund des Ovlm2 (158, Bd. CI, S. 618) in der Kehlhaut die

Unterscheidung nicht zu verschärfen vermag.

Sein Verlauf bezeichnet aber infolge seiner Stellung zAvischen

vorderer und hinterer, medialer sowohl wie lateraler, Dorsoventral-

muskulatur nicht, wie für die Imago (S. 378, 1905) angenommen wurde,

die vordere Begrenzung eines Segmentes, sondern die Segmentmitte.

Einer Charakterisierung der vorderen Segmentgrenze bzw. eines

intersegmentalen Bezirks durch diesen Muskel scheint auch Heymons

1895 geneigt gewesen zu sein; denn er faßt den Quermuskel seiner

Entstehung nach als intersegmental auf, da er »in den den Dissepimenten

entsprechenden, d. h. also intersegmentalen Abschnitten « entsteht. Er

beschreibt diesen Befund an Forficula S. 57 und an Gryllus S. 61 und

bespricht ihn zusammenfassend S. 68ff. Der anatomische Befund

hingegen entspricht dieser beschriebenen Entstehungsart, die übrigens

für die Theorie der Doppelsegmente herangezogen werden könnte,

nicht. Diese Differenz muß sich durch eine entwicklungsgeschichtliche

Nachuntersuchung des Muskels rm {vtrm Heymons) mit Berück-

sichtigung seines Verhaltens zur medialen Dorsoventralmuskulatur

aufklären lassen. Auch hinsichtlich der üblichen fälschlichen Auf-

fassung dieses Muskels als Bauchdiaphragma, vgl. Heymons, S. 69.

Die mediale Dorsoyentralmuskulatur.

Mittlere innere echte Dorsalventralmuskeln.

Diese Muskulatur ist in der Imago nicht vorhanden,
denn sie geht bereits im ersten Stadium sehr bald restlos

zugrunde. Ihre ehemaligen Ansatzflächen sind im ersten Stadium

nach Schwund der Muskeln noch einige Zeit erkennbar, werden aber

sodann in den späteren Stadien durch Einrücken der benachbarten

dorsalen bzw. ventralen Längsmuskeln bedeckt und unkenntlich.

Die Kategorie der medialen Dorsoventralmuskulatur tritt vom
ersten bis achten Abdominalsegment doppelpaarig auf; nach hinten

zu nimmt sie im achten wieder an Größe ab, sodaß der VIIIa,edvm2

im hinteren Segmentbezirk schwächer als der vordere ist. Im neunten

Abdominalsegment tritt ein anders gearteter Muskel auf, der vor-

behaltlich einer besonderen Untersuchung als nicht vergänglicher
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DorsoVentralmuskel aufgefaßt werden kann. Die Kategorie ist dadurch

charakterisiert, daß sie in der Fläche sowohl der seitlichen Sternal-

platten, lateral von der ventralen Längsmuskulatur als auch in der

Flächedes seitlich -medialen Teils der Ter gal platten — inner-

halb der dorsalen Längs muskulatur — ansetzt. Entfernt von der

sternalen Seitenkante angeheftet, gehört sie also dem Seitenteile der

Bauchplatte an, was durch die Anheftung des vorderen Dorsoventral-

muskels im zweiten und beider im ersten Abdominalsegment an der

Parasternalplatte zum besonderen Ausdruck kommt (Fig. 18). Die Ab-

bildungen Taf. XXII, Fig. 17a und Taf. XXIVf., Fig. 22, 26, geben einen

Maßstab zur Beurteilung der Massenentfaltung dieser in morphologischem

und in funktionellem Sinne so wichtigen vergänglichen Muskulatur des

Embryonalmechanismus, welche schon innerhalb des ersten Stadiums

in dessen Übergangszustand in der beschriebenen (vgl. S. 616 u. S. 649)

Weise zugrunde geht und deren Schwinden für das iunge Tier eine

Zeit höchst wichtiger physiologischer Substanzumlagerung bedeutet.

Ihr Auftreten ist von grundlegender Bedeutung zur Beurteilung der

Verhältnisse im Thorax; denn es bleibt zu untersuchen, ob die hier

im Abdomen nicht im einzelnen differenzierte mediale Dorsoventral-

muskulatur edvm der im Thorax so reich differenzierten medialen

Dorsoventralmuskulatur dvm homolog ist (vgl. S. 743 f., 754 ff., 762).

Diese Muskulatur wurde von Heymons 1895 auf Taf. XI, Fig. 88,

dvm mit Betonung ihrer starken Entwicklung abgebildet und S. 69,

Abs. 1 u. 2 kurz und zutreffend beschrieben; eine Bedeutung für die

Atmung besitzen diese Muskeln aber nicht. Sie wurden demnach von

Heymons implicite auch für die in der Imago vorhandene seitliche

Dorsoventralmuskulatur Idvm gehalten, welche allerdings als Atmungs-

muskulatur in Betracht kommen kann (vgl. S. 653). Vgl. hierzu die

Tafelfig. 39, 41, 44, 45 in Bd. CI und die Textfig. 1 u. 12 (nebst den

Tafelfig. 22, 26, 29) mit Heymons Fig. 88.

Anmerkungen über die segmentalen Oenocyten-

gruppen und andre.

Es ist hier der Ort, auf die im Abdomen und im hinteren Meta-

thorax angetroffenen beträchtlichen Oenocytengruppen einzugehen,

welchen im Zusammenhange mit den auf S. 616 angestellten Erwä-

wägungen und den auf S. 648 beschriebenen Vorgängen anscheinend

eine bedeutende Eolle bei der Histolyse der Muskeln bzw. bei den

Massenumlagerungen am Ende des Übergangszustandes zufällt; viel-

leicht sondern sie als Drüsenzellen gewisse Fermente ab, welche zur
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Auflösung der Muskulatur beitragen. Diese Oenocyten werden von

Heymons 1895, Abschn. IV, S. 51, besprochen, und es wird ihre allge-

meine Verbreitung bei den Orthoptera und Dermaptera festgestellt.

Dementsprechend kommen im Übergangszustande des Stadium 1

bei der Grille vom ersten bis achten Abdominalsegmente segmental

angeordnete Oenocytengruppen vor, welche — im Fettkörper einge-

lagert — den hinteren medialen Dorsoventralmuskeln edvm2 in deren

mittlerer Strecke hinten und seitlich nachfolgen; im hinteren Teile des

achten Hinterleibssegmentes schließt eine große Oenocytengruppe die

Keihe ab (vgl. Fig. 8, 10—13, 16—20). Außerdem findet man — unregel-

mäßig verteilt — noch an andern Stellen zwischen der Dorsoventral-

muskulatur solche Oenocyten (z. B. Fig. 17 f. hinter edvfnl). Weitere

Ansammlungen von Oenocyten finden sich in der sternalen Region der

Abdominalsegmente vor, vgl. Textfig. 7 und Fig. 27. Im vorderen

Thorax und im Bereiche der Halshaut wurden keine Oenocyten an-

getroffen !

Im Zusammenhange mit den geschilderten Vorgängen sieht man

die Oenocyten sich zum Teil zerstreuen, allmählich degenerieren und

verschwinden, etwas später nachdem die Muskelmassen aufgelöst sind.

Man trifft alsdann noch Reste von Muskelfasern und die S. 610 er-

wähnten krümeligen Elemente in den Maschen des Fettkörpers. Dem
speziellen Zusammenhang dieser Erscheinungen kann ich hier nicht

weiter nachgehen und ich verweise im übrigen auf die Textfig. 3, 7, 9,

11, 16 (S. 647 ff.) nebst Fig. 27 mit den dort gemachten Angaben, ferner

auf die Arbeiten Janets^, S. 37 ff., 42 und 131 ff.

Die Seitenmuskulatur, Flankenmuskulatur,

Pleural muskulatur.

Dorsoventrale Seitenmuskeln.

Diese Muskulatur ist in der Imago ebenso wie im ersten

Stadium vorhanden, sie ist aber im letzteren relativ be-

deutend stärker entwickelt.

Durch Neuauffindung des einen und Umdeutung des andern

Muskels erfährt jedoch die 1905 gegebene Darstellung eine erhebliche

Ergänzung. Die wahre morphologische Stellung dieser Muskulatur

konnte auf Grund der Befunde in der Imago nicht erkannt werden,

da ja eine mediale innere DorsoVentralmuskulatur im Abdomen über-

haupt zu fehlen schien. Die vorliegenden dorsoventralverlaufenden

1 Charles Janet, Anatomie du corselet et histolyse des muscles vibrateurs

apr^s le vol nuptial chez la reine de la fourmi (Lasius niger). Limoges 1907.
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Muskeln wurden daher damals im weiteren Sinne homologisiert mit der

medialen c^wn-Dorsoventralmuskulatur im Thorax und es wird ihr

besonderer Charakter, nämlich die Anordnung am Rande der

Tergite, also diese vom thoracalen Verhalten (vgl. auch vom
Illism) abweichende Randständigkeit, in gezwungener Weise

erklärt mit den im Abdomen vorliegenden Verschiedenheiten in topo-

graphischer und kinematischer Beziehung. Ein spezieller Vergleich

mit thoracalen Muskeln überhaupt (vgl. S. 754 ff.) schien völlig aus-

geschlossen in Ermangelung einer auf bestimmter Definition beruhenden,

engeren Vergleichsgrundlage. Dies hat sich durch die Befunde am
Übergangszustand des ersten Stadiums geändert; denn infolge des

embryonalen Auftretens der inneren Dorsoventralmusku-
latur erhält sie eine gesonderte Stellung als äußere, laterale

Dorsoventralmuskulatur oder als dorsoventrale Flanken-
muskulatur, als welche sie sich der echten inneren Dorso-

ventralmuskulatur als neue Kategorie nebenordnet. Es

wiird versucht werden, das Prinzip dieser Muskelverteilung auch im

Thorax anzuwenden.

Ganz entsprechend der inneren Dorsoventralmuskulatur zer-

fällt diese äußere laterale Dorsoventralmuskulatur in einen vor-

deren und in einen hinteren segmentalen Muskel, wodurch

die Gegenüberstellung eines vorderen und eines hinteren Bezirkes

innerhalb eines Segmentes noch mehr betont wird (vgl. rm S. 693 f.).

Es entspricht dieser symmetrischen Anordnung auch ihre symme-

trische Beteiligung an den in den vorderen Abdominalsegmenten vor-

liegenden, auf die intersegmentalen Bewegungserscheinungen bezüg-

lichen Aufgaben, daß nämlich nicht der IIa ldvm2, wohl aber der IIa Idvml

zugleich mit dem Auftreten der Parasternalplatte naci vorn verlagert

ist, ganz entsprechend dem gleichen Verhalten der medialen Dorso-

ventralmuskeln

.

Der vordere laterale Dorsoventralmuskel Idvml ist im

zweiten bis vierten Segmente des ersten Stadiums gleichmäßig und

kräftig ausgebildet, hingegen im dritten und vierten Segment der

Imago außerordentlich schwach, so daß er infolge seiner Kleinheit zuerst

auf Schnittserien gefunden wurde. Im imaginalen zweiten Abdominal-

segment jedoch ist er als Muskel der Parasternalplatte von besonderer

mechanischer Bedeutung und daher ziemlich kräftig entwickelt; er

wurde daher auch 1905 gefunden, jedoch in Ermangelung einer Ver-

gleichsmöglichkeit mit lateralen Dorsoventralmuskeln andrer Segmente

als ein den dvm homologer la ism-Muskel gedeutet.
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Im ersten Abdominalsegmente fehlt ein vorderer lateraler Dorso-

ventralmuskel im Stadium 1 ebenso wie in der Imago, ohne daß sich

eine völlig stichhaltige Beziehung, es sei denn der Ansatz des meta-

thoracalen Intersegmentalmuskels Illism, angeben ließe, der ihn im

tergalen Bezirk kinematisch etwa ersetzen würde. Denn vom Stand-

punkt der Mechanik betrachtet, könnte eine Verbindung der Vorderecke

des im ersten Stadium noch allseitig freien ersten Abdominaltergits

nach einem vorderen Ventralbezirk, wie es in den andern Abdominal-

segmenten ja der Fall ist, infolge der Existenz eines Illism überflüssig

erscheinen. Nun ist aber sowohl der vordere wie auch der hintere

Seitenbezirk des ersten ventralen Sternits im Bereich der Parasternal-

platte enthalten und nach hinten verlagert; es würde alsdann,

falls ein an der Parasternalplatte ansetzender la Idvml existierte, neben

dem i'pmö und dem ldvm2 noch eine dritte Verbindung des Tergits mit

jener Platte hergestellt werden; das Fehlen einer solchen Verbindung

erscheint also in Anbetracht der Existenz eines Illism, aber auch nur

deshalb, völlig ausreichend verständlich.

Der hintere laterale Dorsoventralmuskel ldvm2 ist in

allen Segmenten des ersten Stadiums kräftig, in der Imago aber relativ

weniger kräftig entwickelt. Im ersten und zweiten Abdominaltergit

der Imago ist gegenüber dem Stadium 1 eine geringe Verschiebung

der tergalen Ansatzstellen nach hinten, also eine Wanderung der

Muskeln am tergalen Seitenrande zu beobachten. Daß der Muskel

auch im ventralen Bezirk unabhängig von der unterbrochenen Flanken-

muskulatur pmS ansetzt, kommt im ersten Stadium gleichfalls, be-

sonders auch durch den Ansatz des fmS an der Parasternalplatte im

zweiten Abdominalsegment zum Ausdruck. Die 1905 (S. 377 unten,

S. 378 f.) besprochenen Anschauungen über die im zweiten Abdominal-

segment vorliegenden kinematischen Beziehungen der lateralen Dorso-

ventralmuskeln des ersten und zweiten Abdominalsegmentes werden

durch die Umdeutung des la ism in IIa Idvml natürlich nicht verändert.

Hingegen muß die für die 1905, S. 378, 379, gegebene morphologi-

sche Auffassung des IIa Idvml (24) als la ism angeführte Begründung

angesichts der neuen zwingenden Tatsachen aufgegeben werden. Ein

dem thoracalen intersegmentalen Dorsoventralmuskel homologer la ism

existiert also weder im ersten Stadium noch in der Imago. Aber während

Illism im ersten Stadium bei allseitig freiem erstem Abdominaltergit

als Rotator noch funktionsfähig ist, überläßt er nach engerem
Anschluß des Tergits an das Metanotum in der Imago diese

Funktion dem dorsoventralen Seitenmuskel Ilaldvml, der
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einem etwaigen la ism funktionell, aber nicht morphologisch gleich-

wertig sein würde.

Unterbrochene Seitenmuskeln.

Sternalpleurale und tergalpleurale Seitenmuskeln, Atemmuskeln im

engeren Sinne.

Als unterbrochene Seitenmuskulatur können die sternalpleuralen

und tergalpleuralen Flankenmuskeln bezeichnet werden, da sie innerhalb

der Flankenhaut eine Unterbrechung erfahren. Diese Muskulatur

gleicht im Stadium 1 völlig der in der Imago beobachteten,

abgesehen von den bereits S. 655 ff. besprochenen Verschiedenheiten in

den StärkeVerhältnissen. Gegenüber der 1905 auf Grund der Unter-

suchung der Imago gegebenen Darstellung sind nunmehr einige Ände-

rungen hinsichtlich der Deutung einzelner Muskeln eingetreten:

Der laterale Stigmenmuskel stm ist in allen beobachte-

ten Abdominalsegmenten und Stadien als einfacher Muskel aufzu-

fassen.

Denn die im zweiten Abdominalsegment auftretende Zweiteiligkeit

war als spezielle morphologisch belanglose Teilfaserbildung zu deuten,

und die ihr anscheinend entsprechende Zweiteiligkeit eines stm im

ersten Abdominalsegment mußte als irrig erkannt werden. Es stellte

sich nämlich infolge der im ersten Stadium weniger konzentrierten

Anordnung der hier noch kräftiger ausgebildeten Muskeln in einem

noch breiten, räumlich weniger reduzierten ersten Abdominalsegment

heraus, daß der als vorderer Stigmenmuskel beschriebene la stm a ein

vor dem Stigma befindlicher Flankenmuskel pm2 ist und als solcher

auch hinsichtlich seiner äußeren Gestalt vollkommen dem IIa'pm2 im

zweiten Abdominalsegment entspricht.

Ferner mußte das Fehlen eines fml in den beiden ersten Ab-

dominalsegmenten angenommen werden.

Diese Feststellungen sind eng verknüpft mit einer schärferen be-

grifflichen Zusammenfassung der Muskeln nach topographischen Ge-

sichtspunkten, die für das erste Stadium sowohl wie für die Imago

gelten und welche auf die immer offenbarer werdende Erkenntnis

einer symmetrischen Durchbildung von Einzelheiten je innerhalb der

Muskelkategorien und in den Beziehungen der letzteren zu einander

gemäß der Begriffe vorn, hinten, lateral, medial und gemäß ihrer

Beziehung auf die im Bereich der verschiedenen Muskelkategorien

befindlichen Organe gegründet sind. Es kommt in allen derartigen

Fällen eine in gewissem Sinne mathematische Gesetzmäßigkeit zum
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Ausdruck, welche bei der Ergründung von Homologien eine führende

Kolle zu spielen vermag.

In dieser Hinsicht ist der 1905, S. 375 und 376, gegebenen Auf-

fassung der Pleuralmuskulatur in drei Gruppen, eine vordere, mittlere

und hintere, nunmehr eine Zweiteilung vorzuziehen, ohne daß sich der

Tatbestand selbst geändert hat. So ist entsprechend einer vorderen

und hinteren medialen und lateralen Dorsoventralmuskulatur auch

eine vordere und hintere Gruppe der unterbrochenen Seitenmuskulatur

zu unterscheiden; innerhalb dieser Gruppen sind wiederum die Unter-

schiede aufzustellen, ob ein solcher Muskel an einem Chitinplättchen

in der unterhalb der Stigmenhöhe verlaufenden Flankenfalte ansetzt

oder nicht. Nach diesem Merkmale unterscheidet sich die sternal-

pleurale Muskulatur in kurze, d.h. an solchen Plättchen ansetzende,

und in lange, d. h. in oder über Stigmenhöhe in der weichen Flanken-

haut (im Flankenwulst) ansetzende Muskeln.

Es ist nun eine gewisse Symmetrie darin zu erblicken, daß sowohl

die dem vorderen Dorsoventralmuskel Idvml angeschlossene vordere,

ebenso wie die auf den hinteren ldvm2 bezügliche hintere Gruppe je

einen kurzen und einen langen sternalpleuralen Muskel

enthält, von denen je der erstere an einem Plättchen der Flan-

ke nf alte einem tergalpleuralen Muskel begegnet. Also:

Tabelle der abdominalen Seitenmuskeln.



über den Thorax von Gryllus domesticus. V. 701

veränderter Spezialbedingimgen Gewähr für die Berechtigung ähnlicher

Gesichtspunkte im Thorax.

Es ist eine Bestätigving dieses Prinzips, wenn auf Grund der pri-

mären Befunde im ersten Stadium der in der Imago bisweilen homogen,

d. h. einteilig erscheinende laterale Dorsoventralmuskel des ersten Ab-

dominalsegmentes la ldv'm2 als morphologisch zweiwertig erkannt ist

und wenn in seiner hinteren Teilfasergruppe auch für das erste Abdo-

minalsegment in der Imago der tergalpleurale Intersegmentalmuskel

iymo — in einem die intersegmentale Muskulatur so sehr beanspru-

chenden Bezirk nachträglich gefunden wurde.

Demnach fehlen im ersten Abdominalsegment des

ersten Stadiums und der Imago jene Muskeln: "pml, pm3,

pm4, fstniß, welche mit intrapleuralen Bewegungserschei-
nungen verknüpft sind — fm2 hat sekundär auf die Intersegmen-

talfalte Bezug genommen — als Ausdruck dessen, daß auch schon im

ersten Stadium die Bewegungsfähigkeit der räumlich noch nicht so

sehr rückgebildeten Flankenhaut eingeschränkt ist, infolge der Ab-

hängigkeit von der starren Pleuralregion im Thorax (vgl. 1905, S. 377,

mittl. Abs.). Intersegmental wirksame Muskeln, wie der pm2 und der

ipmö, aber blieben neben dem langen Seitenmuskel ldvm2 und dem
Stigmenmuskel stm im ersten Abdominalsegment erhalten (vgl. auch

S. 808 u. 1905, S. 376, vorletzten Absatz).

In diesen Tatsachen kommt durch eine dem Metathorax ange-

näherte Organisation die überleitende Zwischenstellung des ersten

Abdominalsegmentes zwischen Thorax und Abdomen charakteristisch

zum Ausdruck. Hierin kann eine Bestätigung des thoracalen,

Charakters des ersten Abdominalsegmentes gesehen werden,

welcher in den zahlreichen Arbeiten über die Embryonalentwicklung

besonders bei Orthopteren mit dem Hinweis auf die Anlage einer be-

sonders großen Extremität im ersten Abdominalsegmente vielfach

betont worden ist. Anderseits gibt der anormale Befund der Serie

Nr. 8 (S. 611, 687) einen Beleg für diese Zwitterstellung, indem er einen

Kückfall des 3. Thoracalsegmentes in typische abdominale
Organisationsverhältnisse vorführt.

Stigmeniunskel.

Dieser Muskel tritt als echter Stigmenmuskel stim und als Anta-

gonist des lateralen Stigmenmuskels in allen Abdominalsegmenten des

ersten Stadiums und der Imago auf; er bedeutet eine Annäherung

abdominaler Verhältnisse an die thoracalen.

Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. C. Bd. 46
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Zusammenfassendes über die Natur des Parasternum.

Diese Betrachtung sei als Nachtrag zu der Imago den 1905, S. 378,

Abs. 3, gegebenen Ausführungen angefügt (vgl. auch S. 775, 777, 804, 808).

Auf den Unterschied eines stärker chitinisierten medialen von

einem schwächeren, allmählich in die Flankenhaut überleitenden, aber

dennoch deutlich' abgegrenzten lateralen Teiles dieser Platte nimmt

die Muskulatur in bestimmter Weise Bezug, indem die laterale ventrale

Längsmuskulatur des ersten und zweiten Hinterleibssegmentes hinten

an den vorderen bzw. vorn an der hinteren festen Kante des Para-

sternum ansetzt. In der stärker chitinisierten medialen Fläche der

Platte setzt die gesamte, dem zweiten Abdominalsegment angehörige

Muskulatur derart gruppiert an, daß sie in ihrer Gesamtheit einen

Gegensatz bildet zu der etwas entfernt, mehr lateral und am Vorder-

rande der Platte angehefteten Flankenmuskulatur des ersten Abdo-

minalsegmentes. Gegenüber dieser Feststellung ist die auf den Bezirk

des Parasternum (1905, S. 378, unterster Abs.) bezogene Verwertung

des Quermuskels rm als Mittel zur Bestimmung einer vorderen Seg-

mentgrenze hinfällig, zumal der Quermuskel selbst nun als mittelstän-

diger Muskel erkannt wurde. Im ersten Stadium setzt außerdem die

ganze echte innere Dorsoventralmuskulatur des ersten und die vordere

Gruppe des zweiten Abdominalsegmentes am Parasternum an.

Im Parasternum ist daher der vordere und mittlere Seitenteil des

zweiten Abdominalsternites (vgl. IIa vlm2 + 3, IIa edvml) und vom
ersten der gesamte Seitenbezirk (vgl. ferner Iavlm2, la edvml + 2,

Illvlmd + 5, la, IIa vlm2) enthalten derart, daß die mediane Region

stets unbeeinträchtigt blieb. Bei Betrachtung des la ipmo (41) wurde die

Wahrscheinlichkeit pleuraler Anteile in der Parasternalplatte begründet.

Ist nun das Parasternum in kinematischer Hinsicht als eine mit

den Aufgaben erhöhter intersegmentaler Beweglichkeit verknüpfte

Repräsentation lateraler Bezirke aufzufassen, so ist diese Neubildung

mit ihren vielseitigen Beziehungen keineswegs als ein sogenanntes

»Schnürstück« anzusehen; ein Begriff, den ich schon 1905 (vgl. S. 378)

auch unter Hinweis auf Beispiele von der morphologischen Bedeutungs-

losigkeit gewisser Chitinbildungen prinzipiell anfechten mußte.

d. Zusammenfassung der Ergebnisse über die abdominale Muskulatur,

Bestätigung und Ergänzung der für die Imago 1905 festgestellten

Tatsachen durch die Nachuntersuchung an der Imago.

Unter Berücksichtigung der besonders im Bereich der Flanken-

muskulatur eingetretenen Änderungen ergibt sich eine Bestätigung
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der 1905 für die Imago gegebenen Auffassung der Abdominalsegmente

in kinematischer und eine Ergänzung durch die seitliche Dorsoventral-

muskulatur in topographisch morphologischer Hinsicht. Es läßt sich

daher zusammenfassend sagen: Die Muskulatur gestattet für alle Ab-

dominalsegmente die Durchführung spezieller Homologien, deren Vor-

aussetzungen nach Maßgabe der mechanischen Aufgaben in den betref-

fenden Segmenten erfüllt oder eingeschränkt werden. So ist im zweiten

Abdominalsegment die Muskulatur fast identisch mit der im vierten

und dritten Abdominalsegment, im ersten jedoch erheblich vereinfacht.

Der hauptsächliche Gesichtspunkt für die Beurteilung der

Störung der regelmäßigen Durchbildung der beiden vor-

deren Hinterleibssegmente liegt für das erste und zweite

Segment schon im Stadium 1 in der Ausbildung der Para-

sternalplatte, wodurch Ungleichheiten im Verlauf und in den Stärke-

verhältnissen der Muskulatur hervorgerufen werden. Kinematisch
wird dieser Vorgang durch das Bedürfnis freierer inter-

segmentaler Beweglichkeit der Hinterleibsbasis verständ-

lich; diese ist mit einem gewissen Gegensatz des ersten und zweiten

Abdominalsegmentes verbunden, welcher besonders auch in der seit-

lichen Dorsoventralmuskulatur dieser Segmente zum Ausdruck gelangt.

Für das erste Abdominalsegment kommt außerdem die Abhängigkeit

der weniger beweglichen Flankenhaut von dem benachbarten starren

Epimeron des Metathorax hinzu, zugleich mit dem in der Imago voll-

zogenen engen Anschluß der Tergalplatte an das Metanotum.

Vergleich des ersten Stadiums mit der Imago.

Die Erwartung, es möchten u. a. die mit der Ausbildung der Para-

sternalplatte und in der Vereinfachung der Muskelverteilung im ersten

Abdominalsegment hinsichtlich des Imaginalstadiums vorliegenden

Tatsachen im ersten Stadium weniger streng durchgeführt sein, hat

sich, von dem auf S. 687 beschriebenen Ausnahmefall der Serie Nr. 8

abgesehen, nicht erfüllt, indem beide Stadien bereits eine auffallende

Übereinstimmung in der speziellen Ausbildung von Skelet und Muskula-

tur zeigen, und in topographischer Hinsicht daher keine wesentlichen

Umformungen eintreten. Es gibt unter den in der Imago beobachteten

Muskeln weder solche, welche erst im Verlaufe der Metamorphose

hinzukommen, noch sind vom Normalzustand des ersten Stadiums

ab Muskeln fortgefallen: Der Normalzustand des ersten Stadiums

ist im wesentlichen ein Abbild des fertigen Tieres; vgl. die Schemata I,

II mit V, VI, Taf . XXVII f., Fig. 37, 38 und im Bd. CI, Fig. 40 u. 42.

46*
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Hieraus kann die ganz allgemein gültige Folgerung gezogen werden,

daß mit der Gleichartigkeit skelettaler Bezirke auch eine

völlige Grleichartigkeit der Muskelverteilung verknüpft ist,

daß also in einer parallel gehenden Ausgestaltung des

Skelettes und der Muskulatur eine unmittelbarste Abhän-
gigkeit und wechselseitige Bedingtheit beider Organsysteme
besteht. So kann auch von der Möglichkeit etwaiger, morpho-
logisch bedeutsamer Restbestände von Muskulatur ohne mechanische

Aufgaben, ohne kinematische Beziehungen, nicht die Rede sein (vgl.

hierzu die mediale Dorsoventralmuskulatur edvm); vielmehr: Fällt

eine kinematische Beziehung fort, so fehlt auch die Muskulatur.

Die anderseits in der Muskulatur der Imago beobachteten Unter-

schiede gegenüber dem soeben aus dem Ei geschlüpften Übergangs-

zustande des ersten Stadiums und auch gegenüber dem Normalzustand

sind folgende:

1) Nach Maßgabe der Änderungen im Skelet: Sie sind,

wie erwähnt, nur sehr gering. Auf den Anschluß des ersten Abdominal-

tergits an das Metanotum sind zurückzuführen: Die räumliche Ein-

schränkung des imaginalen ersten Abdominalsegmentes gegenüber dem

ersten Stadium, in welchem die Anordnung der Muskeln deutlicher ist,

und vielleicht auch die Verschiebungen der hinteren dorsoventralen

Seitenmuskeln ldvm2 am Tergit des ersten und zweiten Segmentes.

Die im Stadium 1 bereits vorhandene Rückbildung schreitet während

der nachembryonalen Metamorphose nur noch quantitativ fort. Qua-

litativ in ihren einzelnen Elementen bereits gegeben, kann das erste

Abdominalsegment jedoch nicht (vgl. 1905, S. 379) in dem 1905 an-

gegebenen Sinne als morphologische Vergleichsbasis angesprochen

werden, da sie eine von der allgemein gültigen morphologischen

Grundlage infolge der schon embryonal durchgeführten Rückbildungen

(z. B. des Idvml) abweichende Ausbildung besitzt und darin den zwar

weniger einfachen und in vollem Besitz der Einzelkategorien aus-

gebildeten übrigen Abdominalsegmenten nachsteht.

2) Unterschiede gemäß den Änderungen in den rela-

tiven Stärkeverhältnissen der Muskeln. Bei der Unsicherheit

der Messungen relativer Muskelstärken entziehen sich die feineren

Unterschiede der Beobachtung. Immerhin sind die bezüglich der

Flankenmuskulatur gewiß auch nicht ohne Anlaß der zugrunde gehen-

den medialen Dorsoventralmuskeln edvm eingetretenen Veränderungen

auffallend genug (vgl. S. 660), daß sie auf einen Wechsel kinematischer

Beanspruchung schließen lassen, deren Ziel eine durch die unterbrochene
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Flankenmuskulatur bewirkte segmentale, vielleicht auch intersegmentale

Beweglichkeit ist, unter Einschränkung der besonders im ersten und

zweiten Abdominalsegment mitbeteiligten dorsoventralen Muskeln.

Die Eückbildung der Stärkeverhältnisse der lateralen Dorsoventral-

muskulatur sogar noch innerhalb des Imaginalzustandes ließ die Untei-

scheiduno- eines Übergangszustandes von einem Normalzustande dieses

Stadiums zu.

Eine ähnliche Verstärkung durch Gebrauch im Verlaufe

nachembryonaler Entwicklung unter Trennung vereinter Faserkom-

plexe zeigt die ventrale Längsmuskulatur des zweiten Abdominal-

segmentes in ihrer Beziehuns; zum metathoracalen medialen ventralen

Längsmuskel. Die Rückbildung von Muskulatur, sofern sie im Normal-

zustande des ersten Stadiums noch vorhanden, geht aber niemals so

weit, daß die Muskeln gänzlich fortfallen.

3) Änderungen, die nach Fortfall der medialen echten

Dorsoventralmuskulatur eintreten.

Gegenüber den soeben erwähnten geringfügigen Änderungen sind

um so tief greifender jene Unterschiede, welche zwischen der Imago

und dem ersten Stadium hinsichtlich der medialen Dorsoventralmusku-

latur edwn bestehen, jener Muskulatur, deren embryonales Auftreten

und sofortiges Verschwinden in der nachembryonalen Periode noch

innerhalb des ersten Stadiums die Unterscheidung eines Übergangs-

zustandes und eines Normalzustandes des letzteren notwendig machte

(vgl. S. 626) und welche den Übergangszustand charakterisiert. Die

Muskeln verschwinden restlos mit dem Fortfall der eine Kompression

der Segmente in dorsoventraler Richtung erfordernden Aufgabe, einer

Funktion, die nur noch in den flügeltragenden Segmenten in

flugmechanischer Hinsicht wieder verwertet wird. Für das

Abdomen bleibt demnach nur noch die Beweglichkeit der Flankenhaut

zu respiratorischen und die der intersegmentalen Haut zu längsgerich-

teten, nicht rotatorischen intersegmentalen— an das Spiel der Flanken-

muskulatur bzw. der dorsalen Längsmuskulatur geknüpften — Be-

wegungsvorgängen von Bedeutung.

Ist also einmal das Auftreten und der Fortfall der inneren Dorso-

ventralmuskulatur an sich von Interesse, so hat ihr Fortfall ferner

bedeutsame Änderungen in der Verteilung der übrigen Muskulatur

zur Folge. Solche bestehen in Verschiebungen der Muskelansätze

innerhalb der ventralen und dorsalen Längsmuskulatur, ferner des

Quermuskels in die von dem edvm verlassenen Bezirke ; sie haben z. B.

eine Vereinheitlichung der dorsalen Längsmuskelgruppen zur Folge;
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es sind Muskelwanderungen, welche in der lateralen Dorsoventral-

muskulatur Idvm — vielleicht unter mittelbarer Verknüpfung mit

dieser gleichen Ursache— auftreten und welche die vorher so auffällige

Anschauung von den Begriffen der lateralen Bezirke des Tergits und

Sternits, besonders tergal, verwischen (vgl. hierzu das Schema I 1905,

S. 375 = Schema V, Bd. CI, Fig. 40 mit Schema I, Taf. XXVII, Fig. 37).

Alle diese Umstände verleihen dem ersten Stadium den Charakter

eines primären Verhaltens und deuten darauf hin, daß in der Imago

die Verhältnisse vereinfacht sind, als sekundäre Änderungen infolge

Fortfalles und infolge Konzentration von Muskulatur; Verhältnisse,

welche die morphologische Auffassung ganz allgemein derart erschweren,

daß die im ersten Stadium gewonnenen Ergebnisse zu deren Klärung

ganz unentbehrlich geworden sind.

Ergebnisse allgemeiner Watur, welche aus den im ersten Stadium neu
beobachteten Verhältnissen hervorgehen.

Es handelt sich nach den bereits besprochenen Tatsachen von

kinematischer Bedeutung hier noch um einige Ergebnisse morpho-

logischer Natur, von denen das Ergebnis über die Bedeutung des ersten

Abdominalsegmentes bereits zur Sprache kam (S. 703). Solche Ergeb-

nisse sind speziell die Feststellung einer inneren echten Dorso-

ventralmuskulatur auch im Abdomen, sowie die Existenz

einer reichlich differenzierten dorsalen Längsmuskulatur

im ersten Stadium.

Im allgemeinen aber handelt es sich ferner um das Verhältnis

der besprochenen Muskelkategorien zueinander, insofern durch

eine bestimmte Anordnung ein morphologisches Prinzip ausgedrückt

ist: Innerhalb eines jeden Abdominalsegmentes ist in der Kichtung

der Längsachse der Unterschied eines vorderen Bezirks, in welchem

sich die vorderen Gruppen der medialen Dorsoventralmuskulatur edvm,

der dorsoventralen Flankenmuskeln Idvm und der unterbrochenen

Flankenmuskeln fm vorfinden, gegenüber einem gleichartigen hinteren

Bezirke festzustellen, und in der Querachse der Unterschied eines

medialen von einem lateralen Bezirke, auf welche sich die echte innere

Dorsoventralmuskulatur bzw. die dorsoventrale Flankenmuskulatur,

die dorsale und die ventrale Längsmuskulatur verteilen — letztere

in einer der dorsalen nicht ganz homologen Weise, vgl. S. 693. Auf die

schärfere begriffliche Durchführung dieser Regioneneinteilung im

Abdomen wird deshalb so viel Wert gelegt, da sie für die Klärung der

im Thorax gegebenen Muskelverteilung wichtig und beweiskräftig wird.
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Die Anwendung des in der Verteilung abdominaler ventraler

Längsmuskulatur liegenden Prinzips, die Unterscheidung nämlich einer

medianseitigen Gruppe von einer lateralen gelang schon auf Grund der

imaginalen Befunde 1905 auf die thoracale Region. Im folgenden muß
nunmehr versucht werden, ob sich dies auch für die innere echte Dorso-

ventralmuskulatur, für die dorsoventrale und die unterbrochene Flanken-

muskulatur durchführen läßt, wobei von der eben genannten Grundlage

allgemein gehaltener Einteilung in Gruppen bzw. Bezirke ausgegangen

werden muß. Es wird dabei eine besondere Schwierigkeit zu überwinden

sein, welche uns die im Abdomen gegenüber dem Thorax verschiedenartige

Lage des Stigma in der Mitte bezw. am Hinterrande des Segments und

zwar im Verhältnis zu jenen Muskelgruppen in den Weg stellt.

Bemerkungen über das spezielle Verhalten einzelner Muskeln.

Bei der Schwierigkeit des Vergleichs der je nach der Schnitt-

richtung, dem Kontraktionszustande und wohl auch je nach indivi-

dueller Variation wechselnden Befunde an Schnittserien des ersten

Stadiums mit den gleichartig wechselnden Befunden an imaginaler

Muskulatur kann auf einen Vergleich im einzelnen zwischen den Muskeln

beider Stadien nicht eingegangen werden. Deutlicher bei gestrecktem

als bei kontrahiertem Zustande zeigt die Flankenmuskulatur an ihren

Ansatzstellen im Tergit und am Sternit eine plattere breitere Form

unter Auseinandertreten der Fasern sowohl im Stadium 1 wie in der

Imago, wogegen die echte Dorsoventralmuskulatur im Querschnitt

stets mehr oder weniger gleichmäßig gerundet erscheint.

Außerdem neigt die dorsale Längsmuskulatur und die dorso-

ventrale Flankenmuskulatur stellenweise dazu, über die festen Chitin-

bezirke hinaus auf die Intersegmentalfalten überzugreifen, worin ein

Hinweis auf die Möglichkeit einer Teilfaserbildung gegeben ist.

C. Der Metathoraxi.

a. Einzelbeschreibung der Muskeln.

Die Längsmuskulatur.

Die Tentrale Längsmnsknlatar.

45) (1905: 34) Musculus metasterni piimns, III ivlml, inter-

segmentaler medianpaariger ventraler Längsmuskel (vgl.

Taf. XXIIff., Fig. 19—21, 22). Er gleicht im wesentlichen dem in

der Imago beschriebenen Muskel.

1 Vgl. Textfig. 28—36, Tafelfig. 3—2 1,23,35,36 und Schema II, IV, VI ( Bd. CI).
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Vergleichung und Deutung.

In seinem Verhalten zur ventralen Längsmuskulatur des Abdo-

mens zeigt er auffallende Abweichungen von der Imago. Während

nämlich in diesen die Teilbündel streng getrennt verlaufen und sie auch

auf Querschnittbildern getrennt erscheinen, geht im ersten Stadium

der Muskel selbst ebenso wie seine Aste streckenweise eine derart

innige Verbindung mit den abdominalen ventralen Längsmuskeln IIa

imd IIIavlm2 und IIa ivlmS ein, daß die Anteile der einzelnen

Muskeln stellenweise zu einer einheitlichen Masse ver-

bunden sind. Sie sind derartig miteinander verschmolzen, daß

auch bei sorgfältigster Durchmusterung von Serienschnitten die Anteile

der betreffenden Muskeln nicht als solche erkennbar und zu verfolgen

sind. Gleichwohl läßt sich durch Rekonstruktion der erhaltenen

Schnittbilder bei der wechselseitigen Verschmelzung auch ein Wechsel-

seitiger Faseraustausch nachweisen, welcher im Prinzip dem Befunde

an der Imago gkicht und welcher im folgenden beschrieben wird:

In der vorderen Hälfte des zweiten Abdominalsegmentes erscheinen

der einheitliche Illivlml und der zweiteilige 7/a v/m2 + J (18, 19) je

als einheitlich begrenzte, voneinander entfernte Muskelmassen. Indem

in der hinteren Hälfte des Segmentes der IIa vlm2 + 3 platter und

breiter wird, vereinigt sich der nunmehr austretende erste Ast des

Illivlml dorsal über den dem Ilaivlm3 (19) entsprechenden dorsalen

und medialen Teil des IIa vlm2 + 3 hinweg tretend, lateral mit dem
IIa vlm2 (18) und setzt, mit ihm zu einheitlicher platter Muskel-

masse vereinigt, ohne daß er sich noch besonders verfolgen ließe, am
Vorderrande des dritten Abdominalsternits an (vgl. Textfig. 10—5).

Gleich nach Übertritt des Astes des Illivlml treten die Fasern

des IIa ivlm3 (19) allmählich aus der sich entsprechend immer mehr

verkleinernden Masse des IIa vlm2 in die dorsale Masse des III ivlml

über, um in diesem Muskel gleichfalls völlig aufzugehen. Indem wäh-

rend dieser Vorgänge die gesamte Muskelmasse des vereinigten Illivlml

und IIa ivlmS dicht an das Sternit herantritt, verbindet sie sich lateral

innig mit dem im dritten Abdominalsternit auftretenden Illa vlm2 (2),

um sich, mit diesem sodann vom Sternit zu entfernen (vgl. Textfig. 6—4).

Im weiteren Verlaufe entzieht der zuerst sich lateral noch gesondert

haltende Illa vhn2 (2) der vereinigten Muskelmasse des III ivlml und

IIarivlm3 den dorsalen, den IIaivlm3 darstellenden Teil der Fasermasse,

sodann den bisweilen gesondert erkennbaren zweiten Ast des Illivlml.

Schließlich setzen alle diese Muskeln vereinigt als breite und platte



über den Thorax von Gryllus domesticus. V. 709

Muskelmasse am Vorderrande des vierten Abdominalsternits sich an.

Der metathoracale Illivlml verläuft sodann weiter in das vierte Ab-

dominalsegment, wo er in enge Beziehung zum / Va vlm2 (2) tritt und

zweiteilig wird.

Alle die beschriebenen Vorgänge der Verschiebungen und des

wechselseitigen Faseraustausches der verschiedenen Muskelmassen

unter mannigfaltig wechselndem Auftreten von Teilgruppen innerhalb

der Gesamtmassen gehen also derart vor sich, daß die Muskelmassen

stets einheitlich begrenzt erscheinen.

Vorstehende Beschreibung ist das Ergebnis einer eingehenden

Untersuchung der Muskulatur in beiden Körperhälften eines am Ende

des Übergangszustandes befindlichen ersten Stadiums Nr. 5, in welchem

die innere Dorsoventralmuskulatur fast ganz geschwunden ist. Sie

stützt sich besonders auf die Befunde an der gedehnten linken Seite

des seitlich gekrümmten Tieres, in welcher die Anteile der einzelnen

Muskeln deutlicher hervortreten, während schon die linke stark kon-

trahierte Muskulatur prinzipiell gleiche, aber im einzelnen bezüglich

der Bildung von Teilbündeln usw. abweichende Dinge zeigt.

Aus diesem dem ersten Stadium charakteristischen Verhalten

der im Abdomen befindlichen Muskulatur ist gegenüber dem Imaginal-

stadium ein primärer Zustand erkennbar, in welchem eine einem ein-

heitlichen Muskelkomplex angehörige Muskulatur zwar schon differen-

ziert ist, aber noch nicht in isolierte Teilmuskeln gesondert erscheint,

wie es dann der Fall ist, wenn bei einer stark in Anspruch genommenen

Muskulatur die einzelnen Teilmuskeln bei gröi3erer Selbständigkeit

einen strafferen Verlauf zeigen.

In diesem dem Stadium 1 eigentümlichen Befunde liegt eine Be-

stätigung der bereits 1905 bei der Auffassung der metathoracalen

ventralen Längsmuskulatur ausgesprochenen Ansicht (1905, S. 392).

Zusammenfassend darf also nunmehr gesagt werden:

Die topographisch medianpaarigen ventralen Längs-
muskeln des Metathorax, der Illivlml mit seinen Ästen und
der IIIvlm2 + 3, müssen aus einem einzigen Muskelkomplex
hergeleitet werden. Die metathoracalen 7//v?m2 + 5 sind als

Aste des Illivlml zu betrachten, welche im Anschluß an
das erste und zweite Abdominalsternit gemäß ihrer

mechanischen Beanspruchung früh zu selbständiger Be-

deutung gelangten.

Es bleibt dabei unentschieden, ob die in der Imago beobachtete
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Zweiteiligkeit morphologisch (als zwei besondere Äste) oder kinema-

tisch (sekundäre Zweiteiligkeit) begründet werden muß.

Die auf die folgenden Abdominalsternite bezüglichen Äste sind

weder in der Imago, noch weniger aber im ersten Stadium zur Selbstän-

digkeit gelangt; denn hier weisen nicht nur diese Äste, sondern auch

der Stammteil des Illivlml durch ihre innige Verbindung mit der

lateralen ventralen Längsmuskulatur der Abdominalsternite auf die

gemeinsame Entstehung mit letzterer aus gleicher Muskelmasse hin,

von wo aus sich die topographischen Befunde schrittweise gemäß

kinematischer Gesichtspunkte zu entfernen scheinen. Dadurch ge-

winnt die gemeinsam hergeleitete laterale ventrale Längsmuskulatur

der Abdominalsegmente la, IIa, Illa, I Va vlm2, IIa ivlmS mit der

medianpaarigen metathoracalen ventralen Längsmuskulatur Illivlml,

IIIvlm2 + 3 einerseits eine gesonderte Stellung zur medialen ventralen

Längsmuskulatur der Abdominalsegmente laii. vlml und der lateralen

ventralen Längsmuskulatur im Thorax Illvhni + 5 anderseits ; eine

Gegenüberstellung, deren Folgerung Bd. Gl, S. 594 ff. erwogen wird.

Jedenfalls darf schon jetzt gesagt werden, daß trotz dieses schein-

baren Gegensatzes die topographisch zulässige Unterscheidung (1905,

S. 391) eines lateralen und medialen Längsmuskelkomplexes im ventralen

Thorax der gleichen Unterscheidung im ventralen Abdomen morpho-

logisch gleichwertig ist. Anderseits entsteht die Frage, in welcher

Weise die Unterscheidung einer medianpaarigen und lateralen Gruppe

der ventralen Längsmuskulatur einer ähnlichen Unterscheidung der

dorsalen Längsmuskulatur in eine laterale und mediale Gruppe gleich-

wertig sei (Bd. CI, S. 594 ff.).

46) (1905: 35) Musculus metasterni secundus et tertius,

IIIvlm2 + 3, intersegmentaler medianpaariger ventraler

Längs muskel (vgl. Taf. XXII f., Fig. 19—21). Er gleicht dem für

die Imago beschriebenen Muskel.

Der Faserverlauf wurde nicht im einzelnen untersucht. Es genügt

auch für das erste Stadium, seine Zweiteiligkeit festgestellt zu haben

und gegenüber der Imago noch die engere Gemeinschaft der Ursprungs-

stelle und der Anfangsstrecke dieses Muskels mit dem vorigen be-

sonders zu betonen.

47) (1905:36) Musculus metasterni quartus et quintus,

IIIvlm4+ 5, intersegmentaler lateraler ventraler Längs-

muskel (vgl. Taf. XXII, Fig. 16—18).

Der zweiteilige Muskel gleicht durchaus dem für das Imaginal-

stadium beschriebenen.
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Die dorsale Längsmnskalatar.

48—51) (1905: 37-40) Musculi dorsales metanoti, ///(^/m2-4,

intersegmentale dorsale Längsmuskelgruppe (vgl. Taf. XIX
und XX, Fig. 4—11 und Textfig. 28—33).

Unter dieser gemeinsamen Bezeichnung iSteien die in der Imago

Ed/m

la.t

Textfig. 28.

Interseg mentaler Bezirk zwischen dem ersten Abdominalsegment
und dem Metathorax im frühen nachembryonalen Übergangs zu-
stand des Stadium 1. Hintere Grenze der Metathorax. (83. Schnitt der
Serie Nr. 8, vgl. die Erklärung auf S. 606 ff. u. 611.) Die Umrisse des Schnittes stellen tergal den
borstentragenden ho metathoracalen Hinterrand dar, in der ventralen Hälfte des Schnittes sind

ausschließlich metathoracale Teile getroffen. Vom ersten Abdominalsegment ist nur noch rechts

der pleurotergale Teil getroffen, an welchem der die vorderste Grenze des abdominalen Raumes
kennzeichnende metathoracale intersegmentale Dorsoventralmuskel Illism (52), ein Angehöriger
der medialen dorsoventralen Kategorie, vor der abdominalen medialen Dorsoventralmuskulatur
ansetzt, (vgl. auch die Imago, Fig. 35, 36). Letztere ist nicht mehr getroffen (vgl. die Text-
fig. 25). Die Umrisse des tergalen Vorderrandes des ersten Hinterleibssegmentes sind durch die

Strichlinie entsprechend dem nach hinten folgenden Schnitte ergänzt. Der Umriß des pleuralen

Apodems ap (nicht pa vgl. Figur) ist nach dem 82. Schnitt ergänzt. Die Schnittlage entspricht

der in der Serie Nr. 5 bereits auf Textfig. 24 u, 27 rechts dargestellten. Man beachte besonders die

metathoracale dorsale Längsmuskulatur Illdlml— 4, (48—51), welche in der für die Thoracalseg-

mente typischen Weise das Fehlen des lateralen dorsalen Längsmuskels dlmS veranschaulicht. Ver-
gleicht man mit dieser Abbildung, z^B. die folgenden Textfig. 26, 25, 22, 20, 17, so bemerkt man,
daß zwar die mediale dorsale Längsmuskulatur dlnil—4 im Metathorax und im Abdomen in analoger

Weise entwickelt ist, daß jedoch der im Abdomen lateral von der medialen Dorsoventralmuskulatur

edvm entwickelte dlmS im lateralen Teile des Metathorax, lateral der medialenDorsoventralmuskulatur,

z. B. IIIdvm2 + 3 + 4(56—58) fehlt und daß dementsprechend in der tergalen Platte des Thorax nur
der eutergale Bezirk vorliegt, während der pleurotergale Bezirk des Metathorax — vgl. denselben

pU der Abdominalsegmente — beiderseits der seitlichen Grenze des Metanotum zu suchen ist; vgl.

ferner die Erläuterung zur Textfig. 1 u. 30. — In der Hinterhüfte links der Ursprung coxaler und
thoracaler Trochantermuskulatur am Trochanter. Die pliotographische Wiedergabe dieses Schnittes

auf Taf. XXVI, Fig. 32, veranschaulicht die histologischen Verhältnisse des Darmes, den Mangel

an geformter Nahrung, die Anwesenheit von Dotterresten im Darme, und die eigentümliche quere

Lage des Kaumagens Km; ferner die histologische Beschaffenheit der Muskulatur, innerhalb

welcher der embryonale Charakter dorsaler und ventraler Längsmuskeln, der Beinmuskeln und
besonders des dorsoventralen Hüftmuskels indvm2 + 3 + 4 hervortritt.
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einzeln beschriebenen Muskeln zusammengefaßt, obwohl sie auch hier

gesondert auftreten. Diese Zusammenfassung kann jetzt gerechtfertigt

werden dadurch, daß die im Abdomen der Imago einheitlich ausge-

bildete Längsmuskulatur im Stadium 1, wie gezeigt worden ist (S. 692 f.),

primär gleichfalls vielteilig auftritt und zwar im Zusammenhang mit

der medialen Dorsoventralmuskulatur in solcher Weise, daß diese

Teilmuskeln im Abdomen mit denen im Thorax in engeren Vergleich

gezogen werden dürfen. Bei der Ähnlichkeit auch der tergalen Skelet-

bezirke im Abdomen und im Thorax gewinnt die Darstellung durch

diese Zusammenfassung an Anschaulichkeit. Die Muskeln seien zu-

nächst im einzelnen besprochen.

48) (1905:38) Musculus metanoti primus, Illdlml, inter-

segmentaler medianpaariger dorsaler Längsmuskel des

ersten Stadiums = M. metanoti secundus, Illdlmla in der Imago

1905, (vgl. Fig. 4—6).

Er entspricht dem in der Imago gefundenen Muskel.

Unter den bei dem Mangel einer tergalen Differenzierung im

Skelet gegenüber der Imago veränderten Verhältnissen ents pringt er als

breiter, am meisten median gelegener kräftiger Muskel (vgl. 1905, S. 654,

Textfig. 2 mit Textfig. 28—30 für das Stadium 1) in der Fläche der

zweiten Hälfte des Tergits und verläuft mit parallelen Fasern nach

hinten an die Intersegmentalhaut, wo er in langer Ansatzlinie ansetzt.

Vergleichende Betrachtung und Deutung.

Im Vergleich mit der Imago ist er an sich um vieles kräftiger

entwickelt, jedoch in beiden Fällen schwächer als der folgende. Er

zeigt den Charakter, welcher dem primären Muskelbelag eigentümlich

ist, und welcher auch bei den abdominalen Muskeln uns entgegentritt.

Seiner ganzen Lagebeziehung nach kann er mit dem abdominalen

ersten Längsmuskel verglichen werden (35), so daß durch diese auf

Grund des imaginalen Befundes nicht erkennbare Beziehung, die

diesen Muskeln 1905 gegebene Sonderstellung aufgehoben werden mußte,

imd der Muskel dementsprechend umbenannt wurde. Von dem

ihm entsprechenden Muskel im Abdomen (vgl. Fig. 5 mit 6) unter-

scheidet ihn sein kurzer Verlauf, worin eine Annäherung an den Befund

in der Imago gegeben ist, ohne daß hierfür eine Deutung in kine-

matischer Beziehung versucht werden kann.

49) (1905:37) Musculus metanoti secundus, IIIdlm2, in-

tersegmentaler medianpaariger dorsaler Längsmuskel im

ersten Stadium = M. metanoti, Illdlml der Imago, (Fig. 5—8, 23)
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Auch dieser Muskel mußte umgetauft werden, da sich seine wahre

morphologische Stellung erst nach Kenntnis der abdominalen und

metathoracalen Muskelverteilung im ersten Stadium erkennen ließ.

Beschreibung:

Von allen dorsalen Längsmuskeln am weitesten nach vorn reichend

(Textfig. 31 ff.) beginnt er in der tergalen Fläche dicht am tergalen

Vorderrande derart, daß seine vordersten Fasern auf die Intersegmen-

Mt

Textfig. 29.

(Entspricht der Textfig. 28.) Hinterer Grenzbezirli des Metatliorax gegen
das Abdomen im späten nachembryonalen Übergangszustande des
Stadium 1. (92. Schnitt der Serie Nr. 7, vgl. die Erläuterungen auf S. 606 ff. u. 611.) Dieser

Schnitt liegt etwas weiter nach vorn als der vorige, kann aber mit ihm unmittelbar verglichen

werden, da er ihn ergänzt; besonders rechts ist der eutergale Vorderrand des in Textfig. 28 durch

die Strichlinie angedeuteten ersten Abdominaltergits mit dem Ansatz der metathoracalen dorsalen

Längsmuskulatur zu beachten. Im ventralen Bezirk vgl. auch die Textfig. 24 rechts. Im übrigen

vgl. die folgende Textfigur. Man vergleiche diese Abbildung mit den ähnlich gelegten Schnitten

durch die Imaszo 1905, S. 654, Textfig. 2 u. 3.

talfalte (Anlage des Phragma) übergreifen, verläuft breit als kräftigster

der dorsalen Längsmuskeln dem Tergit dicht angelagert und unmittelbar

lateral neben dem vorigen Muskel nach hinten, wo er gleich breit am
einfachen Vorderrande des ersten Abdominaltergits in der Interseg-

mentalfalte neben ihm ansetzt.

Vergleichende Betrachtung und Deutung.

Der allgemeine Befund entspricht also dem in der Imago,

er weicht aber von dieser im einzelnen ab nach Maßgabe der im Skelet
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vorlieoendeu vereinfachten Verhältnisse, d. i. des Mangels der Phrag-

men. Er gleicht derartig im primären Verhalten durchaus der abdo-

minalen Längsmuskulatur, so daß er mit dem dort vorhandenen zweiten

Längsmuskel (3, 20, 35) homologisiert werden kann (vgl. Fig. 7 mit

Fig. 8, Textfig. 28 mit 27, 26, 20 u. 17).

Die in der Imago eingetretenen Veränderungen betreffen haupt-

sächlich die im Zusammenhang mit der stärkeren Ausbildung der

Phragmen auftretende, medianwärts gerichtete Verschiebung, wobei

der Muskel etwas mehr in das Körperinnere und zum Teil unter den

vorigen Illdlml zu liegen kommt.

Der relative Größenunterschied dieses Muskels gegenüber der

Imago ist zum mindesten gering, wie ein Vergleich der Textfig. 29

und 30 mit den 1905 für die Imago gegebenen Textfig. 2—11, S. 654

bis 659 zeigt. Die geringe Größenzunahme entspricht der Funktions-

losigkeit oder der Funktionsschwäche des Muskels in der Imago, während

bei den übrigen Insekten mit indirekter Flugmechanik dieser Muskel

zu besonders kräftiger Ausbildung gelangt. Dementsprechend ist auch

der Muskel in den Fig. 41, Schema IV (blau) und Fig. 47, 48 dargestellt.

Die beiden folgenden Muskeln zusammengenommen, sind im

Querschnitt ihrer hinteren gemeinsamen Strecke wenig schwächer als

der vorige Muskel und stärker als der Illdhnl.

50) (1905:39): Musculus metanoti tertius, IlldlmS, inter-

segmentaler lateraler dorsaler Längsmuskel (vgl. Fig. 8—10).

Er entspricht im allgemeinen den in der Imago gemachten

Beobachtungen.

Nach Maßgabe der vereinfachten Skeletverhältnisse im Tergit ent-

springt er in dessen Fläche mit Beginn der hinteren Hälfte desselben,

lateral neben dem vorigen und medialwärts hinter der dorsoventralen

Muskulatur in der Weise, daß nur ein geringster Teil der medianen

Fasern im gleichen Querschnitte mit dem Ansätze der letzteren am Tergit

entspringt; er reicht also fast garnicht nach vorn über diese hinaus. Im

geraden Verlauf nach hinten vereinigt er sich mit dem folgenden zu

gemeinsamer, lateral dicht neben dem IIIdlniB (49) gelegener, langer

Ansatzlinie am Vorderrande des ersten Abdominaltergits (Textfig. 28, 29).

Vergleichende Betrachtung und Deutung.

Gegenüber dem imaginalen Befunde, wo er auch räumlich sehr

zurücktritt, erscheint der Muskel kräftiger ausgebildet zu sein. Er

gleicht ihm auch hinsichtlich seiner Stellung zur Dorsoventralmuskula-

tur. In seiner gesamten Ausbildung und Stellung, besonders auch in
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seinem Verhalten zur Dorsoventralmuskulatur gleicht er ferner völlig

dem entsprechenden Muskel (3) der Abdominalsegmente im Über-

Jlv/m 2b

MSI-

Textfig. 30.

M bml

Hinterer bis mittlerer Bezirli desMetathorax im späten nach em-
bryonalen Übergangsz 11 Stande des Stadium 1. (88. Schnitt der Serie Nr. 7,

kombiniert mit dem 87. und 89., vgl. die Erklärung auf S. 606 ff. u. 611.) Infolge der stark nach hinten

gelegenen Anheftung der Beine am Sternit und der entsprechenden Schräglage der Pleuralleiste

(vgl. 1904, ebendort aucli die Fig. 1, 2 u. 5), welche auf Querschnitten stets im queren Schräg-

schnitt getroffen erscheint, sieht man hier bereits den Ansatz u. a. dorsoventraler Muskulatur

am vordersten Hüftrande. Die Pleuralleiste Ip scheidet Episternum "pll vom Epimeron pZ2. In

morpliologisclier Hinsicht veranschaulicht diese Figur mit der folgenden 31 und der vorliergehendeu

29 das Verhalten der Fiügelduplikatur zu den Muskelkategorien und zu den morphologisch tergalen

Anteilen des Chitinskelettes: Der Flügel jl— als in seiner Anlage intratergale Falte— tritt zwischen

der medialen dvm-ddvm im Abdomen) und der lateralen Wr«i- Dorsoventralmuskulatur an der

Grenze zwisclien eutergalem t und pleurotergalem vV. Bezirk der tergalen Eegion auf. Unterlialb

der Fiügelduplikatur gehört das gesamte Ursprungsgebiet der Wwjw-Muskulatur — Idmn 1—4 — in

der tlioracalen Seitenwand dem pleurotergalen Bezirke an. In diesem befindet sich auch der obere

Teil der liier im Querschnitt getroffenen Pleuralleiste, deren in Textfig. 29 getroffener Teil dem
eupleuralen Teil der thoracalen Seitenwand angehört (vgl. S. 791 ff., Taf. XXVIII und Bd. CI,

Fig. 38, 41, 42, 47, 48). Das breite Ansatzgebiet lateraler Dorsoventralmuskeln Idvni im pleuro-

tergalen Bezirk nimmt im Abdomen der laterale dorsale Längsmuskel dlmi ein; vgl. hierzu

die Textfig. 22 u. 21, 12 u. 11. Den Unterschied zwischen »hocligelegener «, die Flügelbasis

überspringender, d. li. beiderseits des Flügels ansetzender intratergaler Muskulatur des Thorax in

dem im Abdomen \ova.dhri5 eingenommeneu pleurotergalen Bezirk und tergalpleuraler, nur unter-

halb des Flügels angreifender unterbrochener Seitenmuskulatur anderseits veranschaulicht ein Ver-

gleich des pm9 mit dem pm/ (67 m. 65). Letzterer entspringt — den abdominalen tergalpleuralen

Seitenmuskeln entsprechend — ventral in der pleuralen Region der thoracalen Seitenwand unter-

halb des Ursprungs der Uvm; vgl. Textfig. 29 u. 30. Der p»i9 hingegen entspringt ventral von

einer Stelle innerhalb bzw. oberhalb des Ursprungsgebietes der lateralen Dorsoventralmuskulatur,

vgl. Textfigur 30 u. 31. Das »tiefgelegene« mesothoracale Stigma tritt im weichfaltigen Teil der

»Pleura« auf, über der Beinwurzel. Die vordersten Oenocytengruppen vergleiche man mit den

Textfig. 27 u. 28. Ferner vergleiche man die Imago, 1905, S. 65.5, Textfig. 4 u. 5.

gangszustande des ersten Stadiums; er tritt jedoch hier im Metathorax

ein wenig kräftiger und von dem dlm2 mehr gesondert auf.
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51) (1905:40) Musculus metanoti quartus, 7//(??mf^, inter-

segmentaler lateraler dorsaler Längsmuskel (vgl. Taf. XX,
Fig. 10 u. 11, Textfig. 27, 28, 30). Er entspricht gleichfalls den in

der Imago gemachten Beobachtungen.

Er entspringt als ziemlich kräftiger Muskel lateral hinter und lateral

etwas neben der hinteren Dorsoventralmuskulatur, entfernt von dem

etwa ebenso kräftigen vorigen, dem dritten Längsmuskel; er reicht

etwa ebenso weit nach vorn wie dieser. Im weiteren Verlaufe ver-

einigt er sich bald mit ihm zu gemeinsamem Ansatz.

Vergleichung und Deutung.

Im Vergleich mit dem imaginalen Verhalten ist er hier im ersten

Stadium relativ etwas kräftiger ausgebildet, doch ist dieser Unterschied

zwischen den beiden Stadien hier nicht so groß, wie der Unterschied

bei dem vorigen, dem dritten Längsmuskel. In seinem ganzen Verlauf

besonders auch in seinem Verhalten zur medialen Dorsoventralmusku-

latur gleicht dieser am meisten lateral gelegene Längsmuskel des Meta-

notum völlig dem vierten Längsmuskel der Abdominaltergite (3, 20, 35).

Lateral von diesem Muskel bleibt ein schmaler Seitenbezirk

muskelfrei, worauf jenseits einer schmalen Duplikatur des tergalen

Seitenrandes die Ansatzstelle des dorsoventralen Seitenmuskels IIIIdvm2

(Illpmß, 63) beginnt.

Ein dem fünften dorsalen Längs muskel der Abdominal-

segmente entsprechender Muskel als Vertreter der dortigen lateralen

Gruppe ist im Metanotum nicht vorhanden.

Die Dorsoventralmuskulatur.

(Mittlere mediale innere echte Dorsoventralmuskeln.)

Inte rsegmental muskel.

52) (1905:41) Musculus intersegmentalis dorsoventralis

metathoracis, Illism, intersegmentaler Dorsoventralmuskel
(vgl. Taf. XXI f., Fig. 13— 16).

Er gleicht dem in der Imago beschriebenen Muskel.

Die tergale Ansatzstelle kann jedoch noch genauer dadurch be-

stimmt werden, daß er vor und lateral von dem inneren Dorsoventral-

muskel des ersten Abdominalsegmentes Iaedvml + 2 (37, 38), von ihm

zwar getrennt, aber eng benachbart, ansetzt und somit auch einwärts

des lateralen Längsmuskels dlmö (36) zu liegen kommt. Bei der im

Gegensatz zur Imago freien intersegmentalen Beweglichkeit der Tergal-

platten kann er als Rotator abdominis wirksam werden.
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Mst
Textfig. 31.

Mittlerer Bezirk des Metatliorax im späten nachembryonalen
Ü b e r g a n g s z u s t a n de des Stadium 1. (78. Schnitt der Serie Nr. 7, vgl. die

Erläuterungen auf S. 606 ff u. 611.) Vgl. die Erläuterungen zur Textfig. 30. Über dem meta-
thoracalen Ganglion im Metasternum tritt die unpaare Apophyse ua des Mesothorax auf und der
Intersegmentalfaltenmuskel iim (117) bezeichnet die hintere Grenze des Mesothorax. Das
Epimeron ist nur in einem oberen, schmalen Teile getroffen. Der dorsale Längsmuskel
Illdlml (48) — vgl. Fig. 4—6 der Frontalserie, Taf. XIX — ist nicht getroffen. Der meso-
tergale Hinterrand tritt auf. Man vergleiche diese und die folgende Figur mit dem Querschnitt

durch die Imago 1905, Textfig. 8 u. 9, S. 657.

Mdlm2

Textfig. 32.

Mittlerer bis vorderer Bezirk des Metathorax im spätennachem-
bryonalen Übergangszustand des Stadium 1. (75. Schnitt der Serie Xr. 7,

vgl. die Erläuterungen auf S. 606 ff u. 611.) Xeben dem metathoracalen Ganglion treten große Par-
tien des ventralen Mesothorax auf. Die Pleuralleiste Ip ist nahe ihrem oberen Ende getroffen,

welches, siehe auch die folgende Textfig. 33, in der Imago den Pleuralgelenkkopf des Flügels pk
entwickelt; vgl. hier die intratergalen Muskeln. Man vergleiche diese und die vorige Figur mit der

Imago 1905, Textfig. 8 u. 9, S. 657.

Zeitschrift f. wissen.sch. Zoologie. C. Bd. 47
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Segmentale Muskeln.

Da die Rückenplatten im Thorax den abdominalen Tergiten ähnliche,

einfache, räumlich nicht weiter differenzierte Skeletstücke vorstellen, so

unterscheiden sich die Ansatzstellen aller folgenden Muskeln von denen in

der Imago durch den Mangel einer speziell kenntlichen Ansatzstelle : Sie

setzen alle nebeneinander an der gleichförmigen Fläche des Tergits an.

1. Gruppe des vorderen Dorsoventralmuskels.

Alle diese Muskeln sind in der Serie Nr. 9, vgl. S. 613, Taf. XIX ff,

Fig. 7—21, 23 zu verfolgen.

53) (1905:42) Musculus dorsoventralis primus meta-

thoracis coxae, Illdvml, segmentaler vorderer Dorsoventral -

muskel und

54) (1905:47) Musculus dorsoventralis sextus metatho-

racis, IIIdvm6, segmentaler vorderer Dorsoventralmuskel

entsprechen beide dem für das Imaginalstadium beschriebenen Ver-

halten, auch hinsichtlich der Anheftung an der Hüfte und an der langen

Chitinsehne.

Während aber in der Imago ein ganz bedeutender Unterschied

in den Größenverhältnissen beider besteht, indem der dvrnl als in-

direkter Flugmuskel den dvm 6 um ein sehr vielfaches an Stärke über-

trifft (vgl. 1905, Textfig. 11, S. 464), ist dieser Unterschied im ersten

Stadium, wo der dvml höchstens etwa dreimal so kräftig erscheint, als

der dvm 6, ein nur geringer (vgl. Fig. 11—13). Es bedürfte umfangreicher

Messungen, zu entscheiden, ob diese Größenzunahme des dvml gegen-

über dem dvm 6 eine durchaus absolute ist oder ob der dvm 6 der Imago

relativ gleich kräftig ist wie im Stadium 1 oder ob er sogar ein wenig

abgenommen hat. Die oberen Ansatzstellen beider Muskeln sind

voneinander ziemlich entfernt, wobei der dvm 6 in unmittelbarster

Nähe des folgenden Muskels dvm5 entspringt (vgl. Taf. XX, Fig. 9, 10).

55) (1905:46) Musculus dorsoventralis quintus meta-

thoracis trochanteris, Illdvmö, segmentaler Dorsoventral-

muskel des Trochanter.

Dem in der Imago beschriebenen Muskel völlig entsprechend, ent-

springt er im Tergit als am meisten seitlich gelegener Dorsoventral-

muskel. Auffallend ist seine im Vergleich zur Imago besondere Nähe

der tergalen Ursprungsstelle an jener des dvm 6. Während er in der

Imago dem ersten Dorsoventralmuskel dvml an Stärke (im Querschnitt)

erheblich nachsteht, ist dieser Unterschied im ersten Stadium kaum
bemerkbar. Er erfährt bis zum Imaginalstadium, wo er in günstigerer
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Stellung als der zugleich wirksame (1905, S. 395 oben) dvmß als präscu-

taler Flugmuskel tätig wird eine Größenzunalime, die durch den Ver-

gleich mit dem dvml ersichtlich ist; dieselbe kann auch dann festge-

stellt werden, wenn angenommen wird, daß der dvmß etwas schwächer

wird — was ich vermuten möchte (vgl. Taf. XX, Fig. 11 mit 1905,

mdl!n2

Bldvm^dvmS

Textfig. 33.

Vorderer Bezirk des tergalen Metatliorax und liinterer Bezirk des
ventralen Mesothorax im späten nach embryonalen Übergangszu-
stande des Stadium 1. (73. Schnitt der Serie Nr. 7, kombiniert mit dem 72, vgl. S. 606ff

u. 011.) In der weiter nach vorn gelegene Teile zeigenden linken Hälfte des Schnittes umschließt

der Mesothorax bereits den gegen ihn eingezogenen Metatliorax ; bei x ist die Grenze beider Segmente
gegeneinander bezeichnet. Auf beiden Seiten kommt die Bluskelverteilung zum typischen Aus-

druck: Unterhalb der Flügelduplikatur und in dieser selbst der pleurotergale Bezirk mit der

unterhalb des Flügels ansetzenden lateralen Dorsoventralmuskulatur Idvm (hellrot) und oberhalb,

medial vom Flügel der eutergale Bezirk mit der medialen Dorsoventralmuskulatur dvm (gelb),

zwischen beiden, die Basis des Flügels überspringend, die intratergale Muskulatur pm (carminrot).

Weiteres vergleiche bei den Erläuterungen zur Textfig. 30. Die vermutlich chordotonalen Stränge

bei chs auch in den Textfig. 35 u. 36. Sternal neben Resten des Metasternum die mesothoracale

Gabelapophyse pa mit der Wurzel der unpaaren Apophyse ua und deren Muskeln; vgl. die Ähn-
lichkeit dieser und der folgenden Figur 34 mit dem entsprechenden Bezirk im ventralen Metathorax

auf den Textfig. 28 u. 29. Man vergleiche diese Figur mit dem Querschnitt durch die Imago 1905,

Textfig. 10, S. 658 (besonders vmlO u. 11 links; ferner Taf. XXIV, Fig. 23).

Textfig. 11, S. 477). Über seine Wirksamkeit als imaginaler Flügel-

muskel vergleiche bei der Darstellung der Flügelmechanik 1905, S. 653,

dritte Stufe der Flügelbewegung, erste Unterstufe.

Dagegen muß es S. 469, Zeile 16 von unten heißen: nicht »der

wirksamste«, sondern »ein wirksamer«.

47*
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2. Gruppe des hinteren Dorsoventralmuskels.

(Vgl. die Frontalschnittserie Nr. 9, Fig. 7—21.)

56) (1905:43) Musculus dorsoventralis secundus meta-

thoraciSj IIIdvm2, segmentaler hinterer Dorsoventralmuskel

und

57) (1905:44) Musculus dorsoventralis tertius metatho-

racis, IlldvmS, segmentaler Dorsoventralmuskel und

58) (1905:45) Musculus dorsoventralis quartus metatho-

racis, Illdvmi, segmentaler Dorsoventralmuskel.

Die Muskeln entsprechen durchaus den in der Imago beschriebenen

Muskeln.

Der im ersten Stadium gleichfalls in eine Chitinsehne auslaufende

zweite Muskel dvm2, das Gegenstück zum vorderen dvni6 am Hinter-

rande der Hüfte, ist kräftiger als dieser, beinahe ebenso kräftig wie der

vordere Dorsoventralmuskel dvml. Seine Stellung zum dvmS und

dvmd entspricht gleichfalls dem imaginalen Verhalten, indem er der

lateralste dieser Muskeln ist (vgl. Taf. XX, Fig. 9 mit 1905, Textfig. 11,

S. 464, in letzterer sind jedoch die Ziffern 2 und 4 zu vertauschen, indem

die Abbildung damals nur als Situsbild gegeben und die Muskelgruppe

ganz allgemein als Komplex bezeichnet wurde).

Der dritte und vierte Dorsoventralmuskel sind tergal nicht so

scharf getrennt wie in der Imago, jedoch ist an der tergalen Ansatz-

stelle eine der imaginalen durchaus entsprechende Zweiteilung deutlich

wahrnehmbar (vgl. Fig. 8). Als Flügelmuskeln bilden sie zusammen

genommen den stärksten der Dorsoventralmuskeln im Stadium 1, indem

sie den dvm2 hier etwa um das Doppelte, in der Imago aber um ein sehr

vielfaches des dvm2 übertreffen und hierin nur noch vom seitlichen

Dorsoventralmuskel IIldvm2 (63, 'pmß) übertroffen werden.

Die Seitenmuskulatur, Pleuralmuskulatur.

Vorbemerkungen

betreffend die Änderungen in der Bezeichnungsweise gegenüber 1905.

Der Vergleich der imaginalen Seitenmuskulatur mit dem Befunde

im ersten Stadium ergab infolge der neuen morphologischen Deutungen

die Notwendigkeit, dementsprechende Änderungen in der Benennung

und Bezeichnung eintreten zu lassen. Für die nunmehr als laterale

Dorsoventralmuskeln Idvm zu bezeichnende Muskulatur wurde schon

1905 auf Grund der Befunde an der Imago durch indirekte Beweis-

führung der Charakter als morphologisch dorsoventrale Muskeln sicher
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gestellt. Jedoch wurde damals vorsichtshalber die zweite, für sie außer-

dem noch mögliche Deutung als »sternalpleurale« Seitenmuskeln durch

eine Benennung ausgedrückt, welche den topographischen Verhält-

nissen gerecht wurde. Zur Vermeidung erheblicher, den Vergleich mit

der 1905 gegebenen Darstellung noch mehr erschwerender Umbenen-

nungen wird nunmehr die Zählung beibehalten mit Ausnahme: ldvm2

statt pm6 und Idvmla statt pmS, so daß also die Zählung für die

Textfig. 34.

Tergaler lutersegmen tal bezirk zwisclien Metathorax und Meso-
tliorax und liinterer Bezirk des Mesotliorax im späten Ubergangs-
zu Stande des Stadium 1. (71. Schnitt der Serie 7, vgl. die Erläuterungen auf S. 606 ff.

u. 611.) Der Schnitt veranschaulicht mit folgender Fi^ 35 das Zusammentreffen der mesothora-

calen Gabelapophyse pa mit dem pleuralen Apodem ap und den entsprechenden Beinmuskeln;

der intersegmentale Dorsoventralmuskel Ilisni (86) bezeichnet nach vorn die Grenze des meta-

thoracalen Raumes. Ferner stellt der Schnitt mit dem vorhergehenden und folgenden die kom-

plizierten Beziehungen der Präsegmentallamelle tv zum Metanotum und zur intratergalen Mus-

kulatur dar, vergleiche auch die Erläuterungen zur Textfig. 33. Die mesotergale Längsmuskulatur

dlm setzt hinten an der Intersegmentalfalte bzw. an der Präsegmentallamelle an. Die metapleurale

Leiste Ip ist nicht getroffen. Man vergleiche diese, die vorige und die folgende Figur mit dem
Querschnitt durch die Imago 1905, Textfig. 11, S. 659 (besonders links).

dorsoventralen und unterbrochenen Seitenmuskeln durchgeht. So-

mit ist eine mit dem Abdomen im Einklang stehende Bezeichnung

der dorsoventralen Seitenmuskulatur erzielt. Wenn hingegen die

Zählung innerhalb dieser Seitenmuskulatur im Thorax nicht mit der

im Abdomen vergleichbar ist, so entspricht dies der Unmöglichkeit,

die abdominalen unterbrochenen Seitenmuskeln mit denen im Thorax

im speziellen zu homologisieren, wenngleich diese Möglichkeit für die
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thoracalen sternalpleuralen und den tergalpleuralen 'pm7 immerhin im

allgemeinen zulässig erscheint. Die neuen Ziffern der von den Ände-

rungen betroffenen Muskeln sind derartig gewählt, daß eine Änderung

in der Zählung der nicht betroffenen Muskeln nicht eintritt. Es wird

demnach zwischen dorsoventraler und unterbrochener — letztere als

sternalpleurale und tergalpleurale — unterschieden. Die dorsalen

Ursprungsstellen weichen gemäß der veränderten vereinfachten Ver-

hältnisse im Chitinskelet des ersten Stadiums von denen in der Imago

ab: Die Muskeln entspringen oben sämtlich an der einfach und gleich-

mäßig chitinisierten thoracalen Seitenwand.

Dorsoventrale Seitenmuskeln.

(Seitliche Dorsoventralmuskeln.)

(Vgl. Taf. XX f, Fig. 9—21; Taf. XXIV, Fig. 23.)

1. Gruppe des vorderen episternalen Seitenmuskels.

59) (1905:48) Musculus dorsoventralis lateralis primus

metathoracis, Illldvml, segmentaler episternaler dorsoven-

traler Seitenmuskel = Illpml, segmentaler episternaler »sternal-

pleuraler« Seitenmuskel in der Imago (Figuren vgl. bei Nr. 60).

Er gleicht dem in der Imago beobachteten Muskel, auch in der

relativen Stärke.

60) (1905:49) Musculus dorsoventralis lateralis primus

metathoracis, Illldvmla, segmentaler episternaler dorso-

ventraler Seitenmuskel = IIIpm2, segmentaler episternaler »ster-

nalpleuraler « Seitenmuskel in der Imago (vgl. 1905, Textfig. 11 u. 13,

S. 464 u. 466, besonders mit Taf. XXIf, Fig. 11—14 u. 17&).

Die Bezeichnung dieses Muskels ist gegenüber allen übrigen Dorso-

ventralmuskeln nicht konsequent, indem ein derartig isoliert auftre-

tender Muskel eine eigne Ziffer erhalten sollte; da aber »ldvm2« not-

wendigerweise an fmö vergeben werden mußte und ein Tausch zur

Vermeidung von Verwechslungen mit der 1905 gegebenen Darstellung

nicht angängig erschien, möge die Ziffer la nun seine nahe Verwandt-

schaft mit dem vorigen Muskel ausdrücken.

Der dem vorigen in seiner oberen Strecke sehr eng benachbarte

Muskel, entspricht im übrigen den in der Imago gemachten Beob-

achtungen: In beiden Stadien setzt er als innerer Muskel am höchsten

in der seitlichen Wand des Thorax an; nur ist er relativ bedeutend

schwächer als in der Imago, indem er, zwar erheblich — etwa dreifach—
stärker als der vorige, dem Dorsoventralmuskel Illdvmö (55) nicht ganz
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gleich kommt und dem Idvrni beträchtlich nachsteht. Die auch in

der Imago beobachtete Zweiteiliekeit ist im ersten Stadium schärfer

ausgeprägt, besonders ventralwärts.

61) (1905:50) Musculus dorsoventralis lateralis tertius

metathoracis trochanteris, IllldvmS, segmentaler epister-

naler dorsoventraler Seitenmuskel des Trochanter = //7pm5,

segmentaler episternaler »sternalpleuraler« Seitenmuskel in der Imago.

Er entspricht den in der Imago gemachten Beobachtungen.

Jld//r> 3s

Mypm77
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'M/dirm f*73
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EpIZ

Idvm3
'dvmS

Textfig. 35.

Hinterer Bezirk des Mesothorax mit tergalem Intersegmeutalbe-
zirk zum Metathoraxim späten Übergangszustande des Stadium 1.

(69. Schnitt der Serie Xr. 7. kombiniert mit dem 70., vgl. Erläuterungen auf S. 606ff, 611.)

Hierzu gelten die Erläuterungen zu den vorigen Fig. 34 u. 33. Man beachte besonders die Ent-

wicklung der dorsalen Längsmuskulatur und ihr Verhalten zur Intersegmentalfalte; ferner den

Muskel des Rückengefäßes vdm und die reichliche Entfaltung der prothoracalen ventralen Längs-

muskeln, besonders des Ivlmi + 5 (Bd. Gl, S. 478). Man vergleiche diese und die beiden vorher-

gehenden Figuren mit der Imago 1905, Textfig. 11, S. 659.

Der in seiner mittleren Strecke dem vorigen Muskel Idvmla eng

anliegende Muskel — ob ein Faseraustausch stattfindet, konnte trotz

der mikroskopischen Untersuchung nicht nachgewiesen werden —
zeigt abweichend von der Imago dorsal einen gewissen Gegensatz

zum Idvml und la, indem er viel weiter entfernt von ihnen dicht

über dem folgenden Seitenmuskel Idvmd und mit einem Teil

der Fasern an der Pleurallamelle entspringt. Er muß also im Zu-

sammenhange mit den Veränderungen im Chitinskelet am oberen

Episternalende eine Lageveränderung in der Imago erfahren haben
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(1905, Taf. XV, Fig. 5). Die größere Entfernung von Idvml und la

beruht wohl darauf, daß Idvmla hier noch nicht so stark entwickelt

ist, wie in der Imago.

Hinsichtlich seiner Stärke, die der des Idvml etwa gleich ist wie in

der Imago, steht er im ersten Stadium dem dvmö und dem Idvmla nur

ungefähr um etwas mehr als die Hälfte nach.

Dieser Muskel wurde 1905 als ein unwesentlicher Flugmuskel be-

schrieben (vgl. 1905, S. 385) und im mechanischen Teil bei der dritten

Stufe der Flügelbewegung (2: Unterstufe, S. 659) mit den übrigen

Muskeln Idvml (= fml) und Idvmla (= fm2) zusammen genannt, da

sich nicht näher feststellen ließ, ob er überhaupt noch etwa für den

Flug in Betracht kommt. Die sich hierauf beziehende Stelle S, 469

(Zeile 16 von unten) ist hinsichtlich des IdvmS {pmS) zu verbessern

in »ein mitwirkender« statt »der wirksamste«; eine Feststellung, die

das Ergebnis des Vergleichs mit dem ersten Stadium ist.

62) (1905:51) Musculus dorsoventralis lateralis quartus

metathoracis coxae, Idvmd, segmentaler episternaler vorderer

dorsoventraler Seitenmuskel = Illpmd, segmentaler sternal-

pleuraler episternaler Seitenmuskel in der Imago.

Da dieser Muskel, im Vergleich mit dem ersten Stadium eine be-

sondere Betrachtung erfordert, so müssen die Angaben von 1905 ge-

nauer ergänzt werden.

Nachtrag zu der Imago.

Die Gestalt des Muskels mit dorsalwärts breit auseinander treten-

den Fasern ist derart, daß eine hintere dicke Fasermasse dem spitz-

winklig-tiefen Räume zwischen Pleurallamelle und Episternum ein-

gelagert ist; innerhalb dieser Fasermasse nehmen die hinteren Fasern,

indem sie nacheinander an der Pleurallamelle aufsteigen, ihren Ursprung

in solcher Weise, daß sie anfangs um fast die Hälfte kürzer sind als

die vorderen, allmählich aber länger werden und schließlich auf das

Episternum übertreten, um hoch im oberen Drittel desselben unter-

halb der vorigen Muskeln Idvml—3 zu entspringen, wobei sie aber durch

einen beträchtlichen Zwischenraum von ihnen getrennt bleiben.

Dieser hinteren Fasermasse schließt sich vorn eine vordere, breitere

und mehr platte Fasermasse eng an, deren längste Fasern zugleich

mit den Fasern der vorigen Teilmasse entspringen. Indem sodann

die Fasern nach vorn zu in steil absteigender langer Ansatzlinie immer

kürzer werden, erreicht der Muskel den Vorderrand des Episternum

etwa in dessen Mitte und endet also hier mit etwa um ein Drittel ver-
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kürzten Fasern. Er endet also höher als der hintere Teilmuskel und

sehr entfernt von den am höchsten hinaufreichenden Fasern des Muskels

Vm5 (64, vgl. hierzu die Taf. XXI, Fig. 13 mit 1905, Textfig. 11, S. 464

und Textfig. 13, S. 466).

Diese Zweiteiligkeit der Gesamtmasse des Muskels tritt auf Schnit-

ten einigermaßen deutlich hervor, ist aber bei freihändiger Präparation

#<///77 Jj

Ii//m

Textfig. 36.

Hinterer Bezirk des Mesothorax mit tergalem Interseg mental-
bezirk zum Metathorax im späten Übergangszustande des Sta-
d i u m 1. (68. Sclinitt, kombiniert mit dem 67. der Serie Xr. 7, vgl. S. 606 ff u. 611.) Hierzu die

Erläuterungen zu den Textfiguren 35 bis 33. Man beachte hier die rechts sich wiederholenden Au-

satzverhältnisse der intratergalen Muskulatur an der Intersegmentalfalte und an der Präsegmental-

lamelle die Entwicklung des Fettkörpers und den Austritt der Beinnerven aus dem Mesothoracal-

Ganglion. Die photographische Wiedergabe des Schnittes Taf. XXVI, Fig. 33, gibt eine Andeutung

der histologischen Verhältnisse und der Art der Schematisierung bei der Darstellung der vorliegen-

den Querschnittserien. Weiter nach vorn zu wiederholen sich die im Metathorax dargestellten

Verhältnisse. Dem Darme benachbart oder angelagert treten im Fettkörper eingebettete Teile

der Speicheldrüsen spar auf, deren Verlauf weit nach vorn im Zusammenhang mit den Ausfülirungs-

gängen und dem Sammelbehälter, Reservoir sr der Drüse zu verfolgen ist, bis zu ilirer Eiumün-

dungsstelle in die Unterlippe (Textfig. 4-1). Man vergleiche hierzu Heymons 1895, S. 52, Ab-
schnitt V und Taf. XII, Fig. 91.

schwerer nachzuweisen; sie kann als Zeichen einer mechanischen Son-

derung infolge zwei verschieden gerichteter Teilkräfte des Muskels

aufgefaßt werden.

Der Muskel im Stadium 1.

Er entspricht im allgemeinen völlig den in der Imago gemachten

Beobachtungen; auch scheint er von gleicher relativer Stärke zu sein,
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SO daß er im ersten Stadium, wo der Seitenmuskel Idvmla (60) nur

schwach ausgebildet ist, sämtliche dorsoventralen Flankenmuskeln

auch den ldvm2 {pm6) an Stärke erheblich übertrifft.

Ein erheblicher Unterschied besteht jedoch darin, daß die in der

Imago einheitlichen Teilfasermassen in ihrer Ursprungsstelle entfernt

und in ihrer Anfangsstrecke völlig gesondert auftreten. Der Muskel

besteht demnach hier aus zwei Teilmuskeln mit den Merkmalen

der für die Imago beschriebenen Teilfasermassen (vgl. 1905, Textfig. 11,

S. 464 mit Taf. XXI, Fig. 13). Hinsichtlich der topographischen An-

ordnung ist es besonders auffällig, daß hiermit zugleich der vordere,

am Ursprungsort sehr platte und sehr breite Teilmuskel Illldvmda in

nähere Lagebeziehung zu Idvml und la tritt, während im Gegensatz

dazu für den hinteren quer ovalen Teilmuskel Illldvmdb weiter oben

die enge Beziehung zum IllldvmS (vgl. Nr. 61, Fig. 13 auch die sche-

matische Darstellung Taf. XXVIII, Fig. 38) hervortritt.

2. Der hintere epimerale Seitenmuskel.

63) (1905:53) Musculus dorsoventralis lateralis secundus

metathoracis, IIIldvm2, segmentaler epimeraler hinterer

dorsoventraler Seitenmuskel = Illpmö, M. lateralis sextus,

segmentaler epimeraler »sternalpleuraler« Seitenmuskel in der Imago.

Der Muskel mußte, den im Abdomen vorliegenden Verhältnissen

und seiner Nebenordnung zum hinteren medialen Dorsoventralmuskel

IIIdvm2 entsprechend, umbenannt werden.

Er entspricht unter Berücksichtigung der tergal im Skelet vor-

liegenden vereinfachten Bedingungen den bei der Imago gemachten

Beobachtungen. Er entspringt an der thoracalen Seitenwand, indem er

ganz dicht unter der tergalen Seitenduplikatur beginnt. Von der Imago

weicht er ab durch seine geringere Stärke, die etwa der des hinteren

Teilmuskels ldvm4 und ziemlich genau der des Illdvmö (55) entspricht.

In der Imago (vgl. 1905, S. 464, Textfig. 11 mit Taf. XXI, Fig. 13, 14)

erfährt er also eine sehr erhebliche Massenzunahme, wodurch er sich

gleichfalls als sehr wirksamer Flügelmuskel ausweist. Da er auch im

ersten Stadium von typischem Bau ist, ist er als wirksamer Beinmuskel

aufzufassen. Diese Funktion wird ja nach den in der Imago ge-

machten Beobachtungen mit dem Auftreten der Flügel eingeschränkt.

Auch der Vergleich mit dem hinteren Seitenmuskel ldvm2 im Meso-

thorax (99), welcher seinen mechanischen Aufgaben entsprechend

(Verstärkung der nach hinten gerichteten Beinbewegung auch im

Seitenbezirk) stärker ausgebildet ist, kann als Beweis dafür gelten,
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daß diese Muskeln im ersten Stadium wirklich funktionieren; es soll

dies hier im Hinblick auf die S. 639, 797 ff angeschnittenen Fragen

kinematischer Natur ausdrücklich hervorgehoben sein.

Unterbrochene Seitenmuskeln.

Sternalpleuraler Seitenmuskel.

64) (1905:52) Musculus lateralis quintus metathoracis,

IllpmS, segmentaler episternaler vorderer sternalpleuraler

Seitenmuskel (vgl. Taf, XXIIf, Fig. 15—20).

Auch für diesen Muskel müssen zum Zwecke des Vergleichs mit dem
ersten Stadium die für die Imago beschriebenen und gültigen Tatsachen

durch genauere Einzelheiten ergänzt werden.

Infolge der Vertauschung von Satzteilen hat sich in der 1905 ge-

gebenen Darstellung auf S. 386 eine redaktionelle Ungenauigkeit im

Text eingeschlichen. Es muß dort heißen: b) Ein vorderes längeres

Bündel vereinigt sich mit dem IIIpm2 . . . a) Das kürzere hintere . . .

setzt an zugleich mit Ilpmd . . .

Nachtrag zu der Imago.

Der Muskel besteht aus drei Teilmuskeln.

a. In dem platten hinteren Teilmuskel pmöa kann man zwei

wenig ausgeprägte Fasergruppen unterscheiden: Die hintere Teil-

gruppe entspringt zum Teil hinter dem Querleistchen und vereinigt

sich am Hüftrand mit dem Seitenmuskel Idvmih (62, ftni) zu völlig

gemeinsamen Ansatz; der hintere, vom Querleistchen ausgehende Teil

greift, wie beschrieben, allmählich auf den hinteren Rand und die

Fläche des Trochantin {cp), also oberhalb des Idvmäa + b, und auf

die Ansatzfalte des Seitenmuskels Idvmla (60, ^1712) über.

b. Der besonders kräftige und längere, breitere, vordere Teil-

muskel muß jetzt als mittlerer 'pmSh bezeichnet werden. Er ent-

springt oberhalb vom vorigen und zum Teil vor ihm in langer, schräg

von vorn und oben nach hinten und unten verlaufender, nicht be-

sonders ausgezeichneter Ansatzlinie, welche weder den Vorderrand

noch den Hinterrand des Episternum erreicht. Die längeren vorderen

Fasern liegen teilweise über, d. h. einwärts neben dem folgenden Teil-

muskel, die kurzen hinteren Fasern in gleicher Weise noch über dem

vorigen, dem hinteren Teilmuskel.

c. Ein gleichfalls sehr platter, aber wieder schwacher dritter

Teilmuskel pmöc tritt mit einer vorderen, schmaleren und längeren

Fasergruppe unmittelbar neben und vor dem vorigen Teilmuskel 5h
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als dessen Fortsetzung nach vorn auf, während seine breitere und

kürzere hintere Teilfasergruppe — an der Ursprungsstelle scharf ab-

gestuft und der vorderen Fasergruppe dicht angeschlossen— unter, d. h.

auswärts neben dem vorigen Teilmuskel fmöh verläuft. Er setzt an

nahe am vorderen Seitenrande des Trochantin neben dem dorsoventralen

Seitenmuskel Idvml (59, fml), indem er dort die Hautfalte zwischen

Trochantin und der Unterkante des Episternum reguliert (vgl. Fig. 18 f,

Textfig. 30, S. 715).

Verhalten im ersten Stadium.

Er entspricht völlig den für die Imago beschriebenen Tatsachen.

Tergalpleurale Seitenmuskeln.

65) (1905:54) Musculus lateralis septimus metathoracis,

Illfm?, segmentaler epimeraler echter tergalpleuraler Sei-

te nmuskel, in der Imago 1905 als »intrapleural« bezeichnet (vgl.

Taf. XXI, Fig. 12 u. 13).

Er entspricht durchaus den in der Imago beschriebenen Tat-

sachen und ist schwächer als dort, vgl. Textfig. 29 mit 1905, S. 654,

Textfig. 2 u. 3.

Indem er etwas höher hinaufreicht, als der laterale Dorsoventral-

muskel ldvm2 setzt er nicht an fest chitinisiertem Bezirke (vgl. den

Ursprung des ldvm2, 63), sondern in dicker, stark gefalteter Chitinhaut

an und im Beginne der basalen Lamelle der tergalen Seitenduplikatur

(vgl. Textfig. 29 u. 30).

Ein Vergleich dieser auf ldvm2 und fm? bezüglichen Tatsachen

gibt wiederum einen Hinweis auf die Notwendigkeit einer kinematischen

Auffassungsweise für die Ausgestaltungen im Chitinskelet : Obwohl

beide Muskeln am oberen Ende in einem morphologisch tergalen Be-

zirke entspringen (vgl. die Seitenmuskeln Idvtn und tergalpleuralen pm
im Abdomen), endet dort im Stadium 1 der für die Flügel speziell in Be-

tracht zu ziehende 'pm7 in weicher und faltiger Chitinhaut, im Gegensatz

zu dem tiefer und an einer festen Chitinplatte entspringenden ldvm2.

Denn da letzterer als Beinmuskel funktioniert, bedarf er eines Punctum

fixum am oberen Ende und so tritt der gesamte thoracale Seiten-

bezirk — mit festem Anschluß an die als Widerlager gegen das Hüft-

gelenk auftretende Pleuralleiste — als eine einzige feste Seitenplatte

in Erscheinung, völlig kontinuierlich und unbekümmert darum, ob

morphologisch tergale und pleurale Anteile dadurch zu einer chitinösen

Einheit verschmelzen. In der Imago löst sich aus dieser einheitlichen

Platte in Beziehung zu andern kinematischen Bedingungen die Pleural-
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gelenkplatte des Flügels heraus, im Zusammenhang mit dem ldvm2,

der alsdann hauptsächlich als Flügelmuskel wirksam wird. Diese Tat-

sachen sind von Bedeutung für die Beurteilung des vierten dorsoventra-

len Seitenmuskels Idvmi (62),

66) (1905:55) Musculus lateralis octavus metathoracis,

IllpmS, segmentaler episternaler echter tergalpleuraler

Seitenmuskel (vgl. Taf. XX, Fig. 8—11, Taf. XXIV, Fig. 23).

Der schwache Muskel entspricht durchaus dem für das Ima-

ginalstadium beschriebenen, doch ist er etwas schwächer als in diesem.

Er besteht aus zwei Fibrillenbündeln, Fasern, welche aber erst in der

unteren Strecke des Muskels bestimmt gesondert auftreten, und von

denen die hintere Faser höher an dem episternalen Vorderrande an-

setzt, als die vordere. Auch hier entspringt der Muskel distal an der

Präsegmentallamelle gegenüber dem IIdlm3+4 (84,85). Er verläuft

hinter bzw. medial von einer ihn auf seiner ganzen Strecke beglei-

tenden Trachee.

67) (1905: 56) Musculus lateralis nonus metathoracis,

lIIfmQ, segmentaler »epimeraler« intratergaler, (1905:

»tergalpleuraler«), Seitenmuskel (vgl. XXf, Fig. 10—13).

Er entspricht mit Berücksichtigung der im Stadium 1 an der

Stelle des tergalen Ansatzes herrschenden, veränderten Bedingungen

völlig den bei dem Imaginalstadium gemachten Beobachtungen.

Er entspringt wie in der Imago an der Hinterfläche der Pleural-

leiste — etwas über der Höhenlinie des unteren Ansatzes des fniT

(65) — und setzt an der gleichförmig gebildeten tergalen Platte sehr

dicht vor dem Ursprung des Illdlmi (51), entfernt lateral neben

dem IIIdvm2 (56), entfernt lateral und zum großen Teil hinter dem

IlldvmS + 4 (57, 58) an. Anfangs kräftiger als Illdvmö (54) ist er etwa

ebenso kräftig wie IIIdvm2, dem er aber in der Imago an Stärke nach-

steht. Er erscheint in der Imago überhaupt relativ schwächer ausgebildet.

Seine Lagebeziehungen im Bereich des tergalen Ansatzes im Sta-

dium 1 entsprechen denen in der Imago, jedoch setzt er in der Imago

beträchtlich weiter entfernt vor dem zweiten Dorsoventralmuskel

dvm2 und dem dlmä (51) an.

Hierdurch kommt in der Imago die räumliche Sonderung des

auch in der Umgrenzung unterschiedenen intersegmentalen Bezirks

des Tergits (vgl. 1904, Taf. XV, Fig. 9) von dem der Flügelbewegung

dienenden Teile gegenüber dem Stadium 1 zum Ausdruck. Auch ver-

laufen die Muskeln hier im Seitenbezirk des Stadium 1 nicht so ge-

drängt, wie in der Imago.
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68) (1905:57) Musculus lateralis decimus metathoracis,

lllpnlO, segmentaler episternaler intratergaler, (1905: »ter-

galpleuraler«), Seitenmuskel (Taf.XX,Fig.8u.9; Taf. XXIV, Fig. 23).

Er entspricht dem in der Imago gefundenen Muskel.

Die für den Ansatz am episternalen Vorderrand des Episternum

in der Imago beschriebenen Einzelheiten treffen in Ermangelung einer

Differenzierung des oberen Episternalendes hier nicht zu.

Er beginnt spitz an der oberen Vorderecke des Episternum, über

dem lllldvml (59), dicht vor und über dem Illldvmla (60), verläuft

sich schnell verbreiternd bei rundlichem Querschnitt, also als kegel-

förmiger Muskel, medialtergalwärts an das vor dem Illdvml befind-

liche Basalende der Präsegmentallamelle ; hier setzt er ein wenig

entfernt vor dem Illdvml an, medial entfernt auch vom llism wie

in der Imago (vgl. Textfig. 33, 34).

Gegenüber der Imago ist er hier äußerst kräftig entwickelt. Die

Größe seines tergalen Querschnittes beträgt etwa die Hälfte des Illdvml

(53) und ist etwa gleich des des dvmß (54).

69) (1905 : 58) Musculus lateralis undecimus metathoracis,

Illpmll, segmentaler epimeral-episternaler intratergaler,

(1905: »tergalpleuraler«), Seitenmuskel (Taf.XX,Fig.9u.lO;Fig.23).

Der allgemeine Befund entspricht dem in der Imago.

Nach Maßgabe der im Ursprungsbezirk und an der Ansatzstelle

vorliegenden, im Vergleich zu der Imago einfachen Verhältnisse be-

stehen Abweichungen. Der Muskel entspringt nicht wie in der

Imago an, sondern hinter der Pleuralleiste am oberen Rande

der epimeralen thoracalen Seitenwand dort, wo dieselbe nach außen

umbiegt und in die untere Lamelle der Duplikatur des tergalen »Seiten-

randes« übergeht, dicht oberhalb vom folgenden. In Anbetracht der

im ersten Stadium gegenüber der Imago verschobenen Lageverhältnisse

der tergalen Ansatzstellen der dvm in ihrem Verhältnisse zum oberen

Ende der Pleurallamelle — letztere endet ganz vorn gegen den Vorder-

rand des Tergits hin, entfernt vor den Ansatzstellen der vorderen

Dorsoventralmuskeln dvmß und 1 (53 u. 54) — verläuft er medial-

wärts nach oben und etwas nach hinten — nicht wie in der Imago nach

vorn — an die Fläche des Tergits. Er setzt dort an, lateral entfernt

vor dem vorderen Dorsoventralmuskel dvml (53) und von ihm mehr

als doppelt so weit entfernt als von dvm6 (54), von dem er nur wenig

entfernt ansetzt. Er ist weiter von dvml entfernt, als von diesem der

intratergale Muskel pmlO (68), vgl. hierzu 1904, Taf. XV, Fig. 9. Diese

Angaben mögen im Vergleich mit der Imago genügen zur Feststellung
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der Tatsache, daß die Lagebeziehungen auch dieser speziellen

Flügelmuskeln die gleichen sind wie in der Imago, mit dem
Unterschiede, daß die Gesamtlage des Tergits in seiner Beziehung auf

das obere Ende der Pleurallamelle in der Imago gegenüber dem Sta-

dium 1 nach vorn verschoben ist. Obwohl der Muskel im vorderen

Teile des Tergits (dem episternal bezogenen) ansetzt, muß er doch

infolge seines deutlich epimeralen Ursprungs im ersten Stadium als

eigentlich epimeraler Muskel gelten. Jedenfalls nimmt er eine ver-

mittelnde Stellung hierin ein (vgl. Textfig. 32—35).

In der Stärke gleicht er im ersten Stadium fast dem vorderen

DorsoVentralmuskel dvmQ (im Querschnitt), was für die Imago gleich-

falls zutrifft.

Seine Funktion ist folgende: Indem er die basalen Lamellen

der Flügelanlage miteinander verbindet, scheint er geeignet zu sein,

die Stetigkeit dieser Duplikatur, z. B. bei Häutungen, zu sichern.

70) (1905:59) Musculus lateralis duodecimus metatho-
racis, IIIpml2, segmentaler epimeraler intratergaler, (1905:

»tergalpleuraler«), Seitenmuskel (vgl. Taf. XX, Fig. 10 u. 11).

Er entspricht im allgemeinen den bei der Imago gemachten

Beobachtungen. Im einzelnen weicht er, im Zusammenhang mit

dem undifferenzierten Skelet in seinem Ansatzbezirk, folgender-

maßen ab:

Er entspringt in relativ langer Ansatzlinie hinter dem vorigen

Muskel 1177111 am oberen Rande der epimeralen thoracalen Seitenwand,

dort wo dieselbe aufhört, d. h. umbiegt und sich in die untere Lamelle

der Duplikatur des tergalen »Seitenrandes« fortsetzt. Er beginnt

also entfernt von der Pleuralleiste — nicht an ihr wie in der Imago —

,

verläuft nach hinten und oben an die Fläche der Tergalplatte und

setzt dort in einer der unteren Ansatzlinie entsprechenden Weise

an. Diese Ansatzstelle befindet sich wenig entfernt lateral neben

dem 'pmQ, ebenso nur wenig entfernt vor dem Vorderende des vierten

Längsmuskels IIIdlm4 (51), der ja lateral neben dem pm9 vor-

greift.

Bei einem Vergleich der Lagebeziehungen der tergalen Ansatz-

stelle ist zu beobachten, daß er auch in der Imago entfernt, aber neben

dem pm9 (vgl. 1904, Taf. XV, Fig. 86 und 9 mit Fig. 3), jedoch viel

weiter entfernt vom dlmd ansetzt, so daß die unter pm9 (67) beschrie-

bene räumliche Sonderung auch hierdurch hervortritt.

Seine Stärke ist ungefähr relativ gleich der in der Imasjo.
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Nachtrag zu der Imago.

71) Musculus lateralis duodecimus a metathoracis, III

pml2a, segmentaler epimeraler, (1905: »tergalpleuraler«), intra-

tergaler Seitenmuskel.

Dieser Muskel wurde in der Imago gefunden gelegentlicli einer Unter-

suchung, welche andern Muskeln galt. Obgleich er an der Stelle des ter-

galen Ansatzes bereits abgelöst war, war es möglich diese Stelle infolge der

noch unoestörten Kontinuität der betreffenden Chitinteile und infoloe

eines tergal stehengebliebenen Muskelrestes ausreichend anzugeben.

Demnach entspringt der schwache lange Muskel als erheblich schwächerer

Begleitmuskel des vorigen pml2 (70) medial neben ihm am Pleuralgelenk-

kopf, verläuft schräg nach oben und hinten, wo er tergal hinter der

Endspitze der mittleren Tergalgelenkplatte a2(vgl. 1904, Taf.XV, Fig. 9)

zwischen dieser und der hinteren Tergalgelenkplatte a3 an einer vertieften,

ligamentartig aussehenden Falte ansetzt (vgl. 1904, S. 326). Diese Falte

kommt von der hinteren Ecke des Chitinvorsprungs am tergalen Seiten-

rande — der Stütze der hinteren Tergalgelenkplatte a3— und verbindet

somit diese beiden Skeletstücke mit dem Hinterrande der mittleren

Tergalgelenkplatte a2. Sie wurde 1904 nicht besonders beschrieben.

Ob dieser Muskel auch linksseitig vorkam, konnte leider nicht

mehr festgestellt werden. Auch einen zweiten Fall seines Vorkommens

gelang es trotz mehrfacher Nachuntersuchung nicht nachzuweisen.

Der Muskel reguliert anscheinend die betreffende tergale Falte. Er

entspricht unter veränderten Bedingungen dem IlpmlS (107) und mag
mit ihm homologisiert werden können.

Dieser vereinzelte Fall ist im Vergleich mit dem Befunde am Sta-

dium 1 von Interesse, da er unmittelbar vor Augen führt, wie aus

einer undifferenzierten Muskelmasse, wie sie der pml2 im ersten Stadium

darstellt, heraus in verschiedener Richtung eine Zerlegung erfolgen

kann: Ein Teil der Fasern ist der Analgelenkplatte des Flügels {ta),

als sie sich aus dem Metanotum herauslöste, nicht gefolgt, sondern an

der eigentlichen Tergalplatte stehen geblieben.

Nachtrag zu der Imago.

72) Musculus lateralis intersegmentalis quintus dorsalis

metathoracis, IllipmS, intersegmentaler epimeraler echter

tergalpleuraler Seitenmuskel (vgl. Fig. 38, 41, 42, Taf. XXVIII u.

Bd. CI).

Auch dieser Muskel wurde nur einmal gelegentlich einer Nach-

untersuchung; der in der Flankenhaut des ersten Abdominalsegmentes
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in der Imago vorliegenden Muskulatur gefunden und zwar nur an der

einen, der rechten Seite des Tieres. Da auch dieser Muskel, ehe er be-

merkt wurde, bereits aus seinem tergalen Zusammenhang gelöst war

und trotz zahlreicher Nachuntersuchungen an anderen Objekten nicht

wiedergefunden wurde, so ist die durch die Lage des abgerissenen

Muskels und auch hinsichtlich der Chitinisierung kenntliche mutmaß-

liche Ursprungsstelle unter Vorbehalt angegeben.

Demnach entspringt der schwache Muskel an dem nach innen

kantig abgesetzt vorspringenden Seitenrande jener bogigen Leiste (vgl,

1904, S. 304), welche den Hinterrand des Metanotum kenntlich macht

(eine Stelle, die 1904 in der Fig. 4, Taf. XV, zwar nicht besonders be-

zeichnet ist, jedoch an der Fortsetzung des Anallappens fl3 des Flügels

als hellerer Querstrich auf der Leiste hervortritt). Am seitlichen Ende

dieser Leiste, welche hier den seitlichen Hinterwinkel des Tergits dar-

stellt, tritt die weiche Flankenhaut nach außen gewölbt hervor. Er

entspringt demnach pleuralwärts unterhalb der Duplikatur des Flügel-

anallappens fl3. Er verläuft schräg abwärts nach hinten an die vor

dem ersten Abdoniinalstigma befindliche Intersegmentalfalte (1904,

S. 303), an welcher der von unten kommende sternalpleurale Flanken-

muskel la 'pm2 (40) endet. Von diesem beträchtlich entfernt, setzt er

an dieser Falte vor und über dem großen länglichen Stigma an.

Die vertiefte Intersegmentalfalte, welche in normalen Fällen weich

und flach, aber stets kenntlich auftritt, ist hier im Bereich der Ansatz-

stelle dieses Muskels und des la 'pm2, sowie auf der dazwischen liegenden

Strecke fest chitinisiert und springt als gelblich gefärbte Leiste einwärts

scharf vor. Überhaupt ist der gesamte davor liegende, sonst weich-

häutige Bezirk der Metapleura von harter Beschaffenheit, sowie vor

und unter dem Stigma sehr dunkel gefleckt. Diese Chitinverstärkung

tritt auf der linken Seite der Tieres mehr andeutungsweise hervor.

Es ist daher berechtigt, diesen Spezialfall als eine Mißbildung

von unbekannter Ursache anzusprechen, da eine Verletzung kaum

in Frage kommt. Sie ist, wie es bei Mißbildungen häufig der Fall ist,

in morphologischer Hinsicht bedeutungsvoll: Indem nämlich der

Muskel als ein intersegmentaler Pleuralmuskel unter den veränderten

Bedingungen d. h. innerhalb einer — im ersten Abdominalsegment —
hohen und wenig beweglichen Flankenhaut als Antagonist des la pm2

(welcher in gewisser Weise auch einen la pml vertritt, vgl. Nr, 40,

S. 680) auftritt und ihm in dem vor dem Stigma gelegenen Bezirk

begegnet, entspricht dies durchaus dem in den übrigen Abdominal-

segmenten typischen Verhalten beider Muskeln. Konnte doch trotz

Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. C. Bd. 48
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der veränderten Bedingungen in der Flankenhaut des ersten Hinter-

leibssegmentes die Existenz noch eines la ipmö (40) festgestellt werden,

zumal durch die Befunde an der Serie Nr, 8 (vgl. S. 687)! Da nun im

Stadium 1 bereits mehrfach Dinge festgestellt werden konnten (vgl.

die dorsalen Längsmuskeln dlml—4 und die medialen edvm- und late-

ralen Zivm-Dorsoventralmuskeln), welche — den Abdominalsegmenten

typisch — auf eine nahe Verwandtschaft der Abdominalsegmente mit

dem Metathorax auf gleicher Organisationsgrundlage hindeuten, so

kann auch dieser anormale Befund als Hinweis auf eine zu-

nächst gleichartige Entwicklungsrichtung in beiden Seg-

menten angenommen werden, welche bei dem spezialisierten

Entwicklungsgang im Metathorax, mit dessen spezieller Be-

stimmung in biologischem Sinne, normalerweise nicht mehr
zur Weiterentwicklung gelangt.

In dieser Hinsicht deutet der Muskel als ein variabler Muskel an,

daß die einzelnen Bauelemente im Segment als latente Anlagen er-

halten sind. Sie treten bei gewissen Anlässen typisch in Erscheinung

und verraten so ein morphologisches Moment, welches auf verwandt-

schaftliche Beziehungen der Teile des Organismus hindeutet; in ähn-

licher Weise sind ja derartige Neubildungen oder Mißbildungen ge-

eignet, für die Verwandtschaftsverhältnisse der Organismen unterein-

ander Anhaltspunkte zu geben.

Anderseits kann man den Muskel aber auch als Neubildung auf-

fassen, welche zeigt, wie bis zu einem gewissen Grade die Muskulatur

unbeständig auftreten kann, wenn sie durch Bedingungen kinema-

tischer Art veranlaßt wird; es ist eine Art spontaner Neubildung,

welche Vorsicht bei der Homologisierung von Muskeln verschiedener

Bezirke und mit verschiedenen kinematischen Beziehungen gebietet

(vgl. hierzu die Beurteilung der tergalpleuralen Muskeln des Thorax).

Die sternale Mnsknlatni*.

73) (1905: 60) Musculus sternalis pedalis primus metatho-

racis, Illbml, segmentaler sternaler Beinmuskel (vgl. Fig. 21;

vgl. auch bei den folgenden Muskeln die Textfiguren 15ff., S. 669ff.).

Er entspricht dem Befunde in der Imago, entspringt aber an der

paarigen Gabelapophyse, nachdem bereits eine Trennung der beiden

Gabeläste erfolgt ist, immerhin gleichfalls unterhalb des bm2.

74) (1905:61) Musculus sternalis pedalis secundus meta-

thoracis, IIIbm2, segmentalcr sternaler Bcinmuskel (vgl.

Taf. XXIIf. Fig. 19—21).
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Der Muskel entspricht im allgemeinen den in der Imago ge-

machten Beobachtungen.

Er zerfällt jedoch in drei sehr deutlich gesonderte Teilbündel, die

in der Imago nicht beobachtet wurden. Alle drei Teilbündel entsprin-

gen gemeinsam, wie beschrieben, an der Metapophysengabel und treten

in ihrem Verlaufe an dem hinteren Seitenrand der Hüfte auseinander

in solcher Weise, daß ein vorderer Teilmuskel IIIhm2a an der oberen

Fläche des eingebogenen Hüftrandes dicht hinter und etwas unter

dem &m5 (77) ansetzt, während am Hüftrand hinter ihm, durch einen

beträchtlichen Zwischenraum entfernt, die beiden ziemlich dicht bei-

einander verlaufenden Teilbündel IIIbm2b + c vor dem hinteren Dorso-

ventralmuskel in einer solchen Weise ansetzen, daß die obere Teil-

masse b7n2b gleichfalls auf der oberen Fläche des eingebogenen Hüft-

randes, die untere Fasermasse bm2c aber ihr gegenüber, getrennt und

unterhalb dieser Fläche ansetzt.

Die Einheitlichkeit des imaginalen Muskels scheint auf einer se-

kundären Vereinheitlichung lediglich durch Vermehrung der Faser-

masse zu beruhen, da er in der Imago etwas stärker ausgebildet er-

scheint.

75) (1905: 62) Musculus sternalis pedalis tertius meta-

thoracis, IllbmS, segmentaler sternaler Beinmuskel (vgl.

Taf. XXIIf., Fig. 17&—21).

Er gleicht dem in der Imago beschriebenen Muskel. Er ist neben

dem bml und dem bm2 der bei weitem kräftigste sternale Beinmuskel

und übertrifft den folgenden bm4 um das doppelte bis dreifache an

Stärke.

76) (1905 : 63) Musculus sternalis pedalis trochanteris

quartus metathoracis, IIIbm4, segmentaler sternaler Bein-

muskel, Trochanterenmuskel (vgl. Taf. XXIIf., Fig. 18—21).

Er gleicht dem in der Imago beschriebenen Muskel. Er ist

platter und um vieles schwächer als der vorige.

77) (1905:64) Musculus sternalis pedalis quintus meta-

thoracis, IllbmS, segmentaler sternaler Beinmuskel (vgl.

Taf. XXIIf., Fig. 176—20).

Er gleicht dem in der Imago beschriebenen Muskel. Er ist der

schwächste aller sternalen Beinmuskeln.

78) (1905:65) Musculus sternalis furcae lateralis meta-

thoracis, Illzm, segmentaler Sternalmuskel als Gabelseiten-

muskel (vgl. Taf. XXII, Fig. 16).

Er ist wie in der Imago ausgebildet.

48*
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78a) Musculus sternalis metasterni octavus, IllsrmS,

segmentaler Sternalmuskel, von zweifelhafter Funktion

(vgl. Schema II, Fig. 38, Taf. XXVIII).

Der schwache Muskel entspringt am hinteren Kande des Sternits,

beiderseits entfernt von der Medianlinie und von der Wurzel der Gabel-

apophyse in einem tieferen Ansatzniveau als diese und lateral unter-

halb vom Ursprung des Illbml (73). Er verläuft, der unteren Seiten-

fläche des Metathoracalganglions entlang, bogig nach vorn, indem er

zunächst in der Richtung schräg lateralwärts sehr dicht an den Seiten-

rand des Sternits herantritt. Er scheint dort eine Verbindung mit der

Hypodermis einzugehen an einer Stelle, welcher das Hüftgiied dicht

anliegt und welche dicht über der sternalen Innenfläche lateral neben

dem Ganglion ein wenig entfernt von ihm liegt. Sodann biegt der

muskelartige Strang in der vorderen Hälfte des Sternits rechtwinklig

bosio- medianwärts und nimmt Kontakt mit der vorderen seitlichen

Unterfläche des Ganglion, in welches er gegen eine Stelle unterschied-

licher Ganglienzellen einzudringen scheint. Von dort biegt er wiederum

winklig bogig nach vorn und medianwärts, der Unterfläche des Gan-

glions dicht angelagert und setzt in analoger Weise wie hinten und

in gleichen Abständen am Vorderrande des Sternits an.

Das ganze Gebilde, welches in seinem basalen Teile seine musku-

löse Struktur deutlich erkemien läßt, besteht aus wenigen Fibrillen und

enthält neben einigen elliptischen Kernen auffallend zahlreiche, sehr

langgestreckte und schmale Kerne, in sehr geringen Abständen. Die

basale Strecke des Stranges begleitet eine oberhalb desselben verlau-

fende Trachee,

Der Strang ist einfach und unverästelt ; daß aber die Verbindungen

mit der Hypodermis und mit dem Ganglion in der angedeuteten Weise

wirklich bestehen, zeigt die Betrachtung des mesothoracalen homologen

Muskels IIsrm8{116a), Bd. CI, S. 458, an welchem diese Verbindungen

nach den gleichen Stellen als Äste erscheinen. Über die Deutung

dieses vorbehaltlich als Muskel angesprochenen Gebildes siehe bei

IsrmS (156), Bd. CI, S. 498.

Anmerkung : Ähnlich verlaufende Stränge glaube ich in den ab-
dominalen Sternalteilen bemerkt zu haben, doch habe ich keine

genaueren, zeitraubenden Untersuchungen angestellt, da mir die Kenntnis dieser

vermutlich chordotonalen Organe für die in diesem Zusammenhange angeschnit-

tenen Fragen belanglos erschien.
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b. Topographisch -quantitative, statistische Übersicht über die für das

erste Stadium im Metathorax beschriebenen Abweichungen gegenüber

der Imago.

(Vgl. 1905, 8. 390, Abs. 7.)

Der Metathorax enthält demnach im ersten Stadium 34,

mit Ausnahme des i'pmö (72) regelmäßig auftretende, gesonderte, zum
Teil doppelt- und mehrwertige Muskeln gegenüber den 32 Muskeln,

welche 1905 in der Imago beobachtet wurden. Ein 35, Muskel 'pml2a

(71) wurde für die Imago neu aufgefunden.

Von diesen 35 Muskeln müssen die beiden getrennt geführten Muskeln

dvmS und dvmi (57, 58) im Stadium 1 als einheitlich aufgefaßt werden.

Der Unterschied gegenüber der Imago beruht darauf, daß drei Muskeln,

welche 1905 nicht beobachtet wurden, hinzukommen: i'pmö (72), 'pml2a

(71) und srm8 (78); von den beiden ersteren dieser, wenn auch nur

ausnahmsweise auftretenden Muskeln kommt einer, der tergal-pleurale

Seitenmuskel i/pmö (72) auch für das erste Stadium, der andre aber

p7nl2a (71) nur für die Imago in Betracht; der letztere derselben srm8

muß für beide Stadien in Anspruch genommen werden. So kann die

Zahl der Muskeln im ersten Stadium zwischen 33 und 34, in der Imago

von 33—35 Muskeln schwanken.

Die Gesamtübersicht zeigt folgende Muskeln im ersten Stadium:

drei ventrale Längsmuskeln, vier dorsale Längsmuskeln, ein interseg-

mentaler Dorsoventralmuskel, fünf mediale Dorsoventralmuskeln (ge-

genüber sechs in der Imago), fünf laterale Dorsoventralmuskeln, ein

sternalpleuraler Muskel, drei echte tergalpleurale Muskeln, vier intra-

tergale, 1905: »tergalpleurale« Muskeln (gegenüber fünf in der Imago).

sechs sternale Muskeln, und ein sternaler zweifelhafter Muskel srm8 (78a).

a. Bei einem Vergleich des ersten Stadiums mit der Imago sind

folgende wesentlichen Unterschiede, hervorzuheben: Ein allge-

mein primitiveres Verhalten zeigen die dorsalen, sowie der erste

bis dritte ventrale Längsmuskel, also dlml—4 (48—51) bzw. vlml—3

(45, 46), ferner der laterale Dorsoventralmuskel Idvniäa + h (62).

Hinsichtlich der Bildung von Teilfasern unterscheiden sich

folgende Muskeln. Es sind:

im ersten Stadium zerlegt, in der Imago aber einheitlich:

Die Teilfasern des seitlichen Dorsoventralmuskels Idvmi (62, fm4), ferner

des Sternalmuskels hm2 (74);

in der Imago getrennt, im ersten Stadium aber einheitlich:

Die Teiifasern des ventralen Längsmuskels vlml (45) und die medialen
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DorsoVentralmuskeln dvmS und dvm4 (57, 58), wahrscheinlich auch die

Seitenmuskeln 'pml2 und pml2a (70, 71).

Geringe Lageverschiebungen erleiden in der Imago gegenüber

dem ersten Stadium die ventralen Längsmuskeln vlm2 + 3 (46), die

dorsalen Längsmuskeln dlml + 4 (48—51), die seitlichen Dorsoventral-

muskeln IdvmS (61), der Sternalmuskel bml (73), der Seitenmuskel

pmii (69).

Änderungen in den Stärke Verhältnissen zeigen sich zwischen

folgenden Muskeln:

Kräftiger ausgebildet sind im ersten Stadium gegenüber der

Imago: Die dorsalen Längsmuskeln dlml (48) und dhnS und 4 (50, 51),

die intratergalen Seitenmuskeln pm9 (67) und pmlO (68).

Schwächer sind im ersten Stadium gegenüber dem Imaginal-

stadium: Die folgenden Flügelmuskeln: der dorsale Längsmuskel dlm2

(49), die medialen dorsoventralen Muskeln dvml (53) und dvmd (55),

ferner dvmS + 4 {57 , 58) , die seitlichen Dorsoventralmuskeln Idvmla

(60, fm2), der IdvvnS (61, pmS) und der ldv'm2 (63, pm6), ferner der

echte tergalpleurale Seitenmuskel 2>w^7 (65). Von andern Muskeln noch

der tergalpleurale Muskel pmS (66) und der Sternalmuskel hm2 (74).

Völlig neue, für das erste Stadium allein charakteristische Muskeln,

welche in der Imago nicht mehr vorhanden sind, treten vorbehaltlich

einer Nachuntersuchung des hsmS (78a) nicht auf. Anderseits fehlt

auch im Stadium 1 kein einziger Muskel, welcher in der Imago vor-

handen ist, vollständig.

b. Hinsichtlich der 1905 gegebenen Darstellung des

Imaginalstadiums sind durch die Nachuntersuchung und durch

Deutung folgende Veränderungen eingetreten:

Zwei neue Muskeln treten in dem tergalpleuralen ipmö (72)

und dem intratergalen Seitenmuskel pml2a (71) unregelmäßig auf.

In der Gruppe des sternalpleuralen Seitenmuskels mußte die Teilfaser-

bildung zwecks genaueren Vergleiches nachuntersucht werden.

Umdeutungen traten ein bei folgenden, 1905 als sternalpleurale pm
geführten, jetzt als laterale Dorsoventralmuskeln erkannten Muskeln

Idvm (59—63) auf: Es heißt jetzt: Idvml statt pynl, Idvmla statt 2>m2,

IdvmS statt pm3, ldvm4 statt pm4 und ldvm2 statt pm6. Ferner wurden

umgedeutet: der dorsale Längsmuskel dlmla in dlml (48) und der dlml

in dlm2 (id); vgl. auch die intratergalen Muskeln.

Umbenennungen treten ein hinsichtlich der sternalen Musku-

latur insofern, als (vgl. S. 641) statt Musculus pedalis usw. die Be-

zeichnung M. sternalis pedalis usw. eingeführt wurde.
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Endlich erfuhren die tergalpleuralen Muskeln eine schärfere

Fassung, indem zwischen echten tergalpleuralen und intratergalen

Muskeln unterschieden wird (vgl. S. 803) und indem der interseg-

mentale Dorsoventralmuskel als Angehöriger der medialen Kategorie

den Zusatz »dorsoventralis« erhielt.

c. Morphologische Betrachtung des Metathorax auf Grund der Muskulatur

des ersten Stadiums im Vergleich mit der Image und mit dem Abdomen

im Stadium 1.

(Vgl. 1905 S. 391, Abs. c.)

Die veutrale Län^smuskulatur.

Wesentliche Veränderungen des Sachbestandes sind in der

Imago gegenüber dem ersten Stadium nicht vorhanden.

Ein primitiveres Verhalten zeigen der IIIvlm2 + 3 (iG) durch

seinen dem Illvlml (45) sehr benachbarten Ursprung und der

Illvlml selbst durch seinen wenig präzisen, zwischen den abdominalen

Längsmuskeln vermittelnden Verlauf. Dadurch ist einmal die Her-

kunft des IIIvlm2 + 3 als Teilfaser des Illvlml annehmbar, sodann

wird dadurch die gemeinsame Herleitung der gesamten metathoracalen

abdominalen ventralen Längsmuskulatur veranschaulicht.

Gegenüber der 1905 gegebenen Darstellung ist dementsprechend

auch keine Veränderung in der Auffassung eingetreten. Es

wurde nämlich erwogen, ob die Einteilung der ventralen Längsmusku-

latur in eine mediale und in eine laterale Gruppe im Thorax und im

Abdomen völlig gleichwertig sei, mit dem Ergebnis, daß la vhnl im
allgemeinen der Illvlml—5-Gruppe, die abdominalen vlm2 und 3

aber den thoracalen vlmi + 5 entsprechen, etwa homolog seien. Es sei

deshalb auf die 1905, S. 391 ff. gegebene Darstellung und nach Kenntnis

der im Abdomen des ersten Stadiums vorliegenden Tatsachen auf die

diesbezüglichen Ausführungen auf S. 707 ff., und 692 verwiesen. Das

Hauptergebnis der Untersuchung im ersten Stadium war allerdings die

Erkenntnis der engeren Zusammengehörigkeit der gesamten ventralen

Längsmuskulatur im Abdomen. Es wäre von Interesse, deshalb von

neuem an diese Überlegung heranzutreten; doch würde das bei dem
rein spekulativen Wert derselben im Verhältnis zu dem doch nur hypo-

thetischen Ergebnis zu viel Raum beanspruchen. Schon 1905 wurden

deshalb die betreffenden Ausführungen zwar kurz aber durchaus aus-

reichend für ein näheres Studium dieser Verhältnisse dargestellt. Es

seien also alle genannten Hinweise vorausgesetzt für folgende Zusam-

menstelluno; :
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Die im Abdomen gegebene Grundlage der Verteilung ventraler

Längsmuskeln läßt sich auf den Thorax übertragen. Im Abdomen

unterscheidet man eine medianpaarige Gruppe vhnl und eine lateral-

seitige Gruppe vlm2 mit dem doppelt-intersegmentalen vlmS. Der Muskel

des Metathorax Illvlml, welcher von der Gabelapophyse kommt,

vermittelt zwischen beiden Gruppen im Abdomen, deren engere Zu-

sammengehörigkeit andeutend.

Innerhalb des ersten Abdominalsegmentes kehren beide

Gruppen vlml u. 2 typisch wieder, während im metathoracalen IIIvlm2

+ 3 ein wohl kinematisch zu begründender, zur Parasternalplatte

führender Ast des Illvlml vorliegt. Es mag dabei unentschieden

bleiben, ob innerhalb dieses Astes der IllvlmS als Ast zum zweiten

und IIIvlm2 als ein ebensolcher Ast zum ersten Abdominalsternit

anzusehen ist.

Im Metathorax fehlt infolge des engeren Anschlusses des

ersten Abdominalsternits ein auf dieses übergreifender vlml als

Vertreter der medialen Gruppe, während der lateralseitige IIIvlm4+5

dem abdominalen vlm,2 entspricht und funktionell zweiteilig auf-

tritt.

Die ventrale Längsmuskulatur zeigt also insofern keine Analogie

zur dorsalen (Bd. CI, S. 564), als ihr eine ausgesprochen laterale Teil-

gruppe, welche im sternalen Seitenbezirk außerhalb der medialen edvm-

DorsoVentralmuskulatur verlaufen müßte, fehlt. Dafür reicht das

Abdominalsternit auch nicht so weit seitlich hinauf, und der sternale

Seitenbezirk ist durch den primären Besitz der Beine in einer dem
Flügel analogen Stellung (vgl. S. 594 ff., Bd. CI) tiefgreifend verändert.

Die dorsale Längsmaskulatur.

Die Richtigkeit der im beschreibenden Teil durchgeführten Ver-

gleiche der metanotalen dorsalen Längsmuskeln des ersten Stadiums

mit dem imaginalen Befunde einerseits und den in den Abdominal-

tergiten im Übergangszustande des ersten Stadiums vorliegenden Ver-

hältnissen anderseits ist von entscheidender Bedeutung für die Be-

urteilung tergaler Seitenbezirke überhaupt, für die Beurteilung der

lateralen und medialen Dorsoventralmuskulatur, daher auch für die

endgültige Entscheidung der Frage nach der Morphologie der Flügel

und zur Klärung der im Halshautbezirk vorliegenden Tatsachen ; ferner

ganz allgemein für die Frage nach der Durchführbarkeit spezieller

Homologien zwischen Thoracalsegmenten einerseits und Abdominal-

segmenten anderseits.
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Vergleich der dorsalen Längsmuskeln des Metanotum
im ersten Stadium mit denen in der Imago.

Die in der Imago gegenüber dem ersten Stadium eingetretenen

Veränderungen stehen in Beziehung zur Vorherrschaft des zum ima-

ginalen Flugmuskel umgebildeten IIIdlm2 und zur Durchführung

eines festeren Anschlusses des Metanotum au das erste Abdominaltergit

(vgl. 1905, S. 303 ff. und S. 379 oben). Daher erscheinen, trotzdem der

IIIdlm2 (49) aus den intersegmentalen Muskeln ausscheidet, die Illdlml,

3 und 4 (48, 50, 51) an Stärke rückgebildet; von ihnen ist wiederum

der dlmd in Beziehung zur seitlichen Verschiebungsmöglichkeit der

Tergalplatten (vgl. 1905, S. 308 und S. 394, Abs. 2) am besten ent-

wickelt geblieben, während der im ersten Stadium ihm an Stärke

nahe kommende dlmS ihm in der Imago darin erheblich nachsteht.

Neben dieser Rückbildung in den Stärkeverhältnissen ist die gesamte

räumliche Einschränkung des intersegmentalen Bereichs in der Imago

der ontogenetische Ausdruck dafür, daß die intersegmentale Beweg-

lichkeit zwischen Metanotum und dem ersten Abdominaltergit unter

dem Einfluß der Flügelentwicklung eingeschränkt ist, trotzdem der

IIIdlm2 als ein nicht intersegmentaler Muskel ausscheidet.

Die im ersten Stadium ununterbrochene hintere Ansatzstrecke

aller dieser vier Muskeln ist im Thorax der Imago unterbrochen.

Vergleich der dorsalen Längsmuskeln des Metano-
tum im ersten Stadium mit den dorsalen Längsmuskeln
der Abdominaltergite im Übergangszustande des ersten

Stadiums.

Es wäre zweckmäßiger gewesen, von der im ersten Stadium vor-

liegenden primären Grundlage auszugehen, die dort erkannte Zwei-

teilung der dorsalen Längsmuskulatur in eine laterale zweite (vgl.

1905 la dhn2) und in eine mediale erste Gruppe (vgl. 1905 la dlml)

auch auf den Thorax anzuwenden, dies auch in der Bezeichnung all-

gemein durchzuführen, um dadurch auszudrücken, daß im Thorax

eine laterale Längsmuskulatur im morphologischen Sinne nicht vor-

handen ist. Da aber 1) die primäre Vielteiligkeit der abdominalen dor-

salen Längsmuskulatur durch ihre schon im ersten Stadium eintretende

sekundäre Vereinheitlichung in der Imago nicht erkannt werden

konnte und 2) da die im ersten Abdominaltergit der Imago vorliegende,

das primäre Verhalten noch andeutende Zweiteiligkeit der Längs-

muskulatur seinerzeit 1905 als sekundär aufgefaßt wurde und 3) da
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ferner die mediale Dorsoventralmuskiilatur schon im ersten Stadium

in Wegfall kam, daher ihre besondere Stellung zu der nicht als solche

erkennbaren dorsoventralen Seitenmuskulatur nicht ableitbar wurde,

so konnte aus allen diesen Gründen auch kein Anhaltspunkt für

die Beurteilung der dorsalen Längsmuskulatur gewonnen werden. Die

dorsalen Längsmuskeln wurden daher gemäß ihrer im imaginalen

Thorax so selbständigen und charakteristischen Anordnung als me-

dianpaariger oder medianseitiger und als seitlich dorsaler

Komplex unterschieden, eine Bezeichnung, die innerhalb der nun-

mehrigen medialen Gruppe als eine topographische beibehalten werden

kann gegenüber der im strengeren morphologischen Sinne unter-

schiedenen äußeren lateralen Gruppe einerseits und der inneren

medialen Gruppe anderseits. Es würde demnach die laterale

äußere Längsmuskelgruppe in den Abdominaltergiten als ein fünfter

Muskel des tergalen Seitenbezirkes hinzukommen, und die Be-

zeichnung des abdominalen la dlm2 in la dlmö würde umzuändern sein.

Es wurden nun im Vergleiche der metathoracalen Befunde des

ersten Stadiums mit der Imago die 1905 gegebenen Bezeichnungen

beibehalten und auf die Befunde im Abdomen übertragen, daher werden

unterschieden

:

Gruppe Teilkomplexe

Laterale Gruppe dlm 5 im Abdomen

(fehlt in den drei Thoracalsegmenten)
Keine Zerlegung

Mediale Gruppe dlm 1—4

im Thorax und Abdomen

Medianseitiger Komplex dlm 1

und dlm 2

Lateralseitiger, seitlich dor-

saler Komplex dlm 3

und dlm 4

imagi-
nalen
Ab

domen
ver-

einigt

Die Begründung dieser Anschauung ist für jeden einzelnen Muskel

bei dessen Identifizierung bereits gegeben. Sie ergab ohne weiteres,

daß der im Abdomen vorhandene, neu aufgefundene fünfte

dorsale Längsmuskel im Thorax fehlt. Hiermit stimmen

die im Thorax wie im Abdomen gleichen Lagebeziehungen der dorsalen

Längsmuskeln 1—4, welche sich auf genau horizontal geführten Frontal-

schnitten zur Anschauung bringen lassen (vgl. Taf. XX, Fig. 8—11)

und ein durchaus symmetrisches Bild ergeben. Ferner ist die mediale

Längsmuskelgruppe dlml—4 im Thorax sowohl als auch im Abdomen

des ersten Stadiums durch eng benachbarte, fast gemeinschaftliche
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Ansatzmasse gekennzeichnet, während die laterale Längsmuskulatur

im Abdomen auch in der hinteren Ansatzstelle durch einen beträcht-

lichen Zwischenraum von der medialen entfernt bleibt. Hierdurch

wird die Folgerung von dem Fehlen eines eigentlichen, typischen lateralen

Seitenteiles im Tergit entsprechend der Muskulatur ausreichend ge-

sichert. Derselbe ist entweder nicht zur Ausbildung gelangt,

bzw. in Wegfall gekommen oder in einer andern Muskulatur

aufgegangen. Auch gibt das Fehlen der lateralen dorsalen Längs-

muskulatur im Metathorax wiederum einen Hinweis darauf, wie leicht

eine ganze Muskelgruppe fortfallen kann, wenn z.B. wie in diesem

Falle im Einklang mit räumlichen Veränderungen keine funktionelle

Beanspruchung vorliegt; vgl. die Erläuterungen zu Fig. 12.

Die mediale Dorsoveutralmusknlatur.

(Unter Voraussetzung des Abschnittes auf S. 394, 1905.)

Die morphologische Stellung des intersegmentalen Dorso-

ventralmuskels (52) muß nach Auffindung des zwischen einer

lateralen und medialen Dorsoveutralmusknlatur bestehenden Unter-

schiedes von neuem erwogen werden: Gemäß seiner Ansatzstellen,

dorsal zwischen der medialen und lateralen Längsmuskulatur und ven-

tral als ein Muskel, welcher von allen intersegmentalen Muskeln {vlm4 + 5

usw.) am meisten distal auf der der intersegmentalen Beweglichkeit

dienenden Gabelapophyse entspringt, muß er zu den echten Dorso-

ventralmuskeln gerechnet werden, zumal auch der Ilism im Meta-

notum durch seinen mit der medialen Dorsoventralmuskulatur ge-

meinsamen Ansatz seine typische Stellung wahrt.

Die für die Morphologie und Mechanik so bedeutungsvollen sechs

segmentalen Dorsoventralmuskeln treten wider Erwarten und

sehr bemerkenswerter Weise im ersten Stadium bereits sämtlich

differenziert auf.

Die Unterscheidung (vgl. 1905, S. 394 ff.) einer vorderen, auf das

Episternum bezüglichen Gruppe — anschließend an den mit einer

langen Chitinsehne versehenen Illdvmö (54) — von einer hinteren

»epimeralen« Gruppe — anschließend an den gleichfalls mit einer

langen Chitinsehne versehenen IIIdvm2 (56) — , welche schon bei der

Betrachtung der Imago auf topographischer Grundlage scharf durch-

geführt werden konnte, gewinnt in morphologischer Hinsicht an Ver-

tiefung und Bedeutung dadurch, daß diese beiden Gruppen mit den

im Übergangszustand des ersten Stadiums im Abdomen auftretenden

beiden Gruppen unmittelbar vergleichbar werden. Die ganze Stellung
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dieser beiden Muskelgruppen zur dorsalen und zur ventralen Längs-

muskulatiu", die unmittelbare Bezugnahme der metathoracalen dvm

zu jenen im ersten Abdominalsegment vermittelst des intersegmentalen

Illism (52) lassen eine völlige allgemeine Homologie der tboracalen

und abdominalen Dorsoventralmuskulatur erkennen und zwar durch

eine ganz spezielle Charakterisierung, die nur durch die Untersuchung

des ersten Stadiums mit aller Bestimmtheit ermöglicht werden konnte

und die wohl an dieser Stelle nicht mehr näher ausgeführt zu werden

braucht (vgl. S. 646 ff., 694f.).

Auf dieser morphologischen Grundlage gewinnen die 1905, S. 394,

gemachten Ausführungen über die Differenzierungsart der Muskeln

an Interesse:

Wenn man nämlich nun versucht (vgl. 1905, S. 472 ff., Abs. b u. c),

sich von einer primär einheitlich gegebenen Muskelgruppe aus die

Differenzierung der einzelnen Muskeln nacheinander zu veranschau-

lichen, so kann wohl aus dem Bestände einer langen Chitinsehne auf

die besondere kinematische Wichtigkeit eines Muskels und — mit

einem Einschlag von phylogenetischer Betrachtungsweise — auf den

primären Charakter bzw. auf das hohe Alter dieses Muskels ein Rück-

schluß gemacht werden (vgl. bereits 1905, S. 507 oben). Ein zweiter

Anhaltspunkt für das Alter der Differenzierung und daher für die

kinematische Bedeutung eines Muskels ist die Beteiligung an der

Trochanterbewegung die im Metathorax und Mesothorax ganz

besonders nach vorn gerichtet ist und dem entsprechend unter

alleiniger Beteiligung der vorderen Gruppe vollzogen wird (vgl.

S. 780, 802 und Prothorax, S. 521, Bd. CI).

Aus dieser Erwägung geht hervor, daß das gesonderte Auftreten

von zunächst einmal drei Dorsoventralmuskeln, den dvm2, dvmo und

dvmß in ihrer Eigenschaft als Beinmuskeln, als primär aufgefaßt werden

kann, wobei speziell im Stadium 1 noch auf die gemeinsame Her-

leitung des dvmß und dvm5 durch die besondere Nähe der ter-

galen Anheftungsstellen dieser beiden Muskeln hingedeutet

ist. Alle andern Differenzierungen, wie die Muskeln dvml und dvm3+ 4,

können demgegenüber als sekundäre im Zusammenhang mit der Bein-

oder Flügelmechanik aufgefaßt werden (vgl. S. 798, Abs. 3).

Dem entspricht es, daß dvmß und dvm2 eine Stellung einnehmen,

die sie vor allen andern am wenigsten als Flügelmuskel wirksam werden

läßt. Die neben dem dvm5 tergal sehr wirksamen dvml und dvmS + 4—
letzterer allerdings auch ventral als spezieller Beinmuskel gesondert —
können hingegen als Abkömmlinge zweiten Grades von jener »älteren«
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dvmö — und tZüm2-Muskulatur zum Zwecke oben genannter, neuer

Funktionen aufgefaßt werden. Es bleibt dabei fraglich, ob dvm6 gegen-

über dem dvml auch hinsichtlich der Beinbewegung zurücktritt.

Da alle diese Muskeln schon im ersten Stadium histologisch typisch

quergestreift ausgebildet sind, erweisen sie sich als funktionsfähige

Beinmuskeln, so daß im Imaginalstadium nur noch eine Beanspruchung

einiger derselben speziell für die Flügelbewegung hinzukommt, ohne

daß sie als Beinmuskeln deshalb ausgeschaltet zu werden brauchen

(vgl. 1905, S. 682, Abs. I c).

Alles dies wird auch aus der Betrachtung der Stärke Ver-

hältnisse ersichtlich. Die Ansicht von Frontalschnittbildern durch

den Metathorax im ersten Stadium zeigt trotz der beschriebenen

Größenunterschiede im allgemeinen eine gewisse Gleichmäßigkeit in

den Querschnitten der sämtlich als Beinmuskeln tätigen Dorsoven-

tralmuskeln im Gegensatz zu solchen durch den imaginalen Metathorax

(vgl. Taf. XX, Fig. 9 mit 1905, Textfig. 11, S. 464). In der Imago jedoch

sind die schon im ersten Stadium stärker entwickelten Muskeln dvmö,

dvml und dvm3+4 sämtlich als indirekte Flugmuskeln ganz

erheblich und unverhältnismäßig kräftiger entwickelt. Am wenigsten

noch hat der Trochantermuskel dvm5, dem schon als Beinmuskel eine

erhebliche Aufgabe zufällt, relativ zugenommen. Während von den

präscutalen Muskeln nun schon der dvmS (vgl. S. 653, I.Unterstufe, 1905)

für die Flügelbewegung etwas weniger wirksam ist als andre, ist es

möglich, daß der dvmö überhaupt nicht dafür in Frage kommt. Wäh-
rend der nachembryonalen Metamorphose ist also mit dem
Auftreten der Flugfunktion in der Imago weder ein Auf-

treten neuer, noch eine histologische Weiterbildung etwa

atypisch vorgebildeter und in diesem Zustande während

der nachembryonalen Metamorphose verharrender, zu-

nächst noch funktionsloser Dorsoventralmuskeln verbun-

den, sondern es tritt lediglich eine »quantitative Meta-

morphose«, eine Zunahme der Fasermasse ein. Hierin besteht

zwischen der Grille, dem Vertreter der Epimorpha, und den Hemi-

metabolen (Ephemeriden u, a.) ein wichtiger Unterschied, da bei

letzteren die später funktionierenden Flügelmuskeln im Larvenzustande

zunächst atypisch sind und ein Teil derselben, vielleicht alle, für die

larvale Kinematik nicht in Frage kommen.

Exakte Maße hierüber sind aus den S. 620 angegebenen Grün-

den hier wohl noch viel weniger möglich und ich habe sie daher unter-

lassen.
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Eine Frage, welche sich bei dem Studium vorHegender Serien

des ersten Stadiums aufdrängt, ob nicht etwa in der Imago ganz allge-

mein die Dorsoventralmuskulatur relativ massiger entwickelt sei, als

im ersten Stadium, wo die einzelnen Muskeln durch auffallend größere

Zwischenräume getrennt sind, läßt sich schwer entscheiden (vgl.

Taf. XX, Fig. 9 mit 1905, Textfig. 11, S. 464). Man darf, wie ein mir

vorliegendes andres Stadium 1 andeutet, annehmen, daß hier kein

wesentHcher Unterschied besteht, indem diese scheinbare Verschieden-

heit auf ungleichen Kontraktions- oder Ernährungszuständen (vor oder

nach den Häutungen) beruht und allerdings durch Raumbeanspruchung

seitens der enorm entAvickelten imaginalen Flugmuskulatur veranlaßt

sein mag.

Die Gegenüberstellung der vorderen und hinteren Dorsoventral-

muskulatur kommt im Bereich des tergalen Ursprungs durch die

räumliche Anordnung der Muskeln immerhin, wenn auch nicht scharf

wie im Abdomen, zum Ausdruck. Diese Anordnung gleicht völlig der

in der Imago herrschenden, auch in ihren Symmetriebeziehungen zu

den lateralen Muskeln Idvml, la, 3, 4 (59—62) und dem ldvm2 (63, pm6),

vgl. hierzu Taf. XX, Fig. 9 und 1905, Textfig. 11.

Die kinematischen Beziehungen innerhalb der dorsoven-

tralen Muskulatur der Beine und der Flügel.

Es entsteht nunmehr wiederum die Frage (vgl. 1905: S. 394, Abs. 6;

S. 434, Abs. 3; S. 469, Abs. 3; S. 475, Abs. 5 usw.; S. 481, Abs. 2;

S. 489, Abs. 2; S. 501—503, Abschn. H, besonders S. 502, Abs. 3),

ob die ventral mit der Bewegung der Beine verknüpften

mechanischen Beziehungen allein ausreichen, um auch

tergal differenzierend wirken zu können und ob alsdann

die Mechanik der Flügelbewegung erst später, d.h. sekun-

där anknüpft an diese »zufällig« in ihrem Bereich gesondert auf-

tretenden Beinmuskeln; oder ob diese Differenzierung ohne weiteres

hinweist auf einen bereits zum Auftreten der Flügel führenden, be-

sonderen entwicklungsgeschichtlichen Vorgang und ob sie zu dies-

bezüglichen morphologischen Deutungen in Anspruch genommen

werden darf. Mit andern Worten: Ist die tergale Sonderung

der betreffenden Dorsoventralmuskeln im Metathorax und

im Mesothorax ebenso nach mechanischen Gesichtspunkten

zu beurteilen, wie die etwa gleichartige im Prothorax,

welche nur auf Grund der anders gearteten Beinmechanik

in spezieller, eigentümlicher Weise abändern würde?
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Zur Beantwortung dieser für die Bestimmung der zeit-

lichen Entstehung des Flügels wichtigen Frage, ist es not-

wendig, auf einen Vergleich mit dem Prothorax einzugehen.

1) Ferner seien zunächst einige Beispiele zusammengestellt zur

Veranschaulichung, in welcher Weise eng benachbarte oder an gleichen

mechanischen Aufgaben beteiligte Muskeln einer gleichen Gruppe auch

dann an ihrer Ursprungsstelle zur Sonderung gelangen, falls an diesen

keine besonderen mechanischen Aufgaben vorliegen. Dabei sind nur

solche Fälle berücksichtigt, in welchen es zu einer äußeren Sonderung
kommt. Die zu einer solchen führende Vorstufe des Auftretens anders

gerichteter Faserzüge innerhalb eines einheitlichen Muskels

(1905, S. 501 H), ohne daß es zu einer Zerlegung in Teilfasern kommt,

ist sehr viel häufiger vorhanden und durch alle möglichen Übergangs-

stufen mit jener verbunden.

a. Muskeln, welche an der Angriffsstelle (bzw. am unteren

Ende) getrennt sind und zugleich auch an der Ursprungsstelle

(bzw. oben) : Die medialen Dorsoventralmuskeln Idvm2 und 3+4
(133 u. 134, 1905: dvm7 und dvm2), die seitlichen Dorsoventralmuskeln

//, Illldvml und la {pml und pm2, 94, 59 und 95, 60), die Teilrauskel-

gruppen des sternalpleuralen //, Illpmö (64, 100), die Sternalmuskeln

IlbmS und 6 {111 und 114), die intersegmentalen Dorsoventralmuskeln

Oistn und Oism2 (169, 170) als extremer Fall.

b. Muskeln, welche an der Angriffsstelle (unten) getrennt

sind, aber an der Ursprungsstelle (bzw. oben) nicht getrennt:

Die medialen Dorsoventralmuskeln Odvm2al und a2 (171, 1905

Textfig. 7, S. 443), die dorsoventralen Seitenmuskeln IldvmS und 4

(136 und 137, 1905 pm4a und 'pm4, Textfig. 6, S. 427) die unter-

brochenen Seitenmuskeln Ilpm 5a und 5b, IIpm5c und 5d (100, 1905

Textfig. 3, S. 405), die Sternalmuskeln IllbmS, 4, 5 (75, 76, 77). -.

c. Muskeln, welche an der Angriffsstelle (bzw. unten) nicht

getrennt sind, wohl aber an der Ursprungsstelle gesondert:

Die seitlichen Dorsoventralmuskeln II, IIIldvm4a und 4b (62, 79),

und Ildvm2 (138, 1905: pmß) als Doppelmuskel, die Seitenmuskeln //,

Illldvml (62, 97, 'pm4), d. h. nur dann, wenn er als sternalpleuraler

Muskel aufgefaßt wird, mit II, IIIfm5a (64, 100), ferner //, IIIpm5b

und 5c (64 und 100), die Sternalmuskeln Ilbml (109).

Weitere Beispiele dieser Art dürften sich bei der Betrachtung

andrer, besonders primär flügelloser Insekten im Thorax ergeben.

Alle diese Beispiele für Muskelzerlegung werden genügend erklärt

durch verschieden gerichtete, mit der Beinmechanik ver-
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knüpfte Kraftrichtungen, deren jeweilige besondere Feinheiten

in verschiedenem Grade dadurch zum Ausdruck kommen. Mit diesen

Beispielen verglichen hat das Auftreten gesonderter medialer Dorso-

ventralmuskeln dvml und dvm,2 in den flügeltragenden Segmenten

nichts auffallendes: denn es entspricht der besonderen Beinmechanik

in diesen Segmenten, daß die Muskelkraftlinien gerade am Innenrande

der Hüfte spezialisiert sind. Ist doch der dvmS + 4 vom Hauptmuskel

dvm2 auch ventral getrennt (vgl. die Beispiele unter a) und wenn dies

auch im Prothorax nicht so stark hervortritt, so kann auch hier die

Beinmechanik als ein ausreichender Erklärungsgrund für die Trennung

dieser beiden Muskeln angesehen werden.

Diese Betrachtung gibt uns also keinerlei Anhalts-

punkte für die Annahme, daß in der tergalen Differen-

zierung der thoracalen Dorsoventralmuskeln eine Bezie-

hung zur Anlage von Flügeln ausgedrückt sei, und die Ent-

scheidung bleibt zunächst unsicher.

2) Stellt man sich also auf diesen Standpunkt, so gewinnt man

auch aus dem

Vergleich der flügeltragenden Segmente mit dem
Prothorax

keine Stütze zugunsten der Annahme einer tergalen Zerlegung der

Dorsoventralmuskeln, welche speziell für den Flügel geltend gemacht

werden könnte, zumal wenn man kinematische Gesichtspunkte

zunächst für maßgebend halten muß. Denn es scheint mir durchaus

unzulässig, bei der Untersuchung der prothoracalen Muskelverteilung

von Argumenten auszugehen, die man einer spekulativen und zunächst

durch keine zwingenden Tatsachen gestützten Annahme entlehnt. Eine

solche Annahme ist aber die Frage nach der etwaigen atavistischen,

auf Flügel gerichteten Entwicklungsgrundlage im Prothorax, — nach

der Präexistenz eines Prothoracalflügels, ganz besonders in diesem

Falle, in welchem man es mit einem so veränderlichen Organsystem,

wie es Skelet und Muskulatur in der speziellen Ausgestaltung sind,

zu tun bekommt, und zwar in einem Bezirk, der noch über die Flügel-

losigkeit hinaus in andrer Richtung so tiefgreifend und einseitig gegen-

über den flügeltragenden Segmenten umgestaltet ist. Diese Frage

gerade müßte zunächst einmal erst, auch von einem andern Ausgangs-

punkte aus, einigermaßen klargestellt werden, ehe man von ihr aus an

die Beurteilung prothoracaler Muskelverteilung herantreten kann.

Es liegt daher von vornherein nahe, die Differenzierung der



ÜTser den Thorax von Gryllus domesticus. V. 749

prothoracalen Muskeln sämtlich auf die Beinmechanik zurückzuführen,

die ja hinsichtlich der Zerlegung der dorsoventralen Seitenmuskeln

Ildvm2 und 2a (138, 139) so tätig gewesen ist. Und in der Tat, es kehrt

im Prothorax sowohl ein dem dvml analoger Teilmuskel des dvmö

(131), als auch ein typischer Teilmuskel dvm3+4 (134) des hinteren

Stammuskels dvm2 (133) wieder, mit besonders bei letzterem allerdings

sehr veränderten Lagebeziehungen. Vergleicht man also die Bein-

mechanik und Muskelverteilung in den drei Thoracalsegmenten mit-

einander (vgl. S. 472, Abschn. b und c u. a. 1905), so geht daraus wohl

hervor, daß die Zerlegung des vorderen und hinteren Dorsoventral-

muskels in je zwei Teilmuskeln eine primäre, an die Grundzüge der

Beinkinematik geknüpfte Organisation bedeutet, auch dann noch,

wenn die Beinmechanik in den einzelnen Segmenten verschieden ist.

Wieviel im Prothorax von den besonderen Abweichungen der Lage-

beziehungen auf Rechnung von dessen spezieller Beinmechanik kommt,

wird sich schwer nachweisen lassen.

Es wurde schon bei der Untersuchung der Imago (vgl. 1905, S. 473

oben) darauf hingewiesen, wie die gleichen Teilerscheinungen bei Be-

wegungsvorgängen unter gleichwertiger Beteiligung sämtlicher topo-

graphisch in Betracht kommender Muskelkategorien vollzogen werden.

Die Betrachtung der einzelnen Segmente hat ferner gezeigt, daß die

hauptsächlichen, quantitativ und qualitativ spezialisierten Kraftwir-

kungen sich zu folgendem Zusammenwirken vereinigen:

Im Prothorax unter Bevorzugung lateral nach hinten und aus-

wärts gerichteter Bewegungsvorgänge auf den Außenrand und auf den

Hinterrand der Hüfte unter Verstärkung der Trochanterbewegung in

der Richtung nach hinten.

Im Mesothorax bei allseitiger Bewegungsspezialisierung beson-

ders am vorderen und inneren Rande der Hüfte.

Im Metathorax anscheinend gleichfalls unter Bevorzugung nach

hinten gerichteter Bewegungsvorgänge am inneren und äußeren Hinter-

rande der Hüfte.

Immerhin fällt es nach dieser Betrachtung auf, daß die Lage-

beziehungen im Prothorax so abweichend gestaltet sind gegenüber ihrer

so auffallenden Ähnlichkeit in den beiden flügeltragenden Segmenten,

trotz der verschiedenen Beinmechanik der letzteren. Es muß also

wohl ein besonderer Umstand hinzukommen, welcher diese Ähnlich-

keit bedingt und die Wirkungsäußerung ausschließlich der Beinmecha-

nik in den Muskelansatzstellen nicht völlig wiedergibt.

Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. C. Bd. 49
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Gibt demnacli auch die spezielle Betrachtung des Pro-

thorax keine bestimmten Anhaltspunkte dafür, daß eine ter-

o-ale Sonderuns; der Dorsoventralmuskeln dvml und dvmS + 4 aus-

schließlich für die Flügelbildung in Betracht kommt, zeigt sie

vielmehr, daß die Zerlegung der dorsoventralen Beinmuskulatur auch

im flügellosen Prothorax principieil die gleiche ist, wie in den Thoracal-

segmenten, abgesehen von den Lagebeziehungen der tergalen Ur-

sprungsstellen, dass sie zudem noch weiter geht in der Zerlegung der

dorsoventralen Muskulatur und in dem Auftreten eines epimeralen

Trochantermuskels, so muß hieraus zwingend die Vorstellung ge-

folgert werden, daß die Anfänge der Flügelmechanik erst sekundär an

tergale Differenzierungen einer als Beinmuskeln wirksamen Dorso-

ventralmuskulatur anknüpfen (vgl. 1905, S. 476 f. und Anm. 9 zu

S. 477 und S. 518 und Bd. CI, S. 524 f. u. 526).

Sogar die Lagebeziehungen der tergalen Ansatzstellen solcher

Beinmuskeln könnten vielleicht, noch ehe eine Flügelbildung eingetreten

ist »zufällig« schon derartig sein, daß sie den mit der Flügelmechanik

auftretenden Lagebeziehungen völlig gerecht würden, so daß eben

vom ersten Stadium bis zu der Imago keine wesentlichen Verschiebungen

mehr eintreten müssen (vgl. Bd. CI, S. 520, 523 ff.).

Diese letzte Folgerung verursacht aber zugleich gewisse Bedenken,

welche der Anlaß sind, das negative Ergebnis der bisherigen speziellen

Betrachtungen gegenüber einer Reihe von Tatsachen mit allgemeiner

Bedeutung darzulegen. Gerade durch den Zusammenhang mit solchen

Tatsachen scheint sich die tergale Sonderung der dorsoventralen Mus-

keln und ihre Anordnung als nicht so zufällig zu erweisen, als es nach

Gesagtem scheinen könnte. Diese Tatsachen sind folgende:

Die nur in den flügeltragenden Segmenten bestimmt mögliche

Sonderung der beiden Muskelanteile des medialen Dorsoventralmuskels

dvmS + 4 voneinander, welche im Mesothorax des Stadium 1 trotz des

imaginalen Rückbildungszustandes noch deutlicher als in der Imago

auftritt; man kann sie deshalb im letzteren allerdings wohl eher für

einen Hinweis auf einen frühzeitig einsetzenden, aber nicht zur voll-

endeten Durchführung kommenden, auf Flügel gerichteten Entwick-

lungsvorgang auffassen, als für das Anzeichen einer Unabhängigkeit

der Muskelzerteilung von der Flügelmechanik.

Die bereits erwähnte Ähnlichkeit der Lagebeziehungen in den

beiden hinsichtlich der Beinkinematik verschiedenartigen Segmenten,

im Einklang allerdings mit der Gleichheit in den Skeletbezirken,
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Das Fehlen eines lateralen dorsalen Längsmuskels dlm5 und eines

undifferenzierten lateralen Seitenteiles im Mesonotum und im Meta-

notum (vgl. S. 742).

Die tergale Faltenduplikatur lateral von der medialen Dorso-

ventralmuskulatur im ersten Stadium (vgl. S. 633f., 641 f.).

Das Vorhandensein einer Präsegmentallamelle tv am Vorderrande

der Tergalplatten in den flügeltragenden Segmenten (vgl. hierzu 1905,

S. 414 oben).

Die Auffassung der lateralen Dorsoventralmuskeln Idvml und

ldvm2 (1905 fml—3 und fmß) und die damit verbundene kinematische

Auffassung der thoracalen Pleuren, Dinge, die im folgenden Abschnitt

näher behandelt werden sollen.

Alle diese, im Abschnitt über die Morphologie des Flügels S. 795

zusammengefaßt verwerteten Tatsachen weisen auf Umbildungen im

tergalen Seitenbezirk hin, welche nur im Zusammenhang mit der An-

lage von Flügeln verständlich sind. Es scheint daher auch ge-

wagt zu sein, die tergale Sonderung der Dorsoventral-

muskulatur in ihrer charakteristischen Anordnung ausschließlich

auf die Beinmechanik zurückzuführen, vielmehr scheint

diese frühzeitige Differenzierung gleichfalls auf einen vor-

geschrittenen Zustand der Flügelanlage im ersten Stadium
hinzudeuten (vgl. S. 798).

Immerhin geht aber aus der Schwierigkeit, die Beteili-

gung der Flügel- und Beinmechanik an der Differenzierung

der Muskeln gegeneinander abzuwägen, also aus dem inni-

gen und sich wohl gegenseitig bedingenden Zusammen-
hang der Flügel- und Beinmechanik hervor, daß die mit

der Beinmechanik notwendige Differenzierung der Musku-
latur ein primärer und maßgebender Faktor sein kann
für die Anknüpfung der Flügelmechanik oder es gewesen

sein muß (vgl. S. 783, 800, Bd. CI, S. 525ff.).

Hiermit ist die etwas umständliche Beweisführung beendet, deren

folgerichtige Durchführung zur Beantwortung unsrer Spezialfrage

notwendig erschien. Zugleich sollte damit auf die verwickelten

kinematischen Beziehungen im Insektenkörper hingewiesen

werden und zugleich auf die Gefahr, bei morphologischer Deutung von

Skelet und Muskulatur mit schnell gefaßten »einleuchtenden Erklä-

rungen« bei der Hand zu sein.

49*
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Die Pleuralmuskulatiir.

(Unter Voraussetzung des Abschnittes auf S. 396, 1905.)

Allgemeine Übersicht und Charakterisierung der Pleural-

muskulatur in derlmago, auch im Vergleich mit dem ersten

Stadium.

Gegenüber der für die Imago gegebenen Darstellung 1905 sind

infolge neuer morphologischer Gesichtspunkte erhebliche Änderungen

eingetreten. Die Muskulatur zerfällt nicht mehr wie 1905 allein in

eine sternalpleurale und tergalpleurale, sondern jetzt, ganz

entsprechend der abdominalen, in eine unterbrochene kurze —
d.h. sternalpleurale und tergalpleurale — und in eine dorsoven-

trale lange Seitenmuskulatur. Während für erstere im Thorax

gegenüber dem Befunde im Abdomen die 1905, S. 396 und 463 ge-

nannte, erhebliche Ungleichheit in der kinematischen Bedeutung be-

steht, behalten die seitlichen Dorsoventralmuskeln im Thorax wie im

Abdomen in ihren beiden Endbezirken mechanische Aufgaben bei;

wobei sie im imaginalen und im larvalen Thorax an den Teilmechanis-

men der Beinbewegung, im imaginalen Thorax zudem an denen der

Flügelbewegung sich beteiligen, ganz entsprechend den je einseitig

wirkenden unterbrochenen Seitenmuskeln. Im Abdomen des ersten

Stadiums verhalten sich die Muskeln im allgemeinen Avie in der Imago

kinematisch gleichartig. Im Thorax aber fällt hinsichtlich der tergalen

Ansatzstellen der in Betracht kommenden Seitenmuskeln bei einem

Vergleich der Verhältnisse in der Imago mit dem Stadium 1

auf, daß vereinfachte Verhältnisse im letzteren vorliegen: Nicht aber

etwa, daß im ersten Stadium der Mangel einer Differenzierung der

einzelnen tergalen Skeletteile gegenüber der Imago einen Zustand

herbeigeführt hätte, welcher im Abdomen mit seiner je einheitlichen

Tergal- und Sternalplatte vorliegt ! Denn konnten die einzelnen tergalen

Skeletstücke, die Flügelgelenkteile im imaginalen Thorax gemäß ihrer

Muskulatur noch als Abgliederungen vom Tergit aufgefaßt werden,

so zeigt das erste Stadium als primärer Zustand zwar einmal, daß die

biitreffenden Muskeln an einheitlicher Tergalplatte ansetzen, d. h. daß

jene Skeletteile aus einer einheitlichen tergalen Platte noch nicht

herausgelöst sind; zudem zeigt es aber auch eine einheitliche Ver-

bindung der durch die Ansatzstellen eben dieser dorso-

ventralen und tergalpleuralen Seitenmuskeln als tergal

gekennzeichneten Bezirke mit der Platte der einheitlich

chitinisierten thoracalen Seitenwand, mit einer Kegion, welche
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als sogenannte »Pleura « topograpliisch in einem gewissen Gegensatz zu

dem durch eine Faltenduplikatur von der thoracalen Seitenwand ab-

gesetzten medialen Tergit steht. Diese Vereinheitlichung entspricht

also nicht der Erwartung, daß im larvalen Thorax etwa nach Art ab-

dominaler Zustände eine freie tergale Platte entwickelt sei, daß etwa

die Grenze zwischen Tergit und Pleura wenigstens scharf angedeutet

sei und daß man von dieser Grundlage aus den Entwicklungsgang der

Flügel, wie und an welcher Stelle, unter welchen Beziehungen zur

Pleuralregion die Flügel nachembryonal entstehen, verfolgen könnte.

Diese eigentümlichen Verhältnisse erfordern es zunächst, den

morphologischen Charakter der einzelnen Muskeln genannter Kate-

gorien, besonders aber den der bereits als seitliche Dorsoventralmuskeln

beschriebenen Seitenmuskeln einwandfrei zu begründen.

Die doi'soventralen Seitenmuskeln.
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gegebenen Darstellung eingetretenen Veränderungen 754

2. Beweisführung für die morphologische Deutung und Stellung der lateralen

Dorsoventralmuskeln

« Notwendigkeit des Beweises 755

ß Mittel der Beweisführung 756

y Gegenstand der Beweisführung 756

cJ" Voraussetzung der Ansichten von 1905 und deren Zusammenfassung

.

757

e Beweisführung 761

1) Fragestellungen 761

a. Die seitlichen langen Flugmuskeln sind keine direkten Abkömm-
linge der echten Dorsoventralmuskeln 761

b. Die seitlichen langen Flügelmuskeln smd keine Teilmuskeln der

sternalpleuralen Muskulatur 764

c. Die seitlichen langen Flügelmuskeln sind Vertreter der besonderen

Kategorie der seitlichen Dorsoventralmuskeln oder dorsoventralen

Seitenmuskeln 772

2) Der epimerale dorsoventrale Seitenmuskel 775

3) Nachweis, daß der vierte lange Flankenmuskel ldvm4c (1905, pmA)

ein dorsoventraler Seitenmuskel ist 777

I. Zusammenfassung der Anschauungen über die Imago 1905, Be-

denken Nr. 1—4 777

II. Unmittelbarer Beweis 779

a. Kinematische Begründung 780

b. Morphologische Begründung 780

c. Begründung durch Analogien 781

III. Erweiterimg der genannten Bedenken Nr. 1—4 782

ad 1. Die WUlkürlichkeit der Trennung 782

ad 2. Die Beziehungen zur Gruppe des sternalpleuralen Muskels 783



754 Friedrich Voss,

Seite

ad 3. Unzutreffende Folgerungen für den Prothorax 784

ad 4. Bestätigungen speziell durch die Befunde am ersten Stad. 786

IV. Lage der Stigmen 788

C Abschluß der Beweisführung 789

3. Morphologische Folgerungen aus der Auffassung der episternalen und epi-

meralen langen Bein- und Flügelmuskeln als dorsoventrale Seitenmuskeln 790

a. Bedeutung für die Einteilung der Thoracalsegmente in zwei Bezirke . 790

b. Morphologisches über die Auffassung der Pleura 791

0. Folgerung für die morphologische Auffassung des Flügels 795

4. Vergleich der dorsoventralen Seitenmuskeln im ersten Stadium mit denen

der Imago im einzelnen 796

5. Spezielle Betrachtungen über die im ersten Stadium und in der Imago
übereinstimmend gegebene Differenzierungsart der lateralen Dorsoventral-

muskulatur 797

a. Die dorsoventralen Seitenmuskeln an sich 797

1) Art der Verteilung und Bewertimg derselben hinsichtlich der morpho-

logisch kinematischen Wechselbeziehungen 797

2) Die Frage, ob die mit der Beinmechanik verknüpften Bedingungen

der ventralen Differenzierung ausreichen, um auch tergal differen-

zierend zu wirken 800

b. Vergleich der Verteilung der lateralen Dorsoventralmuskulatur mit jener

der sternalpleuralen Muskeln 801

c. Vergleich der Verteilung der dorsoventralen Seitenmuskeln mit jener

der medialen Dorsoventralmuskeln 802

d. Vergleich der dorsoventralen Seitenmuskulatur im Thorax mit jener

im Abdomen 803

1. Übersicht über die hinsichtlich des Imaginalstadiums gegenüber der

1905 gegebenen Darstellung eingetretenen Veränderungen.

Diese auch als laterale Dorsoventralmuskulatur zu bezeichnende

neue Kategorie konnte auf Grund der imaginalen Befunde nicht als

solche erkannt werden. Da aber infolge Fortbestehens der inneren

Dorsoventralmuskulatur im Abdomen noch zu Beginn des ersten

Stadiums die Homologie der letzteren mit der thoracalen medialen

Dorsoventralmuskulatur ersichtlich wurde und dadurch die imaginalen

Dorsoventralmuskeln der abdominalen Flankenhaut sich

als eine neue Kategorie, nämlich die einer seitlichen Dorsoventral-

Muskulatur herausstellten, wurde es möglich, im Thorax für diese

neue Kategorie jene seitlich gelegenen Muskeln in Betracht zu ziehen,

für welche schon 1905 ein dorsoventraler Charakter zum Teil erwiesen

wurde (vgl. hierzu S. 697 und weiteres in der Zusammenfassung über

die Pleuralmuskulatur Bd. CI, S. 604 ff.).

Dies betrifft die 1905 provisorisch als sternalpleurale geführten
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ersten bis dritten und den sechsten Seitenmuskel pnl, 2 und 3 (59—61),

den ldvm2 (63, fmß) und den vierten Seitenmuskel Idvmd (62, pm4).

Sie müssen jetzt folgendermaßen bezeichnet werden, die sogenannten

»primären« Muskeln sind dabei hervorgehoben:

pml jetzt Idvml

'pm2 » Idvmla

pmS » IdvmS

fmi » ldvm4
Epimerale Gruppe fmß » ldvin'2-

Im Vergleich der Imago mit dem ersten Stadium fällt

es auf, ähnlich wie bei den medialen Dorsoventralmuskeln (vgl. S. 743),

daß auch diese seitliche Dorsoventralmuskulatur bereits im ersten

Stadium wider Erwarten in allen Einzelheiten differenziert vorHegt.

Auf das Wesen dieser Differenzierung kommen wir an späterer Stelle

besonders zurück (vgl. S. 797).

2. Beweisführung für die morphologische Deutung und Stellung der

lateralen Dorsoventralmuskeln.

a. Notwendigkeit des Beweises.

Wenn es auch beim ersten Anblicke selbstverständlich erscheinen

möchte, daß die -im Abdomen als gesonderte Kategorie auftretende

laterale Dorsoventralmuskulatur auch im Thorax vertreten sein müsse,

und dafür nur die genannten Muskeln Idvml—4 in Betracht kommen

können, so erfordert diese Annahme eine besondere Beweisführung.

Denn einmal ist es gewagt, die im Abdomen vorliegenden Verhältnisse,

trotz der vielen Übereinstimmungen ohne weiteres auf die veränderten

Bedingungen im Thorax zu übertragen. Sodann ist eine exakte Deu-

tung dieser Muskeln bisher noch nicht versucht worden: Zwar wird

die 1905 gegebene Deutung im wesentlichen bestätigt, aber durch die

im Abdomen gemachten Entdeckungen in einer speziellen Richtung

wieder verändert. Ferner gelang der Beweis nur für die episternalen

langen Flügelmuskeln, er gelang nur hypothetisch für den epimeralen

dorsoventralen Seitenmuskel, und für den langen Hüftmuskel ldi^m4

{pm4) wurde er überhaupt garnicht versucht. Schließlich hängt von

der Deutung dieser Muskeln die Entscheidung wichtiger morphologischer

Fragen und eine Reihe allgemeiner Gedanken ab. Von ersteren seien

abgesehen von der Gesamtmorphologie des Thorax und des Abdomens

ganz besonders genannt: Die Frage nach der Deutung der Flügel,

ferner des Halsschildseitenlappens, der Tracheenkiemen im Vergleich
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mit dem Flügel, die Auffassung von der Abgrenzung tergaler und

pleuraler Bezirke und andre. Von letzteren gehören z. B. hierher die

Bedeutung der kinematischen Vorgänge in ihren Beziehungen zur

morphologischen Grundlage des Bewegungssystems der Insekten, die

Gesetzmäßigkeiten, in welchen hinsichtlich der Verteilung der Muskel-

kategorien in kinematisch differenzierten Teilgebieten die morpho-

logische Grundlage dennoch hervortritt, ferner die Auffassung der

Metamorphose des Gryllus domesticus und vielleicht der Epimorphen

und der Hemimetabolen überhaupt.

Die bisher allgemein übliche Annahme von der pleuralen Natur

des gesamten, unterhalb der Flügelwurzel befindlichen, bis zur Ursprungs-

stelle der Beine sich erstreckenden Bezirkes der thoracalen Seitenwand,

ließ für die langen Mvm-Seitenmuskeln zunächst nur den pleuralen

und zwar den sternalpleuralen Charakter zu, da sie unterhalb der

Flügelwurzel entspringen. Der Nachweis des dorsoventralen Charakters

dieser auffällig langen Seitenmuskeln muß daher, unabhängig von den

für das Skelet bisher gültigen Voraussetzungen, aus der Muslculatur

selbst heraus geschehen. Da die abdominale Muskulatur 1905 dafür

keine Anhaltspunkte gab, so wurde dies damals durch direkte Bezie-

hungen und durch die Analogien zwischen den beiderseits des Flügels

ansetzenden Muskeln wahrscheinlich zu machen gesucht. Ein andrer

Beweis war an der Imago gar nicht möglich; denn im Abdomen gibt

es dort nur eine einzige Art dorsoventraler Muskulatur und diese wurde

füglich mit den thoracalen Dorsoventralmuskeln der Imago homo-

logisiert. Die damalige, immerhin etwas umständliche Beweisführung

ist nicht mehr nötig, da der Übergangszustand des ersten Stadiums

in den betreffenden Segmenten zwei Kategorien dorsoventraler Muskeln

aufweist, deren Differenzierung eine analoge ist.

ß. Mittel der Beweisführung.

Die Beweisführung ist gegründet auf alle Tatsachen und Folge-

rungen, die bisher an andern Stellen gemacht wurden und in der Ge-

samtanwendung dieser Ergebnisse, die ja zu Gedankengängen allge-

meinerer Natur oft Anlaß gaben. Der Beweis beruht besonders auf

der bisher durchgeführten Auffassung des einzelnen Muskels als ein

individuelles Gebilde.

/. Gegenstand der Beweisführung.

Der Beweis erstreckt sich zunächst auf die ersten, dritten und

den zweiten Seitenmuskel , also auf die Idvml (pml), Idvmla {pm2),
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IdvmS {pm3), ldvm2 {pm6), deren Stellung schon bei Betrachtung des

imaginalen Thorax zu besonderen Erörterungen Anlaß gab. Bei der

Beweisführung bleibt wiederum der ldvm2 zunächst unberücksichtigt,

weil die episternalen Muskeln zunächst die meisten Anhaltspunkte

bieten. Der ldvm2 kommt erst in zweiter Linie an die Reihe; es wurde

für ihn schon 1905 die Charakterisierung als Dorsoventralmuskel ver-

sucht, sie konnte aber bei dem Mangel direkter Beziehungen nicht exakt

genug dm'chgeführt werden (vgl. 1905, S. 477, 490). Erst in letzter

Linie wird in einem besonderen Abschnitte der vierte dorsoventrale

Seitenmuskel behandelt, da zu seiner Beurteilung die Sicherstellung

einer seitlichen Dorsoventralmuskelkategorie überhaupt im Thorax

erforderlich ist.

Es lassen sich dabei hier und da einige Wiederholungen nicht

vermeiden, weil die einzelnen Gesichtspunkte für sich in besonderen

Abschnitten besprochen werden müssen und dabei jedesmal einer

Voranstellung der oft für verschiedene Punkte gemeinsamen Voraus-

setzungen bedürfen.

d. Voraussetzung der Ansichten von 1905.

Erst auf Grund der Untersuchungen am ersten Stadium hat sich

herausgestellt, daß die in der Bearbeitung der Imago 1905 für echte,

d. h. im jetzigen Sinne mediale Dorsoventralmuskeln gehaltenen

Seitenmuskeln Idvm in der abdominalen Flankenhaut einer besonderen

lateralen Kategorie von Dorsoventralmuskeln angehören. Es wurde

also damals die Einteilung der Muskulatur der abdominalen Flanken-

haut in nur zwei Kategorien, nämlich die sternalpleurale und die

tergalpleurale, durchgeführt; dieses Schema der Abdominalmuskulatur

wurde der thoracalen Pleuralmuskulatur zugrunde gelegt mit demselben

Rechte, welches in seiner Allgemeingültigkeit durch die vorliegenden

Untersuchungen schon an andern Stellen vollauf bestätigt wurde.

Die nähere Betrachtung der »sternalpleuralen« Flankenmuskulatur

im Thorax, d. h. der überaus reichlichen lateralen Beinmuskulatur

im Thorax ergab zweierlei auffälliges : Einmal die im Verhältnisse zu an-

dern Stellen der thoracalen und abdominalen Muskulatur ungewöhnlich

reiche Versorgung der Beinmechanik durch Muskeln einer einzigen

Kategorie (vgl. 1905, S. 469 oben), sodann das verschiedene Verhalten

der Beinmuskulatur im Bereich ihrer oberen Ursprungsstellen. Man
koimte zunächst zwei Gruppen von Muskeln unterscheiden, welche

durch die große Entfernung ihrer Ursprungsstellen an der thoracalen

Seitenwand und durch charakteristische Form sich unterschieden:
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a. Mittelkräftige, kurze, breite, platte Teilmuskeln der tief stemal-

wärts entspringenden pm5-Gruppe.

b. Lange, schmale, im Querschnitt mehr oder weniger runde, sehr

kräftige, hoch oben in der »Pleurenregion « beginnende Muskeln, die

fml—4, sowie der fmß, d. h. die Idvnil—4.

Die Teilmuskeln beider Gruppen verhielten sich am sternalen

Ende in solcher Weise, daß dort, wo ein Muskel der einen Gruppe an-

setzte, auch ein Muskel der andern Gruppe an den Teilmechanismen

der Beinbewegung sich beteiligte.

In der letzteren Gruppe der langen Muskeln lag ein weiterer be-

trächtlicher Unterschied darin, daß einer dieser Muskeln, pn4 = ldvm4,

wiederum an der festen thoracalen Seitenwand entsprang und zwar

ein wenig tiefer als die vier übrigen Muskeln, die pml—3 = Idvml,

la und 3 und der fm6 = ldvm2, welche an weniger — Episternal-

gelenkplatte ep (1904, S. 316, 1905, S. 660) — bzw. mehr — vordere

Epimeralgelenkplatte jyl (1904, S. 317, 1905, Fig. 3—8, S. 655 und

657) — frei abgelösten Skeletteilen der thoracalen Seitenwand, hoch

im riügelgelenkbezirk entsprangen.

Für drei der letzteren Muskeln, den ersten bis dritten Seiten-

muskel 2)1711—3 = Idvml, la und 3, also ganz hoch beginnende Flügel-

muskeln, wurde der Nachweis geliefert, daß sie sich wie dorsoventrale

Muskeln verhalten. Ihre tergale Differenzierung aus der Masse

echter Dorsoventralmuskeln heraus wurde als die Begleiterscheinung

des Auftretens von Flügeln als tergale Faltenbildungen gedeutet und

es wTirde dies durch die im Prothorax herrschenden Verhältnisse im

Auftreten dieser Muskeln (S. 469 unten) gestützt. Obwohl es nicht

angängig erschien, die sternale Differenzierung dieser seitlichen

Flügelmuskeln im Bereiche der Hüfte an den Trochantin allein als

eine sekundäre Folgeerscheinung nach dem gesonderten Auftreten der

Muskeln als Flügelmuskeln aufzufassen (vgl. 1905, S. 475, Stufe 4

und Abschn. d. Anfang), sondern indem der Beinmechanik an sich ein

vielleicht primärer, d. h. bestimmender Einfluß für diese Differen-

zierung zugeschrieben werden mußte, so konnten dennoch über das

Verhalten der Bein- und Flügelmechanik in ihrer Bedeutung für das

Auftreten dieser Muskeln keine sicheren Anhaltspunkte gewonnen

werden; — Erwägungen, die bereits bei der Betrachtung der Dorso-

ventralmuskulatur S. 746 auftraten und am Schluß zusammengefaßt

werden sollen, S. 800. Trotz der Möghchkeit einer bereits primär

gegebenen sternalen Zerlegung dieser Muskeln gemäß den Aufgaben

der Beinbewegunii wurde also doch die völlige Sonderung dieser
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Muskeln zunächst aus dem Bedürfnisse der Flügelmechanik herge-

leitet. Denn es fehlte erstens die Möglichkeit, eine laterale Dorso-

ventralmuskulatur als primär gegeben vorauszusetzen: Der seinerzeit

gegebene Hinweis auf die abdominale Differenzierungsart (S. 468,

letzte Zeile usw.) und ein primär gemeinsames Zusammentreffen dorso-

ventraler und pleuraler Muskulatur im Seitenbezirk des Abdomens

(vgl. S. 469, Abs. 2, letzte Zeilen) trifft zwar für dorsoventrale Seiten-

muskeln — wie vorliegende Untersuchungen zeigen —, nicht aber für

eine innere, mediale Dorsoventralmuskulatur zu, von der damals für den

Thorax allein die Kede war, und die niemals als solche am Seitenrand

der tergalen und sternalen Platten auftritt. Jener Hinweis bezog sich

eben auf die damals als solche nicht erkannten dorsoventralen Seiten-

muskeln im Abdomen, die im Thorax und im Abdomen, wenigstens im

spätembryonaleu und im nachembryonalen Zustande des Tieres, ganz

getrennt zu halten sind.

Zweitens erscheint es gewagt, eine Differenzierung, d. h. Ver-

lagerung von Muskeln gerade der medialen Dorsoventralkategorie

an den Seitenrand der Hüfte aus den Bedürfnissen der Beinmechanik

heraus als primär und als notwendig anzunehmen; denn die mediale

Dorsoventralmuskulatur, die am medialen Hüftrand verteilt ist, trifft

eben, wie gesagt, nicht mit sternalpleuraler Muskulatur zusammen,

woraus allein ihre primäre Beteiligung an der lateralen Beinbewegung

schon unverständlich ist. Eine Notwendigkeit ihrer sekundären

Beteiligung liegt nicht vor, da ja die sternalpleurale Muskulatur den

Aufgaben der lateral gerichteten Bewegung allein völlig genügen

kann. Wurde doch aus einer solchen lateral gerichteten Beinmechanik

heraus die bedeutende Verlängerung der Fasern des als sternalpleuraler

Muskel aufgefaßten 'pm4 = ldvm4 erklärt, und die Möglichkeit, es

könne auch dieser nur graduell unterschiedene Muslcel ein dorsoventraler,

aber pleural verlagerter Muskel sein, inkonsequenterweise garnicht in

Betracht gezogen (vgl. die Fortsetzung dieses Gedankenganges S. 777),

trotz seines Gegensatzes zum pm5 und des nur graduellen Unterschiedes

von dem Idvml—3 {pml—3). Die damals angenommene Möglichkeit

an sich einer Verlagerung von Dorsoventralmuskulatur sekundär an den

Seitenrand der Hüfte hat bei dem Bestehen von Verschiebungsmöghch-

keiten und Wanderungen der Muskelansatzstellen überhaupt (vgl. S.705)

zwar nichts Unwahrscheinliches an sich; sie ist aber in* diesem Falle

spekulativ unn in nur beschränktem Maße zu erwarten, wenn es sich

dabei um schärfer ausgeprägte Differenzierungen im Skelet handelt.

Nach den jetzigen Anschaumigen ist die Entstehung der Trochantin-
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muskiilatur Idvml und la als durcliaus primär gegenüber ihrer Differen-

zierung als Flügelmuskeln anzunehmen.

So sicher also auch der allgemeine dorsoventrale Charakter

jener seitlichen Flügelmuskeln festgestellt werden konnte, so führte

dennoch die spezielle Verfolgung dieser Tatsache zu gewissen Inkonse-

quenzen (Nichtberücksichtigung des Idvmd) und zu den soeben ange-

deuteten bedingten Vorstellungen, so daß der dorsoventrale Charakter

des epimeralen Muskels ldvm2 {pm6) bei dem Mangel direkter Beweise

auf jeden Fall hypothetisch bleiben mußte, obwohl er im epimeralen

Bezirk dem episternalen Muskel durchaus entspricht.

Mit der Feststellung des dorsoventralen Charakters dieser »seit-

lich verlagerten« Flügelmuskeln Idvml, la, 3 {pml, 2, 3) ergab sich für

sie der Begriff der »scheinbaren Plem'almuskeln oder unechten Dorso-

ventralmuskeln «. Die Gründe für den dorsoventralen Charakter der

seitlichen Flügelmuskeln sind zusammengefaßt folgende:

1) Ihr nahes Zusammentreffen im vorderen Gelenk-

bezirk des Flügels mit den medialen Dorsoventralmuskeln. Diese

Begründung trifft auch jetzt noch zu.

2) Ihr Gegensatz zum pm5 und Idvmd {pmd) durch ihren

hochgelegenen Ursprung und als Flügel gelenkmuskeln. Der Gegen-

satz zum pm5 ist auch jetzt noch gerechtfertigt. Die den Gegensatz

zum ldvm4 betonenden Gründe sind dagegen nicht stichhaltig.

3) Der direkte Beweis, der in dem gleichzeitigen, sehr

eng benachbarten Auftreten des Illdvmli vuid IIdvm7 imMeso-

thorax liegt, jener Muskeln, welche außer ihrer Nachbarschaft auch

durch ihre gleiche histologische Beschaffenheit sich von den übrigen

dorsoventralen Muskeln unterschieden. Sie schienen als Teilungs-

produkte eines einzigen Muskels aufzutreten und dadurch auf jene

Teilungsvorgänge innerhalb der echten Dorsoventralmuskulatur hinzu-

weisen, welche tergal mit dem Auftreten der Flügelduplikatur denk-

bar waren. Wenn auch bereits damals der Grundsatz der äquivalenten

Beteiligung von Muskeln verschiedener Kategorien in gleichen Be-

wegungsbezirken (vgl. 1905, S. 469) erkannt und angewandt wurde, so

war es doch noch ungewiß, ob allein aus diesem Prinzip heraus eine

neue Kategorie von Muskeln aufgestellt werden dürfe.

Dieser Beweisgrund wird also damit hinfällig, daß der ldvml4 und

der dvm7 sich als Muskeln verschiedener Kategorien erweisen, indem

auf Grund der Befunde im ersten Stadium der Idvmld der dorsoventralen

Seitenmuskulatur zugewiesen werden muß; so daß also seine auffallen-

den Beziehungen zunächst nicht durch Teilungserscheinungen zu
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erklären sind, sondern der besonderen verwandtschaftlichen Stellung der

beiden getrennten Muskelkategorien entsprechen.

4) Schließlich die Annahme der Verlagerung bzw. Wanderung
von Muskelfasern. Obwohl die Möglichkeit einer solchen sich be-

stätigt, so darf dieser Gesichtspunkt bei morphologischen Schlüssen

in nur sehr eingeschränktem Maße verwendet werden, wie bereits

angedeutet wurde (vgl. auch S. 705, 771, 776).

£. Beweisführung.

Der nachfolgende Beweis erstreckt sich nun auf

1. folgende Fragrestellun^en:

a. Entweder sind die seitlichen langen Flügelmuskeln als Abkömm-
linge der echten Dorsoventralmuskulatur selbst echte mediale Dorso-

ventralmuskeln, und es fehlt alsdann im Thorax im Unterschiede zum
Abdomen die Kategorie der seitlichen Dorsoventralmuskeln in

einer ähnlichen Weise, wie in den Thoracalsegmenten der im Abdomen
vorhandene fünfte dorsale Längsmuskel dlm5 (vgl. S. 742) in der Imago

sowohl, wie im Stadium 1 fehlt, oder

b. die seitlichen langen Flügelmuskeln sind Teilmuskeln der sternal-

pleuralen Muskulatur, speziell des pm5 und sie sind alsdann dm-ch

die speziellen Anforderungen der Beinmechanik verlängerte Muskeln.

Der in diesem Falle nicht als eine rein tergale Duplikatur nachweis-

bare Flügel würde sekundär an diese Muskulatur anknüpfen oder der

Flügel würde als rein pleurale Duplikatur selbst die primäre Ursache

für die Verlängerung dieser seitlichen Muskelfasern und für die tergale

Verschiebung des ganzen Bewegungsapparates sein; oder endlich

c. die langen seitlichen Flügelmuskeln sind Vertreter einer be-

sonderen Muskelkategorie, die — gegenüber den Ergebnissen 1905

neu aufgestellt — eine Übereinstimmung der prinzipiellen Muskel-

verteilung im Thorax und im Abdomen ergibt. Dies würde die Mög-

lichkeit einer ausreichenden Beurteilimg der Beinmuskulatur zur Folge

haben, die Flügel würden noch sicherer, als es seiner Zeit auf Grund

der imaginalen Befunde geschehen konnte, als rein tergale Faltenbildun-

gen gekennzeichnet werden können, und für die im Prothorax vorlie-

genden Entwicklungszustände würde eine zwanglosere Begründung

möglich sein.

ad a. Zur ersten Fragestellung: Die seitlichen langen

Flügelmuskeln sind keine unmittelbaren Abkömmlinge
der echten medialen Dorsoventralmuskeln.

Diese Erwägung bietet vorwiegend hinsichtlich der allgemeinen
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Morphologie des Thorax Interesse, indem es speziell für die Flügel-

morphologie, d. h. für die tergale Natur der Flügel gleichgültig ist,

ob die Idvml—4 (pml—4 und 6) Abzweigungen einer medialen oder

lateralen Dorsoventralmuskulatur sind.

Der Beweis vorliegender Annahme hängt unmittelbar ab von dem

Nachweis, ob das Vorhandensein einer Kategorie dorsoventraler Seiten-

muskeln ganz allgemein für den Thorax zulässig ist oder nicht. Man
müßte auf die Auffassung, daß die seitlichen Flügelmuskeln Abkömm-
linge der medialen Dorsoventralmuskulatur seien, zurückkommen, falls

eine solche Seitenmuskulatur nicht zulässig ist. Wären also diese

seitlichen Flügelmuskeln unmittelbare Teilprodukte der inneren Dorso-

ventralmuskulatur, so müßte man sich denken, daß eine laterale Dorso-

ventralmuskulatur mit den Rückbildungen im tergalen Seitenbezirk

welche durch den Wegfall der lateralen dorsalen Längsmuskulatur

dhn5 ausgedrückt sind, gleichfalls in Wegfall kam. Womit aber hängen

diese Rückbildungserscheinungen zusammen? Ohne Zweifel mit dem
Auftreten der Flügel in dem der lateralen Längsmuskulatur zugewiese-

nen Seitenbezirke. Während das Fehlen thoracaler lateraler Längs-

muskeln (etwa als direkter Flügelmuskeln) zeigt, daß die laterale dor-

sale Längsmuskulatur für die Mechanik der Flügel bedeutungslos ist,

erscheint eine lange seitliche Dorsoventralmuskulatur gerade ganz be-

sonders geeignet, und zwar durch ihre am äußersten Seitenrande des

Tereits befindliche Stellung , lateral von diesem Flügelansatzbezirk

gegenüber der ebenso geeigneten inneren Dorsoventralmuskulatur

an der Innenseite der Flügel.

Würden also die seitlichen Dorsoventralmuskeln mit der räum-

lichen Reduktion im tergalen Seitenbezirk fehlen, so würde das

Fehlen der für die Pleurenregion so charakteristischen und kinema-

tisch anscheinend so wichtigen, kräftioen lanoen Seitenmuskulatur

gegenüber dem Fortbestehen sternalpleuraler und tergalpleuraler Seiten-

muskeln sehr auffallen. Denn in der beweglichen abdominalen Flanken-

haut trat zwar die seitliche Dorsoventralmuskulatur, welche im ersten

Stadium relativ stärker ausgebildet ist als in der Imago (vgl. S. 651 ff.,

Nr. 7), kinematisch zurück hinter der der Atmung und der interseg-

mentalen Verbindung dienenden unterbrochenen Flankenmuskulatur,

wobei es ohne weiteres verständlich ist, warum gerade die letztere im

Zusammenhang mit diesen, das Abdomen in spezieller Richtung charak-

terisierenden Bewegungserscheinungen besonders geeignet erscheint. Im
Thorax hingegen dürfte gerade die unterbrochene Seitenmuskulatur

zurückstehen hinter der dorsoventralen Seitenmuskulatur eben zu-
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gleich deswegen, weil die Flanke starr ist und weil bedeutende kinema-

tische Aufgaben nicht innerhalb der Flankenregion, sondern erst jenseits

dieser starren Pleuralregion an beiden Seiten, gleichzeitig mit der Anlage

der Beine und Flügel auftreten; sie würde zurücktreten auch in Über-

einstimmung mit der allgemeinen Beobachtung, daß lange Muskeln

für solche Aufgaben in hervorragender Weise geeignet sind. Gerade

aber dieser Umstand, daß im Abdomen der Zusammenhang zwischen

den kinematischen Aufgaben und der Muskulatur auch in den nach-

embryonalen Größenverschiedenheiten so fein abgestuft zum Ausdruck

kommt, läßt die Möglichkeit nicht zu, daß die seitlichen Dorsoventral-

muskeln im Thorax noch weniger bedeutungslos seien als im extremi-

tätenlosen Abdomen oder daß sie etwa gar fehlen. Das Nichtvor-

handensein der bedeutendsten Seitenmuskulatur— analog der lateralen

dorsalen Längsmuskulatur dhno — würde, in Übereinstimmung mit dem
in der Halshaut vorliegenden Sachverhalt, vgl. Bd. CI, S. 574, einen

Rückschluß auf die Rückbildung der Pleuralregion erforderlich machen,

von der doch bei der topographisch bedeutenden Ausbildung dieser

Region keine Rede sein kann. Dann müßten auch im Thorax die

typisch wiederkehrenden tergalpleuralen und sternalpleuralen Muskeln

fehlen, und sämtliche mechanischen Aufgaben in den sternalen und

tergalen Bezirken müßten der medialen Dorsoventralmuskulatur und

der Längsmuskulatur anheimgefallen sein (vgl. dlml—4 [48—51],

und vlm2, 46). Daß aber schon in allen Abdominalsegmenten die

typischen drei Kategorien der Flankenmuskulatur tergal, sternal und

pleural ihre Aufgaben haben, zeigt speziell das Verhalten der Mus-

kulatur an der Parasternalplatte im vorderen Abdomen; es zeigt,

wie jene Muskeln sich an allen kinematischen Spezialerscheinungen

beteiligen, sobald solche in ihrem Bereich auftreten (S. 702, 781).

Es ist somit schon aus diesen Gründen nicht möglich, die seit-

lichen Flügelmuskeln als Abkömmlinge der medialen Dorsoventral-

muskulatiu* zu erklären. Ferner:

Da im ersten Stadium die Stellung der thoracalen seitlich dorsalen

Längsmuskeln IlldlmS und 4 (50, 51) zum Ansatzgebiet der zerlegten

medialen Dorsoventralmuskulatur genau in den im abdominalen Tergit

vorliegenden Lagebeziehungen zur undifferenzierten medialen Dorso-

ventralmuskulatur wiederkehrt, so ist es schon aus diesem Grunde un-

möglich, die bereits im Stadium 1 weitab seitlich gelegenen langen seit-

lichen Flügelmuskeln zur medialen Dorsoventralmuskulatur in direkte

Beziehung zu bringen. Indem bereits hier also der Gegensatz des noch

ungestörten medialen Tergalbezirks zu einem veränderten Lateral-
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bezirk auftritt und die seitlichen langen Flügelmuskeln dem Außenteile

des letzteren Bezirkes zugeteilt sind, kommt der Begriff »seitliche

DorsoVentralmuskulatur « ohne weiteres in Anwendung, für die genannten

Muskeln sowohl, wie auch für den epimeralen langen Seitenmuskel ldvm2

{fm6).

Dem gegenüber fällt der etwaige Hinweis auf die Formverschieden-

heit der platten abdominalen langen Seitenmuskeln gegenüber den mehr

quer-rund und massig ausgebildeten dorsoventralen Muskeln im Thorax

als Einwand nicht ins Gewicht.

ad b. Zur zweiten Fragestellung: Die seitlichen langen

Flügelmuskeln sind keine Teilmuskeln der sternalpleuralen

Muskulatur.

Von der Entscheidung dieser Frage hängt auch die Frage nach

der Natur der Flügel unmittelbar ab. Die Erörterung bezieht sich

zunächst gleichfalls auf die episternalen langen Flügelmuskeln —
fml—3 = Idvml, la, 3 — , da sie durch ihre Differenzierung greifbare

Anhaltspunkte bieten.

Kückblick auf die Begründung von 1905. Für diese Muskeln

war bei der Betrachtung des Imaginalstadiums zunächst angenom-

men worden (vgl. 1905, S. 467 ff.), daß sie dem topographischen Be-

funde gemäß als pleurale Muskeln, speziell sternalpleurale, und aus den

Bedürfnissen der Bein- oder Flügelmechanik heraus gegenüber den

kurzen Beinmuskeln pm5a—c physiologisch verlängert seien. Denn

das gemäß der MuskelVerteilung im Abdomen gewonnene Schema ließ,

auf den Thorax angewandt, damals nur die Wahl zwischen sternal-

pleuraler oder tergalpleuraler Flankenmuskulatur zu. War doch die

Voraussetzung einer Kategorie seitlicher Dorsoventralmuskeln nicht

gegeben, so daß bei der Berechtigung zunächst zu jener Vorannahme

erst in zweiter Linie erörtert werden konnte, ob die langen Seiten-

muskeln etwa dorsoventraler Natur seien. Dabei wurde der sternal-

pleurale Charakter der seitlichen langen Beinmuskeln Idvmi {'pm4) und

der kurzen Beinmuskeln fm5 als feststehend angenommen. Der Nach-

weis des dorsoventralen Charakters gelang leichter für die epister-

nalen Muskeln, schwieriger für den langen epimeralen Seitcnmuskel

ldvm2 {'pm6), dessen dorsoventrale Natur auch nach dem Vergleich

mit dem Prothorax noch hypothetisch bleiben konnte.

Wenn nunmehr auch auf Grund des durch die Kenntnis des ersten

Stadiums gewonnenen Materials die dorsoventrale Seitenmuskulatur

allgemein als gegeben vorausgesetzt werden kann, so muß die damalige

Beweisführung jetzt um so mehr ergänzt werden, als jetzt sogar der
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lange Beinmuskel p^ni = Idvmä im Verdacht steht, nicht sternalpleural

zu sein. Außerdem könnte ohne einen solchen Beweis bei den engen

Beziehungen des Idvmd zum Trochantermuskel IdvmS im ersten Sta-

dium die dorsoventrale Natur des IdvmS wieder zweifelhaft erscheinen

(vgl. S. 784—786ff).
Da es bei logischem, der damaligen Beweisführung entsprechendem

Vorgehen nicht statthaft ist, den 1905 vollzogenen Beweis für die

dorsale Natur der Flügel als gegeben vorauszusetzen, so fällt dieses

Argument fort.

Damals bestand ein wichtiger Anhaltspunkt für die Ablehnung

der Idvml, la und 3 als Teilmuskeln des sternalpleuralen lyniö darin

(vgl. 1905, S. 467, 2 und S. 468, Abs. ad 2), daß, wenn sternalpleurale

Muskulatur durch sekundäre Teilung neue Muskeln für die Flügel-

mechanik abgeben würde, diese dodh füglich sich von dem vierten Muskel

Idvmi {pm4) abteilen müßten; denn dieser Muskel scheint durch seine

unmittelbare Nachbarschaft am Flügelgelenkbezirk viel geeigneter zur

Anknüpfung der Flügelmechanik als die kurzen pn5. Da die Ab-

leitung von ldvm4 nun nicht möglich war und die pmö auf keinen

Fall in Betracht kamen, so waren die Idvml, la, 3 {pml—3) daher

auch keine sternalpleuralen Seitenmuskeln. Wenn man nun auch an-

nehmen könnte, daß ldvm4 erst nachträglich — nach dem Auftreten

der Flügelmuskeln — für sich verlängert sei oder, daß die Flügel-

bewegung gerade an sekundäre, d. h. für die Beinmechanik weniger

wichtige Muskeln anknüpft, so sind diese Einschränkungen doch viel

zu gezwungen, als daß die 1905 gegebene Begründung nicht stichhaltig

wäre. Die Verwertung des Idvmä (pind) aber für unsre Frage ist jetzt

deshalb nicht mehr angängig, weil seine sternalpleurale Natur im

höchsten Grade zweifelhaft geworden ist.

Indirekte Beweisführung.

Folgendes Schema sei vorangestellt zur Veranschaulichung der

sich gegenseitig entsprechenden Anordnung der in Frage kommenden
Muskeln, und in welcher Weise sie sich unter tergaler Trennung

ventral gemeinsam verhalten. (Vgl. nebenstehendes Schema.)

Angenommen, die langen seitlichen Flügelmuskeln seien sekundär

aus der sternalpleuralen ^^^^-Muskulatur entstanden durch Teilung

eines jeden Teilmuskels und durch spezielle Anforderungen der spe-

ziellen Beinmechanik physiologisch verlängert. Es ergeben sich nun-

mehr zweierlei Möglichkeiten:

1) Erste Möglichkeit: Die Muskeln sind auf Grund der

Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. C. Bd. 50
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Anforderungen der Beinmechanik als primärer Ursache im tergaien Be-

zirk je zweiteilig geworden. Der Flügel entsteht unabhängig und ent-

fernt von ihnen an andrer Stelle, etwa an der Grenze des Tergits und

der Pleuren, als tergale Seitenlappenbildungen usw., als solche knüpft

er erst sekundär an die auf Grund der Beinmechanik verlängerten

Muskeln an.

a. Zunächst ist zu erwägen, ob es wohl vorkommt , daß Mus-

keln einer gleichen Kategorie an ihrem Ursprungsort derart scharf

und entfernt getrennt sind, ohne daß dort besondere mechanische

Aufgaben vorliegen.

Bei Besprechung dieser Frage, hinsichtlich der Dorsoventral-

muskulatur (vgl. S. 746—751), konnte eine solche Möglichkeit zwar

nicht in Abrede gestellt, die Frage aber auch nicht geklärt werden.

Mußte dort immerhin schon die Wahrscheinlichkeit zugelassen werden,

daß eine tergale Differenzierung auf flügelmechanische Beziehungen

hinweisen kann, so scheint die unverhältnismäßig bedeutendere und

gegensätzlichere Trennung zwischen den tergaien Ursprungsstellen der

langen und kurzen Seitenmuskeln anzudeuten, daß jene erst mit dem

Flügel, an diesen anknüpfend, differenziert auftreten müßten, und

zwar in dem Falle, daß sie aus der sternalpleuralen Kategorie sich

herleiten.

Dem widerspricht nun der ldvm4 {]nji4), der — falls er wirklich

ein sternalpleuraler Muskel sein sollte — auch ohne Bezugnahme auf

den Flügel als Beinmuskel aus pm5a entstanden zu denken sein würde.

Da aber Idvmi (pmd) vermutlich kein sternalpleuraler Muskel ist, so

bleibt die Möglichkeit der Zweiteilung der sternalpleuralen Muskeln

allein auf Grund der Beinmechanik, unbewiesen. Zwar zeigt im Stadium 1

'pni4 (62) selbst wiederum die S. 724 besprochene Zweiteilung auf

Grund verschieden gerichteter Teilkräfte der Beinmechanik; diese

Zweiteiligkeit ist aber anders geartet als die, um welche es sich hier

handelt (Nebenordnung) und zudem gering, da sie in der Imago in

einheitlicher Masse aufgeht. Nehmen wir aber trotzdem diese Möglich-

keit einmal an, so ist folgendes zu erwägen;

b. Es liegt nahe anzunehmen, daß die als sehr wichtige, mecha-

nisch höchst wirksame (vgl. den pmä (Idvmd), — dessen sternalpleuralen

Charakter einmal angenommen — ) lange Beinmuskeln entstandenen

pml—3 (Idvml, la, 3) eine feste Stütze in ihrem Ursprungsort, dem

punctum fixum, erforderten; in dem Falle nun, daß Erfordernisse der

Flugmechanik an sie sekundär herantreten, würden sie selbst wieder

zu diesem Zwecke im Zusammenhang mit den losgelösten Flügel-
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rung und infolge der der Flugbewegung dienenden mechanischen

Beanspruchung.

Schon bei Besprechung der Image (1905, S. 467, Abs. 4) wurde die

Annahme einer Beteiligung sternalpleuraler Muskulatur an der Flügel-

bewegung durch die Begründung verneint, daß eine reichlich differen-

zierte tergalpleurale Muskulatur vorliegt und daß sie gegenüber dem
sekundären Auftreten verlagerter sternalpleuraler Flügelmuskeln aus-

reichend erscheint.

Nun haben aber die tergalpleuralen Muskeln in gleicher Weise wie

-p^l—3 {Idvml, la und 3) und fmß {ldvm2) an ihren tergalen Enden

ihre Angriffsstelle, ihr punctum mobile. Wären die Angriffsstellen der

letzteren, als Bewegungsstellen am tergalen Ende sternalpleuraler

Muskeln, mit der Entstehung des Flügels primär entstanden, so

müßten die tergalpleuralen Muskeln ihre puncta mobilia,

die Bewegungsstellen an ihrem ventralen Ende haben;

was nicht der Fall ist.

Es ist also nicht ersichtlich, wie sternalpleurale Mus-

kulatur dazu kommen kann, sich primär oder sekundär

an der Flügelbewegung zu beteiligen.

Schließlich würden im Falle der tergalen Natur der Flügel und

bei sekundärer Beteiligung sternalpleuraler Muskeln an der Flügel-

mechanik, die beteiligten tergalpleuralen Muskeln infolge ihrer gegen-

über den sternalpleuralen doch primären mechanischen Beanspruchung

in erster Linie eine bedeutende Ausbildung erfahren haben, kräftiger

und erheblich mehr verlängert sein, als diese kurzen Muskeln es sind.

Daß sie es nicht sind, läßt vermuten, daß von vornherein neben

ihnen noch eine andre tergal ansetzende wirksamere Mus-
kelkategorie primär beteiligt ist, wodurch auf die Möglichkeit

vom Vorhandensein lateraler Dorsoventralmuskeln hingewiesen wird.

Direkter Beweis: Es ist nicht annehmbar, daß der pmß =

ldvm3 — aus der sternalpleuralen ^m^-Muskulatur heraus entstanden

ist, da er trotz der primären Bedeutung eines Trochantermuskels

keinen Begleitmuskel aus der ^J^'^-^-Gruppe hat. Zwar wäre es möglich,

ihn als den primären einzigen Trochantermuskel der ^^wi^^-Gruppe

aufzufassen, der ungeteilt geblieben und an der Flügelmechanik nicht

beteiligt ist und dessen Verlängerung nur den Anforderungen der Bein-

mechanik gemäß entstand, während die übrigen Teilmuskeln der fmS-

Gruppe besondere Flügelmuskeln abgaben. Wenn aber daran erinnert

wird, daß eigentlich nur der j)m2 = Idvmla ein erheblich wirksamer

Flügelmuskel ist, so fällt die auf die Flugmechanik gegründete Er-
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klärung der Entstehung sternalpleuraler Flügel-Teilmuskeln als speku-

lativ und unrichtig in sich zusammen. Zudem widerspricht es dem als

Grundlage angenommenen Gesichtspunkte der Symmetrie im Auftreten

der langen, im Vergleich mit den kurzen Seitenmuskeln — den fmi
in seiner Beziehung zum fmöa einmal als sternalpleural angenommen —
daß der wichtigste der Muskeln ^mS = IdvmS, wenn nicht als Flügel-

muskel so doch als Beinmuskel, allein einheitlich blieb, während für

die übrigen Muskeln die Beinmechanik als Anlaß der Zweiteiligkeit in

vorliegender Beweisführung einmal angenommen wurde.

Man gelangt also bei Erwägung des sternalpleuralen Charakters

dieser Muskulatur zu keinem klaren Gesamtbild und kommt aus einer

Reihe von Bedingtheiten und höchst spekulativen Folgerungen nicht

heraus. Daher geht aus allem die Unmöglichkeit hervor,

daß die langen seitlichen Flügelmuskeln sternalpleurale

Muskeln und Teilmuskeln des 'pmS sind. Da sie aber auch

keine medialen Dorsoventralmuskeln sind, so bleibt für

sie nur die Kategorie lateraler Dorsoventralmuskulatur

übrig.

Was eine etwaige überreiche Versorgung der Beinmechanik aus

einer einzigen Kategorie, der sternalpleuralen, ganz allgemein an-

belangt (vgl. 1905, S. 467, Abs. 4, Zeile 1—6 und S. 468 letzter Absatz,

469), so sei auf das seinerzeit gesagte verwiesen. Ganz besonders fällt ja

die reiche Versorgung des Trochantin auf. Gerade auch diese ist durch

sekundäre Spaltungen aus sternalpleuraler Muskulatur mit oder ohne

Flügel nicht verständlich, wohl aber bei der Annahme des Zusammen-

treffens zweier verschiedener Muskelkategorien. Zwar bleibt es sich

für die ventrale Differenzierungsweise gleich, ob die Muskeln als

Teilprodukte des 'p'm5 ohne Bezugnahme auf Flugmechanik entstanden

sind oder aus verschiedenen Kategorien stammen: In beiden Fällen

ist es verständlich, daß die Zerlegung der Muskeln in Teilmuskeln, so

wie sie nun einmal ventral vorhanden ist, eine doppelte sein mußte.

Aber es scheint das Auftreten eines 1)1712 = Idvmla zugleich mit

dem pmöb ohne Bezugnahme auf die Flügelmechanik — allein durch

die Beinmechanik — nicht begründet werden zu dürfen. Denn er

erweist sich als ein spezifischer Flügelmuskel — noch besonders da-

durch, daß er im flügellosen Prothorax mitsamt dem ^omöb fehlt,

während doch der Trochantin gut ausgebildet ist. Das Schwergewicht

für das gesonderte Auftreten eines Idvmla liegt eben primär im

tergalen Bezirk, und die auch ventrale Sonderung auf der Fläche

des Trochantin ist eine Folgeerscheinung derselben, wobei ein Teil-
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muskel des pm5 gemäß dem Prinzip der äquivalenten Beteiligung

vgl. S. 763, mitging.

Erfordert aber dieser Gesichtspunkt die primäre Beteiligung des

Flügels an dem Auftreten dieser Muskulatur, so ist der Flügel ent-

weder dorsaler oder pleuraler Natur; letzteres ist aber, wie gezeigt

wurde, unmöglich.

Das Ergebnis einer lateralen Dorsoventralmuskulatur, lateral von

einem morphologisch dorsalen Flügel läßt in noch viel deutlicherer

Weise, als es 1905 (vgl. S. 469f.) ausgesprochen wurde, das Walten einer

»Kegel der gleichartigen (äquivalenten) Beteiligung ver-

schiedener Muskelkategorien in gleichen Bewegungsbezir-
ken bei gleichen Bewegungsvorgängen erkennen« (vgl. S. 702,

765, 781, 801, 803 und 1911, Vortrag Basel, S. 286 e).

Diese morphologische Regel, welche rückwirkend die soeben er-

haltenen Schlußfolgerungen um so mehr bestätigt, besagt: Wenn an

einem Skeletstück mehrere Muskeln an gleicher Stelle sich zu gleich-

artigen Bewegungsvorgängen vereinigen, so müssen diese Muskeln

verschiedenen Kategorien angehören. Die Übersichtstabelle, Bd. CI,

S. 582 und die Schemata I—VI, Taf. XXVII ff, veranschaulichen

dieses Prinzip, zu welchem zusammenfassend folgendes Beispiel ge-

nannt sein möge:

In den flügeltragenden Segmenten, z. B. im Mesothorax beteiligen

sich an der Bewegung der Beine im episternalen Bezirk fünf Muskel-

kategorien: die mediale Dorsoventralmuskulatur dvm, die laterale

Dorsoventralmuskulatur Idvm, die sternalpleuralen Seitenmuskeln 'pm5

und die ventrale Längsmuskulatur des Prothorax vlm, die sternalen

Beinmuskeln hn.

Ihrer allgemeinen Stellung nach ist die mediale Dorsoventral-

muskulatur nicht geeignet, in das laterale Gebiet der dorsoventralen

Seitenmuskeln überzugreifen und umgekehrt ebensowenig die letztere

(S. 743f , 759) ; die ventrale Längsmuskulatur und die sternalpleurale

Muskulatur — die letztere infolge ihrer sehr seitlichen, durch die Idvm

»verdeckten« Stellung — erscheinen ihrer Lage nach von vornherein

ungeeignet, sich an der Bewegung des Trochanters zu beteiligen, während

anderseits die sternalen Beinmuskeln bm am äußeren episternalen

Seitenrande der Hüfte naturgemäß zurücktreten. Im Bewegungs-

bezirke der episternalen Beinbewegung erhält dementsprechend der

Trochanter durch die dvm5 (55), IdvmS (61) und 6m4 (76) die Vertreter

aus drei Muskelkategorien, im übrigen der episternale Teilbezirk die

Vertreter der genannten fünf Kategorien in folgender Weise an die
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drei weiteren sternalen Teilbezirke; Hüfte ex, Trochantin c/j, Coxo-

sternum est, verteilt

:

Am Hüftrande die primäre Stammuskulatur dvmß (

+

1) (54,

53 usw.), \dvm4: (62 usw.), pmJa (64), 'dm2a (79), hml (73 usw.).

Am Trochantin Idvml+la (59, 60 usw.), pmöb + c (64 usw.), vlm2b

(79), keinen dvfn.

Am Coxosternum ldv77i 14 (98 der Imago), dvm7 (90 der Imago),

pm5d + e (100), IvlmS {126 des Übergangszustandes im Stadium 1).

Weitere Beispiele finden sich im Prothorax, z. B. Ihm? (154) zu

76m2 (151) zu vlm7 {l2o); oder am Trochanter dort, wenn auch in

geringerem Umfang.

Schließlich sei noch darauf hingewiesen, daß eine Faserverlänge-

rung sternalpleuraler jjml—<?-Muskeln durch erheblichere Beanspru-

chung der Vorderbeine auch für den Fall, daß ein Flügel sekundär

auftritt, an sich durchaus möglich scheinen darf. Wenn aber der Wir-

kungsgrad dieses Prinzips infolge der irrtümlichen Deutung des Ipm4

= Ildvmi als sternalpleuraler Muskel überschätzt worden ist, so ist

dasselbe nunmehr wieder einzuschränken, da eine Verlegung sternal-

pleuraler Muskeln im Thorax zu »scheinbar dorsoventralem Verhalten«

(1905, S. 470 unten) nach den Ergebnissen der Untersuchung im

Stadium 1 nicht mehr annehmbar erscheint. W^elche Folgen das für

den Prothorax hat, wird an andrer Stelle (S. 515 f.) ausgeführt werden.

Hier interessiert es uns nur, daß die Möglichkeit einer beschränkten

Faserverlängerung und MuskelVerlegung, die z. B. im Ipmö und im

abdominalen la ipmß (il) nach wie vor vorgeführt wird, keinesfalls so

weit führt, daß dadurch wesentliche morphologische Begriffe verwirrt

werden, wie das z. B. der Fall sein würde, wenn die seitlichen langen

Flügelmuskeln sternalpleural wären. Steigt dadurch einerseits

die Bewertung der Muskulatur für morphologische Schluß-

folgerungen, so verliert die Ausgestaltung im Chitinskelet

hingegen sehr an Bedeutung in dieser Hinsicht, wie sich alsbald

herausstellen wird (vgl. S. 793 u. Bd. CI, S. 629).

'

Jedenfalls verliert durch diese Einschränkung schließlich auch noch

die Möglichkeit eines sternalpleuralen Charakters der langen seitlichen

Flügelmuskeln Idvml, la, 3 und 2 an Wahrscheinlichkeit. Denn der

pm4 = ldvm4, der als sternalpleuraler Muskel eine solche Faserver-

längerung vorgeführt hätte, ist höchst wahrscheinlich nicht sternal-

pleural (vgl. S. 777), wie gezeigt werden wird.

Es sind daher die damals in diesem Zusammenhang auf den Pro-

thorax bezogenen Folgerungen (1905, S. 469 letzte Zeile und f.) nicht
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mehr gültig. Denn der 1905 dort als I'pmi bezeichnete Muskel ist

kein sternalpleuraler, sondern als Idvmi ein dorsoventraler ; der Ipm4a

ist keine Neubildung, sondern homolog dem //, IllldvmS, wodurch

sich der IdvniS überhaupt morphologisch weniger als Flügel- denn als

primärer Beinmuskel erweist usw. (vgl. S. 797 ff.).

ad c. Zur dritten Fragestellung: Die seitlichen langen

Flügelmuskeln sind Vertreter der besonderen Kategorie

der seitlichen Dorsoventralmuskeln oder dorsoventralen

Seitenmuskeln.

Nach dem negativen Ergebnis der Untersuchuno- ob die seit-

liehen langen Flügelmuskeln etwa echte dorsoventrale oder sternal-

pleurale Muskeln seien, ist, wie gesagt, die Deutung der Muskeln als

seitliche Dorsoventralmuskeln erwiesen. Aber, wie bereits gleich-

falls erwähnt wurde, bedarf es insofern keines solchen Beweises, als

die Annahme einer solchen Muskulatur von vornherein für den

Thorax erfordert wird, durch die Anwendung eines Schemas der

allgemeinen Muskelverteilung — gemäß Kategorien und sogar noch

von Gruppen innerhalb der letzteren, — welches in der Verteilung

der abdominalen Flankenmuskeln vorliegt.

Die Berechtigung einer solchen Übertragung abdominaler Ver-

hältnisse auf den Thorax hat sich schon mehrfach bestätigt, z. B. hin-

sichtlich der Verteilung der dorsalen Längsmuskulatur im Stadium 1

(S. 741), des IllipmS (72), der Anwendung des Unterschiedes der

sternalpleuralen und tergalpleuralen Kategorie 1905: S. 396 und 463,

hinsichtlich der Gruppierung der inneren DorsoVentralmuskulatur (vgl.

S. 743) ; und auf den scharf gefaßten begrifflichen Unterschied zwischen

abdominaler medialer und lateraler Dorsoventralmuskulatur im Sta-

dium 1 wurde bereits hingewiesen (S. 753).

Bei Betrachtung des Imaginalstadiums allein wurde damals 1905

durch Unterscheidung nur tergalpleuraler und sternalpleuraler Flanken-

muskulatur ein unvollständiges, unzureichendes Schema ab-

dominaler MuskelVerteilung gewonnen, so daß die Verhältnisse im

Thorax dadurch nicht genügend erklärt werden konnten (z. B. pmö =

ldvm2, 1905, S. 471, Abs. 2 und S. 489f.). Es sei nämlich hier noch

einmal wiederholt: Während in der Imago 1905 nur eine abdominale

Dorsoventralkategorie gefunden wurde, tritt im Übergangszustand die

vergängliche mediale Dorsoventralmuskulatur des Abdomens edvm

auf und erlaubt deren Homologie mit der gleichen Muskulatur dvm im

Thorax unter Ausschluß jener abdominalen seitenständigen Idvtn

{190o: dvm) Dorsoventralmuskulatur; ferner: Während 1905 im Ab-
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dornen nur eine einheitliche laterale Dorsoventralmuskulatur gefunden

wurde, zeigt die Untersuchung des ersten Stadiums, daß dieselbe dort

in zwei Gruppen gesondert auftritt, deren vordere bis zur Imago rück-

gebildet wird; daß diesen zwei Gruppen die im Thorax herrschende

Zweiteilung der seitlichen Dorsoventralmuskulatur durchaus ent-

sprechen kann, ist eine weitere Bestätigung für den Charakter dieser

Kategorie.

Denn es ist die Gruppe der episternalen dorsoventralen Seiten-

muskeln im Thorax der vorderen abdominalen, die epimerale Gruppe

im Thorax dem hinteren lateralen Dorsoventralmuskel im Abdomen
homolog.

Und wenn schon im vorigen Abschnitt erwogen wurde, daß die

seitlichen langen Flügelmuskeln sich nicht aus der sternalpleuralen

pm5-Giuppe entwickelt haben können, sondern möglicherweise viel

eher aus dem Hüftmuskel pmi (Idvmd), so sei dem noch zu er-

bringenden (S. 777) Nachweis, daß auch pm4 ein dorsoventraler Seiten-

muskel sei, vorgegriffen: Es wird dies Auftreten der seitlichen

langen Flügelmuskeln als dorsoventrale Seitenmuskeln
vollständig ungezwungen verständlich dadurch, daß sie

den flügeltragenden Segmenten zukommende Teilmuskeln

des Hüftmuskels Idvmi, des seitlich dorsoventralen Stam-
muskels, sind.

Dies tritt bei dem Vergleich der einzelnen Muskeln dieser Kate-

gorie mit der echten inneren Dorsoventralmuskulatur noch mehr

hervor hinsichtlich der ähnlichen Differenzierung einer Verteilung der

Teilmuskeln (S. 802). Eine allgemeine Übersicht des Verhaltens

der tergalen und sternalen Ansatzstellen der seitlichen Dorsoventral-

muskeln Idvml—3 {'pml—3 u. 6) zeigt zunächst folgendes : Die Muskeln

treten randständig auf am äußersten Seitenbezirke der tergalen

und sternalen Kegion und zwar:

Tergal setzen sie lateralseitig unterhalb des Flügelansatzes in der

Imago an, unterhalb einer diesem entsprechenden Faltenbildmig im

Stadium 1; dabei treffen sie mit den oberen Ansatzstellen der tergal-

pleuralen Muskulatur derart zusammen, daß diese Ansatzstellen im

Gelenkbezirk des Flügels niemals gemeinsam sind, d. h. der sonst so

vielfach herrschende Grundsatz der äquivalenten Beteiligung zweier

verschiedener Muskelkategorien an gleichen Bewegungsstellen trifft

hier nicht zu. Ein Grund dafür mag die Komplikation der Flügel-

mechanik mit ihren fein abgewogenen Teilmechanismen sein, welche

eine präzise Zugwirkung in einer einzigen Richtung erfordert; dabei
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erscheint die Wirkung verschieden gerichteter Teilkräfte, wie sie bei

doppelter Muskelbeteiligung stattfinden müßte, notwendigerweise aus-

geschlossen.

So tritt die unterhalb des Flügels angeheftete laterale Dorsoventral-

muskulatur mitsamt der tergalpleuralen in topographischer Gegenüber-

stellung zur medialen Dorsoventralmuskulatur auf, welche samt

einem tergalpleuralen Anteil j^mO (67) medial und oberhalb des Flügels

ansetzt. Die Annäherung beider Kategoriengruppen, besonders im
episternalen Bezirk, führt jedoch nicht zu gemeinsamer Beteihgung

an gleichen Ansatzstellen. Die kinematische Bedeutung dieses Anta-

gonismus ist 1905 im dritten Teil, »die Mechanik« auseinander-

gesetzt.

Sternal tritt gleichartig die laterale Dorsoventralmuskulatur mit-

samt der sternalpleuralen lateralseitig von der Ansatzstelle der Beine

am Außenrande der Coxa auf, und ihr gegenüber die mediale Dorso-

ventralmuskulatur mitsamt der sternalen Muskulatur medialseitis; des

Beinansatzes am Innenrande der Hüfte. Indem die mediale Dorso-

ventralmuskulatur am Vorder- und Hintermnkel der Hüfte auftritt,

bleibt sie völlig getrennt von der lateralen Dorsoventralmuskulatur.

Nur an der Trochanterbewegung beteiligen sich beide Muskel-

kategorien an gemeinsamer Ansatzstelle, eine Tatsache, die auf eine

primäre Gemeinsamkeit der medialen und lateralen Muskelkategorie

deuten mag. Dabei fällt es auf, daß hinsichtlich ihrer Begleitmusku-

latur eine Ungleichheit auftritt: Die wichtige sternale Muskulatur ist

an der Trochanterbewegung beteiligt, die sternalpleurale hingegen nicht

;

sie dürfte sich aus diesem Grunde als Hilfsmuskulatur charakterisieren,

an welche die Beinbewegung (vgl. 1905, S. 474, Abschn. c) erst sekundär

anknüpft gegenüber der primären Beteiligung seitlicher Dorsoventral-

muskulatur.

Durch den Vergleich dieser Tatsachen hinsichtlich der Verteilung

der Muskelkategorien wird ersichtlich, daß die Beine als seitliche

Ausstülpungen innerhalb der ventralen Fläche, der ster-

nalen Region, topographisch dieselben Lagebeziehungen
aufweisen, wie die Flügel als seitlich dorsale Duplikaturen,

Faltenbildungen innerhalb der tergalen Region (vgl. S.594f.).

Ventral ist die Beteiligung an der Beinbewegung entsprechend

der abdominalen Muskulatur eine fünffache:

[1) mediale Dorsoventralmuskulatur dvni, vgl. edvm im

medial ' Abdomen;

|2) stm, Sternalmuskeln; vgl. im Abdomen rm, Quermuskel;
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(3) ventrale Länosmuskulatur vlm2;
lateral

|4) laterale Dorsoventralmuskulatur Idvm;

[5) sternalpleurale Flankenmuskeln 'pm.

Tergal beteiligen sich entsprechend der abdominalen Muskulatur

vier Kategorien an der Flügelbewegung, wobei die tergalpleurale Musku-

latur im pm9 eine »Gabelung« erfährt: d.h. eine durch den ]mi9 in

gewisser Weise vermittelte Unterscheidung in echte tergalpleurale und

in intratergale

:

medial vom Flügel: 1) mediale Dorsoventralmuskeln;

lateral, (»pleural«) |2) dorsoventrale Seitenmuskeln;

vom Flügel: |3) tergalpleurale Seitenmuskeln pm;

medial und lateral, [4) intratergale Muskeln pm (nicht mehr tergal-

d. h. beiderseits
\

pleurale Seitenmuskeln.

Tergal ist zwischen diesen Muskeln »Raum geschaffen« für den

Flügelansatz durch Schwinden der seitlichen dorsalen Längsmuskeln.

Es entsteht die Frage, ob diese Muskulatur restlos geschwunden ist,

eine Frage, welche die Natur der intratergalen Muskeln betrifft (vgl.

S. 808). Wie hingegen ventral die Muskeln Bezug nehmen auf dort

auftretende Idnematische Spezialerscheinungen , zeigt das Auftreten

der abdominalen Parasternalplatte pst (vgl. S. 808), in welcher eine

dem Beine kinematisch — nicht aber morphologisch — gleichwertige,

analoge Bildung vorliegt: Zeigt sich doch in beiden Fällen die Be-

teiligung der fünf genannten Kategorien, sogar der ventralen Längs-

muskeln vlm2.

2. Der epimerale dorsoventrale Seitenmuskel Idvtn (pm6).

(Vgl. 1905, S. 469 vorletzter Absatz, S. 471, zweiter Absatz, S. 477,

Abs. 4, S. 489, Abschn. e.)

Für diesen Muskel wurde bei der Erwägung der imaginalen Be-

funde 1905 die Deutung versucht, daß er ein echter Dorsoventral-

muskel sein könne. Da die damals an der Imago erhaltenen Befunde

zur morphologischen Klarlegung der Muskelverteilung, wie bereits mehr-

fach erwähnt (S. 694, 754, 757), nicht ausreichten, konnte die schwierige

Frage nicht entschieden werden, da der Muskel direkter Beziehungen

zur Dorsoventralmuskulatur entbehrte; zwar lag die Möglichkeit seiner

dorsoventralen Natur schon damals aus Gründen der Analogie zu den

langen seitlichen Flügelmuskeln Idvrnl, la und 3 sehr nahe.

Ist es aber nun einmal erwiesen, daß die Kategorie der seitlichen

Dorsoventralmuskeln episternal im Thorax besteht, so ist es selbst-
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verständlich, daß sie auch epimeral vorhanden sein muß; die im

vorigen Abschnitt gemachten Ausführungen gelten gleicher Weise

auch für diesen Muskel.

Als epimeraler Seitenmuskel ist er der hinteren echten dorsoventralen

Muskulatur in gleicher Weise im Lateralbezirk nebengeordnet, wie die

episternale der vorderen Dorsoventralmuskulatur. Er trifft mit tergal-

pleuraler bzw. intratergaler Muskulatur ^^^^ bzw. "pml'Z und 13 in

durchaus entsprechenden Ansatzbezirken zusammen.

Während die Zerlegung der episternalen Seitenmuskulatur in

zahlreiche Teilmuskeln den Verhältnissen in der vorderen Dorsoventral-

muskulatur entspricht, bleibt in dem kinematisch weniger komplizierten

Analfeldbezirk des Flügels die epimerale dorsoventrale Seitenmusku-

latur einheitlich; denn einmal ist auch die Zerlegung der hinteren

Dorsoventralmuskulatur eine Idnematisch wenio;er bedeutunosvolle als

in der vorderen, sodann tritt epimeral im fm7 ein tergalpleuraler Flügel-

muskel mit sehr wesentlicher Bedeutung auf.

Der bei Betrachtung des imaginalen Prothorax sich ergebende

Wahrscheinlichkeitsbeweis für die (1905, S. 489, 490) dorsoventrale Natur

des ldvm2 {pm6) bleibt auch heute bestehen. Insbesondere erscheint

jetzt eine Verlagerung von Muskelansätzen, wie sie bei nicht tergaler

Natur des Flügels für den ldvm2 im Prothorax tergal erforderlich ge-

wesen wäre, unannehmbar. Es war aus logischen Gründen ja damals

nicht möglich, den dorsoventralen Charakter dieser Muskeln als einwand-

frei feststehend anzunehmen und zwar durch die Annahme der völlig—
d. h. auch im Analfeld (vgl. 1905, S. 477) — dorsalen Natur der Flügel,

obwohl sie aus der dorsoventralen Natur der episternalen langen Flügel-

muskeln Idvml, la und 3 bereits gefolgert war. Die dorsale Natur der

Flügel konnte erst völlig sicher beurteilt werden nach dem Verhalten

der gesamten Flügelmuskulatur, und wenn auch die dorsoventrale

Natur der episternalen langen Flankenmuskeln nachweisbar war, so

blieb dies für den epimeralen hypothetisch. Der Erklärung durch

prothoracale Verhältnisse bedarf aber bei dem primären Befunde

zweier dorsoventraler Kategorien heute die Frage nicht mehr.

Die lateralen Dorsoventralmuskeln sind also primär

vorhanden, nicht entstanden als Begleiterscheinung des

Flügels als einer tergalen Faltenbildung und dessen Differenzierungen;

ebensowenig wie eine Sonderung beider Muskelkategorien ventral erst

sekundär aus der Beinmechanik hergeleitet werden darf. Es wird

die 1905 immerhin schwierige Ableitung ihres dorsoven-

tralen Charakters ersetzt durch dessen Unbedingtheit. Ob
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im Abdomen wirklich primäre Verhältnisse vorliegen, d. h. ob dort

das Auftreten der Dorsoventralniuskeln in zwei Kategorien erst aus

den kinematischen Bedingungen der Atmung abgeleitete Verhältnisse

andeutet oder vielleicht auf Abdominalbeine, die jetzt dem Abdomen

fehlen, zurückzuführen ist, kann kaum sicher entschieden werden.

Ich möchte beides nicht glauben, da ja die dorsoventralen Seiten-

muskeln Idvm des Abdomens im Laufe der nachembryonalen Meta-

morphose rückgebildet werden und möchte die beiden Kategorien als

den Ausdruck einer gegebenen morphologischen Grundlage für die

Pterygota ansehen.

NB. Um etwaigen Einwänden von solcher Seite, die den Bil-

dungen des Chitinskelettes übertriebene Bedeutung beimessen, von

vornherein entgegenzutreten, sei hinzugefügt, daß — auch mit dem
Hinweis auf die Muskulatur — die Parasternalplatte fst im Abdomen

nicht etwa als ein Rest ehemaliger Abdominalbeine aufzufassen ist;

sie ist eine Platte besonderen Ursprungs, hergeleitet aus besonderen

mechanischen Anlässen, (vgl. S. 702, 1905, S. 378), die uns morpho-

logisch den Beinen Analoges vorführt.

Die seinerzeit (1905, S. 469) aufgeworfene Frage einer entwick-

lungsgeschichtlich gemeinsamen Herkunft der beiden Kategorien muß
hier ganz offen gelassen werden, da hiermit günstigen Falles auf früheste

Embryonalstadien verwiesen wird. Ihre Entscheidung ist für die in

unserm Zusammenhang aufgeworfene Frage völlig belanglos.

3. Nachweis, daß der vierte Flankenmuskel Idvm 4: (1905, pni4: ein

dorsoveutraler Seitenmuskel ist.

I. Zusammenfassung der Anschauung von 1905.

Die bereits erwähnte Möglichkeit (vgl. S. 759), es könne Idvmi

{pm4) ein dorsoveutraler Muskel sein, wurde 1905 bei der Betrachtung

der imaginalen Befunde garnicht erwogen, aus folgenden Gründen:

a. Einmal lag die Voraussetzung einer primär gegebenen
Kategorie lateraler Dorsoventralmuskulatur nicht vor,

b. sodann entspringt Idvmd in tieferer Lage an der festen

Pleuralwand, räumlich getrennt— wenn auch nicht sehr erheblich—
von den langen Flügelmuskeln Idvml, la, 3, die in einem besonderen

hochgelegenen, einwärts umgebogenen, aber mit der thoracalen Seiten-

wand einheitlich verbundenen Chitinbezirk, d. h. oben am umgebogenen

Ende des Episternum entspringen (vgl. 1905, Taf. XV, Fig. 5), worin

ein Gegensatz zu dem Idvmi zutage tritt. Die Länge und der hoch-

gelegene Ursprung des Idvmi wurden erklärt durch das Prinzip der
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Faserverlängerung eines sternalpleuraleu Muskels, die Höhe des Ur-

sprungs und die Länge der seitlichen langen Flügelmuskeln aber durch

einen andern morphologischen Charakter. Denn

c, es wurde das Auftreten der seitlichen langen Flügelmuskeln

verständlich gemacht als Begleiterscheinung des Auftretens der Flügel,

gemäß dem sie als dorsoventrale Teilmuskeln seitlich verlagert wurden.

Eine andre Deutung war für diese Muskeln nicht möglich.

Die Folge davon war die Auffassung, daß die diesen Muskeln

tergal angeschlossenen Chitinbezirke, die Episternalgelenkplatte ep

und das obere umgebogene Ende der »Pleuralwand «, noch dem ter-

galen Bereich angehören und sekundär mit dem pleuralen Episternum

sich verbunden hatten; der Begriff Episternum wurde dabei

mit einem besonderen, topographisch typisch wiederkehren-

den, morphologisch als pleural aufgefaßten Skeletstück in

herkömmlicher Weise verbunden (vgl. 1905, S. 477).

Der räumlich entfernte Idvmd hatte als ausschließlicher Beinmuskel

keine direkten Beziehungen zur Dorsoventralmuskulatur. Es lag

daher für ihn keine Notwendigkeit einer besonderen Erklärung vor,

und er schied deshalb bei den die Flügelmuskeln Idvml, la und 3 {pnil—3)

betreffenden Erwägungen aus. Wurde er daher seinen topographischen

Beziehungen entsprechend als sternalpleuraler Muskel gerechnet, so

geben alte und neue, für ihn auffällige Tatsachen und Fol-

gerungen Anlaß zu Bedenken gegen eine solche Charakte-

risierung:

1) Der Unterschied zwischen dem ldvm4 {pm4) und den langen

Flügelmuskeln ist ein nur gradueller; die Trennung kann, zumal

in Ermangelung einer Chitingrenze, als eine willkürliche erscheinen.

2) Die auffälligen Beziehungen zur Gruppe des fünften

Seitenmuskels, des sternalpleuraleu Beinmuskels pmö. Der Unter-

schied zwischen den Ursprungshöhen tergal des Jdvm4 und des

pmö ist ein erheblicher und unvermittelter. Darin liegt ein Gegensatz,

der bei Muskeln gleicher Kategorien nicht recht verständlich sein

will. Sodann sternal die Ungleichheiten an der Beteiligung an den

Ansatzstellen des pm5.

3) Die F'olgerungen, die aus der sternalpleuraleu Natur des

ldvm4 {fmi) auf den Prothorax gezogen werden mußten, nämlich:

a. die auffallend hohe Verlagerung des prothoracalen langen

Hüftmuskels IIdvm4 {pni4) an das Tergit.

b. Die Notwendigkeit der etwas gezwungenen Deutung des

Trochantermuskels IldvmS {'pm4a) als eine Neubildung.
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c. Die sehr auffällige Notwendigkeit der Annahme, daß im flügel-

losen Prothorax die Kategorie der lateralen Dorsoventral-

muskulatur im episternalen Bezirk völlig fortgefallen wäre; um
so mehr jetzt, nachdem doch eine vordere episternale Gruppe der

Kategorie, ebenso wie die epimerale, für alle Segmente vorausgesetzt

werden muß.

4) Die neuen Tatsachen, welche sich aus der Unter-

suchung am ersten Stadium ergaben und den Unterschied

zwischen den langen seitlichen Flügelmuskeln einerseits und dem langen

seitlichen Hüftmuskel anderseits verwischen durch:

a. Die Ausbildung der thoracalen Seitenwand als gleichförmige

Chitinplatte

;

b. die besondere Annäherung des langen Trochanterseitenmuskels

IdvmS (61, 96, pm3) an den Hüftmuskel Idvmd (62, 97, jjind).

Zunächst seien nun die Gründe besprochen, welche sich unmittel-

bar für den dorsoventralen Charakter des Hüftmuskels ldvm4 {pm4)

infolge der notwendigen Voraussetzung einer Kategorie dorsoventraler

Seitenmuskeln ergeben.

Sodann sollen weitere Beweisgründe an die eben genannten Ein-

wände angeknüpft werden.

IL Unmittelbarer Be'weis.'

Durch die Voraussetzung des Bestehens einer Kategorie dorso-

ventraler Seitenmuskeln für alle Segmente (S. 697, 789) fällt die Not-

wendigkeit fort, im Auftreten eines Flügels die wesentliche Ursache

überhaupt*für das Vorhandensein langer Seitenmuskeln als Teilmuskeln

der medialen Dorsoventralmuskulatur zu sehen. Dadurch fehlt nun

gerade das trennende Moment für die seinerzeit 1905 gegebene Cha-

rakterisierung der Muskeln Idvmd gegenüber Idvml, la, 3 als Ange-

hörige verschiedener Kategorien. Es wird nun möglich, alle langen

Seitenmuskeln schon in der Imago aus einer Kategorie

herzuleiten, auch wenn einer dieser Muskeln keine Bezie-

hung zum Flügel hat.

Bei dem Bestehen einer lateralen Dorsoventralmuskulatur liegt

sogar von vornherein die Voraussetzung nahe, daß die Zerlegung dieser

Muskulatur in Teilmuskeln — episternal und epimeral — in aus-

schließhche Beinmuskeln, in spezielle Flügelmuskeln und in an beiden

Aufgaben gleichwertig beteiligte Muskeln führt, ganz ebenso wie das

ja innerhalb der medialen Dorsoventralmuskulatur geschieht (vgl. 1905,

S. 469, Abs. 3), wobei der mediale Dorsoventralrnuskel dvmß (54) dem
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Idvmi — beide mit einer Chitinsehne — entsprechen würde. Insbe-

sondere dürfte die Versorgung des episternalen Hüftrandes selbst aus

der Kategorie dorsoventraler Seitenmuskeln »heraus ein Erfordernis

sein, zumal es im epimeralen Bezirk durch den ldvm2 (63, pm6) ja ge-

schieht. Dieses Erfordernis liegt in dreierlei Richtungen begründet.

a. Kinematische Begründung der Beteiligung (vgl. hierzu

1905, S. 472, b).

Es ist kein Grund einzusehen, weshalb bei dem Bestehen einer

episternalen lateralen Dorsoventralmuskulatur diese von der Beteili-

gung am Hüftrand, in welcher ein primäres Merkmal liegt (S. 744, 802 f)

ausgeschlossen sein sollte. Denn nach dem bekannten kinematischen

Grundsatz (vgl. 1905, S. 520 Anm. 19) sind ausgiebige Bewegungsvorgänge

an die Beteiligung möglichst langer Muskelfasern geknüpft, was man an

der zahlreichen Beteiligung von Seiten medialer Dorsoventralmuskulatur

verwirklicht sieht. Die sternale, wie die sternalpleurale Muskulatur

(vgl. S. 769ff, 801; Bd. CI, S. 617) ist demgegenüber eher als Hilfs-

muskulatur anzusprechen. Wenn also überhaupt laterale Dorsoventral-

muskulatur in Gestalt der langen Seitenmuskeln Idvml, la, 3 schon

an sekundären Mechanismen der Beinbewegung sich beteiligt, so ist

an den Stellen primärer und wichtiger Beinmechanik, wie z. B. am
wichtigen Hüftgelenk, Gleiches vorauszusetzen. Und das Vorhanden-

sein des Trochantermuskels IdvmS bestätigt ja diese Voraussetzung der

BeteiUgung langer Seitenmuskeln.

Daß nun gerade derartige, aus mechanischen Gründen primär be-

teiligte Muskeln, wie es der IdvmS und der Idvmi sind, im ersten Sta-

dium besonders nahe zusammenstehen, dürfte die Richtigkeit dieser

Erwägung dartun.

b. Morphologische Begründung der Beteiligung.

Diese Begründung stützt sich auf zwei grundsätzliche Erschei-

nungen: Erstens beteiligen sich an Bewegungsvorgängen innerhalb

eines Bezirkes stets alle topographisch in Betracht kommenden Mus-

keln. Es gibt demnach weder mediale, noch laterale dorsoventrale,

noch auch sternale und sternalpleurale Muskeln, welche nicht an der

Beinbewegung beteiligt wären, da sich diese Kategorien sämtlich im

Ursprungsbezirk der Beine treffen.

Um ein fingiertes Beispiel zu nennen: IIpm7 (vgl. 1905, S.403, Text-

fig. 2) dürfte — aus Gründen der Flugmechanik verlängert gedacht —
soweit herunterreichen wie er wolle, er müßte sich aber stets als tergal-
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pleuraler Muskel durch den Mangel der Beteiligung an der Beinbewegung

erweisen. Zweitens beteiligen sich diese Muskeln in einer eigenartig

gesetzmäßigen Weise, und zwar derartig, daß solche Kategorien,

welche primär gemeinschaftliche Ansatzstellen haben, sich an allen

Teilmechanismen, die in ihrem Bereich auftreten, gemeinschaftlich be-

teiligen; ein bereits verwerteter Grundsatz (vgl. S. 702, 763, 770), auf

dessen Bedeutung wir noch zurückkommen. Auch aus dem Grunde

dieser Gesetzmäßigkeit muß ein langer Seitenmuskel des Hüftgelenks

als primärer Beinmuskel erwartet werden : Ein solcher ist eben nur der

Idvnii. Oder mit andern Worten ausgedrückt: Wenn ein einheitlicher

Muskel in Teilmuskeln zerfällt, so treten Sonderungen — wie

z. B. innerhalb einer Muskelkategorie — zunächst im punctum
mobile auf; haben jedoch zwei verschiedene Muskeln ein

gemeinsames punctum mobile, aber getrennte Ursprungs-

stellen, ohne daß in diesen eine besondere mechanische

Beanspruchung eines dieser Muskeln vorliegt, so gehören

die Muskeln zwei verschiedenen Kategorien an.

Bei dem Zusammentreffen nun der lateralen Dorsoventralmuskeln

mit der sternalpleuralen ^^mJ-Gruppe ist hinsichtlich letzterer die Be-

teiligung an allen Stellen des Hüftrandes mit seinen Teilmechanismen

durchgeführt. Die laterale Dorsoventralmuskulatur wäre aber bei

Annahme des sternalpleuralen Charakter des Idvmi zwar an den übrigen

Stellen, aber gerade am Hüftgelenk nicht beteiligt, während die sternal-

pleurale Muskulatur doppelt vertreten sein würde. Es wäre bei dem

demnach offenbar hohen Anspruch, welchen die Mechanik des Hüft-

gelenks an die Muskulatur macht, verwunderlich, wenn die im übrigen an

den Trochanter und Trochantin differenzierte lange Seitenmuskulatur

keinen Teilmuskel an das Hüftgelenk abgäbe (Tabelle S. 767, 803).

c. Begründung durch Analogien.

aa. Ist demnach der pmi ein seitlicher Dorsoventralmuskel Idvmi, so

herrscht ein völliger Parallelismus in der Verteilung der lateralen Dorso-

ventralmuskeln und der sternalpleuralen Muskulatur nach dem
Grundsatz der gleichartigen Beteiligung verschiedener Muskelkategorien

in gleichen Bewegungsbezirken. Allein, an der Trochanterbewegung

ist die sternalpleurale Muskulatur nicht beteiligt, wofür in der Übersicht

über die Stufen der Beinmechanik 1905, S. 474, eine Begründung

versucht ist.

bb. Der Idvmi als Muskel des episternalen Hüftrandes entspricht

dem ldvm2 als Hüftmuskel im epimeralen Bezirk: Also eine vordere

Zeitschrift f. wissenscli. Zoologie. C. Bd. 51
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und hintere Muskulatur der thoracalen Seitenwand, welche den beiden

Muskeln im Abdomen entspricht. Während nun der epimerale Seiten-

muskel im Thorax einheitlich bleibt, sind aus dem episternalen dorso-

ventralen Seitenmuskel die Flügelmuskeln und die speziellen Bein-

muskeln hergeleitet entsprechend den hohen Anforderungen, welche

die episternal besonders komplizierte Flügelmechanik an das Episternal-

gelenk stellt.

cc. Schließlich gibt die Differenzierungsweise der dorsoventralen

Seitenmuskeln eine interessante Analogie zu der der medialen Dorso-

ventralmuskulatur, worin gleichfalls eine Bestätigung unsrer Annahme

gesehen werden darf (vgl. Tabelle S. 767, 803).

III. Erweiterung der genannten Bedenken.

Weitere Bestätigungsgründe für die dorsoventrale Natur des

Idvmi knüpfen an die S. 778 genannten Bedenken an

:

ad 1) Die Willkürlichkeit einer Trennung des ldvni4 (pmi)

von den Flügelmuskeln Jdvml, la, 3 avif Grund der nur graduellen

Entfernung der tergalen Ursprungsstellen voneinander, fällt ganz

besonders jetzt auf, nachdem eine Kategorie dorsoventraler Seiten-

muskeln vorausgesetzt werden muß. Beide Muskeln setzen an der

oberen Strecke der thoracalen Seitenplatte an, die Flügelmuskeln nicht

einmal in einem besonders abgesetzten, sondern nur umgebogenen

Bezirk, dem die muskelfreie Episternalgelenkplatte topographisch in

der Form einer abgegliederten Platte angeschlossen ist. Ein etwa hierin

beruhender Gegensatz zwischen den beiden Muskeln könnte durch das

Chitinskelet in keiner Weise begründet werden. Wenn man sich vor-

stellt, daß etwa in bestimmter Form auftretende, den Flügelmuskeln

als medialen Dorsoventralmuskeln angeschlossene tergale Chitinteile

pleuralwärts verlagert worden und sekundär mit der »Pleural «platte

verwachsen wären, so liegt hierin eine Überschätzung der Form-
beständigkeit von Chitinelementen. Man hat sich hingegen

vorzustellen, daß eine feste Chitinisierung überall dort auftritt, wo

mechanische Anforderungen, oft ganz allgemeiner Natur, d. h. ohne

spezielle Beziehung zu Muskeln, vorliegen ; daß sie zwar anknüpft an

Muskelansatzstellen, selbst aber auch unabhängig von solchen, als

Folgeerscheinung von Muskelwirkungen in andern Bezirken auftreten

kann, formbeständig nur unter der Vorbedingung gleicher kine-

matischer Beziehungen. Demgemäß nimmt es nicht Wunder,

wenn die lateralen dorsoventralen Flügelmuskeln im episternalen Be-

zirk der Imago nicht an besonders abgeghederten Chitinteilen tergaler
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Natur ansetzen, d. h. wenn der Wert etwaiger tergaler Chitinteile im
morphologischen Sinne derart gering und mit Unbeständigkeit verknüpft

ist, daß auf Grund irgend eines kinematischen Bedürfnisses diese Teile

ohne eine bestimmte Grenze zu hinterlassen in die »Pleural «wand

ohne weiteres aufgehen, während die tergalen Chitinteile des ldvm2 {pm6)

und des pm? (65) sich auf Grund einer andern kinematischen Anforde-

rung getrennt halten.

Es kann demnach auch kein Gegensatz des dorsoventralen Seiten-

muskels Idvmi {j)m4) selbst zu ldvm2 {fmß) darin gesehen werden, daß

seine Ursprungsstelle mehr noch als die der Idvml—3 in die »pleurale«

Seitenwand aufgeht.

Der Unterschied in der Ansatzhöhe der Flügelmuskeln und des

Beinmuskels Idvmi in der Imago rechtfertigt es also nicht, die Muskeln

prinzipiell getrennt zu halten. Daß auch im ersten Stadium, in welchem

man bei geringerer Differenzierung der dorsoventralen Seitenmuskeln

gleiche Ansatzhöhen hätte erwarten dürfen, dieser Unterschied in

gewisser Weise vorhanden ist, steht im Zusammenhang damit, daß

eben die Flügelmuskeln schon als solche zerlegt auftreten. Die ver-

schiedene Höhe der Ursprungsstellen an einheitlicher Seitenwand

drückt also keine Wesensverschiedenheit der Muskeln aus, sondern

weist lediglich darauf hin, daß schon im ersten Stadium die

kinematischen Vorbedingungen der Flügel vorhanden sind,

aber nach Maßgabe besonders für die larvalen Stadien

gültiger kinematischer Bedingungen nach außen hin latent

bleiben; es sind die gleichen Verhältnisse, welche die mediale Dorso-

ventralmuskulatur vorführt. Die Trennung der tergalen Ansatzstellen

der Flügelmuskeln vom Bereich ausschließlicher Beinmechanik ist also

schon im ersten Stadium eingeleitet und führt in der Imago zu den

genannten topographischen Unterschieden, welche überschätzt wor-

den sind (vgl. S. 800).

ad 2) Die Beziehungen zur Gruppe des sternalpleuralen

Seitenmuskels fmö.

Im tergalen Ursprungsbezirk: Trotzdem die Ursprungs-

stellen eines Teiles der Fasern des Idvmi {pm4) tief hinab reichen und

sich den oberen Enden der pmJ-Gruppe nähern, bleibt dennoch ein

etwas größerer Raum zwischen beiden bestehen, als zwischen dem
Idvmi und den seitlichen langen Flügelmuskeln. Zudem reicht Idvmi

ebenso hoch hinauf wie Idvm'Z {pm6) im epimeralen Bezirk. Bei einer

Herkunft des Idvmi (als pmi) und des pm5 aus gleicher sternalpleuraler

Kategorie könnte man wohl erwarten, daß einige den Übergang zwischen

51*
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beiden vermittelnde Fasern existieren ; dies ist aber nicht der Fall, wenn

man nicht im ersten Stadium in dem vorderen Teilbündel des Idvmi

einen solchen vermittelnden Muskel sehen wäll, der alsdann zur pmö-

Gruppe gerechnet werden müßte (vgl. dort S. 803 f.). Da aber auch

im ersten Stadium diese räumlichen Gegensätze trotzdem bereits be-

stehen, so bleibt mit der gegensätzlichen Trennung des Idvmd vom

fmö auch der Unterschied zwischen dorsoventralen als langen und

sternalpleuralen als kurzen Seitenmuskeln in charakteristischer Weise

bestehen. Hieraus ergibt sich dann auch, daß die Möglichkeit der

Faserverlängerung als Folgeerscheinung kinematischer Beanspruchung

nicht überschätzt werden darf (vgl. 1905 S. 520 Anm. 19, hinsichtlich

des fmö).

Im sternalen Ansatzbezirk: Die Auffälligkeit einer Nicht-

beteiligung der dorsoventralen Seitenmuskulatur am Hüftgelenk bei

Annahme eines sternalpleuralen Charakters des Muskels wurde bereits

S. 781 festgestellt.

ad 3) Die auf Grund der Auffassung des ldvm,4 als sternal-

pleuralen Muskel für die prothoracalen Seitenmuskeln ge-

zogenen Folgerungen sind unzutreffend.

a. Infolge Ausfalles der Flügelmechanik im Prothorax fehlt dort

die auf den Flügel differenzierte Muskulatur. Damit ist zugleich ein

Rückschritt in der Muskelversorgung des Hüftbezirks verbunden.

Zwar ist infolge dessen der sternalpleurale pmö durch stärkere Be-

anspruchung wenig verlängert. Diese Faserverlängerung aber für einen

etwaigen sternalpleuralen ldvm,4 anzunehmen mit der Folgerung, daß

eine Verlagerung des Muskels an das Tergit erfolgt, trotzdem für die

Vorderbeine die im episternalen Bezirk vorliegenden kinematischen Auf-

gaben gegenüber den epimeralen zurücktreten (Bd. CI, S. 515 u. 1905,

S. 435, 437, 463 unten, 470), wäre doch sehr auffäUig. Der rein tergale

— d. h. nicht etwa wie im Mesothorax und im Metathorax auch noch

an der Pleuralleiste befindliche Ansatz des Idvmd (pm4) im Prothorax

kann nur durch eine primäre tergale Ansatzstelle dieses Muskels ge-

deutet werden, wie denn auch für den jetzt dorsoventralen ldvm2 {pm6)

sich damals Schwierigkeiten der Deutung ergaben.

b. Aus der genetischen Ableitung der langen Flügelmuskeln Idvml,

la und 3 aus der medialen DorsoVentralmuskulatur ergab sich (1905,

vgl. S. 470 oben) das Fehlen solcher Flügelmuskeln im Prothorax. Es

fehlten also die Idvml und la, da sie aus dem dvmß + 1 hergeleitet

waren, und es sollte also der ldvm3 fehlen, da er aus dvmß entstanden

gedacht wurde. So ergab sich für den prothoracalen, dem IdvmS = fmS
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der flügeltragenden Segmente doch sonst so sehr entsprechenden Ipmda

(jetzt IdvmS) die Folgerung, er sei eine sternalpleurale, d. h. eine aus

dem pm4 (jetzt ldvm4) herzuleitende Neubildung. Indem jetzt auch

im Prothorax eine Kategorie seitlicher Dorsoventralmuskulatur voraus-

gesetzt werden kann, wird folgende Schlußfolgerung notwendig:

Infolge des Fehlens der Flügel im Prothorax fehlen auch die aus

der Kategorie der seitlichen Dorsoventralmuskeln hergeleiteten Flügel-

muskeln, sofern sie nicht von besonderer, d. h. primärer Bedeutung

für die Beinmechanik sind. Infolgedessen fehlt der Flügelmuskel des

Trochantin Idvmla {pm2), vielleicht auch der Idvml, dessen teilweiser

Ersatz durch den vorderen medialen Dorsoventralmuskel im Pro-

thorax Idvml + 6 nicht ganz klar gestellt werden kann ; — nicht aber

fehlen die primären Beinmuskeln des Trochanter IldvmS {pmda) und

des Hüftgelenks Idvmd {pm4). Durch Anwendung dieser Schlußfolge-

rung wird der sternalpleurale Charakter beider prothoracalen Muskeln

gleichzeitig unwahrscheinlich. Die im ersten Stadium in den flügel-

tragenden Segmenten einander genäherte Stellung der ldvm4 und IdvmS

entspricht ganz dem gemeinsamen Ursprung beider am Pronotum.

Die Neubildung eines sternalpleuralen Trochantermuskels aus einem

»sternalpleuralen« ldvm4 ist in dem kinematisch weniger bedeutungs-

vollen episternalen Bezirk des Prothorax an sich schon unwahrschein-

lich. Aus der dorsoventralen Natur des prothoracalen IldvmS {pm4a)

aber ergibt sich die gleiche Natur auch für den ldvm4 {pm4). Es

herrscht auf dieser Grundlage im Prothorax völlige Übereinstimmung

mit dem Meso- und Metathorax: Beide Beinmuskeln, diox IdvmS {pmS,

Ipm4a) und Idvm 4{pm4), setzen im flügellosen Pronotum normalerweise

und ganz dem epimeralen Seitenmuskel ldvm2 {pm6) entsprechend an,

da ein Flügel fehlt, während in den flügeltragenden Segmenten außer-

dem noch die Flügelmuskeln Idvml und Idvmla — welche im Pro-

thorax fehlen — auftreten; dabei sondert sich in den flügeltragenden

Segmenten der IdvmS als Hilfsmuskel bei der Flügelbewegung mehr vom
ldvm4, als es im Prothorax geschieht (Bd. CI, S. 490), und die übrigen

Verschiebungen der Flügelansatzstellen treten außerdem noch ein.

c. Gesetzt den Fall schließlich, daß im Prothorax der Ildvm4

{pm4) und IldvmS {Ipm4a) sternalpleurale Beinmuskeln wären, so

würde im Prothorax mit dem Fehlen der seitlichen langen Flügelmus-

keln die gesamte laterale Dorsoventralmuskulatur des episternalen

Bezirkes in Fortfall gekommen sein: Nun zeigten sich ja allerdings

episternale Rückbildungserscheinungen (vgl. 1905, S. 436, 452, 3), aber

dieselben sind nicht so bedeutend, als daß deswegen eine ganze Muskel-
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kategorie ausgeschaltet würde und dazu noch gerade eine solche, welcher

sich sternal im Bereich des Ansatzes der Beine wichtige mechanische Auf-

gaben bieten. Einmal allerdings, im ersten Abdominalsegmente fehlte

der vordere laterale Dorsoventralmuskel (vgl. S. 690 u. 698). Dort

aber lagen sternale Rückbildungserscheinungen vor, und tergal geschah

in der Imago der feste Anschluß des ersten Abdominaltergits an das

Metanotum, worauf das zwar immerhin auffallende Fehlen dieses

Muskels bezogen werden konnte, zumal er durch den sternalpleuralen

la fm2 und den intersegmentalen medialen Illism ersetzt wurde. Was
bei der Betrachtung der Imago 1905 nicht auffallend erschien, ist jetzt

bei der aprioristischen Voraussetzung der Kategorie seitlicher Dorso-

ventralmuskeln nicht mehr verwunderlich.

ad 4) Die Befunde im ersten Stadium
bestätigen und verstärken die soeben von andern Gesichts-

punkten aus angestellten Betrachtungen.

Schon durch die Abwägung der in der Imago für die Ansatzver-

hältnisse der langen Seitenmuskulatur Idvml—i bestehenden Ver-

schiedenheiten (vgl. S. 782 ad 1) erschien der Unterschied zwischen

den betreffenden Muskeln als ein nur gradueller, nicht als prinzipieller.

Auch wurden die Formerscheinungen im Chitinskelet als unwesentlich

erkannt für die Beurteilung der in der Muskulatur zum Ausdruck

kommenden morphologischen Verhältnisse. Dies erhält seine Be-

stätigung durch die Befunde im ersten Stadium.

a. Indem im ersten Stadium die in der Imago gesonderten Chitin-

bezirke und Chitinteile in einer gleichförmig einheitlichen Chitinplatte,

der thoracalen Seitenwand, der sogenannten »Pleura«, enthalten sind,

wird eine Unterscheidung zwischen den einzelnen dorsoventralen Seiten-

muskeln gemäß der Chitinteile unmöglich. Infolgedessen kann man
tergal zwischen sämtlichen lateralen Dorsoventralmuskeln keinen

Unterschied machen, da sie sich alle durch ihren hochgelegenen und

nicht spezialisierten Ursprung dicht unter der FlügeldupHkatur

charakterisieren. Die Zusammengehörigkeit aller dieser Muskeln ist

in Anbetracht des Fehlens der in ihrer morphologischen Bedeu-

tung überschätzten Teilstücke des Skeletes an sich geradezu augen-

fällig und

b. die bereits (S. 723) erwähnte Nähe des langen Trochanterrauskels

IdvmS am Hüftmuskel, beides also vorwiegende Beinmuskeln, bestätigt

dies — auch durch Rückschluß auf prothoracale Verhältnisse (vgl.

S. 515, Bd. CI) noch mehr aber durch eine direkte Beziehung: Beide
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Muskeln IdvmS und ldvm4 gehören nämlich enger zusammen infolge

ihrer im Prothorax auch imaginal so charakteristisch bestehenden

Nachbarschaft bzw. Gemeinschaft, sowie durch ihren Charakter als

primäre Beinmuskeln (S. 780, 802), als welche sich IdvmS als Trochanter-

muskel und Idvmi durch seine lange Chitinsehne erweisen. So ist der

prothoracale Trochantermuskel IdvmS ein Begleitmuskel des ldvm4,

aber nicht als Neubildung, sondern auf der Grundlage der Kategorie

seitlicher Dorsoventralmuskeln von vornherein.

c. Schließlich darf die Zweiteilung des ldvm4 im Stadium 1

nicht unbesprochen bleiben.

Sie darf wohl als primär aufgefaßt werden, da sie in der Imago

durch Vereinheitlichvmg der Fasermassen äußerlich verschwindet. Ihre

Bedeutung dürfte schwer klarzustellen sein. Die vordere Teilfaser-

gruppe Idvmda als eine Überleitung zur sternalpleuralen 23^=5-Gruppe

aufzufassen (S. 768, 783 f.), verbietet die unvermittelte und immerhin

beachtenswerte Entfernung von letzterer. Sie scheint mir vielmehr

auf den Vorgang der Zweiteilung hinzuweisen, welche innerhalb der

episternalen Seitenmuskelgruppe in folgender Weise auftritt: Sie ist

ein Begleitmuskel der nach vorn abgetrennten Flügel - Trochantin-

muskulatur Idvml und la, welcher seitens des ldvm4 und des IdvmS —
als der hinteren Teilgruppe — jener Flügel-Trochantin-Teilgruppe mit-

gegeben wurde. Ahnhch vermittelt ja auch der IdvmS selbst durch seine

tergale Nähe an ldvm4 und durch die engste Anlehnung an den Idvtnl

und la in seiner mittleren Strecke (vgl. 61, S. 723). Er weist demnach

gleichfalls auf die gemeinsame Herleitung der gesamten episternalen

Seitenmuskeln und auf die sekundäre Entstehung der Flügelmuskeln aus

jener Stammuskulatur hin: Andernfalls müßte umgekehrt ein Muskel

verlangt werden, welcher vom Trochantin zum oberen Ende des

hinteren Teiles des alsdann als sekundär aufgefaßten ldvm4b, hinführen

würde.

Nach dem Einblick in diese höchst wahrscheinlichen genetischen

Verhältnisse seien die Muskeln der episternalen seitlichen dorso-

ventralen Gruppe folgendermaßen zusammengestellt:

Vordere Untergruppe der episternalen Idrm

d.h. sekundär abgeleitete Gruppe der Trochantin-

und Flügehuuskeln, mit dem Begleitmuskel.

Hintere Untergruppe der episternalen Idvm

als primäre Beinmuskelgruppe: Muskeln des Hüftge-

lenks bzw. des Trochanter.

/// Idvfn 1 und Idvm 1 a

III Idvm 4 a

in Idvm 4b

III Idvm 3
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IV. Lage der Stigmen (vgl. 1905, Abschn. i, S. 498).

Mit der nunmehr geklärten Auffassung über die thoracale Seiten-

muskulatur, der Unterscheidung langer, hoch in der thoracalen Seiten-

wand entspringender dorsoventraler Seitenmuskeln und kurzer, niedrig

entspringender sternalpleuraler Seitenmuskeln, stimmt die Lage der

Stigmen im Mesothorax überein. Die Frage mag bereits in diesem, für

den Mesothorax gleichlautenden Zusammenhange besprochen sein:

Vergleicht man nämlich diese Lage im Mesothorax mit derjenigen im

Abdomen, so sieht man sie in beiden Fällen entfernt von den tergalen

Ansatzstellen der dorsoventralen Seitenmuskeln sich befinden, auf der

Höhe etwa der Ursprungsstellen sternalpleuraler Muskeln: fm5 im

Thorax, 'pml—3 im Abdomen.

Mit der Erkenntnis des tergalpleuralen Charakters des 11pm?,

dessen Kategorienzugehörigkeit 1905 an der Imago noch nicht sicher-

gestellt werden konnte, ergibt sich eine weitere Übereinstimmung für

das thoracale Stigma mit den Lagebeziehungen des abdominalen:

Indem nämlich der thoracale fmT jetzt direkt vergleichbar wird mit

dem abdominalen pmä, zeigt sich in beiden Fällen — von den geringen

Verschiebungen abgesehen — die Lage des Stigma wenigstens ganz

allgemein am unteren (ventralen) Ende der tergalpleuralen Muskulatur.

Außerdem können die abdominale sternalpleurale und die thoracale

Stigmenmuskulatur beide als echt sternalpleural aufgefaßt werden.

Mit diesen homologen Lagebeziehungen des Stigma in Beziehung zur

Muskulatur stimmt auch die äußerliche Lage überein. Lidem nämlich

eine beträchtliche Strecke der oberen thoracalen Seitenwand als pleuro-

tergal erkannt ist, verliert die tiefe Lage des Stigma ihr Auffälliges. Nur

wenig ventralwärts verschoben, nimmt es in annähernd normaler Lage

beinahe die Mitte der morphologisch pleuralen (eupleuralen) Region des

unteren Abschnittes der thoracalen Seitenwand ein; die Lagehöhe ent-

spricht auch darin noch mehr der abdominalen, als es 1905 ersiehthch

sein konnte. Näheres hierüber zeigt der Vergleich der schematischen

Darstellungen V und VI. Im übrigen bestehen die 1905 gezogenen

Schlüsse auch heute. Neuerdings neigt auch E. Zander ^ in seiner

für diese Frage wichtigen Untersuchung dazu, die Lage des Stigma

dem hinteren Rande des zugehörigen Segmentes zuzuweisen. Die

Annahme der nach hinten erfolgten Verlageruns des Stigma läßt sich

1 Zander, E. Studien über die Honigbiene, I. Die Gliederung des thora-

calen Hautskelettes der Bienen und Wespen. Zeitschr. f. wiss. Zoologie 1910.

Bd. XCV.
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aus den allgemeinen Anschauungen über die kinematischen Verhält-

nisse in der thoracalen Seitenwand heute noch leichter begründen:

durch die Betonung der Bedeutung des episternalen Bezirks für die

Beinbewegung (vgl. S. 797, Tabelle S. 803 und 1905, S. 463, 472b, 474c),

welche primär an die dorsoventrale und sternalpleurale Muskulatur

des vorderen Segmentbezirkes anknüpft; ein Vergleich der Schemata I

und II, Taf. XXVII, Fig. 37, 38 mag dies erläutern.

Es herrscht eine völlige Übereinstimmung im Thorax mit dem Ab-

domen, wenn man den thoracalen fmö mit dem abdominalen fml
und 2 in Vergleich setzt und den nach hinten und unten schrägen

Verlauf der thoracalen pleuralen Leiste l'p erkennt, deren Richtung

mit dem Verlauf der tergal weit vorn entspringenden abdominalen

medialen Dorsoventralmuskulatur übereinstimmt.

Aus der vorderen Lage dieser für die Beinbewegung primär be-

deutsamen Muskulatur vor dem Stigma ergibt sich ohne weiteres die

Unmöglichkeit, ein dem abdominalen homologes Stigma sich an den

vorderen Rand des thoracalen Segmentes verlagert zu denken. Dem
von den thoracalen Stigmen allerdings total verschiedenen Bau der

abdominalen Stigmen dürfte eine vorwiegend funktionelle Bedeutung

zukommen, mit welcher man auf keinen Fall morphologisch tief-

greifende Unterschiede der thoracalen Segmente gegenüber den ab-

dominalen hinsichtlich der Stigmenlage begründen kann, Unterschiede,

welche außerdem zu der im übrigen angetroffenen großen Überein-

stimmung in den morphologischen Verhältnissen beider Segmentarten

im schroffen Widerspruch stehen würden. Ich halte demnach aller-

dings die Lage der Stigmen am Hinterende des zugehörigen

Segmentes und die Existenz eines prothoracalen und eines

mesothoracalen Stigma im Thorax jetzt für durchaus er-

wiesen.

-. Abschluß der Beweisführung.

Es steht nunmehr fest, daß sämtliche langen Seiten-

muskeln des Thorax der Kategorie der dorsoventralen

Seitenmuskeln angehören. Demnach ist diese dorsoventrale

Seitenmuskulatur primär an der Beinbewegung beteiligt und sekundär

an der Flügelmechanik. Sie zeigt hierbei den medialen Dorsoventral-

muskeln analoge Verhältnisse (vgl. S. 697 und S. 802).

Die Folgerungen, die sich hieraus für den Prothorax ergeben, sind

bereits im einzelnen (vgl. S. 748, 771 f., 778, 784 f.) begründet und werden

bei der Betrachtung des Prothorax zusammengefaßt (S. 513 ff.).



790 Friedrich Voss,

Weiterhin folgt daraus, daß die tergalen Ansatzstellen dieser

Muskeln tief an der thoracalen Seitenwand hinabrücken (vgl.Textfig. 29,

ldvm2; 31, ldvm4, 33; Idvtnl, 3), daß wir also tief in der thora-

calen Seitenwand Anteile der tergalen Region enthalten

sehen. Während im ersten Stadium sämtliche dorsoventralen Seiten-

muskeln gleichartig an der einheitlichen thoracalen Seitenwand ent-

springen, ergeben sich in der Imago, infolge sekundärer Gestaltungs-

verhältnisse des Skelettes darin Verschiedenheiten (vgl, S. 634, 793,

Bd. CI, S. 626 f.).

Diese aus der dorsoventralen Natur der langen Seitenmuskeln, be-

sonders des Idvmi gezogene Konsequenz für die Pleurenauffassung, d. h.

die Notwendigkeit dorsale Anteile so tief pleuralwärts zu verlegen,

hat etwas Überraschendes und Ungewohntes an sich. Zwar bedarf es

hier keiner Zweifel mehr; denn um es noch einmal zu wiederholen:

Wenn nur für die langen Flügelmuskeln allein der Beweis ihrer dorso-

ventralen Natur feststeht, so ist damit schon jene Konsequenz ein-

geleitet, und es ist die Übertragung auf den Hüftmuskel Idvmi nur

noch graduell. Das Widerstreben gegen eine solche Folgerung, für die

ein wie im vorliegenden Falle exakter Beweis bisher noch nicht geführt

worden war, ist lediglich Gefühlssache und der Hang am Herkömm-

lichen.

3. Morphologische Folgerungen aus der Auffassung der episternalen und

epimeralen langen Bein- und Flügelmuskeln als dorsoventrale

Seitenmuskeln.

a. Bedeutung für 'die Einteilung der Thoracalsegmente in zwei

Bezirke.

Das Auftreten der lateralen Dorsoventralmuskulatur in Form

einer getrennten vorderen und hinteren Gruppe fügt sich völlig dem

in der übrigen Muskulatur beobachteten Verhalten ein. Entsprechen

doch der vorderen episternalen und der hinteren epimeralen dorso-

ventralen und unterbrochenen Seitenmuskulatur die beiden Gruppen

der medialen Dorsoventralmuskeln, ferner die Neigung innerhalb der

dorsalen, besonders aber der ventralen Längsmuskulatur, den hinteren,

epimeral bezogenen Teil des Tergits bzw. Sternits als einen interseg-

mentalen Bezirk zu bevorzugen, mit einem Gegensatz der vorderen und

hinteren thoracalen Region, der auch im Flügel (vgl. 1904, I. Teil S. 301,

307, 315f.) und seiner Mechanik (1905, III. Teil S. 6451, 665, 3) zum

Vorschein kam.
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b. Morphologisches über die Auffassung der Pleuralplatten : des

Episternum und des Epimeron (vgl. S. 752 f.).

Die fest chitinisierten thoracalen Seitenteile sind bei Gryllus

domesticus wenig bestimmt umgrenzte Skeletstüeke, da der Übergang

der festen Teile in häutige Bezirke sich allmählich vollzieht und die

platten Stücke nicht wie bei andern Insektenordnungen durch Nähte

und Furchen scharf umgrenzt voneinander abgesetzt sind. Die Grenzen

beider Bezirke der thoracalen Seitenwand, des episternalen und des

epimeralen, sind jedoch trotz ihrer Weichhäutigkeit topographisch gut

bestimmbar (1905, S. 299ff. u. 306f.). Eine stärkere Chitinisierung

ist nur dort bemerkbar, wo das Erfordernis irgendeines mechanischen

Vorganges an diese Seitenbezirke herantritt. Dies geschieht zunächst

im Anschluß an die als Pleuralleiste tief nach innen vorspringende Falte,

durch welche Episternum und Epimeron scharf gegeneinander abgesetzt

sind. Die Leiste ist ventral bzw. dorsal ein Widerlager gegen die

Mechanismen der Bein- bzw. der Flügelbewegung. Die Chitinisierung

der thoracalen Seitenteile ist hier ein Ergebnis der mit genannter

Mechanik auftretenden Druck- und Zugwiderstände, wie solche im ein-

zelnen durch die KraftWirkung eines jeden einzelnen Muskels veran-

schaulicht werden können. So erfordert die ausschließlich als Bein-

muskulatur wirksame laterale Dorsoventralmuskulatur, z. B. Idvm4,

die Kontinuität fester Chitinteile zwischen der tergalen Ursprungsstelle

einerseits und dem Hüftgelenkkopf ck der Pleuralleiste Ip anderseits;

so erfordert die tergal als Flügelmuskulatur wirksame laterale Dorso-

ventralmuskulatur, z. B. Idvmla und ldvm2, einerseits zwar eine mehr

oder minder freie Beweglichkeit, d. h. gegebenenfalls eine Unter-

brechung der fest chitinisierten Kontinuität der thoracalen Seiten-

wand derart, daß das freie tergale Ende eines solchen Muskels beweg-

lich und mit seinem Skeletstück gegen ein Widerlager, wie z. B. das

obere Ende der Pleuralleiste, den Pleuralgelenkkopf , wirksam wird.

Anderseits muß die Strecke zwischen dem unteren Ende dieses Muskels

und dem Pleuralgelenkkopf einigermaßen fest und zusammenhängend

sein — vgl, z. B. die tergalpleuralen und intratergalen Muskeln

fm7—13 — oder sie muß zeitweise mechanisch zu einer Einheit ver-

festigt werden können, vgl. die langen Flügelmuskeln Idvml—3 in

ihrer Eigenschaft als Flugmuskeln.

Gegenüber der Chitinisierung solcher, in mittelbarer Abhängigkeit

von der Muskulatur als Widerstände auftretender Bezirke des Haut-

muskelschlauches gibt eine zweite Art der Chitinisierung, nämlich die
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der bewegten Teile selbst, sei es, daß dieselben als ganzes — Hüfte —
oder durch direkt bewegte, vermittelnde Teilstücke — z. B. den Tro-

chantin und die Flügelgelenkteile — bewegt werden; es ist jene Chitini-

sierung gemeint, welche in unmittelbaren Anschluß an die Muskel-

ansatzstellen auftritt. Derartige Chitinteile treten in der Imago inner-

halb mehr oder weniger weichhäutiger Bezirke der thoracalen Seiten-

wand (man vgl. Idvmla = fmB mit ldvm2 = pmß) als feste Chitinplatten

— besonders isoliert im epimeralen Bezirk — auf.

Es sind dies jene Flügelgelenkplatten, welche schon bei der Be-

trachtung der Imago 1905 als tergale Chitinteile »Stücke des seitlichen

Tergits« aufgefaßt wurden, was sich auch jetzt bestätigt. Im episterna-

len Bezirk ist die Episternalgelenkplatte allerdings nicht unmittelbar

mit Muskulatur versehen; dieselbe setzt vielmehr dicht unter ihr am
beweglichen, aber nicht als selbständiges Chitinstück abge-

setzten Oberende des Episternum an — was 1905 (vgl. aber

Tafel XV, Fig. 5) nicht genügend betont wurde. Daraus leitete sich

damals die Vorstellung her, es sei hier ein morphologisch tergales

Gelenkstück sekundär mit dem Episternum verbunden.

Alle diese Gelenkstücke wurden als tergale Skeletteile der un-

unterbrochen chitinisierten Seitenwand des Thorax gegenübergestellt,

welche als »pleurales« Skeletstück — morphologisch die Flanken-

region vorstellend (vgl. 1905, S. 396, 463 u. 492) — aufgefaßt wurde.

Die Auffassung über derartige Kegionenbildung stand durchaus

auf dem Boden der Ansicht, daß bestimmte Bezirke von be-

stimmter morphologischer Herleitung als solche charak-

teristisch getrennt bleiben und zwar in der bestimmten
Formumgrenzung konstant auftretender Chitinstücke —
in einer solchen Weise, daß aus der Form solcher Skeletstücke an sich

schon bei vergleichender Betrachtung Rückschlüsse erlaubt seien auf

die Gestaltungsverhältnisse in den verschiedenen Insektengruppen,

Ordnungen, ja Klassen. Die damals in dieser Weise angestellte

Unterscheidung und Beurteilung wird durch die kritische Betrach-

tung der tergalen Ansatzstellen der langen seitlichen Flügelmuskeln,

deren Vergleich mit dem langen Hüftmuskel Idvmi (pmi) in der

Imago, ganz besonders aber erst durch die Befunde im ersten Stadium

wesentlich verändert.

Mit dem Fehlen der Flügelmechanik sind im ersten Stadium ge-

änderte kinematische Gesamtbedingungen gegeben. Zwar treten die

Flügelmuskeln der seitlichen Dorsoventralgruppe bereits charakte-

ristisch getrennt voneinander auf (S. 796, 798), aber sie sind im ersten
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Stadium in mechanischer Hinsicht sämtlich Beinmuskeln.
Es sind tergal trotz ihrer charakteristischen, auf die Fliigelmechanik

bereits hinweisenden Differenzierung und Anordnung die entsprechenden

Ausgestaltungen im Skelet nicht eingetreten; sie bleiben latent, denn

die Beinmechanik als alleiniges Erfordernis im Bereich der gesamten

pleuralen Muskulatur verlangt ledigHch die Kontinuität des Skelets

zwischen den tergalseitigen Ansatzstellen der betreffenden Muskulatur

und der Pleuralleiste bzw. dem Hüftgelenkkopf. Hieraus ist die Aus-

gestaltung der thoracalen Seitenwand als einheitliche feste Chitinplatte

episternal wie epimeral zu verstehen; und diese Vereinheitlichung der

Chitinbezirke umfaßt neben den morphologisch pleuralen Bezirken im

Gebiet der sternalpleuralen Muskulatur "pmö auch die morphologisch ter-

galen Ursprungsbezirke der lateralen Dorsoventralmuskeln, der Idvml—3

sowohl, als auch des tiefer und seitlich gelegenen Hüftmuskels Idvm4;

wobei die in der Imago hinsichtlich der Abgrenzung von Chitinbezirken

zwischen den langen Flügelmuskeln gegenüber dem Beinmuskel Idvmd

(vgl. S. 787) bestehenden undeutlichen, nur graduellen Unterschiede

innerhalb der lateralen Dorsoventralmuskulatur im ersten

Stadium noch mehr verwischt sind.

Man findet demnach in der thoracalen Seitenwand,

der Pleuralplatte, morphologisch tergale und pleurale An-
teile ohne eine bemerkliche Abgrenzung gegeneinander

vereinigt, eine tergal-pleurale Kontinuität des Skelets,

die im ersten Stadium kinematisch begründet schon völlig

besteht, welche in der Imago aber nach Maßgabe der An-
forderungen mechanischer Natur nur noch teilweise, und
zwar im Bereich der Beinmuskeln Idvmi und fmö dauernd
erhalten bleibt. Im übrigen tritt nach dem provisorischen

Zustand des ersten Stadiums in der Imago entweder weniger
— die langen Flügelmuskeln Idvml, la, 3 — oder mehr — der Flügel-

muskel ldvm2 {pm6) und der tergalpleurale Gelenkmuskel 'pm7 und

zum Teil die intratergalen Muskeln — eine Loslösung von Chitin-

stücken ein; es kommt damit zur Bildung von Flügelgelenkteilen,

die sich allerdings (vgl. S. 477 f., 1905) als tergale Skeletteile erweisen:

Es sind dies die Tergalgelenkplatten und die Pleuralgelenkplatten des

Flügels.

Indem also gewissermaßen »eine seitliche Verlagerung« tergaler

Anteile zu pleurotergalem Verhalten eintritt, schwindet die Auf-

fassung, es seien die Pleuralplatten morphologisch ein-

heitliche Gebilde, es schwindet die Möglichkeit, den Be-
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griff topographisch einheitlich begrenzter Bezirke, d. h.

festgeformte einheitliche Chitinteile ohne weiteres und
in allen Fällen mit dem Begriff einer ihr durchaus kon-

gruenten morphologischen Einheit verbinden zu wollen.

Der Begriff »pleural« ist daher nicht im morphologischen, sondern im

topographischen Sinne ein einheitlicher Begriff, und es ist daher auch

in der vorliegenden Arbeit der Grundsatz befolgt worden, statt von einer

»Pleura« nur noch von der »thoracalen Seitenwand« zu reden.

Der Vorgang der Chitinisierung kümmert sich nicht darum, ob

er tergale, pleurale und sternale Teile unterbricht oder vereinigt.

Hierzu vergleiche man z. B. die Vereinigung des vom Hauptteil

des Metanotum abgetrennten und mit dem ersten Abdo-
minaltergit vereinigten, hinteren Abschnittes des Metano-
tum llltp (1904, S. 304, 307 und Fig. 9, Taf. XV). Für den gegenüber

dem kinematischen geringeren morphologischen Wert von Chitin-

bezirken gab es schon früher viele Beispiele. Die kinematische Deutung

solcher Bezirke wird durch die vorliegenden Ergebnisse noch mehr ge-

sichert, zugleich mit den daran geknüpften allgemeinen Folgerungen,

Solche Beispiele sind unter andern: Die Ausgestaltung der Hals-

haut (1905, S. 452, 492 u. S. 519 Anm. 14), die Bildung tergaler Vor-

spangen tv (1904, S. 301, 307; 1905, S. 413f., 460, 495), der interseg-

mentale Abschnitt der sternalen Region, das Sternellum (1904, S. 292,

297; 1905, S. 439, 448, 459, 494), die Parasternalplatte pst (S. 702,

1904, S. 312 u. 1905, S. 378), die abdominale intersegmentale Pleural-

platte pl (1904, S. 312f.). Bei einem Vergleich mit dem Abdomen muß
also darauf verzichtet werden, den Gegensatz zwischen Tergit und

Flankenhaut im Thorax etwa durch Unterschiede in der Art der Chitini-

sierung oder gar durch bestimmte GrenzHnien, Falten oder scharfe

Leisten angedeutet zu finden, ein Gegensatz, der ja auch im Abdomen
lediglich auf einer bestimmten kinematischen Beziehung in ganz be-

stimmter Richtung (Atmung) beruht (S. 632; Tafelfig. 11, 34, 38, 43).

Wenn also im Anschluß an die damalige Auffassung 1905, S. 396

oben und S. 463, 3, Abs. 2, die thoracale Pleura als eine aus kinema-

tischen Anforderungen heraus, als Folge der Beinmechanik veranlaßte

einheitlich feste Platte mit verschmolzenen tergalen und pleuralen An-

teilen gelten muß, so sei hinzugefügt, daß dieser Zustand für das

erste Stadium besonders charakteristisch ist (vgl. ferner Bd. CI, S. 629).

Übrigens reichen die abdominalen Rückenschienen sehr weit seitlich

hinab in ein Niveau, welches dem im Thorax (nach Maßgabe der Muskel-

Ursprungsstellen durch L2 gekennzeichneten) mindestens gleich ist.
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Die Untersuchung aber, ob wir hierin einen primären oder sekun-

dären Zustand zu sehen haben, halte ich für durchaus unzulässig mit

dem Hinweis auf die Begründung durch die Kinematik.

Wichtiger ist es, dadurch festgestellt zu haben, daß eine ausge-

sprochene tergal-pleurale Grenze im Thorax fehlt, daß z. B. die aus-

schließlich im tergalen Bereich auftretende Randfalte des

Tergits im Stadium 1 in keinem Fall etwa eine solche

Grenze ist — als welche sie bisher wohl meist aufgefaßt

wurde. Diese tergale Duplikatur ist demnach als eine

intratergale Faltenbildung aufzufassen, d. h. sie ist inner-

halb des tergalen Seitenbezirkes etwas besonderes.

0. Folgerungen für die morphologische Auffassung des Flügels.

Es bedürfte keiner andern Beweise mehr, um allein schon aus dem
dorsoventralen Charakter der langen seitlichen Flügelmuskeln zu folgern,

daß die tergale Falte, welche topographisch als scheinbare seitliche ter-

gale Grenze im ersten Stadium auftritt, — da sie keine seitlich ter-

gale Grenze sein kann — eine rein tergale Duplikatur ist und nichts

andres als die larvale Anlage des Flügels bedeutet. Denn sie ist eine

kontinuierliche seithche Fortsetzung der medial-tergalen Fläche, welche

jenseits der Duplikatur zum pleuralgelegenen, — mit dem pleuralen

Bezirk zu einer einheitlichen Chitinplatte vereinigten — lateral-tergalen

Bezirk des Metanotum überleitet: Sie tritt zwischen der medialen und

der lateralen DorsoVentralmuskulatur auf und zeigt alle diejenigen

Vorbedingungen, die dem imaginalen Flügel zukommen und welche

dort weiter ausgeführt sind.

Über die Einzelheiten dieser Beziehungen sei an besonderer Stelle

(Bd. CI, S. 623) das Nötige zusammengefaßt, vgl. den Abschnitt über

die Morphologie des Flügels. Aber es sei auch an dieser Stelle gesagt,

daß in Anbetracht der gegenseitig bedingten Beziehungen zwischen

Skelet und Muskulatur und in Anbetracht der Tatsache, daß auch

ohne das Schwergewicht der seitlichen Dorsoventralmuskulatur die

tergale Natur der Flügel jetzt nachweisbar wäre, die Deutung dieser

tergalen Falte als Flügelanlage rückwirkend benutzt werden dürfte,

den dorsoventralen Charakter der langen seitlichen Flügelmuskeln zu

bekräftigen, welche im Stadium 1 eine seitliche Lage zu dieser Falte

besitzen. Im Verfolg unsrer streng logischen Beweisführung aber

wurde vorausgesetzt, daß zuerst die dorsoventrale Natur der seitlichen

langen Flügelmuskeln und erst dann aus ihr die tergale Natur der Flügel

zu folgern sei, ein Beweisgang, welcher 1905 bereits eingehalten war.
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4. Vergleich der dorsoventralen Seitenmuskeln im ersten Stadium

mit denen der Image im einzelnen.

Die in den Muskelansätzen im Imaginalstadium und im Stadium 1

bestehenden Verschiedenheiten sind zwar schon zu vorstehender Be-

weisführung benutzt worden, sie seien hier zusammengestellt:

Im ersten Stadium ist die thoracale Seitenwand unterhalb der

Flügelduplikatur eine einheitliche, gleichmäßig flache Chitinplatte,

während die lateralen Dorsoventralmuskeln in gleicher Zahl und in

gleicher Verteilung entspringen und ansetzen (vgl. S. 634 u. 752 ff.).

Sternal sind die Ansatzverhältnisse denen in der Imago völlig gleich,

tergal sind Verschiedenheiten in zweierlei Richtung vorhanden:

Hinsichtlich der Muskulatur selbst: Die durch Ansatz-

verhältnisse am Skelet nicht unterschiedenen zweiten und vierten,

etwa gleich hoch entspringenden Seitenmuskeln, der ldvm2 und der

hoch ansetzende hintere Teil b des Idvmi, gleichen sich durchaus,

indem Idvmih (62) anscheinend höher hinaufreicht als in der Imago

(absolute Masse sind leider nicht möglich). Abgesehen hiervon ist

der topographische Unterschied gegenüber den Flügelmuskeln Idvml,

la und 3 weniger ausgeprägt, da im Gegensatz zur Imago die Ur-

sprungsstelle des IdvmS dem Idvmdh mehr benachbart ist, als den

Idvml und la.

Hinsichtlich der Ansatzverhältnisse im Skelet tritt in

der Imago eine Ablösung des epimeralen ldvm2 mitsamt seinem Flügel-

gelenkstück ein. Die episternalen Seitenmuskeln dagegen bleiben in

der kontinuierlichen thoracalen Seitenwand selbst angeheftet. Während

aber die episternalen Flügelgelenkmuskeln Idvml, la und 3 auf die be-

wegliche Episternalgelenkplatte durch eine biegsame Stelle mittelbar

Bezug nehmen, ist der Ursprungsort des ausschließhchen Beinmuskels

Idvmd in beiden Stadien der gleiche am starren Skeletbezirk.

Der in der Imago äußerlich einheitliche Idvmi ist im ersten Stadium

zweiteilig (vgl. S. 787). Der Idvmla —• als Teilmuskel des Idvml auf-

zufassen — ist als Flügelmuskel in der Imago erheblich kräftiger aus-

gebildet als im ersten Stadium. Der ldvm3 ist im Stadium 1 gleichfalls

ein Beinmuskel.

Eine besonders erhebliche Zunahme an Stärke erfährt der Flügel-

muskel ldvm2, der im Stadium 1 noch ein wirksamer Beinmuskel

ist, in der Imago aber vorherrschend als Flügelmuskel zu wirken

scheint.
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5. Spezielle Betrachtungen über die im ersten Stadium und in der

Image übereinstimmend gegebene Differenzierungsart der lateralen

Dorsoventralmuskulatur.

Nach Kenntnis des Verhaltens der seitlichen Dorsoventralmusku-

latur im ersten Stadium ist es nötig, noch einmal auf die seinerzeit auf

Grund der Imaginalbefunde angestellten Betrachtungen zurückzu-

kommen, um sie gemäß der nun sicher gestellten und neuen Ergebnisse

zu ergänzen (vgl. 1905, S. 396) und übersichtlich zu machen. Es läßt

sich dabei eine Wiederholung mancher bereits 1905 dargestellter Einzel-

heiten in unsrem neuen Zusammenhang nicht vermeiden, denn es

handelt sich ja um die Zusammenstellung von Tatsachen nicht hin-

sichtlich abgeleiteter Muskeln, sondern hinsichtlich einer neuen Mus-
kelkategorie.

a. Die dorsoventralen Seitenmuskeln an sieh.

1. Art der Verteilung und Bewertung derselben hinsichtlich

der morphologisch-kinematischen Wechselbeziehung.

Es treten sich zw.ei Gruppen innerhalb der Kategorie der dorso-

ventralen Seitenmuskeln gegenüber, welche durch die Pleuralleiste

scharf getrennt sind: Die vordere episternale und die hintere epimerale

(vgl. S. 722 u. 726).

Im episternalen Bezirk

ist die Muskulatur vielfach geteilt nach Maßgabe kinematischer Vor-

gänge, welche sternal mit dem Auftreten des Trochantin (Präcoxal-

platte) und tergal mit den zahlreichen Teilmechanismen im Costalfelde

des Flügels (vgl. 1905, S. 396, 416, 651) auftreten.

Sternal bestehen folgende Sonderungen: Der Trochanteranteil

IdvmS, der Hüftanteil Idvmd und der Trochantinanteil (cp) Idvml.

Das Auftreten dieser drei Muskeln ist ausschließlich auf die Bein-

mechanik zurückzuführen^ was sie aber nicht hindert, daß sie in der

Imago, wenn auch nebensächlich, an der Flügelbewegung beteiligt

sind. Dies gilt — mehr als für den Muskel des Trochantin Idvml —
für den Trochantermuskel IdvmS, welcher bis zu der Imago an Stärke

etwas zunimmt.

Tergal ist hinsichtlich der Bewegung des Flügels der Idvml durch

einen neuen Muskel Jdvmla ersetzt, einen vorwiegenden Flügelmuskel,

welcher als Teilmuskel des ersteren aufzufassen ist, und welcher sich

bis zum Imaginalstadium ganz erheblich verstärkt hat. Seine Eigen-

schaft als Flügelmuskel hindert indes nicht seine Beteiligung an der

Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. C. Bd. 52
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Mechanik 1905, III. Teil, S. 662, B2, d), auch des intratergalen p7nr2

(70), während episternal unter Zurücktreten tergalpleuraler Muskehi

die erheblichen Kraftwirkungen vorwiegend unter Beteiligung langer

Muskeln erzielt werden.

d. Die Anschauung, daß der imaginale ldvm2 {'pmß) gegenüber

dem ersten Stadium überhaupt nicht oder nur mit dem geringsten

Teil seiner Fasern noch an der Beinbewegung beteiligt sein kann. Im

übrigen zeigt gerade diese Betrachtung, wie schwierig das Problem

der Deutung und Bewertung der Muskeln ist.

Diese Betrachtung hat uns ohne weiteres auch an dieser Stelle

(vgl. die dvm, S. 746—751) hingewiesen auf

2. die Frage, ob die mit der Beinmechanik verknüpfte

ventrale Differenzierung ausreicht, um auch tergal

differenzierend zu wirken.

Es wurde bereits angedeutet, daß die Zunahme der Stärke

-

Verhältnisse einzelner Muskeln diese nicht als ausschließ-

liche Flügelmuskeln kennzeichnet; denn sowohl der Trochanter-

muskel IdvmS als primärer Beinmuskel, wie auch der Trochantinmuskel

Idvmla als primärer Flugmuskel nahmen zu, während für den

nicht zunehmenden Trochantinmuskel Idvml eine Beteiligung an der

Flügelbewegung nicht abzuweisen war. Sind doch auch schon die

tergalpleuralen Flügelmuskeln in charakteristischer Weise ausgebildet,

ohne daß sie eine Größenzunahme in der Imago erfahren, obwohl sie

anscheinend erst dort \virksam werden. Diese Betrachtung, die Ab-

wägung der funktionellen Bedeutung der Muskeln führt also hierüber

nicht zum Ziele (S. 748 [758]). Die Frage liegt hier genau so, wie hin-

sichtlich der Dorsoventralmuskulatur (vgl, S. 746) : Es sei daher der

Gedankengang nicht noch einmal an dieser Stelle ausführlich wieder-

holt, sondern es sei lediglich festgestellt, daß die bereits im vorigen

Abschnitt vorbereiteten Tatsachen zu gleichen Eroebnissen führen.

Danach ist also zwar nicht zu leugnen, daß die Differenzierung der

Muskeln als eine Folgeerscheinung ausschließlich der Beinmechanik mög-

lich sein kann, daß aber auch hier schließlich die charakteristische

Anordnung, im Zusammenhang mit den in der tergalpleuralen Musku-

latur gegebenen Hinweisen, ausreicht, in der tergalen Differenzierung

noch etwas mehr als eine Folgeerscheinung der sternalen Differenzierung,

nämlich einen speziellen Hinweis auf die Flügelanlage zu sehen. Hin-

sichtlich der dorsoventralen Seitenmuskulatur wird dies durch das

tergal gesonderte Auftreten des Flügelmuskels Idvmla neben dem so
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nahe verwandten, sternal aus mechanischen Gründen wohl kaum

differenzierten Idvml bestätigt. Auch scheint dies der Trochanter-

muskel IdvmS zu beweisen, der in der Imago schon weiter entfernt vom

Idvmih ist als im ersten Stadium, im letzteren aber doch wiederum

weit mehr gesondert auftritt, als der gleiche Muskel im flügellosen

Prothorax (vgl. auch S. 783 u. 789 unten).

b. Vei'gleich der Verteilung der lateralen Dorsoventralmuskulatur

mit jener der sternalpleuralen Muskeln.

Die Beobachtung (vgl. schon 1905, S. 416 und S. 468, ad b), daß

überall da, wo ein sternalpleuraler Muskel ansetzt, auch ein lateraler

Dorsoventralmuskel zu erwarten ist, lieferte einen wichtigen Gesichts-

punkt zur Feststellung des Charakters des Hüftmuskels ldvm4. Da an

jenen Stellen (S. 770, 777) alle Einzelheiten in Betracht gezogen sind,

sei auf jenen Zusammenhang verwiesen. Die besprochenen Tatsachen

zeigen jedenfalls eine klare Durchführung des Grundsatzes, daß

überall da, wo zwei Muskelkategorien primär sich treffen, beide auch

an den dort befindlichen Teilmechanismen teilnehmen, vgl. hierzu

die Tabelle S. 803. Daß von Seiten der sternalpleuralen pmö kein

Trochanteranteil sich mit dem langen Trochantermuskel IdvmS am
Trochanter vereinigt, bleibt zwar in Anbetracht der Beteiligung seitens

der sternalen Muskulatur bm4 auffallend, kann aber dennoch begründet

werden durch die mehr laterale Stellung der pm-5-Gruppe, welche sich

als Hilfsmuskulatur ausschließlich auf den Außenrand der

Hüfte beschränkt, während die sternale Muskulatur vom medialen

Bezirk her außerdem selbst noch auf diesen Außenrand übergreift

und bei ihrer reichlichen Beteiligung eine primäre Bedeutung für die

Beinbewegung zu haben scheint (vgl. 1905, S. 472, Abs.b); sie kann

ferner begründet werden dadurch, daß eigentlich nur die dorsoventrale

Seitenmuskulatur infolge ihrer mehr medialen Stellung mit den medialen

Dorsoventralmuskeln zusammentrifft, und daß sich im Metathorax

beide Kategorien zudem im übrigen getrennt halten. Immerhin zeigt

der Mesothorax, daß eine gemeinsame Beteiligung lateraler und medialer

Dorsoventralmuskeln und sternalpleuraler Seitenmuskeln am Coxo-

sternum möglich ist, aber — unter Ausschluß der sternalen Muskeln hm,

so daß [abgesehen vom IvhnS (126)] ein Zusammentreffen dieser

vier Kategorien an einer speziellen Bewegungsstelle aus-

geschlossen erscheint.
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tergalpleuralen Flügelmuskeln in charakteristischer Weise ausgebildet,

ohne daß sie eine Größenzunahme in der Imago erfahren, obwohl sie

anscheinend erst dort wirksam werden. Diese Betrachtung, die Ab-
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holt, sondern es sei lediglich festgestellt, daß die bereits im vorigen

Abschnitt vorbereiteten Tatsachen zu gleichen Ergebnissen führen.

Danach ist also zwar nicht zu leugnen, daß die Differenzierung der

Muskeln als eine Folgeerscheinung ausschließlich der Beinmechanik mög-

lich sein kann, daß aber auch hier schheßlich die charakteristische

Anordnung, im Zusammenhang mit den in der tergalpleuralen Musku-

latur gegebenen Hinweisen, ausreicht, in der tergalen Differenzierung

noch etwas mehr als eine Folgeerscheinung der sternalen Differenzierung,

nämlich einen speziellen Hinweis auf die Flügelanlage zu sehen. Hin-

sichtlich der dorsoventralen Seitenmuskulatur wird dies durch das

tergal gesonderte Auftreten des Flügelmuskels Idvmla neben dem so
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nahe verwandten, sternal aus mechanischen Gründen wohl kaum

differenzierten Idvml bestätigt. Auch scheint dies der Trochanter-

muskel IdvmS zu beweisen, der in der Imago schon weiter entfernt vom
Idvmdb ist als im ersten Stadium, im letzteren aber doch wiederum

weit mehr gesondert auftritt, als der gleiche Muskel im flügellosen

Prothorax (vgl. auch S. 783 u. 789 unten).

b. Vergleich der Verteilung der lateralen Dorsoventralmuskulatur

mit jener der sternalpleuralen Muskeln.

Die Beobachtung (vgl. schon 1905, S. 416 und S. 468, ad b), daß

überall da, wo ein sternalpleuraler Muskel ansetzt, auch ein lateraler

Dorsoventralmuskel zu erwarten ist, lieferte einen wichtigen Gesichts-

punkt zur Feststellung des Charakters des Hüftmuskels ldvm4. Da an

jenen Stellen (S. 770, 777) alle Einzelheiten in Betracht gezogen sind,

sei auf jenen Zusammenhang verwiesen. Die besprochenen Tatsachen

zeigen jedenfalls eine klare Durchführung des Grundsatzes, daß

überall da, wo zwei Muskelkategorien primär sich treffen, beide auch

an den dort befindlichen Teilmechanismen teilnehmen, vgl. hierzu

die Tabelle S. 803. Daß von Seiten der sternalpleuralen pm5 kein

Trochanteranteil sich mit dem langen Trochantermuskel IdvmS am
Trochanter vereinigt, bleibt zwar in Anbetracht der Beteiligung seitens

der sternalen Muskulatur bm4 auffallend, kann aber dennoch begründet

werden durch die mehr laterale Stellung der pmö-Giuppe, welche sich

als Hilfsmuskulatur ausschließlich auf den Außenrand der

Hüfte beschränkt, während die sternale Muskulatur vom medialen

Bezirk her außerdem selbst noch auf diesen Außenrand übergreift

und bei ihrer reichlichen Beteiligung eine primäre Bedeutung für die

Beinbewegung zu haben scheint (vgl. 1905, S.472, Abs.b); sie kann

ferner begründet werden dadurch, daß eigenthch nur die dorsoventrale

Seitenmuskulatur infolge ihrer mehr medialen Stellung mit den medialen

Dorsoventralmuskeln zusammentrifft, und daß sich im Metathorax

beide Kategorien zudem im übrigen getrennt halten. Immerhin zeigt

der Mesothorax, daß eine gemeinsame Beteiligung lateraler und medialer

Dorsoventralmuskeln und sternalpleuraler Seitenmuskeln am Coxo-

sternum möglich ist, aber — unter Ausschluß der sternalen Muskeln hm,

so daß [abgesehen vom IvlmS (126)] ein Zusammentreffen dieser

vier Kategorien an einer speziellen Bewegungsstelle aus-

geschlossen erscheint.
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c. Vergleich der Verteilung der dorsoventralen Seitenmuskeln mit

jener der medialen Dorsoventralmuskeln.

Die folgende Zusammenstellung soll zeigen, daß die Differenzierungs-

art innerhalb der beiden dorsoventralen Muskelkategorien, die Ver-

teilung der dorsoventralen Seitenmuskeln am lateralen, die der medialen

Dorsoventralmuskeln am medialen Hüftrand, auch ohne daß beide

an gemeinsamen Stellen zusammentreffen, interessante Analogien

bietet, wie sie ja bei der Ähnlichkeit der sternal und tergal vorliegenden

Aufgaben zu erwarten sind (vgl. auch S. 697, ferner S. 744, 780, 787).

1. Die episternale vordere Gruppe der beiden Kategorien.

Von den primären Beinmuskeln treffen sternal die Trochanter-

muskeln dvm5 und IdvmS zusammen, während der dvmß und der ldvm4

als Muskeln des Hüftrandes in gleicher Bedeutung einander gegenüber

stehen, da sie beide mit langer Chitinsehne versehen sind und als Stamm-

muskeln, d. h. als die Grundlage der weiteren Zerlegungen gelten können.

Eine Ähnlichkeit besteht hinsichtlich beider Kategorien einmal darin,

daß dvm5 und dvm6 ferner IdvmS und Idvmi im ersten Stadium durch

besondere Nähe als speziell zusammengehörig sich erweisen, und daß

sowohl der laterale Trochantermuskel IdvmS, als auch der mediale

Trochantermuskel dvm5 sich unter Größenzunahme in der Imago

sekundär an der Flügelbewegung als Hilfsmuskeln beteiligen.

Von den übrigen Muskeln entsprechen der dvml und der Idvmla

{pm2) einander als hauptsächliche Flügelmuskeln, als welche sie (vgl.

die Mechanik, Stufe 2 u. 3, Unterst. 2, S. 659) gleichsinnig wirken.

Während aber der dvml sich direkt vom Stammuskel dvm6 herleitet,

geschieht dies hinsichtlich des Idvmla erst durch die Vermittlung des

Idvml und des Idvmia ; denn der Trochantin gibt Anlaß zur Zerlegung des

Stammuskels am Hüftrand in zwei Teilmuskeln, den Stammuskel Idvmih

und die vorderen Idvml und 4a, wobei es aus kinematischen Gründen

vorteilhafter erscheint, wenn der Flügelmuskel Idvmla nicht am Hüft-

rand selbst, sondern in einem weniger unmittelbar an der Beinbewegung

beteiligten Bezirk, wie er der Trochantin cp ist, entspringt, also wenn

er nicht aus dem ldvm4 selbst, sondern erst aus dem Idvml hervorgeht.

Diese Tendenz wird neben dem mesothoracalen Illdvmll {pml4, 98)

in der Lateralmuskulatur auch hinsichtlich der Dorsoventralmuskulatur

— ganz besonders bei andern Insektengruppen — verwirklicht: Denn

die gesteigerte Flugmechanik führt zu einer Emanzipation der Flügel-

muskeln vom Hüftrande, d. h. sie führt dazu, daß diejenigen dorso-
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ventral verlaufenden Muskeln bei guten Fliegern vorherrschen, welche

nicht am Hüftrande, sondern an dem davorgelegenen coxosternalen

cs^Bezirk angeheftet sind und in solcher Weise ein unabhängiges

punctum fixum aufsuchen (vgl. hierzu IldvmT und IIldvmM).

2. Die epimerale hintere Gruppe der beiden Kategorien.

Während der lange Seitenmuskel ldvm2 {pm6) als epimeraler Muskel

einheitlich bleibt (vgl. aber S. 726), ist die Zerlegung in der medialen

Dorsoventralmuskulatur weiter fortgeschritten und zeigt eine zwei-

teilig auftretende Flügelmuskulatur dvmS + 4 als Abkömmlinge des nur

als Beinmuskel dvm2 wirksamen Muskelstammes, eine Wiederholung

des im episternalen Bezirk hinsichtlich der dvm6 und ldvm4 einerseits

und der dvml und Idvmla anderseits durchgeführten Prinzips.

Tabelle für die episternalen Muskeln (vgl. S. 767).

Primär älteste Muskeln als



804 Friedrich Voss,

ausscheiden, enthält die Kategorie nur noch einen, und zwar einen

episternalen Muskel; derselbe tritt in der Gestalt einer Gruppe von

Teilfasern auf, welche sämtlich — gleich verteilt, wie die dorsoven-

tralen Seitenmuskeln mit Ausnahme eines Trochanteranteils (wie S. 801

bemerkt, S. 780) — auf verschiedene Teilmechanismen der Hüftbe-

wegung Bezug nehmen. Die Zerlegung des Muskels in drei Teilmuskeln

ist in beiden Stadien völlig gleich, jedoch wurde unsre Dar-

stellung des Muskels gegenüber der 1905 gegebenen ergänzt. Seine

Deutung stößt auch bei einem Vergleich mit den abdominalen Mus-

keln auf keine Schwierigkeiten: Wie dort der IIa—IVa Idvnil mit

dem IIa—IVa pm2, beides einheitliche Muskeln, sternal zusammen-

trifft, so ist es auch hier bei dem langen Seitenmuskel Illldvml und

dem kurzen Seitenmuskel Illpmö der Fall. Es stimmt auch ferner

überein, daß die Zerlegung in Teilbündel beide Kategorien in gleicher

Weise betrifft. Man darf daher den abdominalen pm2 und den thora-

calen 2)7716 gemäß einer allgemeinen Homologie für homolog halten.

Den Schlüssel dazu gibt einmal die Erkenntnis von der Verwandtschaft

der morphologischen Grundlage der Thoracal- und Abdominalsegmente,

die schon wiederholt augenfällig war (S. 695, 700f., 740, 741 ff.); so-

dann das Verhalten des ersten Abdominalsegmentes, welches durch

seine infolge der Abhängigkeit von der thoracalen Seitenwand mittel-

bar bedingte, platte, formbeständige, wenn auch noch häutige Flanken-

region und ferner durch seine kinematischen Spezialaufgaben (vgl. die

Parasternalplatte pst als analoger Fall der Beinkinematik) im sternalen

Bereich den thoracalen Gestaltungsverhältnissen angenähert ist: Es

zeigt, daß in diesem Zusammenhange trotz des Fortfalls andrer Flan-

kenmuskeln im Thorax, z. B. des pm3, pm4 und Idvml gerade der 'pm2

als vorderer langer sternalpleuraler Flankenmuskel erhalten bleibt im

Zusammenhange mit den sternal neu auftretenden Aufgaben.

Was aus den übrigen sternalpleuralen Muskeln des Abdomens

geworden ist, sei später im Zusammenhang erwogen.

b. Tergalpleurale Muskeln und c. intratergale Muskeln.

Die beiden Muskelkategorien werden an dieser Stelle noch im Zusammen-
hang behandelt entsprechend der 1905, S. 396, 416, 463, gegebenen Zusammen-
fassung. Im späteren Abschnitt d, Bd. CI, S. 613, werden sie gemäß dem Er-

gebnis der nachfolgenden Ausführungen getrennt gehalten.

Gegenüber der 1905 gegebenen Darstellung des imaginalen Muskel-

bestandes (S. 397 oben) sind bei der Nachuntersuchung der Imago

keine wesentlichen Ergänzungen notwendig geworden. Jedoch wurden
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als Ausnahmeerscheinungen in je einem Falle zwei neue Muskeln, der

intersegmentale Illipmö (72) und der IIl])ml2a (71) gefunden, deren

Bedeutung bereits besprochen ist; S. 732f. bzw. S. 732.

Hinsichtlich des den Muskeln im ersten Stadium zukommenden

typischen Verhaltens im Vergleich mit der Imago fällt neben der

Ungleichheit in den Stärkeverhältnissen die reichliche,

mit der imaginalen übereinstimmende Differenzierung der tergal-

pleuralen Muskulatur auf, trotzdem die Teilmechanismen des

Flügels nicht vorhanden sind und daher auch nicht im gleich-

mäßigen einfachen Chitinskelet zum Ausdruck kommen. Dies ist

um so auffallender, als ein Teil dieser topographisch tergalpleuralen

Muskeln nicht auf eine dem Thorax und dem Abdomen gemeinsame

morphologische Grundlage zurückgeführt werden kann, woraus denn

ihr Auftreten allein unter Begründung durch morphologische Gesetz-

mäßigkeiten, die allen Segmenten gemeinsam sind, verständlich wäre.

Ein Teil der Muskeln erweist sich vielmehr als Neubildungen, die speziell

den flügeltragenden Segmenten zukommen und die in mehr oder weniger

unmittelbarem Zusammenhang mit den Teilmechanismen der Flügel-

bewegung auftreten, überhaupt eigentlich nur aus solcher Beziehung

verständlich sind. Diese Muskeln sind daher eine erhebliche Stütze

dafür, daß schon im ersten Stadium das Auftreten der

Flügelanlage mit tief greifenden Umgestaltungen in der

Muskulatur verbunden ist, und daß speziell auch die charakte-

ristischen Lageverhältnisse der medialen und lateralen Dorsoventral-

muskeln auf die Anlage eines Flügels sich beziehen (vgl, S. 751 u. 800).

Was die Ungleichheit in den Stärkeverhältnissen dieser Musku-

latur im Vergleich der Imago mit dem ersten Stadium angeht, so ist

folgendes zu sagen:

Es fällt auf, daß die doch erst in der Imago als Flügelmuskeln

funktionierenden, topographisch tergalpleuralen Muskeln — auch

wenn sie im ersten Stadium Nebenaufgaben haben — im ersten Sta-

dium nicht etwa schwächer ausgebildet sind, wie es z. B. bei den dor-

soventralen Flügelmuskeln beider Kategorien dvml und 5 (53 u. 55),

Idvmla und IdvmS (60 u. 61) — welche zudem noch eine wichtige Neben-

funktion als Beinmuskeln im ersten Stadium besitzen — der Fall ist,

sondern im Gegenteil teilweise kräftiger sind:

Etwas schwächer im Stadium 1 als in der Imago sind: der

Illpm? und IllpmS (65, 66).

Im 1. Stadium ziemlich kräftig wie in der Imago: der Illpmll

und pml2a (70, 71).
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Kräftiger im Stadium 1 als in der Imago sind der IllpmO

und der IllpmlO (67, 68).

Es muß daraus doch gefolgert werden, daß wenigstens die an

Stärke abnehmenden j^m^ und 10 im Übergangszustande des ersten

Stadiums eine besondere Funktion erfüllen, welche sie in der Imago

nicht besitzen, daß sie also eine Art Funktionswechsel erleiden, während

die Zunahme des Flügelmuskels pm? ganz dem Verhalten zum Zwecke

der Flügelmechanik bereits vorgebildeter, zunächst nur mit allgemeinen

Nebenaufgaben verknüpfter Muskeln, wie es genannte dorsoventrale

Flügelmuskeln sind, entspricht. Welcher Art die besondere mecha-

nische Bedeutung dieser im ersten Stadium viel kräftiger ausgebildeten

»tergalpleuralen« Muskeln unter Mitwirkung der übrigen im Über-

gangszustande des ersten Stadiums ist, kann nicht exakt entschieden

werden. Es müßte untersucht werden, ob diese kräftige Ausbildung

bereits im Normalzustande des ersten Stadiums rückgeschritten ist.

Aber auch ohne dies läßt sich wahrscheinlich machen, daß diese Mus-

keln bei der Ausgestaltung, d. h. bei der äußerhchen Formung der im

ersten Stadium bereits ausgebildeten Flügelfalte durch mechanische

ZugWirkung mitwirken, wenn der Embryo dem Ei entschlüpft.

Die Vorstellung eines solchen Vorganges einer grob-mechanischen

Formgestaltung — man kann sa^en einer etwas rohen Zurechtmachung

—hat etwas befremdendes, sie wird aber gestützt durch Vorgänge, die

besonders im Bezirk der Halshaut auffällig sind (vgl. Bd. CI, S. 645 ff.).

Ob diese »latente« Flügelmuskulatur außerdem noch Aufgaben im ersten

Stadium besitzt, kann nicht sicher gestellt werden. Dies bedürfte ein-

gehender Studien über die Histologie der Chitinhäute: Es sei nur an-

gedeutet, daß das Chitin auf der Unterseite der Flügelfalte, in deren

Übergangsbezirk in die thoracale Seitenwand bis oberhalb der Ansätze

der dorsoventralen seitlichen Beinmuskeln Idvm, dickfaltig und liga-

mentös aussieht. Daher liegt die Wahrscheinlichkeit vor, daß das

Chitin an dieser Stelle veränderungsfähig bzw. dehnbar ist

und dem Wachstum des Tieres entsprechend gedehnt wer-

den kann. Die Funktionsmöglichkeit der Muskeln würde also durch

eine solche zweckentsprechende Elastizität zwischen Chitinbezirken

durchaus verständlich und angebracht erscheinen. Wie schon erwähnt,

zeigt sich ein Unterschied der an oder in Beziehung zu derartig elasti-

schen Ansatzstellen entspringenden tergalpleuralen Muskeln gegenüber

den seitlichen Dorsoventralmuskeln, welche an fester Chitinplatte ent-

springen.

c. Intratergale Muskeln: Auf den Versuch einer mor-
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phologischen Deutung der Muskeln wurde 1905 (vgl. S. 390 und

391, ferner S. 397) verzichtet. Unter Verzicht auf spezielle Vergleiche

genügte damals die Feststellung, daß die Kategorie tergalpleuraler

Muskeln als solche im Thorax und im Abdomen in ähnlicher Weise

wiederkehrt. Denn Regionen mit großen, tief greifenden kinemati-

schen Unterschieden im speziellen homologisieren zu wollen, schien

unstatthaft.

Die neuen tiGesichtspunkte geben aber die Möglichkeit, der Frage

noch einmal näher zu treten. Dabei beruht das Schwergewicht der

Beurteilung auf der Erkenntnis, daß in der Imago Anteile der tergalen

Region tief seitlich in die thoracale Seitenwand hinabreichen (vgl.

S. 791 ff.), und es entsteht die Frage, ob und welche der thoracalen, topo-

graphisch » tergalpleuralen « Muskeln mit denen im Abdomen verglichen

werden dürfen. Hiernach beurteilt ergeben sich zwei verschieden

charakterisierte Gruppen topographisch »tergalpleuraler« Muskeln.

1) Die eine Gruppe umfaßt die Muskeln fm? (65) und junS (66).

Diese Muskeln zeichnen sich dadurch aus , daß sie mit ihrem sternalen

Ende tief an der thoracalen Seitenwand herabsteigen und sich dort

der sternalpleuralen Region bzw. den tergalen Ursprungsstellen sternal-

pleuraler Muskeln nähern. Am tergalen Ende treffen sie hin-

gegen mit dem oberen Ende der lateralen Dorsoventral-

muskeln Idvin zusammen. Sie halten dadurch eine Regel ein, welche

für die abdominalen tergalpleuralen Muskeln zutrifft. Sucht man
nun in berechtigter Weise die im Abdomen vorliegenden Grundlagen

der Verteilung tergalpleuraler Muskeln auf den Thorax zu übertragen,

so darf man in dem hinteren, dem ldvm2 (63) zugewiesenen epimeralen

Bezirke des Segmentes zwei tergalpleurale Muskeln auch im Thorax

erwarten, einen intersegmentalen ipmS (72) und einen 'jmi4.

Was den intersegmentalen tergalpleuralen Muskel angeht, so wurde

er im ersten Abdominalsegment la ipmö (41) nachgewiesen, auch trat

er in einem Ausnahmefall IIIipm5 (72) ganz charakteristisch im Meta-

thorax auf, wobei er in der Nähe des Ursprungs des Illfm? (65) ent-

sprang. Es liegt nahe, den unweit des II'pm7 (101) und am Hinterende

des IIdlm3+4 (84,85) ansetzenden Muskel IllpmS {66) als inter-

segmentalen Muskel aufzufassen und ihn mit dem la und IIIipm5

zu vergleichen; doch geschieht dies mit allergrößter Zurückhaltung.

Bestimmter darf man einen engeren Vergleich zwischen dem
III'pm7 (65) und dem IIa—IVa fmi (12, 28) ziehen. Im abdominalen

la ipm5 (41) trat ein Muskel des ersten Abdominalsegmentes auf, dessen

eigentümlich verändertes Verhalten durch die in dem Seitenbezirk der
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Flankenhallt hinaufreichende PaJasternalplatte pst verständlich schien,

indem, unter Fortfall eines la jjmS und eines IIa pml, die einheitliche

la «2?m5-Muskelmasse den ipmö sowohl, als auch den pm4 enthält. Denn
die Gabelung des IIa ipmö und des IIa pm4, z. B. in seinem Zusammen-

treffen mit dem Illapml bzw. IlapmS (hierbei ist das Schema //, Fig. 38

einzusehen), steht mit dem Vorhandensein einer intersegmentalen Be-

wegungsfalte, der trennenden Segmentgrenze in Beziehung (vgl. den

Ausnahmefall der Serie Nr. 8, S. 613 u. 687; S. 701). Indem aber die

Parasternalplatte gerade in dieser Intersegmentalf alte ent-

standen ist und auf diese Weise die beiden Segmente in

der Flankenregion kinematisch vereinheitlicht, fällt auch

die Zweiteilung des la ipmö + pmi fort, in einem Bezirk mit rück-

gebildeten kinematischen Erscheinungen, wie er die Flankenhaut des

ersten Abdominalsegmentes ja ist. Anders hingegen im Thorax, wo
kinematische Aufgaben im epimeralen Flügelgelenkbezirk, im Anal-

gelenk (1904, S. 322, 336; 1905 S. 662, B2.) bestehen. Man darf daher

den IIIpm7 (65) mit dem IIa pm4 (28) ohne weiteres in Homologie

setzen, was durch den erwähnten Ausnahmefall, den benachbarten

Ursprung des intersegmentalen III ipm5 mit dem ^JW^^, geradezu be-

stätigt wird. Wir kommen darauf sogleich zurück (S. 813, Abs. 4).

2) Die andre Gruppe umfaßt die tergalpleuralen Muskeln IllpmlO,

11, 12, vom pm9 zunächst abgesehen. Diese kurzen Muskeln fallen

dadurch auf, daß sie am unteren Ende hoch, ja über den oberen Ur-

sprungsstellen der dorsoventralen Seitenmuskeln, in der thoracalen

Seitenwand und am oberen Ende der Pleuralleiste (Pleuralgelenkkopf)

entspringen, in einer Region, die durchaus dem tergalen Seitenbezirk

entspricht. Diese, dem Anscheine nach d.h. topographisch tergal-

pleuralen Muskeln sind im morphologischen Sinne in Wahr-
heit intratergal. Ferner treffen sie am oberen Ende mit dem im

Verhältnis zu den seitlich-dorsalen Längsmuskeln 3+4 m Normalstel-

lung befindlichen, also nicht verschobenen Ilism (86) zusammen, sodaß

auch dadurch ihnen eine Stellung innerhalb der Region der fehlen-

den dorsalen Längsmuskulatur des Lateralbezirks dhnö, d. h. inner-

halb des tergalen Seitenteiles angewiesen ist. Dazu kommt, daß sie

sich in keiner Weise mit den abdominalen tergalpleuralen Muskeln ver-

gleichen lassen, denn sie treten auch in der vorderen episternalen

Region auf, in welcher das Abdomen überhaupt keine tergalpleuralen

Muskeln aufzuweisen hatte. In diesem Zusammenhang darf denn

auch noch einmal auf ihre besonders kräftige Ausbildung im ersten

Stadium hingewiesen werden.
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Diese Muskeln sind daher gegenüber den abdominalen als neu

aufgetretene Elemente anzusehen, deren Herkunft zu erwägen bleibt:

Entweder sind diese topographisch tergalpleuralen Muskeln Neu-

bildungen, welche außerhalb aller Kategorien auftreten und deren

embryonale Entstehung je nach Bedarf möglich sein kann (wie z. B.

Muskeln im zweiten Maxillensegment und im Prothorax, Bd. CI,

S. 501, 517, 538 u. 619, auftreten); oder man hat es mit Abkömm-
lingen der im übrigen untergegangenen lateralen dorsalen dlniS-hängs-

muskulatur zu tun, als deren Kestbestände sie in spezieller Art ver-

wertet wurden. Es würde alsdann die Entstehung der Flügel

auch unter direkter Beteiligung der dorsalen Längsmus-
kulatur denkbar sein.

Wie dem auch sei, der tief greifende Unterschied zweier Arten

von topographisch tergalpleuraler Muskulatur besteht auf jeden Fall

in solcher Weise, daß nur ein Teil auf abdominale Verhältnisse zurück-

führbar ist, während der andre sich denselben nicht fügt. Behält

man aber aus topographischen Gründen die Bezeichnung der letzt-

genannten intratergalen Muskeln als tergalpleurale bei, so müßte man
dem Begriff tergalpleural eine Erweiterung geben und die Ungleich-

heiten in einer solchen tergalpleuralen Muskulatur unter drei Gesichts-

punkte vereinigen:

a. den Zwang einer Kategorie,

b. die Möglichkeit unscharfer, nicht bestimmter Grenzen tergal-

pleuraler Bezirke innerhalb der thoracalen Seitenwand,

c. die nachgewiesene Möglichkeit von Wanderungen der Muskel-

ansatzstellen und Verschiebungen derselben zueinander.

Jedenfalls ist von einer Homologisierung dieser intratergalen

Muskeln mit abdominalen auch im weiteren Sinne abzusehen.

Es will mir daher richtig erscheinen, an einem grund-

sätzlichen Unterschied echter tergalpleuraler und topo-

graphisch tergalpleuraler, d. h. intratergaler Muskeln fest-

zuhalten.

Die Stellung des IllpmO (67) vermittelt in gewisser Weise zwischen

beiden Gegensätzen; doch weist auch er trotz tieferen Hinabreichens

ein intratergales Verhalten auf, dessen Annahme daher zu bevorzugen

ist. Weiteres vgl. Bd. CI, S. 613.

Die Zusammenfassung der gewonnenen Ergebnisse im Ver-

gleich mit der Imago geschieht nach der Kenntnis des Mesothorax

auf S. 472 im CI. Bande dieser Zeitschrift.
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Weitere Folgerungen.

(Bemerkungen über die Metamorphose der Insekten.)

Während also wenige tergalpleurale Muskehi, die ipmd, pm7, viel-

leicht 'pm8 infolge der allen Segmenten gemeinsamen Grundlage auch

im Thorax morphologisch begründet werden können, und auch ohne

Beziehung zur Flügelmechanik ihr Vorhandensein nicht auffallend

zu sein braucht, so liegt dies anders für die erwähnten intratergalen

Muskeln: Ihr vollzähliges Dasein sowohl, wie ihre charakteristische

Anordnung bezeugen mehr noch als die bereits genannten Tatsachen,

daß schon im ersten Stadium von Gryllus domesticus durch

die Muskeldifferenzierung die primären Grundlagen der

Flugmechanik sämtlich gegeben sind, und daß im Verlauf

der Metamorphose weniger der eigentliche Anfang der

Flügelentstehung selbst eintritt, sondern daß lediglich

im Skelet aus einfachen Zuständen heraus, welche bereits

typisch vorhanden sind, eine allmähliche Fortentwick-

lung zu komplizierten Zuständen erfolgt, daß also ledig-

lich eine Vergrößerung der Flügelfläche im Verlaufe der

Metamorphose aus ihrer räumlich geringen Ausdehnung stattfindet;

daß ferner die Herausgestaltung der einzelnen Chitinteile als Folge-

erscheinung der bereits gegebenen Muskulatur in mittelbarem oder

unmittelbarem Zusammenhang eintritt. Daraus aber, daß die kom-.

plizierte Flügelmuskulatur schon embryonal völlig angelegt wird, darf

man einmal die Anschauung herleiten, daß der Flügel in seinen wesent-

lichen Elementen nicht erst nachembryonal entsteht. Sodann darf

daraus gefolgert werden, es liege im Wesen der Metamorphose
der Grille, als eines Vertreters der Epimorphen überhaupt,

begründet, daß eine Neubildung von Muskeln nachembryo-
nal nicht möglich ist, es sei denn durch einfache Teil-

faserbildung aus einem bereits schon vorhandenen Stamm-
muskel heraus. Aber selbst diese ist schon im ersten Stadium von

genannten Verschiebungen (vgl. Bd. CI, S. 626 f.) abgesehen nahezu

beendet, woraus speziell ersehen werden kann, wie tiefgreifend der

Besitz von Flügeln auf die Gestaltungs- und Entwicklungsverhältnisse

der Insekten eingewirkt hat.

Sieht man aber anderseits bei Holometabolen aus der Tatsache,

daß eine Neubildung von Muskeln zu besonderen Zwecken in der Imago

anscheinend nur möglich ist durch die Rückkehr zu histolytischen bzw.

embryonalartigen, histogenetischen Zuständen im Puppenstadium,
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und sieht man diese histogenetischen Vorgänge bei den verschiedenen

Insektengruppen innerhalb des Puppenstadiums sich mehr oder weniger

vollständio; und tieforeifend vollziehen — indem sich diese Vorgänsre

oft nur auf geringe Teile des Tieres beschränken — , so steht nun für

Gryllus domesticus die Frage offen, wie dessen Metamorphose sich zu

jener der Holometabolen verhält, d. h. wie die Metamorphose der

Epimorpha gegenüber der Metamorphose Holometaboler zu beurteilen

ist. In dieser Hinsicht läßt sich einmal feststellen, daß bei Gryllus

zwar Muskeln, welche von grundlegender morphologischer Be-

deutung dnd, in ausgedehntem Maße nachembryonal zu-

grunde gehen^ daß aber anderseits nur wenige unwesentliche Muskeln

völlig neu entstehen (S. 460 unter 1). Sodann liegt die Vermutung

nahe, es möchten die Larven Epimorpher einen Hemmungszustand

bezüglich imaginaler Organe ohne jene tiefgreifenden inneren Umge-

staltungen vorführen, welche man anders im Hemmungszustande bei

larvalen Holometabolen mit seinen tiefgreifenden speziellen larvalen

Umgestaltungen (Anpassungen) findet; — daß man bei den Epimorpha

also nicht ein allmähliches Fortschreiten in der Entstehung imagi-

naler Organe während der nachembryonalen Metamorphose vor sich

gehen sieht, indem dem aus dem Ei entschlüpften Embryo wesentlich

Neues zugefügt wird, sondern daß aus dem Ei ein in seiner wesent-

lichen Organisationsgrundlage fertiges Tier hervorgeht; — daß im

nachembryonalen Zustand hinsichtlich der Flügel ein äußerer Hem-

mungszustand vorliegt, lediglich eine Zeit des Wachstums und der

Clrößenzunahme, in welcher bei Holometabolen wie bei Epimorphen die

imaginalen Anlagen in verschiedener Weise (innerlich bzw. äußerlich)

latent bleiben, in einer der Biologie des jeweiligen Larvenzustandes

specifisch entsprechenden Form. Für letztere ist das wesentliche Kri-

terium, ob vor dem Imaginalstadium ein Ruhezustand eintritt oder

nicht, ob dort histogenetische Vorgänge vorhanden sind oder nicht.

Die Charakterisierung des ersten Stadiums der Grille hinsichtlich

der Metamorphose als ein Hemmungszustand, sowie die Tatsache, daß

das Stadium 1 gegenüber dem EmbryonalStadium sehr erhebliche

Rückbildungserscheinungen von großer morphologischer Bedeutung

aufweist, stimmen mit den bisherigen Anschauungen für die Epi-

morpha und Hemimetabola nicht überein, da man sich dort eine Neu-

entstehung imaginaler Organe bzw. eine nachembryonale Ausgestaltung

des embryonal CTCgebenen dachte. Statt dessen ist einerseits zwar

die Organisation innerlich hinsichtlich der Muskulatur nahezu fertig

und weiter gediehen, als sie äußerlich erscheint; die progressive



812 Friedrich Voss,

Metamorphose schuf hinsichtlich der Flügel bereits einen besonders

weit vorgeschrittenen Differenzierungszustand. Anderseits trägt die

nachembryonale Organisation des Tieres tiefgreifende Spuren einer

frühzeitigen regressiven Metamorphose hinsichtlich der Muskeldifferen-

zierung. Beide Eigenarten des Stadium 1 sind bei einer Beurteiluns

der Metamorphose streng getrennt zu halten. Unter der bei der Grille

im Übergangszustande des Stadium 1 vorgefundenen regressiven Meta-

morphose muß ein ganz andersartiger Vorgang verstanden werden,

als die Erscheinung der retrograden Metamorphose, welche Gerstäcker

(1866ff.)i u.a. von Coccinen, parasitischen Copepoden und Cirripediern

erwähnt und mit den Worten kennzeichnet: wenn eine »größere Zahl

der Einzelmuskeln den Larvenformen eigen ist, um bei der Altersform

wieder eine beträchtliche Abnahme zu erfahrene«.

Die regressive Metamorphose der Grille vollzieht sich im

Übergang vom Embryo zum Larvenstadium; sie ist embryonal und

in diesem Sinne eine primäre. Das junge Tier tritt mit einer bereits

rückgebildeten Muskulatur von vornherein ins Leben. Von diesem

Zeitpunkte ab, also im nachembryonalen Larvenleben, ist die Meta-

morphose progressiv, und es treten bei der Grille, als dem im erwachsenen

Zustande vollkommenen Vertreter eines primären Insektentypus

keine wesentlichen Änderungen von allgemeiner Bedeutung während

der Metamorphose ein gegenüber den Jugendstadien, auf jeden Fall

keine sekundären Rückbildungserscheinungen typischer Merkmale, auch

solcher nicht, welche die Jugendzustände gegenüber der Imago etwa

in besonderer Weise charakterisierten, zumal auch nicht in den Zahlen-

verhältnissen der Muskeln. Eine regressive Metamorphose mag bei

Coccinen möglicher Weise gleichfalls am Ende des Embryonalstadiums

auftreten.

Die retrograde Metamorphose Gerstäckers bei den ge-

nannten Crustaceen und Coccinen setzt aber als eine sekundäre erst

im nachembryonalen Leben ein. Sie verleiht den erwachsenen Tieren

(Imago) gegenüber den Larven ganz allgemein den Charakter rück-

gebildeter, durch sekundäre Rückbildungserscheinungen infolge Para-

sitismus oder sessiler Lebensweise cänogenetisch stark veränderter Tier-

formen, welche sich von dem in der Larve noch vorhandenen primären

Typus immer mehr entfernen.

Die Andeutungen über die Metamorphose müssen in diesem Zu-

sammenhang vorerst genügen.

1 A. Gerstäcker, in Bronns Klassen und Ordnungen der Ai'thropoden.

Bd. V. Abt. 1. S. 58 unten.
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Vergleich der gesamten Seitenmuskulatur des Thorax mit der im
Abdomen.

(1905. S. 390.)

Nachdem der Unterschied innerhalb der tergalpleuralen Musku-

latur festgestellt worden ist, und demnach ein Teil specifischer Flug-

muskeln aus verschiedenen Kategorien für den Vergleich mit den Ab-

dominalsegmenten nicht in Betracht kommt, läßt sich die gemeinsame

morphologische Grundlage klarer erkennen.

Es ist erlaubt, den Begriff episternal und epimeral vergleichsweise

in übertragenem Sinne vom Thorax auf das Abdomen anzuwenden,

indem dieser Begriff an die vordere und hintere dorsoventrale Seiten-

muskulatur anknüpft.

Im vorderen episternalen Bezirk des Thorax sieht man die

im Abdomen gegebene Verteilung der Seitenmuskeln wiederkehren,

indem eine echte tergalpleurale Muskulatur fehlt, die sternalpleurale

Muskulatur la fm2 (40) durch den ///pmJ-Beinmuskel vertreten ist.

Die starke Inanspruchnahme der dorsoventralen Seitenmuskulatur zu

flugmechanischer Mitwirkung muß gerade auch aus dem Mangel tergal-

pleuraler Muskeln zu verstehen sein im Gegensatz zum epimeralen

Bezirk, wo der lange Seitenmuskel ldvm2 in Anbetracht der Mit-

wirkung des tergalpleuralen fm7 ungeteilt bleibt. Mitbestimmend sind

allerdings hierbei die gegenüber dem epimeralen Bezirk viel kompli-

zierteren Vorgänge der Flügel- und der Beiubewegung.

Im hinteren epimeralen Bezirk sieht man neben dem ein-

heitlichen dorsoventralen Seitenmuskel ldvm2 die abdominalen tergal-

pleuralen Muskeln iym5 und fm4 in den metathoracalen Illifmö und

Illfml charakteristisch wiederkehren. Warum die abdominale hintere

sternalpleurale Muskulatur fmS im Thorax nicht wiederkehrt, ist durch

das erste Abdominalsegment morphologisch begründbar. Zwar scheint

auch ein la pmd im ersten Abdominalsegment zu fehlen, und es müßte

dies gleicherweise dann auch im Thorax der Fall sein, wo ja pm3 ebenso

fehlt, wie im ersten Abdominalsegment. Gegenüber diesem Einwand

liegt der Fall aber so: Die im ersten Abdominalsegment gegebenen

tergalen Kückbildungserscheinungen liegen im Thorax nicht vor: Es

ist wahrscheinlich, daß pm4 im la ipmS potentiell enthalten ist, was

bei der nahen Verwandtschaft beider Muskeln unter Fortfall ihres

kinematischen Trennungsgrundes in der gleichförmigen Flankenhaut

annehmbar ist. Daß hingegen der Fortfall des pmo im Thorax

und ersten Abdominalsegment als ein prinzipieller auf-

Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. C. Bd. 53
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gefaßt werden kann, zeigt die Tatsache seines Fehlens im ersten

Abdominalsegment — einem mit halbstarrer Flankenhaut versehenen

Segment — trotzdem in der Parasternalplatte der Beinbewegung

analoge Idnematische Aufgaben sternal vorliegen, während alle übrigen

Muskelkategorien in einer dem Thorax entsprechenden Weise an der

Parasternalplatte sich beteiligen. Daß im Metathorax die epimerale

Beinmechanik besonders lateral zurücktritt, mag neben dem Auftreten

sternaler Muskulatur am äußeren Hüftrand in Gestalt des bm2 (74) mit-

bestimmend gewesen sein.

Was aus den abdominalen Stigmenmuskeln stm und pstmß im

Thorax geworden sein kann, sei an andrer Stelle erwogen (S. 471, 616,

Bd. CI).

Die sternale Muskalatar.

Die Ausbildung dieser Muskeln im ersten Stadium weicht von der

in der Imago nicht wesentlich ab. Das ursprüngliche Auftreten von

drei Teilbündeln des IIIhn2 (74) in zwei gesonderten Gruppen läßt

sich als primärer Befund nicht recht begründen. An das Verhalten

des Illbml (73) kann die Vorstellung geknüpft werden, daß im ersten

Stadium der unpaare Stammteil der Gabelapophyse noch nicht in dem

späteren Maße entwickelt ist: daß also dadurch auf einen Zustand

verwiesen wird, in welchem die Entstehung der Gabelapophyse als ge-

trennt paarige seitliche Erhebung ihren Anfang nahm, Erhebungen,

die sich später medianwärts trafen in dem Maße, als das laterale Ende

frei wurde.

Es gelten im übrigen die 1905, S. 397, gemachten Angaben. Der

Mangel eines Unterschiedes zwischen dem ersten Stadium und der

Imago bei gleichen mechanischen Bedingungen hinsichtlich der sternalen

Muskulatur aber zeigt die gegenseitige Bedingtheit von Skelet und

Muskulatur.

Hinsichtlich der Darstellung wurde eine Inkonsequenz beseitigt:

Da das Bein nur ein Teilbegriff der sternalen Region mit der ihr eigen-

tümlichen, quer verlaufenden sternalen Muskulatur ist, so kommt in

der topographischen Bezeichnung der Muskeln als Musculi pedales

(vgl. 1905, ö. 360, 515, Anm. 1) ein kinematischer Teilbegriff zum Aus-

druck, was vermieden werden muß. Die Muskeln werden also folgerichtig

bezeichnet als Musculi sternales (vgl. Dürren 1907, S. 459) mit dem

Zusatz »pedales«.

Die Fortsetzung folgt im nächsten Bande CI, S. 445 dieser Zeitschrift.
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Erklärung der Abbildungen,

Verzeichnis der allgemein gültigen Abkürzungen und Bezeichnungen (vgl,

auch 1905).

Chitinskelet und andre Organsysteme außer der
Muskulatur.

al, vordere Tergalgelenkplatte
j

a2, mittlere Tergalgelenkplatte \ im Meso- und Metathorax;

a3, hintere Tergalgelenkplatte I

a, bedeutet am Coxalrand den Vorderwinkel;

a, im Segment der zweiten Maxille, in der Halshaut bedeutet die hintere Kehlplatte;

a, in der Verbindung mit römischen Ziffern ah la, IIa, Illa usw. bedeutet erstes,

zweites, drittes usw. Abdominalsegment;

a, im Abdomen die Intersegmentalfalte zwischen erstem Abdominalsegment und

Metathorax;

ak, Analgelenkkopf 5

ap, Apodem;

h, bi, Mittelgelenkstück des Flügels;

b, eine Falte im vorderen Abdomen;

b bedeutet am Coxalrand den Hinterwinkel;

bo, Borste;

C, Kopf;

c, am Coxalrand = äußerer Seitenwinkel und Hüftgelenk, Coxalgelenk;

c, ani Unterende der Pleuralleiste Ip = Hüftgelenkkopf;

c, in der Halshaut = Nackenplättchen;

c, im Abdomen Seitenfalte im zweiten Abdominalsegment;

Ci u. C2, Analwurzelplatten des Flügelgelenkes;

Cbr, gl, Cerebralganglion, Gehirn;

ch, Chitinplättchen in der Seitenfurche des Abdomens ( = mp 1905)

;

chl, Chitinsehnenplättchen an der Präsegmentallamelle;

chs, chordotonaler Strang;

ck, am unteren Ende der Pleurallamelle = Hüftgelenkkopf ( = c)

;

cp, Trochantin, Präcoxalplatte

;

csi, Coxüsternum;

cjc, Coxa, Hüfte mit a, b, c, d;

cxr, Coxalrand, Hüftrand;

D, Darm;

d, am Coxalrand der Innenwinkel;

d, in der Halshaut eine Nackenplatte;

dk. Kern einer Dotterzelle;

dor, Dotterreste;

doz, Dotterzellen, Vitellophagen

;

dr, Drüsen und deren Gänge;

dtl, der abgeflachte Teil des tergalen paarigen Seitenfeldes j

ed, Entodorsum, endotergale Leiste;

ep, Episterualgelenkplatte;

53*
^
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est, Sternellum, epimerales Sterait; Oes«, Cephalosternellum ; /es^, Prosternellum

;

usw in / und // mit ?<a;

Fa. im Kopfe Faeettenaugen

;

fa, Falte;

fl, Flügel oder die Duplikatur der Flügelanlage;

fla, Flügelanlage;

fk, die verschiedenartigen Gebilde des Fettkörpers;

fkz, große Fettkörperzellen;

frH, freier Hinterrand der Tergite;

früh, freier Hinterrand des Halsschildes;

ggl, Ganglion;

hs, Duplikatur des Halsschildseitenlappen§

;

hy, hyp, Hypodermis;

i, in der Halshaut die vordere Kehlplatte;

isfa, Intersegmentalfalte

;

Km, Kaumagen;

krm, krümelige Elemente;

Li, eine gedachte Linie von morphologischer Bedeutung, welche in der tergalen

Region den eutergalen Bezirk vom pleurotergalen pU trennt und die

Ansatzstelle des Flügels kennzeichnet;

^2» eine gedachte Linie von morphologischer Bedeutung, welche die Grenze der

tergalen Region gegen die pleurale angibt:

Ip, Pleurallamelle und Pleuralleiste;

Is, seitliche Längsfurche in der abdominalen Flankenhaut;

mp (1904), = ch;

ms. Sehne des Mandibularmuskels, des Kaumuskels;

mxl, Segment bzw. Extremität der ersten Maxille;

mx2, Segment bzw. Extremität der zweiten Maxille, auch 221x;

N, n, Elemente des Nervensystems;

ocr, Occipitalring, Hinterhauptsring;

Oen, Oenocjrten;

pl u. p2, vordere und hintere Epimeralgelenkplatten

;

pa, paarige Apophyse, Gabelapophyse;

ph, Phragma; phl, ph2, ph3, Proterophragma, Deutophragma, Tritophragma;

pk, Pleuralgelenkkopf der Pleuralleiste;

pli, Epistemum;

pl2, Epimeron;

pl, Pleuralplatte im Abdomen und in allen Segmenten überhaupt = pleurale

Region, im Tliorax auch = thoracale Seitenwand ohne morphologische

Beziehung;

plf, Pletiralfurche;

plh (auch ph), Flankenhaut;

plt, pleurotergaler Bezirk der tergalen Region;

pst, Parasternum, Parasternalplatte im Abdomen;
B, vR, hR, vorderer bzw. hinterer Nackenraum

;

sb, Analraife des XL Abdominalsegmentes; Cercus, Schwanz »börste«;

sp, intersegmentale Chitinspange zwischen erstem und zweitem Abdominalsegment;

spdr, Speicheldrüsen und deren Gänge;
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sr, Reservoir der Speicheldrüsen;

st, Sternit, Bauchplatte; Ost, Cephalosternum = Kehlhaut, Ist, Prostemum,//sf

und Illst, Meso- und Metasternum;

std, Stigmendeckel;

sti, Stigma;

t, Tergit, Rückenplattc; auch als tergale Region, spezieil als eutergaler Bezirk

derselben ;0<, Cephalonotum = Nackenhaut; It, Pronotum; Ilt und

Illt, Meso- und Metanotum;

auch speziell als unpaares tergales Mittelfeld;

ti, paariges tergales Seitenfeld, insbesondere der gewölbte Teil desselben, vgl. dfi;

t + t^, Scutum;

<2, Präscutum;

ta, Tergalfortsatz der Analgelenkplatte c?2, mit Sporn s im Metathorax;

th, Tergalhebel im Flügelgelenk;

tp, Postscutum;

tr, Tracheen;

tro, Trochanter, Schenkelring;

Ttr, Tentorium;

tv, Präsegmentallamelle;

ua, unpaare Apophyse, im epimeralen Sternit, Stemellum;

US, Unterschlundganglion

;

vd, vas dorsale, Rückengefäß;

O, Segment der zweiten Maxille — der Hinterhauptsbezirk mit Tentorium und

die Halshaut;

/, Prothorax;

//, Mesothorax;

///, Metathorax;

la, IIa, Illa, IVa usw bezeichnen die Hinterleibssegmente: Erstes Hinter-

leibssegment usw.

Muskulatur.
bm, sternale Beinmuskulatur;

bsmlS, ein unterbrochener Seitenmuskel;

Cm, Transversalmuskeln des Hinterhauptes;

Cp7n, m. capitis, Kopfmuskeln

;

cxm, Hüftmuskeln;

dm, eigne, nicht thoracale Spezialmuskeln des Darmes;

dlm, idlm, dorsale Längsmuskeln;

dvm, mediale Dorsoventralmuskeln

;

edvm, mediale Dorsoventralmuskeln [dvm) im Abdomen, als Muskeln der Em-
bryonalkinematik ;

idlm u. ivlm, doppelt und mehrfach intersegmentale dorsale bzw. ventrale Längs-

muskeln ;

idvm u. ism, intersegmentale mediale Dorsoventralmuskeln, erstere in der Rich-

tung tergal- vorn nach ventral — hinten, letztere in der Richtung sternal—
vorn nach tergal — hinten;

ipm, intersegmentale Flankenmuskeln im Abdomen;

im, thoracaler Muskel zum Darm;
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Idvm, laterale, seitliche Dorsoventralmuskeln = dorsoventrale oder lange Seiten

-

oder Flankenmuskeln;

Uml6, ein unterbrochener Seitenmuskel;

mm, unbestimmte Muskelmassen;

pm, Pleuralmuskeln
: unterbrochene tergaljaleurale und sternalpleurale Seiten

-

oder Flankenmuskeln im Thorax und Abdomen, ferner intratergale Mus-
keln im Thorax;

rm, Transversalmuskeln, Quermuskeln im Abdomen;
srmS, ein sternaler Muskel;

Stirn, kurzer spezieller Stigmenmuskel;

stm, langer sternalpleuraler Flankenmuskel des Stigma;

fim, mesothoracaler Befestigungsmuskel des Darmes;
Tm, TransversalmuskuLxtur des Tentorium;

Ttrm, Kopfmuskulatur des Tentorium;

vdm, Eückengefäßmuskei;

vlm, ivlm, ventrale Längsmuskeln;

zm, Apophysenmuskel (Zwischenmuskel zwischen Apodem ap und Apophyse pa).

Tafel XIX-XXIII.
Fig. 1—21.

F r o n t a 1 s c h n i 1 1 s e r i e Nr. 9 (vgl. S. 613) durch einen frü-
hen n a c h e m b r y o n a 1 e n Ü b e r g a n g s z u s t a n d des S t a

-

d i u m 1.

Die einzelnen Schnitte tragen außer der für die hier getroffene Auswahl
gültigen laufenden Ziffer die Reihenziffer, die sie in der ganzen Serie haben.

Allgemeine Vorbemerkungen.

Schwarz bezeichnet sind alle Chitingebilde, also das äußere und das
innere Skelet; ferner die Tracheen. Die Ausdehnung, zumal die Breite der
schwarzen Konturen, gibt die wahre Dicke des Chitins wieder, oder sie bezieht
sich auf eine schräge Schnittführung, was an betreffender Stelle leicht beurteilt

werden kann. Die Umrisse des festen Chitins sind im Unterschied von den Text-
figuren nicht besonders schematisch verstärkt; sie entsprechen möglichst den
natürlichen Verhältnissen.

Die Tracheen sind nur zum Teil eingezeichnet; die hauptsächlichen Stämme
wurden wiedergegeben, um späteren Arbeiten, die sich auf die Morphologie des
Tracheensystems in seinem Verhältnis zur Muskulatur beziehen müssen, An-
haltspunkte zu geben.

Graue Tönung besitzen alle jene Weichteile, welche nicht musku-
löser Natur sind. Dies gilt besonders für die Hypodermis, das Nervensystem,
den Darm usw.

Die Hypodermis ist schematisch gehalten, ohne Kerne usw. Sie begleitet
alle Chitingebilde (bei den Tracheen wurde sie fortgelassen), und die wechselnde
Breite des grauen Tones deutet die wechselnde Dicke der Hypodermis an.

Das sehr scbematisch gehaltene Nervensystem zeigt den Unterschied zwischen
Fasersubstanz (Punktsubstanz) — punktiert oder gestrichelt — und Ganglien-
masse dunkelgrau getönt.
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Die Darstellung des losen, weitmaschigen Fettkörpers ist nur stellenweise

und willkürlich durchgeführt.

Alle farbigen Elemente der Zeichnung beziehen sich auf die Musku-

latur, und. zwar drücken die Farbenunterschiede den morphologischen Charakter

der Muskeln aus nach Maßgabe von Kategorien. Dies betrifft aber nur die dorso-

ventralen und pleuralen Muskeln. Die orange Farbe indes bezeichnet eine kinema-

tische Eigenschaft.

Hellrot sind die Muskeln folgender Kategorien : dorsale Längsmuskeln

(Um, ventrale Längsmuskeln vbn, sternale Muskeln bin u. a., dorsoventrale Seiten-

muskeln = laterale, seitliche Dorsoventralmuskeln Idvm (vgl. S. 642 u. 696), ferner

Muskeln des Kopfes von nicht dorsoventralem Charakter.

C arminrot bedeutet die Kategorien der unterbrochenen tergalpleuralen

oder stemalpleuralen Muskeln (vgl. S. 642, 699) und der intratergalen Musku-

latur pm, ifm, stm usw.

Gelb bezeichnet die Muskeln der segmentalen oder intersegmentalen me-

dialen, mittleren Dorsoventralmuskulatur dvm, ism, idvm. Mit gelber Farbe

ist auch ein Teil jener nicht näher untersuchten Kopfmuskulatur dargestellt,

deren dorsoventraler Charakter durch den Verlauf des Muskels offenkundig ist;

solche Muskeln verlaufen von der gewölbten Kopfkapsel abwärts an die Mun;l-

gliedmaßen, wie z. B. die Mandibularmuskel.

Mit Orange färbe sind unter Andeutung kinematischer Gesichtspunkte

alle Muskeln dargestellt, welche, gleichviel welcher Kategorie sie angehören, dem
spezielleren Embryonalmechanismus angehören und im Normalzustand des Sta-

dium 1 zugrunde gegangen sind.

Die Ansatzstellen der Muskeln an der Hypodermis bzw. am Chitin sind

vielfach durch besondere Strichelung gekennzeichnet, zumal dort, wo die Be-

tonung dieser oft nicht sogleich ersichtlichen Tatsache besonders wünschenswert

erschien.

Die Bezeichnung der Muskeln wurden im allgemeinen auf die Angabe der

Ziffer beschränkt, unter der Voraussetzung, daß die Muskelkategorien durch die

Farbe und daß sie dort, wo die hellrote Farbe mehrere Kategorien umfaßt, durch

ihre topographische Stellung genügend gekennzeichnet seien. Die Angaben der

rechten und linken Seite ergänzen sich in den meisten Fällen und, sollte dies noch

nicht ausreichen, so möge man auf der vorhergehenden oder nachfolgenden Ab-

bildung nachsehen. Die Zeichnungen sind unter strenger Anlehnung an die

Präparate schematisiert (vgl. S. 607) und entsprechen durchaus den natürlichen

Verhältnissen. Allerdings im letzteren sind die Muskeln stellenweise nicht so

deutlich getrennt. Es wurde vielfach von der Kombination zweier aufeinander-

folgender Schnitte Gebrauch gemacht.

Die Schnittserie kann mit den schematischen Darstellungen I und II der

morphologischen Verhältnisse Fig. 37, 38 unmittelbar verglichen werden; wegen

der orange dargestellten vergänglichen Muskulatur wolle man die schematischen

Darstelkmgen der kinematischen Verhältnisse (Schema III u. IV im folgenden

Bande CI) einsehen.

Die Kopfmuskulatur wurde zum größten Teile dargestellt um späteren

Arbeiten über ähnliche Probleme Anhaltspunkte zu geben.

Die Figuren sind außer Fig. 17a im gleichen Maßstabe llOfach vergrößert.

Fig. 1. (Fünfter Schnitt.) Das Halsschild It dicht unter
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seiner Innenfläche: Obere Ansatzstellen der Muskulatur und Pleural-

lamelle Ip. Den Unterschied dieser Insertionsstellen von denen der Image (Bd. CI,

S. 523 ff.) vergleiche man an Textfig. 4, 1904, S. 295 und 1905, Textfig. 5, S. 424.

Borstenbesatz des Halsschildes. Der im gleichen Schnitt befindliche Teil

des Kopfes ist fortgelassen.

Fig. 2. (Siebenter Schnitt.) Kopf, Nackenraum, Prothorax und Flächen-

schnitt im mesothoracalen Tergit. Letzteres ist im vorderen Teil durch den

freien HalsschildhinteiTand frHh überdeckt, dessen seitliche Teile sichtbar sind

(vgl, 1905, Textfig. 9). Die beiden Dorsalfalten ja der Xackenhaut (vgl. Bd. CI,

S. 539). Im vorderen vR und hinteren liR Xackenraum die Spezialmuskulatur der

Nackenblase Odlm Oxy (vgl. Querschnitte 42—49. Bd. CT, 8. 531—545 u. Tafelfig. 25).

Fig. 3. (Zehnter Schnitt.) Der occipitale Transversalmuskel Cm, der

dorsale Längsmuskel Odlm la und die Spezialmuskulatur Odlvi Oxy als Antago-

nisten der abdominalen Dorsoventralmuskeln edvm 1 u. 2 (Fig. 11—21 dieser

Serie u. Taf. XXIV ff., Fig. 22, 26, 29) im vergänglichen (orange) Embrj'onal-

mechanismus.

Die Grenzlinie gr kennzeichnet die seitliche Grenze prothoracaler dorsaler

Längsmuskulatur. Das metathoracale Tergit Illt wird getroffen.

Fig. 4. (Zwölfter Schnitt.) Wie vorher. Ablösimg der prothoracalen

Pleurallamelle Ip vom Tergit; Auftreten unterbrochener Seitenmuskeln. Meta-

tergale Hinterrandsborsten.

Diese und die vorhergehende Figur vergleiche man mit der Imago 1905,

S. 461, Textfig. 9.

Fig. 5. (14. Schnitt.) Wie vorher. Prothoracale dorsale Längs-

muskulatu . Auftreten des oesophagealen Darmes.

Die verschiedenen Modifikationen des Fettkörpers fk. Diese und die fol-

gende Figur vergleiche man mit der Imago 1905, S. 462, Textfig. 10.

Fig. 6. (17. Schnitt.) Die hintere Nackenfalte vereinigt sich mit der Inter-

segmentalfalte isfa. Die weiche Nackenhaut t ist tergaler Natur (vgl. Bd. CI,

S. 564 f., 578). Die voneinander durch im Unterschied vom Abdomen tiefe
Intersegmentalfalten getrennten Abdomin dsegmente zeigen typisch die nach hinten

frei vortretenden Hinterenden als Duplikaturen frHh und jrH.

Das erste Abdominalsegment ist getroffen.

Man beachte von jetzt ab die Drehung der prothoracalen Pleuralleiste Ilp

(vgl. mit 1905, S. 204) und die Umwanderung durch den seitlich dorsoventralen

Trochantermuskel Idvm, 2a. Die Präsegmentallamellen tv im Mesonotum mit

dem eigentümlichen Darmmuskel tim treten auf; im letzteren rechts die intra-

tergale Muskulatur.

Fig. 7. (21. Schnitt.) Im Nackenrcum bezeichnet der dorsale Längs-

muskel Odlm 5b die tergale Region. Der mit lax bezeichnete Muskel ist infolge

der in diesem Objekt an dieser Stelle vorliegenden Regenerate (vgl. S. 614) un-

S3'^mmetrisch und nimmt eine Zwischenstellung zwischen der dorsalen Längs-

muskulatur und der occipitalen Transversalmuskulatur des Tentorium Tm i+ 2

ein. So entspricht er etwas dem letzteren.

Im vorderen Mesonotum bestehen auf diesem Schnitt äußerst

komplizierte Verhältnisse dadurch, daß im seitlichen tergalen Vorderrandsbezirk

die Präsegmentallamelle tv und das obere Ende pk der Pleuralleiste l]) an der

tergalen Fläche zusammentreffen; hier entspringt zugleich die intratergale Dupli-
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katur fl des Flügels, der zuerst vorne frei wird und der thoracalen Seitenwand

dicht angepreßt herabhängt. Die durch die Pleuralleiste l'p gekennzeichnete

thoracale Seitenwand tritt nunmehr immer mehr in Erscheinung. Sie zerfällt

durch die Pleuralleiste in einen vorderen, episternalen fli und einen hinteren,

epimeralen fl.i Bezirk. Im Mesothorax sieht man nur dorsale Längsmuskeln dhn,

intratergale Muskulatur 'pm und mediale Dorsoventralmuskeln dvm (gelb). Das

zweite Abdominaltergit ist getroffen.

Fig. 8. (25. Schnitt.) In der H a 1 s h a u t tritt bereits die vordere

Kehlplatte i auf, welche von der ventralen Seite her stark nach innen eingezogen

ist (vgl. den Muskel Odvm2d im vorhergehenden Schnitt, den Querschnitt Text-

fig. 49, 50, Bd. CI, S. 545 ff. und 1905, S. 443, Textfig. 7). Über lax vgl. vorher.

Im Prothorax ist die Drehung der Pleurallamelle Ip vorgeschritten und ihr

Zusammentreffen mit der prothoracalen Gabelapophyse pa, vermittelt durch den

Muskel zm getroffen (vgl. 1904, Textfig. 4, S. 295). Im Mesothorax tritt

von jetzt ab auch die lateral gelegene dorsoventrale Seitenmuskulatur Idvm (hell-

rot) — zunächst episternal — auf. Noch keine unterbrochene Seitenmuskulatur.

Man verfolgt den Verlauf der Pleuralleiste von dorsal vorn nach ventral hinten.

Das dritte Abdominaltergit ist getroffen.

Fig. 9. (27. Schnitt.) In der Halshaut tritt zum ersten Male ven-

trale Muskulatur Ovlm2 auf. An der Kehlplatte i ist ein Rudiment des von der

rechten Seite von vorn kommenden occipitalen Transversalmuskels des Teu-

torium Tm2 zu bemerken, welcher infolge der S. 614 erwähnten Verletzung

(vgl. auch Erklärung zu Fig. 7) nicht zur Ausbildung kam. Im Mesonotum
ist die Ablösung der Flügellappen weit vorgeschritten ; Episternum pll und Epi-

meron pl2 sind gänzlich bzw. teilweise frei geworden.

Im Metanotum wiederholen sich die vom Mesonotum (vgl. Erklärimg

zu F.g. 7) bekannten Komplikationen im tergalen Vorderrandbezirk mit dem
Freierwerden der Flügellappen. Man unterscheidet deutlich die beginnende

thoracale Seitenwand, gekennzeichnet durch das obere Ende pk (den imaginalen

Pleuralgelenkkopf) der Pleuralleiste Ip.

Diesen und den folgenden Schnitt Fig. 10 vergleiche man mit dem etwa

auf gleicher Höhe befindlichen Schnitt durch den imaginalen Thorax 1905, Text-

fig. 11, S. 464.

Das vierte Abdominaltergit ist getroffen.

Fig. 10. (30. Schnitt.) InderHalshaut Oist der Transversalmuskel

des Tentorium Tml+ 2 infoige mangelhafter Regeneration dieses Bezirkes nur

einseitig entwickelt. Der ihm entsprechende Muskel der Gegenseite müßte ihn

in gleicher Stärke hier kreuzen (vgl. Textfig. 50 u. 51, Bd. CI, S. 547 ff.); seine

Rudimente sind (vgl. auch die vorige Figur) an bzw. neben der linksseitigen Kehl-

platte i und im rechtsseitigen vorderen Halshautbezirk dieser Figur in Tm2+ 2d

zu finden. Ein Dorsoventralmuskel Odvm2d ist rechtsseitig nicht ausgebildet.

Die rechtsseitige vordere Kehiplatte i ist dementsprechend rudi-

mentär entwickelt und stellt sich hier als eine weniger stark chitinisierte tiefe

Falte dar.

Im Prothorax beginnt die Berührung des unteren Endes der Pleurallamelle

Ip mit dem Coxosternum est; an ersterem findet der beständige Teil 5a des ver-

gänglichen dorsalen Längsmuskels OdlmSa + & Ansatz; der erste sternale Bein-

muskel bm4 wird frei.
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Im M e s o t h o r a X sind die Flügellappen beiderseits völlig abgelöst,

wodiircb der pleurotergale Teil der thoracalen Seitenwand mit seinem episternalen

pli und dem epimeralen ph Bezirk äußerlich frei wird. Der Ursprung der seit-

lichen dorsoventralen Muskeln Iclvm unterhalb des Flügels bezeichnet den pleuro-

tergalen Teil, während im M e t a n o t u m der vordere Ursprung des IIIdlm4,

des seitlichen Teilmuskels der medialen dorsalen Längsmuskulatur, und die An-
satzstelle des pmQ noch im Bereich des eutergalen Bezirkes liegen.

Auch im Metathorax tritt jetzt die seitliche Dorsoventralmuskulatur Idvm

auf, während der Flügellappen ß vorn frei wird.

Im Abdomen treten die tergalen Ursprungsstellen der vergänglichen

medialen Dorsoventralmuskulatur edvm (orange) und zugleich die segmental sich

wiederholenden Gruppen von Oenocj'ten auf. Man beachte ihre Homologie mit

der thoracalen medialen Dorsoventralmuskulatur dvm und — im Vergleich mit

dem Metanotum III hier besonders gut zu sehen — das gleiche Verhalten im Ur-

sprung des dorsalen Längsmuskels dlm4 in allen Segmenten.

Diese Figur vergleiche man neben der vorigen mit dem imaginalen Frontal

-

schnitt Textfig. 11, S. 464, 1905. Man kann sich daraus die relativen Größen

-

unterschiede der Dorsoventralmuskulatur unter Zuhilfenahme der kinematischen

Tafel, Bd. CI, Fig. 39, 40, veranschaulichen.

Die im Präparat zerstörten Muskeln Oidvm lu. 2 wurden hier schematisch

ergänzt.

Fig. 11. (34. Schnitt, kombiniert mit einigen Teilen des 33. und 35. Schnittes)

In der Halshaut tritt nach Verschwinden des dorsalen Längsmuskels Odlm 5a

u. h die ventrale , sternale Region , die K e h 1 h a u t st mit der groflfen hinteren

Kehlplatte a (vgl. 1904, Textfig. 4, S. 295 und 1905, Textfig. 7, S. 443), der Ansatz-

stelle für die dorsoventralen Muskeln (gelb), auf. Die ventralen Längsmuskeln

Ovlm 2a u. h kreuzen sich.

Wohl als Folgeerscheinung der Verletzung in der rechtsseitigen Halshaut

(vgl. S. 614 und vorige Figurenerklärungen) tritt vom rechtsseitigen Dorsoventral-

muskel Odvm2c ein Teilbündel zum Odvm2b über; wie denn überhaupt die Ge-

samtheit dieser Muskeln durch ki'äftigere Ausbildung gegenüber dsn entsprechen-

den linksseitigen Muskeln, den fehlenden Odvm2d zu ersetzen scheint.

Auch im Prothorax wird die ventrale Grenze der tergalen Region

durch die Duplikatur des Halsschildseitenlappens hs, der hier bereits frei ab-

gelöst auftritt, gekennzeichnet. Letzterer bedeckt hier die feine episternale fl-i und
epimerale fl^ Flankenhaut.

In dem dem sternellum est angeschlossenen epimeralen Bezirk der Flankenhaut

erscheint das prothoracale Stigma sti. Die mediale und laterale Dorsoventral-

muskulatur dvm (gelb) und Idvm (hellrot) setzt zum Teil bereits am Hüftbezirk

an (vgl. die Chitinsehnen !), während der aus fünf Muskeln Idvm 3 u. 2a, dvm 5 u. 8,

hm 4 bestehende Komplex dorsoventraler und sternaler Trochantermuskeln

enger zusammenrückt.

Man vergleiche hiermit den imaginalen Frontalschnitt 1905, Textfig. 12,

S. 465.

Im M e s o t h o r a X beginnt unterhalb der Grenzlinie Lo (vgl. im Schema II,

Tafel XXVIII, Fig. 38) die eupleurale Region der thoracalen Seitenwand, die echte,

der abdominalen Flankenhaut plh entsprechende Pleura; während im Meta-
thorax die äußere, die Flügel jl umgrenzende Kontur, dem eutergalen Bezirk,
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die thoracale Seitenwand pl-^ u. ph hingegen dem pleurotergalen Bezirk ange-

hört (vgL hierzu den Text auf S. 633, 791 u. Bd. CI, S. 629).

Der topographische Gegensatz zwischen der dorsoventralen Seitenmusku-

latur Idvm (hellrot) und der medialen Dorsoventralmuskulatur dvm (gelb) tritt

im Mesonotum besonders deutlich hervor; zwischen den Ursprungsstellen beider

Kategorien befindet sich der Ansatz des Flügels.

Fig. 12. (38. Schnitt). Im K o p f e tritt die Sehne des großen Mandibular-

muskels immer mehr in Erscheinung; vgl. vorhergehende und folgende Schnitte.

In der Kehlhaut Ost zeigt die hintere Kehlplatte a ihre Anlehnung an das

Coxosternum lest des Prothorax, dessen Hüftbezirk ferner das Auftreten des

Trochantin cp und des vorderen Hüftrandes ex mit der Gelenkpfanne c zur

Anschauung bringt.

Die Flankenhaut zeigt die in der Stigmenmuskulatur, im pm5 und Hml
gering entwickelte unterbrochene Seitenmuskulatur.

Fig. 13. (40. Schnitt mit dem 41. kombiniert.) Im Kopfe tritt das

Tentorium Ttr auf, über welches der ösophageale Darm übergetreten ist; letzterer

zeigt im Kopfe seine besondere Muskulatur. Hinter dem Tentorium liegt im
basalen Teil der zweiten Maxille Mx2 die sternale Maxillenmuskulatur Obm,

das Ober- und das Unterschlundganglion OggL

Der K e h I b e z i r k ist durch eine Querfalte fa in zwei Teile getrennt.

Im Prostemum entwickelt sich hinter dem Coxosternum lest und dem
Trochantin cp immer mehr die Vorderhüfte ex mit ihrer Muskulatur. Vgl. das

Prothoracalganglion Iggl mit den austretenden Nerven.

Vorherrschen sternaler und ventraler längslaufender Muskeln. Die Hüft-

gelenkspfanne c. In der eupleuralen Region der thoracalen Seitenwand im
Mesothorax tritt mit pin5a stemalpleurale unterbrochene Seitenmuskulatur

auf. Im M e t a t h o r a X sind die Flügellappen frei geworden und sind der

durch den Ursprung der dorsoventralen Seitenmuskeln Idvm gekennzeichneten

pleurotergalen Region der thoracalen Seitenwaud dicht aufgelagert.

Im ersten Abdominalsegment la tritt nach Ablösung der

medialen Dorsoventralmuskeln edv7n 1+2 vom Tergit der laterale dorsale Längs-

muskel dlmS im pleurotergalen Bezirk des Tergits in Erscheinung (zwischen L^

und L2 ™ Schema II, Taf. XXVIII, Fig. 38). Dieser Bezirk ist homolog dem eben-

genannten der flügeltragenden Segmente des Thorax, in welchem ein dlm5 fehlt

(vgl. S. 741 ff.). Im Abdomen bezeichnet der vordere Ursprung der dlm4 und die

seitliche Grenze der dorsoventralen edvm-Muskulatur den Bereich des eutergalen

Bezirkes (vgl. Erklärung zur Fig. 10).

Fig. 14. (46. Schnitt, kombiniert mit dem 45.) Die Kopfkapsel —
unter Hinzunahme des vorderen Kehlbezirks mxl — tritt jetzt einheitlich auf.

Das Tentoriiun bildet vorn einen zweiten Querbalken, von dem aus zwei Fort-

sätze nach vorn weitergehen. Die H a 1 s h a u t ist nicht mehr getroffen.

Im Prothorax geht der coxosternale Teil est in den sternalen Vorder-

rand Ist über. Die Hüften sind frei. Man bemerkt in ihnen die fünf Trochan-

terenmuskeln, den sternalen bm4, die dorsoventralen IdvmS, und 2a (hellrot) und

dvm 5 u. 8 (gelb).

Über den eigentümlichen Strang srm8 vgl. Bd. CI, S. 498.

Im prothoracalen Sternellum tritt die unpaare Apophyse ua auf mit der

reichlichen ventralen Längsmuskulatur.
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Im M e s o t h o r a X trifft das lange, von der Pleuralleiste Ip ausgehende

Apodem ap mit der paarigen Gabelapophyse zusammen (vgl. 1904, Textfig. 5,

S. 299); hier entspringen zahlreiche ventrale Längsmuskeln und sternale Bein-

muskeln. Unter basaler Verbreiterung des mit sternalpleuraler Muskulatur pm5
versehenen Episternum fl-^ (vgl. 1905, Textfig. 3, S. 405) wird das Epimeron pl^

immer schmaler.

Das mesothoracale Stigma und der die hintere Grenze des Mesothorax be-

zeichnende Intersegmentalfaltenmuskel ijm treten auf.

Die thoracale Seitenwand des Äletathorax /// links enthält die Grenze

zwischen pleurotergalern Bezirk und eupleuraler Region. (Linie L2.)

In dieser und in der folgenden Figur vergleiche man den Pro- und Meso-

thorax mit der Imago 1905, Fig. 13, S. 466.

Fig. 15. (49. Schnitt.) Im Kopf ist ein Teil der Dorsoventralmuskeln zu der

breiten Mandibularsehne ms zusammengetreten. Vom vorderen Tentorium gehen

zahlreiche Muskeln an die Mundgliedmaßen (siehe schon die vorige Figur), von

dem nunmehr der Basalteil der ersten Maxille mxl hervortritt.

Vom P r o t h o r a X sind Sternit Ist und die beiden Hüftglieder zu sehen.

Im Mesothorax nähert sich der Schnitt den Anheftungsstellen der

Beine, was in der Anordnung der Beinmuskeln zum Ausdruck kommt; auch

treten die Sehnen der Stammuskeln (vgl. S. 744 u. Bd. CI, S. 588 ff.) deutlich her-

vor. Die Pleuralleiste verdickt sich allmählich am unteren Ende zum Hüft-

gelenkkopf ck. Die Stigmenmuskulatur tritt auf.

Im eupleuralen Teil der thoracalen Seitenwand des Metathorax treten

die ersten stemalpleuralen Muskelfasern auf.

Im Abdomen werden die vergänglichen medialen Dorsoventralmuskeln

edvm vom Tergit frei, und im pleurotergalen Bezirk sieht man die laterale dorsale

Längsmuskulatur dlm5. Im ersten Abdominalsegment la ist rechts bereits die

weiche pleurale Flankenhaut flh getroffen, und es zeigt sich, wie hier die Inter-

segmentalfalte isfa verflacht (vgl. mit links).

Der zwischen den Dorsoventralmuskeln befindliche, lockere Fettkörper ist auf

dieser und der vorigen Figur nicht dargestellt.

Fig. 16. (52. Schnitt, ergänzt nach dem 51.)

Im Proste rnum entspringen die Gabelapophysen pa und in den pro-

thoracalen Hüftgliedern bemerkt man, wie die Muskeln in der breiten, zum Tro-

chanter tro führenden Sehne zusammentreten. Im Bereich des Sternellum est und

von ua tritt der vergängliche ventrale Längsmuskel IvlmS des Embryonalmecha-

nismus (Bd. CI, S. 510) auf und setzt an der coxosternalen Platte des Meso-

thorax an, links zugleich mit dem IlpmSd u. e, wobei noch die rechts bereits feh-

lende untere Kante des Episternum pli getroffen ist. Rechts sieht man nun

die links vorbereitete sternale Zerlegung in Coxosternum est, Trochantin cj) und

Hiiftgelenkkopf ck des unteren Endes der Pleuralleiste Ip deutlich ausgeprägt.

Im Metathorax trifft das lange Apodem ap der Pleuralleiste Ip mit

der paarigen Gabelapophyse pa durch den Muskel (zm) verbunden, zusammen

(der metathoracale Idvmia u. h ist links im Präparat zerstört).

Im ersten Abdominalsegment la setzt die mediale Dorso-

ventralmuskulatur an der Parasternalplatte pst an und zeigt, daß der Schnitt

in die ventrale Region gelangt. Von dieser Stelle ab kommt auf den folgenden

Schnitten infolge der nacheinander eintretenden ventralen Insertion der medialen
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Dorsoventralmuskeln und des Auftretens der Ventralplatten nach hinten zu die

Flankenregion als ein gesonderter Streifen auf den Schnitten zur Ablösung; es ist

die wulstartige, ventralwärts vortretende Flankenhaut mit ihren Muskeln, deren

Lagebeziehungen im einzelnen an der Querschnittserie Nr. 8, S. 611 ff., vgl. einen

Teil der Textfig. 1—20, S. 645—675, zu ersehen sind. Zugleich treten die hin-

teren Oenocytengruppen immer mehr auf. Man beachte den chordotonalen

Strang chs.

Fig. 17.(53. Schnitt.)

a. Totalansicht eines Frontalschnittes durch den oberen Teil der

ventralen Hälfte des ganzen Tieres. Der Schnitt trifft das mesothoracale Gan-

glion, verläuft über dem metathoracalen Ganglion und trifft in den hinteren

Abdominalsegmenten die oberen Ansatzstellen der medialen Dorsoventralmusku-

latiu: am Tergit. Es sind sämtliche Segmente, einschließlich der Ansatzstelle

der Cerci bei xa, getroffen. Die Hypodermis ist nicht dargestellt. Die Figur gibt

eine Vorstellung von der Massenentwicklung der auf acht Hinterleibssegmente

in je zwei Paaren verteilten, vergänglichen medialen Dorsoventralmuskulatur des

Embryonalmechanismus. Durch ergänzende Hinzunahme der in den Figuren 2—

5

und in den Fig. 7—10 dieser Serie dargestellten vergänglichen (oi'ange) Muskeln,

welche neben dem IvlmS in vorliegender Figur insgesammt die Embryonalmusku-

latur der vorderen Körperhälfte veranschaulichen, erhält man einen vollständigen

Einblick in den hauptsächlich mit diesen vergänglichen Muskelmassen verknüpften

Befreiungsmechanismus der Embryonalkinematik (vgl. Bd. Gl, S. 639). Der An-

schauung dieser Verhältnisse kommen die Tafelfig. 37—40 und das kinematische

Schema, Bd. CI, Tafelfig. 43, zu Hilfe. Zur Ergänzung der durch die einseitige

Ausbildung des Tentorium-Transversalmuskels unsymmetrischen Anordnung in

dieser Muskulatur vergleiche man Bd. CI, die Textfig. 50, 51, S. 547 f.

Im einzelnen bemerkt man, daß das dorsoventrale Muskelpaar des ersten

Abdominalsegmentes la edvml + 2 ventral einheitlich wird und daß die Muskeln

des Villa Abdominalsegmentes caudalwärts schwächer entwickelt sind.

Im neunten und zehnten Abdominalsegment wurden vergängliche Muskeln

nicht gefunden; dementsprechend wird auch die Reihe der vergänglichen Dorso-

ventralmuskulatur edvm durch einen umfangreichen Haufen von Oenocyten

terminal abgeschlossen. Ein an der Grenze des neunten und zehnten Abdominal-

tergits entspringender Muskel dvm mag nach seinem allgemeinen Verlauf beurteilt,

der Kategorie medialer Dorsoventralmuskulatur (gelb) angehören, vielleicht ist

er ein intersegmentaler Dorsoventralmuskel. Im einzelnen wurde dieser Befund

am Hinterende nicht untersucht.

Die Vergrößerung ist eine 59 fache.

b. Der den übrigen Figuren entsprechende Teil (Thorax und vorderes

Abdomen) der vorigen Totalfigur.

Im Mesothorax geht vom Bauchganglion der Beinnerv ab.

Im Metathorax beachte man den ventralen Längsmuskel III vlm4 + 5,

welcher zur Parasternalplatte fst verläuft; man vergleiche hierzu die überein-

stimmenden Verhältnisse in der Imago an Tafelfigur 35.

Das erste Abd om inalsegment gibt mit der folgenden Figur

einen vollständigen Einblick in die der imaginalen im wesentlichen entsprechende

Muskelverteilung (vgl. Text S. 701). Die weiche Flankenhaut enthält das Stigma

lasti. — In den folgenden Abdominalsegmenten herrschen die Oenocyten vor;
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auch finden sich hier, wie auch sonst steHenweise, eigentümliche große Zellen im

Innern des Darmes!

Im übrigen vgl. die Erklärung der vorigen Fig. 16.

Fig. 18. (55. Schnitt.) Im Metathorax tritt rechts der Vorderrand des

Trochantin cp auf, in dessen Fläche die Muskeln Idvni 1 n. la, pmSb uncl der

IIvlm2b ansetzen. Die zum Trochanter führende Muskulatur, an -nelcher sich

entsprechend der Regel, vgl. S. 770, drei Kategorien beteiligen, tritt zusammen:

IdvmS, dvmS, bm4. Vgl. diese und Fig. 20 mit dem imaginalen Metathorax 1905,

S. 466, Textfigur 13.

Im Abdomen trifft der Schnitt bereits den Außenraum unterhalb der

Parastemalplatte und unterhalb der rechtsseitigen Seitenränder des z\^"eiten und

dritten Abdominalsternits. So kommt der Flankenwulst zur Anschauung, welcher

in diesen Frontal-Schnitten infolge seiner eigentümlichen herabgebogenen Lage

(vgl. Erklärung Nr. 8 u. 9, S. 611 ff.) annähernd in derselben Weise durch den

Schnitt getroffen wü'd, wie eine normal als Seitenwand der Segmente gelagerten

Flankenregion im Sagittalschnitt ! Im zweiten Abdominalsegment sieht man die

der medialen Dorsoventralmuskulatur edvm entsprechende zweipaarige Aus-

bildung der seitlichen Dorsoventralmuskulatur Idvm (rot), welche in den oberen

Ansätzen durch den dorsalen Längsmuskel dbnS von ersterer geschieden und

mächtig entwickelt ist; vgl. die Imago in Bd. CI, Tafelfig. 35, 36 u. 40.

Fig. 19. (58. Schnitt, etwas kombiniert mit dem 57.). Im Mesosternum

werden die Hüften frei; der mesothoracale srmSl

Der Metathorax zeigt rechts sehr t^'pisch die sternale Gliederung in

Trochantin cp, Hüftrand ex und Hüftgelenkkopf ck der Pleuralleiste Ip. Ansatz

von ldvm4\ Die Längsmuskeln Illilml und IIIvlm2 + 3 vergleiche man mit

dem gleichen Befunde in der Imago (Fig. 35, Innere Ansicht des Abdomen.)

Im Abdomen kommen in der Mitte die sternale Region und beiderseits

daneben getrennt die pleurale Region des Flankenwulstes mit seiner unterbroche-

nen Flankenmuskulatur, — welche lateral-auswärts von der dorsoventralen

Flankenmuskulatur Idrm liegt — zur Anschauung. Die abdominalen Transversal-

muskeln rm\

Fig. 20 (60. Schnitt, kombiniert mit dem 59. und 61.). Im Metathorax
entsprechen die Lagerungsverhältnisse im linken Hüftgebiet denen im rechten

der vorigen Figur. Rechts tritt die Entwicklung der Hinterhüfte selbst stärker

hervor, deren oberer Rand die Gelenkfläche bei c zeigt. Vom nietathoracalen

Ganglion Illggl geht rechts der Beinnerv ab.

Im abdominalen Flankenwulst beachte man die doppelten Tracheen,

die sich zum Stigma vereinigen. In den Sterniten treten die Lagerungsverhält-

nisse der ventralen Längsmuskulatur lim sehr deutlich hervor. Das Glutin ist

in dieser und der folgenden Figur vielfach in Flächenschnitten getroffen.

I'ig. 21. (63. Schnitt, kombiniert mit dem 64.). Vgl. die Erklärung der

vorigen Fig. 20. Die mesothoracalen Hüften sind frei und die meta-

thoracalen treten stärker hervor ; Ansatz des dorsoventralen Muskels dvm2 +3+4.
Man vergleiche in den Hüften beider Segmente die dreifache thoracale Trochanter-

muskulatur und den Querschnitt der Beinnerven. Die Apophysen in beiden

Segmenten nähern sich basalwärts.

In den Abdominalsegmenten treten im Sternit die symmetrischen, median-

paarigen vbnl beiderseits der Ganglien hervor.
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Tafel XXIV.

Figuren 22—25.

Vier typische Querschnitte durch das Abdomen, den Thorax und durch

die Halshaut zur Veranschaulichung des Verteilungsprinzips der Muskulatur,

insbesondere des Verhaltens der dorsoventralen Muskulatur zur dorsalen Längs-

muskulatur und zur Unterscheidung der medialen Dorsoventralmuskulatur {dvm

gelb, edvm orange im Abdomen) von der lateralen Dorsoventralmuskulatur (dorso-

ventralen Seitenmuskulatur Idvm) in den verschiedenen Segmenten. Die dar-

gestellten Schnitte entstammen den Schnittserien Nr. 7 und Nr. 8 (vgl. S. 611 i f.)

und sind aus der Serie der Textfiguren ausgewählt; die bei den betreffenden Text-

figuren gegebenen Erläuterungen beziehen sich auch auf die nachfolgenden Ab-

bildungen. Die Schematisierung der dargestellten Figuren ist in enger Anlehnung

an die natürlichen Verhältnisse in ähnlicher Weise geschehen, wie bei den Fig. 1—21

der Frontalschnittserie Nr. 9 (S. 606, 613); — in besonders enger Anlehnung

stellenweise in den Fig. 22 und 25 — . Die Querschnitte können daher mit der

Frontalschnittserie unmittelbar verglichen werden; hinsichtlich der Farben-

gebung usw. gelten die dort geraachten Angaben. (S. 818),

Anderseits sind die Tafelfiguren 44—52, Ed. CI, der schematische Ausdi'uck

der nachfolgenden, ja bereits mit andern Schnitten kombinierten Querschnitte

und können gleichfalls unmittelbar miteinander verglichen werden.

Fig. 22. Hinterer Bezirk des zweiten Hinterleibs-
segmentes im frühen nach embryonalen Übergangs-
zustande des Stadium 1. (105. Schnitt der Serie Nr. 8, vgl. die An-

gaben auf S. 611 ff. und die Erläuterungen zur Textfig. 11, S. 665). Der Schnitt

erläutert die abdominale Muskelverteilung überhaupt. Der Darm und das

Ganglion sind durchaus schematisch gehalten. Die Farben der Muskulatur

veranschaulichen die Verteilung der vergänglichen medialen Dorsoventralmusku-

latur Idvm, sowie das Verhalten der langen (dorsoventralen) Idvm und der unter-

brochenen p7n Seitenmuskulatur zur Flankenhaut jjlh.

Vergleiche hierzu auch die Fig. 44, Bd. CT, Taf. XXIX u. S. 672.

Fig. 23. Vorderer Bezirk des tergalen Metathorax
undhintererBezirk des ventralen Mesothorax im späten
nachembryonalen Übergangszustande des Stadium 1.

(73. Schnitt der Serie Nr. 7, kombiniert mit dem 72., vgl. S. 611 und die

Erläuterungen zur gleichen Textfig. 33, S. 719).

Der Schnitt erläutert die in den flügeltragenden Segmenten vorliegende typi-

sche Muskelverteilung, vgl. hierzu Fig. 47, Bd. CI, insbesondere die dorsoventrale,

pleurale und intratergale Muskulatur in ihrem Verhalten zur thoracalen Seiten-

wand und zur Ansatzstelle der Flügelanlage, ferner die Beteiligung dreifacher

thoracaler Muskulatur an der Trochanterbewegung (bei tro).

Fig. 24. Mittlerer Bezirk des Prothorax im späten
Übergangszustande des Stadium 1.

(37. Schnitt der Serie Nr. 7, vgl. die Angaben auf S. 611 und die Erläuterun-

gen zur gleichen Textfig. 39, Bd. CI, S. 485).

Der Schnitt erläutert die für den Prothorax typische Muskelverteilung

überhaupt, vgl. auch Fig. 49 u. 50, Ed. CI, Taf. XXIX u. S. 674 insbesondere das

aus dem Mangel einer Flügelduplikatur folgende Zusammentreffen medialer (gelb
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dvm) und lateraler (hellrot Idvm) Dorsoventralmuskiilatur, ferner die Einschrän-

kung unterbrochener Seitenmuskulatur und der intratergalen Muskulatur infolge

der reduzierten Flankenhaut bzw. infolge des breiten Ursprungsbereiches der

dorsoventralen Seitenmuskeln bei Fortfall der Flugfunktion.

Fig. 25. Hinterer Halsli autbezirk im späten Über-
gangszustande des Stadium 1.

(18. Schnitt der Serie Nr. 7, vgl. auch die Angaben auf S. 611 und die Er-

läuterungen zur Textfig. 44, Ed. CT, S. 535).

Der Schnitt erläutert das Prinzip der Muskelverteilung in der Halshaut,

vgl. hierzu auch Bd. CI die Tafelfig. 51 u. 52 u. S. 674 dort. Insbesondere ist das

Vorherrschen der vergänglichen (orange) dorsalen Längsmuskulatur des Embryo-

nalmechanismus zu beachten, ferner die reiche Differenzierung der medialen Dorso-

ventralmuskulatur (vgl. Bd. CI, S. 569, 601, 634) dvm, ismu. idvm unter Fortfall

der dorsoventralen und unterbrochenen Seitenmuskulatur bei reduzierter pleuraler

Region. Es fällt der Unterschied zwischen den mächtigen Fibrillenbündeln der

vergänglichen dorsalen Längsmuskulatur (orange) gegenüber den im Querschnitt

kleinen Muskelfasern der bleibenden (rot) auf.

Die Fasern des vergänglichen Teilmuskels Odlmla sind hier schematisch

(orange) gehalten, obwohl sie hier, ohne genau unterschieden werden zu können,

bereits in der Gesamtmasse der Muskulatur aufgegangen sind.

Tafel XXV u. XXVI.

Figuren 26—33.

Photographische Wiedergabe von acht Querschnitten aus der Serie der

Textfiguren zur Darstellung der in den Textfiguren befolgten Art der Schemati-

sierung und zur Veranschaulichung einzelner, nicht näher untersuchter histo-

logischer Verhältnisse, besonders der Degenerationsvorgänge der vergänglichen

Muskulatur im Abdomen; ferner zur Veranschaulichung der Oenocyten, des

Darminhaltes und der Histologie der Darmwandung. Über die Vergrößerung

der Textfiguren vgl. auf S. 607. NB. Die Schärfe der Reproduktion steht der

Bildschärfe im Originale nach.

Fig. 26. Hinterer Bezirk des dritten Hinterleibsseg-
mentes im frühen nach embryonalen Übergangszu-
Stande d e s S t a d i u m 1. (120. Schnitt, Serie Nr. 8.) Vgl. die Erläu-

terungen zur Textfig. 1, S. 645.

Der Schnitt veranschaulicht die Querstreifung der stark kontrahierten

medialen Dorsoventralmuskulatur und den aus Dotterresten bestehenden Inhalt

des Darmes. Die Darmwand besteht zum Teil aus hohem cylindrischen Epithel.

Neben dem Stammteil des Körpers die Querschnitte durch die Hinteischenkel.

Fig. 27. Vorderer Bezirk des dritten Hinterleibsseg-
mentes im Normalzustand des Stadiums 1 (linke Seite im

143. Schnitt der Serie Nr. 5) vgl. die Erläuterung zur Textfig. 7 auf S. 657.

Die lateralen und ventralen Haufen von Oenocyten. Die Wand des mit

aufgenommener geformter Nahrung angefüllten Darmes besteht aus flachem

Epithel. Beiderseits die Querschnitte der Hinterschenkel.

Fig. 28. Interseg mentaler Bezirk des zweiten zum
dritten Hinterleibs segment im frühen nachembryo-
nalen Übergangszustande des Stadium 1 (linke Seite im
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109. Schnitt der Serie Nr. 8). Vgl. die Erklärung der zugehörigen Textfig. 9

auf S. 663.

Beiderseits befinden sich Ansammlungen von Oenocyten. Hohes Cylinder-

epithel des von Dotterresten erfüllten Darmes, Beiderseits die Querschnitte

der Hinterschenkel.

Mg. 29. Hinterer Bezirk des zweiten Hinterleibs-
segmentes im frühen nach embryonalen Übergangszu-
stande des Stadium 1. (102. Schnitt der Serie Nr. 8.) Vgl. die Er-

klärung der zugehörigen Textfig. 12 auf S. 667.

Die Figur zeigt den symmetrischen Aufbau des Querschnittes, die Quer-

streifung der zugrunde gehenden dorsoventralen Muskelmassen, ferner den aus

Dotterresten und Vitellophagen bestehenden spärlichen Darminhalt und die

Spalten spa im hohen Cylinderepithel der ventralen Darmwand. Neben dem

Schnitt die Querschnitte der Hinterschenkel.

Fig. 30. Hinterer bis mittlerer Bezirk des 1. Hinter-
leibssegmentes im späten nach embryonalen Über-
gangszustande des Stadium 1. (101. Schnitt der Serie Nr. 7)

Vgl. die Erklärung der Textfig. 22, S. 677, welche den 101. Schnitt darstellt.

Die Figur gibt eine Anschauung von den histologischen Vorgängen bei der

Degeneration der Dorsoventralmuskulatur.

Fig. 31. Hinterer Bezirk des ersten Hinterleibs-
segmentes im Normalzustand des Stadium 1, links

;

(116. Schnitt der Serie Nr. 5). Vgl. die Erläuterungen zur Textfig. 23, S. 679,

welche den 117. Schnitt der Serie darstellt.

Die Figur zeigt den fortgeschrittenen Auflösungszustand der embryonalen

Dorsoventralmuskulatur, insbesondere die krümeligen Elemente, welche auf den

Zerfall der Muskeln und Oenocyten hinweisen. Der Inhalt des Darmes besteht

aus geformter Nahrung. Vgl. hierzu Janet 1907 (Anatom, du corselet et

histolyse des muscles vibrateurs . . . , Textfig. 39, S. 39, Taf. IV, Fig. 84 u. 91.

Adipocytes).

Fig. 32. Interseg mentaler Bezirk zwischen dem ersten

Abdominalsegment und dem Metathorax im frühen
nachembryonalen Übergaiigszustande des Stadium I.

(83. Schnitt der Serie Nr. 8).

Die Abbildung veranschaulicht die Histologie der Muskulatur und des

Darmes usw., vgl. die Erklärung der zugeliörigen Textfig. 28 auf S. 711.

Fig. 33. Hinterer Bezirk des Mesothorax mit ter-

galem Interseg mentalbezirk zum Metathorax im spä-
ten nachembryonalen Übergangszustand des St a diu ml.

(68. Schnitt der Serie Nr. 7); vgl. die Erläuterungen zur Textfig. 36 auf S. 725.

Tafel XXVII.

Fig. 34. Gryllus domesticus, Normalzustand des Stadium 1.

Darstellung der durch die Untersuchung betroffenen Bezirke des Hinterhauptes,

des Thorax und des vorderen Abdomen. (Vgl. hierzu den Embryo 1905, Text-

fig. 8, S. 455 und die Imago 1904, Taf. XV, Fig. 1.) Dieses Tier wurde, nachdem

es gezeichnet, in die Querschnittserie Nr. 5 (vgl. S. 609) zerlegt. Vergrößerung

28fach. Die Höhenlage der tergalen Seitenränder im Prothorax und in den Ab-

Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. C. Bd. 54
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dominalsegmenten gegenüber jener der Flügelduplikatur im Meso- und Meta-

tliorax ist zu beachten.

Fig. 35. Innere Ansicht des vorderen Abdomen der
Imago von Oryllus domesticus. Die Muskuhxtur der im gedehnten
Zustande befindUchen Flankenhaut, des seitUchen Tergits, sowie des seit-

lichen Sternits in den drei vorderen Abdominalsegmenten, la—IVa, einschließ-

lich der unmittelbar anschlieCenden intersegmentalen Muskeln des Metathorax.

(Vgl. hierzu die Textfig. 1 u. la, der Imago 1905, S. 367 u. 372, ferner das Schema I

zu S. 373, ferner die nachfolgende photographische Wiedergabe des Bezirks Fig. 36).

Die Darstellung ist ein Ersatz für die 1905 gegebene Darstellung, in welcher die

feinen vorderen seitlichen Dorsoventralmuskeln Idvml übersehen wurden (vgl.

S. 651 ff., 696). Da es glückte, nach Entfernung des Fettkörpers ein unverletztes

Total-Präparat zu gewinnen, so konnte mit Hilfe des WiNKELschen Projektions-

zeichenapparates (vgl. S. 606) eine völlig naturgetreue Wiedergabe erfolgen. Der

Muskel IVa Idvml ist im Original, vgl. die photographische Wiedergabe Abbild. 36,

tergal abgerissen und bei »x« nach hinten zurückgebogen. Die Figur enthält die

neuen Muskelbezeichnungen. In der Flankenregion tritt die unterbrochene Flanken-

muskulatur durch die carminrote Tönung hervor im Unterschiede zur seitlichen

Dorsoventralmuskulatur. Der Vergleich mit den Schemata I, III und V der

Taf. XXVII, u. Bd. CI, Tafel XXV, Fig. 37, 39, 40, zeigt den Fortfall der

medialen Dorsoventralmuskulatur im Abdomen und die Vereinheitlichung des

tergalen Muskelbelags der dorsalen Längsmuskulatur; nur im ersten Abdominal

-

tergit blieb mit dem Illism (52) ein Angehöriger der medialen Dorsoventral-

muskulatur in seiner Zwischenstellung zwischen lateraler dlm5 (1905: dlm2) und

medialer dlml—4 (1905: dlml) dorsaler Längsmuskulatur bestehen. Die gelbe

Farbe (bzw. orange) ist also in der Darstellung imaginaler abdominaler Dorso-

ventralmuskulatur nicht verwendbar.

Neben den Chitinplättchen ch (in der Seitenfurche Is) beachte man den

Stigmenschließer stim.

Tafel XXVI.

Fig. 36. Innere Ansicht des vorderen Abdomen der

Imago von Gryllus doviesticus. Die photographische Wiedergabe des in

Fig. 35 gezeichneten Präparates; die Erläuterungen vergleiche dort.

Das Präparat ist nach vorheriger Entfernung des die Muskeln dicht und

allseitig umkleidenden Fettkörpers mit Alauncarmin gefärbt. Die Figur gibt einen

Einblick in das natürliche Verhalten der Muskulatur und einen Begriff von der

Feinheit des 1905 übersehenen vorderen lateralen Dorsoventralmuskels Idvml. Ganz

links ist im vierten Abdominalsegment der Fettkörper nicht entfernt; aus dem

Vergleich beider Partien erhellt die Unmöglichkeit, einen Einblick in die abdomi-

nale Flankenmuskulatur ohne Präparation des Fettkörpers zu gewinnen. Man

beachte den IIIism(52) und einen metathoracalen hm, wahrscheinlich 6m2 (74).

Tafel XXVII und XXVIII, ferner Bd. CI, Tafel XXV—XXVII.
Figuren 37—42.

Innere Ansichten der linken Hälfte des Thorax
und des vorderen Abdomen im Übergangszustande
des Stadium 1 und in der Imago.
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Sechs schematische Darstellungen zur Kenntnis der Thoracalmuskulatur.

[Vgl. die Schemata I u. II der Imago 1905 zu S. 375 bzw. S. 456 (vgl. S. 521)].

Allgemeine Vorbemerkungen.
Die nachfolgenden Schemata I—VI, beziehen sich auf die morphologischen

Verhältnisse innerhalb der Muskulatur im Übergangszustande des Stadiums 1

(vgl. Schema I u. II) und in der Imago (vgl. Schema V u. VI), ferner auf die kine-

matischen Verhältnisse, d. h. auf die Veränderungen innerhalb der Muskulatur,

während der nachembryonalon Metamorphose bei einem Vergleich des Über-

gangszustandes des Stadium 1 mit der Imago (vgl. Schema III u IV)

Der Darstellung smd die im imaginalen Skelet obwaltenden Verhältnisse,

soweit eine allgemeine Übereinstimmung mit denen im Stadium 1 vorliegt, zu-

grunde gelegt. Die Abweichungen, welche sich für das erste Stadium durch

das verschiedenartige Verhalten der Präsegmentallamellen tv gegenüber der

Imago ergeben, konnten nur nach den Querschnittergebnissen beurteilt werden;

die nachfolgende Darstellung der Präsegmentallamellen im Stadium 1 ist dem-

nach durchaus schematisch. Im übrigen lehnen sich die Schemata an die natür-

lichen Verhältnisse etwas enger an, als es bei den für die Imago 1905, besonders

für den Thorax gegebenen schematischen Darstellungen der Fall ist. Insbeson-

dere wurde auf eine den natürlichen Verhältnissen noch mehr entsprechende

Abschätzung der Größenverhältnisse von Muskelansatzflächen gesehen.

Wesentliche Unterschiede, wie z. B. in den beiden Flügelanlagen, in den

Größenverhältnissen der Tergite untereinander je in beiden Stadien, in der Nacken-

haut sind berücksichtigt. Gleichwohl bleibt die Darstellung durchaus schematisch

:

Hinsichtlich der Einzelheiten sind die Beschreibungen selbst einzusehen, besonders

sei hinsichtlich der Skeletteile auf die Übersicht auf S. 630—636 verwiesen.

Die Lagebeziehungen der grau getönten, schwarz umrissenen Skeletteile

sind hier und da gegeneinander verschoben, so z. B. Hüftgelenkkopf ck gegen

Hüftgelenkpfanue c, vgl. das ».« Zeichen; die Gabelapophyse npa gegen das dicht

angelagerte Apodem ap, wodurch der zm stark in die Länge gezogen erscheint.

Das X -Zeichen nahe am Unterende der prothoracalen Pleurallamelle Ilp und

am unteren Vorderende des Pronotum I deutet an, daß diese Stellen sich

in der Natur berühren. Die Muskeln sind durch farbige Linien innerhalb der

grauen Skeletteile dargestellt. Die farbig punktierten Ansatzflächen der Muskeln

geben nur annäherungsweise die Stärkeverhältnisse der Muskelquerschnitte in

ihrem gegenseitigen Verhältnis in einander wieder. Die gegenüber dem Übergangs-

zustande in der Imago eingetretenen Verschiebungen der Muskelansatzflächen

sind nach Möglichkeit berücksichtigt, jedoch bleibt auch hier die Erläuterung

der Einzelseiten durch den beschreibenden Teil notwendig. Auf die unter Nr. 45,

S. 707 ff, beschriebenen Eigentümlichkeiten des metathoracalen medialen ventralen

Längsmuskels Illvlml im Stadium 1 z. B. wurde keine Rücksicht genommen.

Die Längenausdehnung der Muskellinien dagegen entspricht nicht immer

der relativen wirklichen Länge, da die Anordnung des auseinandergelegt ge-

dachten Skeletteile zueinander nicht den natürlichen Verhältnissen entspricht.

Die Kategorienzugehörigkeit der Muskeln ist in den morphologischen Sche-

mata aus der Farbe und aus dem Verlauf der Muskeln zu ersehen, in den kinema-

tischen Schemata durch Vergleich mit den morphologischen. Unter der Voraus-

setzung dieser allgemeinen Anhaltspunkte sind die Muskeln zur Erhöhung der

54*
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Übersichtlichkeit meist nur noch mit ihren Ziffern versehen; im übrigen ver-

gleiche man die Zusammenstellung der einzelnen Kategorien auf S. 690 und Bd. CI,

S. 587 ff.

Für die Bezeichnungsart gelten die allgemein durchgeführten Zeichen

auf S. 639ff. u. 815 ff.

Hinsichtlich der Markierung einzelner Besonderheiten ist der Grundsatz

befolgt, gedachte Linien im Unterschiede zu der Darstellung von Falten (z. B.

in der Flankenregion) als Strich- oder Punktlinien darzustellen.

Von Organsystemen, die nicht zum Bewegungsapparat gehören, sind Darm
und thoracale Ganglien in den allerschematischsten Umrissen angegeben.

Fig. 37. Schema I: Die morphologischen Verhältnisse
innerhalb der Muskulatur der vorderen Abdominal-
segmente im Übergangszustande des Stadium 1.

(Schematische Darstellung der linken Körperseite in der Ansicht von innen.)

Gelbe Linien und Flächen kennzeichnen die medialen Dorsoventral-

muskeln edvm im Abdomen = dvm im Thorax, ferner ism. Alle andern Muskeln

sind rot und zwar bedeutet die

Hellrote Farbe die Kategorien der ventralen und dorsalen Längs-

muskeln vlm, ivhn bzw. dlm, der Transversalmuskeln rm und der seitlichen Dorso-

ventralmuskeln, d. i. der langen Seitenmuskeln Idvm.

Car minrot kennzeichnet in der pleuralen Flankenregion plh die Region

der unterbrochenen — tergalpleiiralen oder sternalpleuralen — Seitentouskeln ftm,

ipmS, stm, 'pstmß und stim.

Das Schema bringt den Gegensatz zwischen medialer edvm und lateraler

DorsoVentralmuskulatur Idvm zum Ausdruck; beide Kategorien sind tergal ge-

trennt durch den im seitlichen, d. h. pleurotergalen Bezirke der tergalen Region

verlaufenden lateralen dorsalen Längsmuskel dlmS; beide sind durch je ein Muskel-

paar einer vorderen und einer hinteren Segmenthälfte vertreten (vgl. S. 694, 696).

In der vorn unter Abhängigkeit von der thoracalen Seitenwand verbreiterten Flan-

kenhaut plh sind von den langen dorsoventralen Seitenmuskeln Idirni die vorderen

und hinteren unterbrochenen Seitenmuskeln zu unterscheiden, von denen die

langen sternalpleuralen unterbrochenen Flankenmuskeln über die Längsfurche Is

der Flankenhaut hinaus aufwärts reichen, während die kurzen sternalpleuralen

unterbrochenen Flankenmuskeln den tergalpleuralen in dieser Furche an kleinen

Chitinplättchen ch {mp) begegnen. Über die Vereinfachungen innerhalb der

Muskulatur im ersten Abdominalsegment, vgl. S. 672 ff., 703.

Strichlinien in der Flankenhaut geben die Segmentgrenzen an; die ganz

ausgezogenen Linien stellen das Faltensystem innerhalb derselben dar, und zwar

entspricht die Faltenlinie a der 1905 in Taf. XV, Fig. 2, vor dem Stigma la, sti und

vor der Parasternali^latte IIa, pst als Segmentgrenze auftretenden Falte; Falten-

linie 6 der ebendort hinter dem Stigma und vor der Parasternalplatte, Falten

-

linie c der vom Vorderrande des zweiten Abdominaltergits an den Hinterrand des

zweiten Abdominalsternits verlaufenden Falte; letztere gibt die pleurale Längs-

furche Is ab.

Fig. 38. Schema IL Die morphologischen Verhältnisse
innerhalb der Muskulatur der T h o r a c a 1 s eg m e n t e und
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im Segment der zweiten Maxille, der Halshaut, im Über-
gan g s z u s t a n d e des Stadium 1.

(Schematische Darstellung der linken Körperseite in der Ansicht von innen.)

Hinsichtlich der Darstellung der Skeletbezirke sei be-

sonders auf die Duplikaturen der Flügel und des Halsschildseitenlappens sowie

auf deren verschiedene Höhenlage hingewiesen. Die in der Imago beobachteten

zarten Schwielenplättchen der Halshaut (vgl. 1904, Textfig. 2, S. 291 und das

Schema II zu S. 456) sind zum Teil auch im Stadium 1 beobachtet worden, vgl.

Textfig. 42—45, Bd CI, S. 531 ff. bei c. Da sie aber nicht näher untersucht wurden,

sind sie im Schema nicht berücksichtigt.

In der Darstellung der Muskulatur gelten hinsichtlich der

Farben und der Bezifferung der Muskeln die Angaben für das Schema I. Es

sind:

gelb: die medialen Dorsoventralmuskeln dvm ( = edvm), ism, idvm.

hellrot: die Kategorien der dorsalen dlm, idlm und ventralen vlm,

ivlm Längsmuskeln, der langen dorsoventralen Seitenmuskeln Idvm, der sternalen

Muskeln hm, zm und sonstigen Muskeln Hrn., im., ferner der Transversalmuskeln Tm,

Cm, rm.;

car minrot: in der Flankenregion bzw. in der thoracalen Seitenwand

die Kategorie der unterbrochenen Seitenmuskeln pm, ipm, stm, ifm, bsm. Um.

Das Schema bringt den zwischen der medialen (gelb) und der lateralen

(hellrot) Dorsoventralmuskulatur primär bestehenden Unterschied zum Ausdruck.

In jenem, dem abdominalen homologen Räume, welcher im Abdominalter-

git vom lateralen dorsalen Längsmuskel dlmü zwischen den beiden Kategorien

der Dorsoventralmuskulatur eingenommen wird, befindet sich in den flügel-

tragenden Segmenten die Duplikatur der Flügelanlage fl; deren Lage entspricht

in den Abdominaltergiten die Linie Li. Die mediale Dorsoventralmuskulatur hält

die mediale Seite, die Innenseite des Flügelansatzes und des Hüftrandes besetzt,

während sich die äußere, die laterale Dorsoventralmuskulatur Idvm an der Außen-

seite beider Bewegungsorgane befindet, zwar tergal, aber unterhalb der Flügel-

duplikatur ansetzt (vgl. S. 696 f., 789. 802).

Der im Abdomen unterhalb der Linie Li befindliche Teil des Tergits bzw.

der entsprechende unterhalb der Flügelanlage befindliche obere Abschnitt der

kräftig chitinisierten thoracalen Seitenwand ist morphologisch tergaler Natur;

er wird als pleurotergaler Bezirk der tergalen Region von dem ter-

galen Ansatzbereich der lateralen Dorsoventralmuskulatur, der tergalpleuralen

unterbrochenen Seitenmuskeln pm eingenommen, sowie im Thorax von der diesem

eigentümlichen neuen Kategorie intratergaler Muskulatur (vgl. S. 806) gänzlich

besetzt gehalten. Die laterale Grenze des pleurotergalen Bezirks, d. h. der ter-

galen Region überhaupt, befindet sich topographisch erkennbar im Seitenrande

der Abdominaltergite und im Thorax entsprechend dem gekennzeichneten Muskel-

ansatzbereich auf etwa gleicher, durch die Linie L2 bestimmter Höhe. Im Pro-

thorax wiederum fällt diese Linie mit dem Ansatz der Duplikatur des Halsschild-

seitenlappens und in der Halshaut oberhalb der Kehlplatten axx.i mit der unteren

Grenze des lateralen dorsalen Längsmuskels Odlm-5a \- b zusammen, welcher dem
abdominalen dlmö homolog ist. Man ersieht hieraus, in welcher Weise Grenzen

morphologischer Natur unbekümmert um die Art der Chitinisierung verlaufen

können (vgl. S. 794). Es kommt auch ein morphologischer Unterschied zum



834 Friedlich Voss, Über den Tliorax von Gryllus domesticus. V.

Ausdruck, welcher darin besteht, daß in den flügeltragenden Segmenten die

Duplikatur der Flügelanlage fl sich zwischen den beiden Kategorien dorsoventral

verlaufender Muskeln befindet, während im Prothorax die Duplikatur des

Halsschildseitenlappens Hs lateralwärts unterhalb der beiden Kategorien liegt,

daß also keine Homologie zwischen Flügel und Halsschildseitenlappen aufge-

stellt werden kann (vgl. Bd. CI, S. 523 ff., 633).

Im Thorax entspricht die unterbrochene tergalpleurale und sternalpleurale

Seitenmuskulatur generell dem Verhalten in der abdominalen Flankenhaut (vgl.

S. 806ff., Bd. CI, S. 610) und ist von der dorsoventralen Muskulatur zu unter-

scheiden.

In der Halshaut, dem vorwiegend für die intersegmentale Funktion be-

deutsamen Segmente, fehlen die Kategorien der Seitenmuskulatur völlig, während

die mediale Dorsoventralmuskulatur in zahlreiche intersegmental wirksame Einzel-

muskeln zerlegt ist (vgl. Bd. CI, S. 575 ff., 634).

In den Teilbezirken der sternalen Hüftregion kommt die Regel von der

gleichwertigen Beteiligung verschiedener Muskelkategorien in gleichen Bewegungs-

bezirken an gleichartigen Bewegungsvorgängen treffend zum Ausdruck (vgl. S. 770).

Hinsichtlich des verschiedenen Verhaltens der Muskulatur zu gleichen,

homologen Skeletgebilden in den verschiedenen Thoracalsegmenten und in der

Halshaut ist ein Vergleich z. B. der Regionen der unpaaren Apophyse ua von In-

teresse: dieselbe entsendet im Prosternellum lest die zahlreichsten Muskeln

Ivlm 1, 2, 3 u. S, den sternalen Beinmuskel bmi; sie empfängt den Ivlm7,

Die paarige Apophyse fa empfängt den OvlmS, 4,xi. 5, sie entsendet
die sternalen Beinmuskeln bm 1, 2, 3, 4, die ventralen Längsmuskeln Ivlm 4, G, 6, 7,

den intersegmentalen Dorsoventralmuskel lism und den Gabelseitenmuskel Zm,

Anmerkung: Der mesothoracale Muskel IIbm2 [vgl. bei &m5. Bd. CI,

S. 457] fehlt im ersten Stadium als besonderer Muskel; seine imaginale Ur-

sprungsstelle an der Gabelapophyse pa ist in vorliegendem Schema angedeutet.

Im Texte bezieht sich die einfache Bezeichnung »Fig.« auf die Tafelfiguren,

während die Textfiguren ;ils solche bezeichnet sind.

Anmerkungen und Nachträge befinden sich am Schluß der Abhandlung im

CI. Bande.

Druck von Breitkoiif & Hiirtel in r«ipz;g.
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