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A. Einleitung: Probleme und Erforschungsgeschichte

Seit etwa 100 Jabren beschiftigen sich Zoologen mit der Erforschung
planktischer Polychaeten-Larven, mit dem Ziel, durch Beschreibungen der
dufleren Form die Artzugehorigkeit einzelner Larven zu bestimmen und ihre
Entwicklung zu klaren. Ihre Beobachtungen stiitzten sich jedoch immer auf
Entwicklungsstadien, die sie dem Plankton entnahmen, so dafl die Richtigkeit
der Beurteilung in vielen Fillen in Frage gestellt werden mufl und eine
liickenlose Gesamtdarstellung der Embryonal- und Larvalentwicklung nicht
erreicht werden konnte. Trotz grofler Verdienste von KLEINENBERG, MILNE,
Herrin, SaLensky, CLAPAREDE, MEYER und anderen, ist unser gegenwartiges
Wissen um die Polychaeten-Entwicklung noch sehr fragmentarisch.

1) Inaugural-Dissertation der Mathematisch-Naturwissenschaftlichen Fakultdt der Uni-
versitdt Hamburg.
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Die Ursache dieses Tatbestandes liegt in den Schwierigkeiten der Auf-
zucht von Polychaeten-Larven vom befruchteten Ei bis zum jungen Wurm.

Erst im Jahre 1932 begann WiLson mit der systematischen Aufzucht ver-
schiedener Polychaeten-Larven. Mit seinen Arbeiten scheint sich auf dem
Gebiet der Polychaeten-Entwicklung ein neuer Weg anzubahnen, obwohl noch
immer die Neigung zu rein morphologischer Beschreibung der einzelnen Ent-
wicklungsstadien bevorzugt besteht. ANpErRson hingegen durchbricht 1959 die
traditionelle Art der Betrachtung und versucht, die Gesamtdarstellung der
Entwicklung geziichteter Scoloplos armiger-Larven zu kliren.

Auch die vorliegende Arbeit geht von der Aufzucht der Larven, vom
befruchteten Ei bis zum bodenreifen Wurm, aus. Abgesehen von einer Be-
schreibung der dufleren Verdnderungen, wie sie im Verlaufe einer vollstindi-
gen Entwicklung zu beobachten sind, wurde besonderes Gewicht auf die kau-
salen Zusammenhédnge zwischen Organbildung, Funktion der Organe, Lebens-
weise und Verhalten der Larven in Abhingigkeit von ihrer Entwicklung
gelegt. Ferner konnte festgestellt werden, wie der Kérper von Lanice segmen-
tiert wird und wie sich die fur das adulte Tier charakteristischen Regionen
durch den Zusammenschluff von Segmenten bilden.

Lanice conchilega (Pallas) wurde aus zwei Griinden als Untersuchungs-
objekt ausgewdhlt. Einmal, weil die erwachsenen Tiere in grofler Zahl und
leicht zugénglich im Watt der Deutschen Bucht vorkommen und zum anderen,
weil ihre Entwicklung nur unvollstindig und mangelhaft bekannt ist.

Wegen der Haufigkeit des Vorkommens wird Lanice oft als ,Regenwurm®
des Watts bezeichnet. Um so verwunderlicher ist, dal man bis heute nichts
tiber die Geschlechtsmerkmale, Geschlechtsprodukte, die gesamte Furchung und
die Entwicklung der Trochophora und Metatrochophora wuflte. Einige dltere
Larven, die bereits eine hyaline Larvenrohre besitzen, sind zwar beschrieben
worden, doch welche Unsicherheit in den Beschreibungen iiber die Lanice-
Larven herrscht, zeigt ein Uberblick {iber die vorhandene Literatur deutlich.

Zum erstenmal erwihnt Craparepe (1863) die Larven der Terebella
conchilega (Synonym fiir Lanice conchilega). Seine Beobachtungen stiitzen sich
auf Material aus der offenen See von St. Vaast la Hougue. Die guten Zeich-
nungen lassen zwar eine Ahnlichkeit mit den Larven von Lanice conchilega
erkennen, tauschen jedoch nicht dariiber hinweg, dafl wegen morphologischer
Verschiedenheiten eine sichere Zuordnung der von CLAPAREDE beschriebenen
Larve zur Art Lanice condhilega nicht moglich ist. Nach CLAPAREDE liegen die
Statocysten der Larven im 4. Korpersegment und sollen mit fortschreitender
Metamorphose riickgebildet werden. Demgegeniiber wird die vorliegende
Arbeit zeigen, dafl die Lage der Statocysten bei den Larven von Lanice con-
chilega eine andere ist und daf es sich bei diesem Organ um kein Larvalorgan
handelt.

1878 beschreibt Giarp aus Wimereux ein postlarvales Lanice-Stadium
als eine neue Gattung, und zwar als Wartelia gonotheca. Er deutet die im
Kopf gelegenen grofilen Zellen als Geschlechtszellen, also als Hoden und
Ovarien. Deshalb halt er diese planktischen Formen fur erwachsene Tiere. Die
Statocysten und die besonders gestalteten Borsten veranlassen ihn, diese neu-
entdeckte Form in eine den Terebelliden entferntere Gattung zu stellen.

Weder Cunninguam und Ramace (1888) noch Norpenskionp (1901)
bringen in ihren Darstellungen Neues ber die Lanice-Larven. Erst 1907 kann
Fauver an Hand von Schnitten Otholithen bei adulten Tieren von Lanice
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conchilega nachweisen und kommt daher zu dem berechtigten Schlufl, dafl die
von GIARD neu eingefithrte Gattung Wartelia gonotheca nichts anderes ist als
die Larve von Lanice conchilega. Auf Grund sorgfiltiger histologischer Unter-
suchungen klidrt ErrincgTon (1908) die Frage nach den im Kopf gelegenen
groflen driisigen Zellen. Craparene hatte sie als Gehirnzellen, Giarp und
NorpenskioLp als Geschlechtszellen bezeichnet. Beide Auffassungen sind nach
Erringron falsch. Nach seiner Ansicht handelt es sich um schleimabsondernde
Drusen, die er Dorsaldriisen nennt. Ste sollen im Verlaufe der Entwicklung
der Reduktion anheimfallen, da sie bei bodenreif gewordenen Stadien nicht
mehr angetroffen werden.

Sowohl McIntosu (1922) als auch Horxer (1922) bringen in ihren Be-
schreibungen nichts Neues iiber die Larven, die sie im Plankton von St.
Andrew und Helder (Holland) gefischt haben.

1925 gibt HerpIN eine sehr schone Zusammenfassung tiber die gesamte
Literatur der Lanice-Larven.

1946 fugt Tuorson einer Ubersichtsbetrachtung noch einige Beobachtun-
gen iiber die aus dem Snekkerslen-Plankton stammenden Lanice-Larven hin-
zu. Die Groflen der von ihm beobachteten Larven im Kattegat schwanken
zwischen 780 w und 2600 w. Die von ithm als jiingste Stadien bezeichneten Lar-
ven sind bereits im Besitz von 5 borstentragenden Segmenten, also ein schon
recht weit entwickeltes Stadium.

Alle bisherigen Arbeiten stiitzen sich lediglich auf die vergleichende Be-
trachtung des Materials, das zu einem bestimmten Zeitpunkt dem Plankton
entnommen wurde. Durch die Unvollstindigkeit der bislang beobachteten Ent-
wicklung fehlte jegliche Beweiskraft, so dafl dadurch der vorliegenden Arbeit
die Aufgabe gestellt war. Nur auf der Basis einer kontinuierlichen Beobach-
tung der gesamten Entwicklung konnen neue Erkenntnisse gewonnen werden.

Die am lebenden Objekt erworbenen Ergebnisse wurden durch histologi-
sche Untersuchungen unterbaut, um ein mdoglichst liickenloses Bild der Ent-
wicklung von Lanice conchilega zu erhalten.

Die Arbeiten wurden auf Anregung von Herrn Dr. E. Ziegelmeier,
Biologische Anstalt Helgoland, List/Sylt, in Angriff genommen. Fiir seine
freundliche Unterstiitzung in allen praktischen Fragen und fiir seine Rat-
schlige wihrend der Experimente am lebenden Objekt in List/Sylt sage ich
meinen herzlichen Dank.

Die Auswertung des fixierten Materials und seine histologische Bear-
beitung fand im Zoologischen Staatsinstitut der Universitit Hamburg statt.
Meinem sehr verehrten Lehrer Herrn Prof. Dr. K. v. Haffner sei ganz beson-
derer Dank fiir seine stets hilfreichen Bemithungen und seinen erfahrenen Rat
bei allen Fragen und Problemen gesagt. Fir die Beschaffung eines Arbeits-
platzes an der Biologischen Anstalt Helgoland in List/Sylt danke ich Herrn
Prof. Dr. K. Kosswig, Direktor des Hamburger Zoologischen Staatsinstitutes,
und darf meiner Freude Ausdruck geben, dafl er den Problemen dieser Arbeit
Aufmerksamkeit entgegengebracht hat.

Nicht zuletzt bedanke ich mich bei den technischen Angestellten des Zoo-
logischen Staatsinstituts, die mir Hilfe leisteten, wo es not tat.
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B. Material und Methoden

Wie in der Finleitung bereits erwdhnt wurde, ist die Ursache unseres
unzureichenden Wissens auf dem Gebiet der Polychaeten-Entwicklung in den
Aufzuchtschwierigkeiten zu suchen.

Wie schwer es ist, die Fille der die Entwicklungsprozesse beeinflussenden
Faktoren in ihrem Zusammenspiel zu erkennen, beweisen viele erfolglose
Versuche verschiedener Autoren. Ziichtungsprobleme treten besonders dann
auf, wenn es sich um sedentire Polychaeten handelt, deren Entwicklungssta-
dien eine kiirzere oder lingere Zeit mehr oder weniger pelagisch leben.

Diese Schwierigkeiten machen es verstindlich, dafl die Entwicklung von
Lanice conchilega bislang ungeklart blieb, obgleich Lanice mit zu den hiufigsten
Sedentaria der Deutschen Bucht gehort.

Wohl kannte man eine vorwiegend im Mai, Juni und Juli massenhaft im
Plankton auftretende Larve, die zweifelsohne Wurmcharakter besafl und sich
in einer hyalinen Rohre purzelbaumartig hin und herbewegte. Die Art der
Bewegung innerhalb der Larvenrohre dhnelte derjenigen der erwachsenen
Lanice condhilega, und so glaubten einige Autoren, dafl es sich um Larven
dieser Terebellide handele. Eine einwandfreie Zuordnung auf Grund dieser
SchluBlfolgerung ist jedoch mnicht zuldssig, zumindest ist die Zugehorigkeit
zwischen freischwimmender Larve und sessilem Adult nicht bewiesen. Nur eine
vollstandige Entwicklung konnte Klarheit bringen.

Die zur Durchfithrung der Entwicklungsuntersuchungen notwendigen
adulten Tiere stammten aus der Wattenzone des Lister Hakens, des Kénigs-
hafens und des Lister Ellenbogens der Insel Sylt. Die ersten natiirlichen Be-
fruchtungsversuche — die kunstliche Befruchtung ergab nur anormale Lar-
ven — fanden im Frithjahr 1960 an der Biologischen Anstalt Helgoland in
List/Sylt statt und wurden im Frithjahr 1961 wiederholt.

Die geschlechtsreifen Wirmer wurden zum Ablaichen paarweise in sog.
Akkuglaser eingesetzt. Diese 50 cm hohen Versuchsbecken, deren Grundflache
20 X 20 cm betrug, wurden zu einer Halfte mit gut gewaschenem Sediment,
zur anderen Hilfte mit filtriertem Seewasser gefullt. Auf einen Durchlauf
bzw. auf eine stindige Erneuerung des Wassers der nebeneinanderstehenden
Aquarien konnte zugunsten einer Sauerstoffdurchliiftung verzichtet werden.
Die Becken wurden in einem ungeheizten Raum aufgestellt. Auf diese Weise
wurden in den Versuchsbecken Temperaturverhiltnisse geschaffen, die den
Auflenbedingungen glichen, da sie auch den Schwankungen der Auflentempe-
ratur unterworfen waren. (Weitere Angaben im Kapitel: Abgabe der Ge-
schlechtsprodukte.) Diese im Labor erzeugten Lebensbedingungen sollten den
Gegebenheiten am natiirlichen Standort méglichst dhnlich sein. Die Befruch-
tung fand in den Akkugldsern statt. Danach wurden die Embryonen aus den
Bedken herauspipettiert, um sie in kleinen runden Glasschilchen weiterzuziich-
ten. Die mit entkeimtem Seewasser angefiillten Schdlchen wurden zum Schutz
gegen Staub mit einer Glasplatte bedeckt. Auch die Temperatur innerhalb der
Kulturschilchen wurde nicht konstant gehalten. Sie unterlag den gleichen
Schwankungen wie diejenige der Zuchtbecken mit den erwachsenen Wiirmern.

Die Schilchen wurden vor direkter Sonneneinstrahlung geschiitzt, um
einen raschen Temperaturanstieg und eine damit verbundene Verminderung
des Sauerstoffs zu vermeiden. Versuche, das Seewasser der Schilchen zu durch-
liften, erwiesen sich als unzweckmaflig, da die Luftblasen auch bei feinster
Verteilung schiadigend auf die jungen Larven wirkten.
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Der Wechsel des Wassers fand einmal, manchmal auch zweimal tiglich
statt.

Das schwierigste Problem innerhalb der Aufzuchtversuche bestand jedoch
in der Beschaffung der richtigen Nahrung fiir die Larven. Vergeblich blieben
alle Bemiithungen, die Larven mit Chlamydomonas, Protococcus oder Prasi-
nocladus am Leben zu erhalten. Sie nahmen die Algen zwar auf, konnten sie
aber nur zum Teil verdauen. Alle Beobachtungen sprachen dafiir, dafl eine
einseitige Pflanzennahrung den Anspriichen der Larven nicht geniigte. Schliefi-
lich gelang die Losung des Problems und damit die Erhaltung der Entwick-
lungsstadien doch noch. Der einfachen Uberlegung folgend, dafl die plank-
tischen Stadien im offenen Seewasser alles finden, was fiir das Wachstum und
den Aufbau des Kérpers notwendig ist, wurden die Larven nicht mehr in ent-
keimtem Seewasser unter Zusatz einer Futteralge gehalten, sondern in un-
gereinigtem, jeweils frisch geschopftem Meerwasser.

Die Zeichnungen der einzelnen Entwicklungsstadien vom befruchteten Ei
bis zum bodenreifen Stadium von Lanice conchilega, wie sie die Tafelabbildun-
gen darstellen, basieren alle auf Beobachtungen am lebenden Objekt. Um die
Larven fiir das Zeichnen in ihrer Beweglichkeit zu behindern, gentigte haufig
ein Tropfen Speichel auf den Objekttrager.

Zum Vergleich und zur Bestitigung der im Labor gewonnenen Ergebnisse
dienten Planktonfange in Bodennihe an der Lister Ablaufbahn mit einem
kleinen Bechernetz, und im freien Wasser am Lister Hafen mit einem Hori-
zontal-Planktonnetz.

Die Fixierung der einzelnen Entwicklungsstadien erfolgte in Bouin und
Susa. Zur Herstellung von Schnitten wurden die Larven unter vorheriger An-
firbung mit Eosin iber Methylbenzoat in Paraffin eingebettet. Das Anfarben
der Larven bewihrte sich insofern, als die Objekte spiter im Paraffinblock
besser zu finden waren. Die Schnittdicke betrug meist 7 p. Abgesehen von den
Totalpriparaten, die mit Alaunkarmin und Boraxkarmin gefirbt wurden,
wurden die Schnitte mit Azan gefirbt.

Die Untersuchungen an den Spermien wurden mit Carminessigsdure und
Orceinmilchsdure durchgefiithrt und ergaben gute Ergebnisse.

C. Die systematische Stellung und Morphologie von Lanice
conchilega (Pallas), ihr Vorkommen, ihre Verbreitung und
Lebensweise in Anpassung an die Umwelt

Lanice conchilega gehort als sedentirer Polychaet zur Unterordnung der
Terebellomorpha und innerhalb dieser zur Familie der Terebellidae.

Am Kérper lassen sich deutlich zwei Regionen unterscheiden, der mit
dorsalen Haarborstenbiischeln und ventralen hakentragenden Wiilsten ge-
kennzeichnete, 17 Segmente umfassende Thorax und das Abdomen, dem die
Haarborsten fehlen und deren Hakenwiilste durch flossenférmig umgestaltete
Hakenborsten ersetzt sind.

Das schildférmige Prostomium (Kopflappen) trdgt zahlreiche nicht in den
Mund einziehbare Tentakeln. Es wird iiberragt von einer beweglichen, kapu-
zenférmigen Oberlippe, deren Bedeutung sowohl bei der Nahrungsaufnahme
als auch beim Umgreifen und Verbauen von Sedimentmaterial wichtig ist. Die
Annahme, die Oberlippe gehore zum Prostomium, wie sie von HEMPELMANN
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(1984, S. [7] 196) und ZieceLMEIER (1952, S. 108) vertreten wird, kann wie
die vorliegende Arbeit zeigen wird, in Zukunft nicht mehr aufrechterhalten
werden. Auch bleibt es problematisch, ob die Unterlippe als Verschmelzungs-
produkt von Metastomium und 1. Kérpersegment zum sog. Buccalsegment =
Peristomium angesehen werden kann. Das Prostomium ist von einer Anzahl
lichtperzipierender Pigmentzellen bedeckt, die als primitive Lichtsinnesorgane
angesprochen werden konnen.

Lange Zeit glaubte man, dafl diese Gruppe keine Nuchalorgane besitze.
Diese Ansicht resultierte aus den verallgemeinerten Ergebnissen HEessiLes
(1917, S. 55) an Thelepus sitosus, wo ein Fehlen dieses Organs festgestellt
worden ist. Erst RuLLier (1951, S. 276) konnte durch sehr sorgfaltige Unter-
suchungen an allen Terebelliden diesen Irrtum beseitigen. Bei der Bearbeitung
des Terebellidenmaterials stellte sich heraus, dafl einige Arten z.B. Amphi-
trite gracilis, Terebella strémii und der von HessLe beschriebene Thelopus
sitosus kein Nuchalorgan entwickeln, andere jedoch ein unvollstindiges oder
nur teilweise reduziertes Organ besitzen. Auf Grund dieser Tatsache kommt
RurLier zu der Auffassung, dafl das Nuchalorgan dieser Familie durch ihr
Rohrendasein einer weitgehenden Reduktion anheimgefallen sei. In einigen
Fillen aber, so auch bei Lanice conchilega, bleibt die Funktion des ridkgebil-
deten Organs erhalten.

Das Nuchalorgan befindet sich bei Lanice zwischen Prostomium und Buc-
calsegment. Es ist von einer dorsalen Hautfalte berdeckt und stellt nach
RULLIER ein chemorezeptorisches Organ dar. Eng schliefit es sich an den hin-
teren Hirnteil an, so dafl auf die Ausbildung eines besonderen Nuchalnervs
und auf ein Nuchalganglion verzichtet werden konnte. Ein ebenso enges Ver-
hiltnis soll nach RurLizr mit dem nach hinten sich anschlieBenden Drisen-
gewebe bestehen. Das Nuchalorgan ist kein einheitliches Gebilde, sondern liegt
in zwei getrennten Organen gleichweit der medialen Riickenlinie unter der
oben erwihnten Hautfalte verborgen.

An die Kopfregion schliefit sich im 2., 3. und 4. Segment das Gebiet der
Kiemen an. Jedes dieser Segmente trigt dorsal 1 Paar baumartig verzweigter
Kiemen, deren leuchtend rote Farbe auffillt. Sie deutet auf eine gute Durch-
blutung dieser Gewebe hin. Aufler den Kiemen liegen im 2. Segment durch
ektodermale Einstilpung entstandene paarige Statocysten, die Fauver (1907)
an den adulten Tieren entdeckte, im 3. Segment zwei laterale Lappen, deren
Bedeutung noch nicht geklart ist, und im 4. Segment die ersten Haarborsten-
biischel, wihrend die hakentragenden Wilste erst im 5. Segment beginnen.

Im ventralen Thorakalbereich liegen paarige Driisenschilder oder auch
Bauchplatten genannt, die den Schleim fir den Réhrenbau abscheiden.

Das in vier warzige Papillen auslaufende Pygidium bildet den Endab-
schnitt des Kérpers.

Die fiir die Polychaeten typische Metamerie ist auch bei Lanice conchilega
vorhanden, obwohl die Dissepimente, als Trennungswinde der einzelnen
Metamere, zurtickgebildet sind. Nur zwischen dem 4. und 5. Segment zieht
sich von ventral nach dorsal ein kréftiges Diaphragma. Die Ausbildung dieser
einen Korperscheidewand hat zur Folge, dafl sich zwei in sich abgeschlossene
Nephridialsysteme entwickelt haben.

Das vor dem Diaphragma, in der vorderen Thorakalkammer, liegende
Nephridialsystem besteht aus drei Paar Metanephridien mit kleinen Wimper-
trichtern, die in gemeinsame Nephridialkandle tibergehen und in jeweils einem
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Ausfuhrporus im 3. Segment hinter dem zweiten Kiemenpaar nach auflen
miunden. Im Gegensatz zum vorderen gehéren dem hinteren Nephridialsystem,
also hinter dem Diaphragma gelegen, vier Paar Metanephridien an. Jedes
Nephridium ist im Besitz eines groflen, stark erweiterten Nephrostoms, wel-
ches neben seiner exkretorischen Funktion auch in der Lage ist, Geschlechts-
produkte, also geformte Teile, aufzunehmen. Die so entstandenen Nephromi-
xia sind mit einem paarigen Exkretionsgang miteinander verbunden, der
jedoch tiber den eigentlichen Nephridialbereich vom 5.—9. Segment weiter
nach hinten wachst, um schliefilich im 16. Segment blind zu enden. Trotz dieser
Kommunikation weist jedes Nephridium einen eigenen Nephridialkanal auf,
der sich entsprechend der Lage der vier Paar Nephridien zwischen 5. und 6,
6. und 7., 7. und 8., 8. und 9. Segment auf einem kegelfé6rmigen Porus zwi-
schen dem dorsalen Haarborstenbiischel und dem ventralen Hakenwulst des
jeweiligen Segments nach auflen o6ffnet.

Diese von Mever (1887) stammenden Untersuchungen der Exkretions-
organe von Lanice conchilega (Pallas) weisen darauf hin, daf} der nephridien-
lose Gangteil fiir eine Reduktion spricht.

MEever hat auch die Lage der periodisch auftretenden Geschlechtsdriisen
festgestellt. Thr paariges Vorkommen bleibt auf das 7. und 8. Segment be-
schrankt.

Der Verdauungskanal durchzieht ohne Windungen oder laterale Aus-
sackungen die Leibeshohle. Er beginnt mit einem ventral gelegenen Mund und
endet in einem terminalen After. Er ist in mehrere Abschnitte gegliedert. Der
Vorderdarm 1488t sich in Mundhohle, Pharynx und Oesophagus einteilen.
Direkt hinter der Mundhohle, im ventralen Schlundbereich, liegt ein blind
endender Schlundsack, das sog. Buccalorgan. Diese muskulése, vorstreckbare
Schlundzone bewirkt offenbar eine Vergroflerung der Mundéffnung und ist
fir einen Strudler wichtig. Die zungendhnlichen Bewegungen des Buccalorgans
spielen ganz sicher beim Réhrenbau eine wesentliche Rolle.

Eine magenférmige Erweiterung des bewimperten Oesophagus fithrt zum
Mitteldarm und miindet schlieflich in den kurzen Enddarm. Durch medial
gelegene dorsale und ventrale Mesenterien wird der Darm befestigt.

Bei der Betrachtung der Organe des adulten Tieres, wie sie einfithrend
geschildert wurden, sind nur diejenigen beriicksichtigt worden, die wdhrend
der Larvenentwicklung verfolgt werden konnten.

Fir das Vorkommen von Lanice conchilega ist felsiger Untergrund nicht
geeignet, da die Tiere sich senkrechte Wohnrohren in den Boden bauen. Da-
gegen scheinen die Tiere bevorzugt schlickigen Sand als Ansatzpunkt zu wah-
len. Man findet sie allerdings auch in grobkérnigem Sand oder in einem
Boden, der mehr Schlickbestandteile enthdlt als Sand. Diese zuletzt genannten
Moglichkeiten konnten z.B. durch sekunddre Uberschiittung oder allmahliche
Aufschlickung entstanden sein. Diese stindigen Bodenverlagerungen innerhalb
des Wattgebietes erschweren die Auskunft iiber den Untergrund, der mit Vor-
liebe von Lanice aufgesucht wird, wenn man Uberhaupt von einem aktiven
Aufsuchen des Sediments sprechen kann.

Als hdufig vorkommender mariner Polychaet besiedelt Lanice conchilega
sehr verschiedene Biotope. Wir finden sie in den rhythmisch trockenfallenden
Wattgebieten mit extremen Temperaturen und starken Salzgehaltsverdnde-
rungen, in brackigen FluBmiindungen mit gering prozentigem Salzwasser und
schlieRlich auf dem Meeresboden mit relativ konstanten Bedingungen.
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Dieses Vorkommen sowoh! im littoralen als auch im benthalen Abyssal-
bereich beruht auf der guten Befdhigung zur Eurybathie und erkldrt dadurch
die Unempfindlichkeit der erwachsenen Wilrmer gegen Temperatur- und Salz-
gehaltsschwankungen.

Trotz der ,Ungunst® eines Wattgebietes kann die Siedlungsdichte hier
besonders hoch sein, wie ZEGELMEIER (1952, S. 1138) in einer Aufnahme eines
Lanice-Polsters am Sylter Ellenbogen-Nordstrand sehr eindrucksvoll zeigt.
Wie sehr jedoch diese Besiedlungsrandzone der Gefahr der Brandung mit
seiner zerstorenden Wirkung ausgesetzt ist, verdeutlicht die Tatsache, daf
1960, als Material fiir die vorliegende Arbeit gesammelt werden sollte, die
von ZIEGELMEIER angegebene Stelle keinen Lanice-Bestand mehr aufwies.

Auf Grund der eben beschriebenen Widerstandsfahigkeit und der adap-
tiven Lebensweise ist Lanice weit verbreitet. Nach Frieprica (1938, S. V1. b.
192) handelt es sich um eine boreal-lusitanische Verbreitung mit Vorkommen
im Atlantik, Nordsee, Skagerrak, Kattegat, Armelkanal und Mittelmeer.
Allerdings findet die von HempeLMANN (1934, S. [7] 197) gemachte Angabe
tiber das Vorhandensein der Tiere auch in arktischen Meeren und im Pazifik
bei FrieprIcH keine Beriicksichtigung.

Die weite Verbreitung von Lanice hingt jedoch nicht nur mit der Anpas-
sungsfahigkeit zusammen, sondern ist auch auf die Langlebigkeit der pelagi-
schen Larvenstadien zuriickzuftthren. Trotz der Eigenbewegung der Larven
wire es ein Irrtum annehmen zu wollen, dafl aktive Wanderung tiber grofiere
Entfernungen von Larven stattfinden wirden. Dazu sind die Lanice-Larven
nicht in der Lage. Vielmehr mufl an eine passive Verfrachtung durch die
Bewegung des Meerwassers und seinen Stromungen gedacht werden. Obwohl
die Moglichkeit einer Verbreitung iiber grofere Distanzen hin sehr einleuch-
tend erscheint, fehlen vorlidufig Untersuchungen, die die Beziehungen zwischen
Strémungen und Transport von Polychaeten-Larven beweisen.

Lanice lebt in einer senkrechten Wohnrohre im Boden, einzeln oder in
grofler Zahl beisammen. Als Baumaterial fiir die Rohrenherstellung dienen
verschiedene Bestandteile, wie Sandkérner, Muschel- und Schneckenschalen-
bruchstiicke, Seeigelstachel und was sonst noch zur Verfiigung steht.

Beobachtungen ZieGeLMEIERs (1952) geben ein sehr klares Bild iiber den
Bau der Rohren. Er beschreibt, wie ein schutzloser Wurm, der ohne Réhre auf
das Sediment gelegt wurde, sich durch Schleimausscheidung sofort mit einer
Schleimhiille umgibt, auf der umliegende Sedimentteilchen wahllos kleben
bleiben. Dieser provisorische Schutz bildet den Ausgangspunkt alles weiteren
Geschehens. Kopfwérts bohrt sich Lanice ins Sediment, wobei nach Z1eGeL-
MEIER das Prostomium die Hauptfunktion ausiibt. In diesem Punkt stimmen
die eigenen Beobachtungen an bodenreif gewordenen Larven nicht mit den-
jenigen ZIEGELMEIERS iberein. Doch darauf wind an spiterer Stelle eingegan-
gen. Der Rohrenteil, der senkrecht im Boden steht, wird als Schaft bezeichnet
und entsteht auf dieselbe Weise wie die provisorische Schutzhille, Dieser
Rohrenschaft kann blind im Boden enden, er kann aber auch eine U- oder
W-Réhre bilden. ZieceLmeier fithrt die verschiedene Bauweise der Wohn-
réhre auf umweltbestimmte Faktoren zuriick. Er konnte nachweisen, dafl bei
maximalen Ernidhrungsbedingungen die Réhren in Polstern zusammenstehen
und eine senkrechte Form haben, wahrend bei unzureichenden Nahrungsver-
haltnissen eine lockere Siedlungsweise mit u- bzw. w-{ormigen Réhren ent-
steht.
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Die Rohre schliefit nicht mit der Oberflache des Bodens ab, sondern tiber-
ragt sie um etwa 2—3 cm. Dieser iiber dem Boden befindliche Teil ist das
Lanice-Baumchen, deren Aste innerhalb des Nahrungserwerbes Stellnetzfunk-
tion ausiiben. Im Gegensatz zur passiven Bauweise des Réhrenschaftes wird
das Baumchen mit seiner Fransenkrone aktiv vom Tier zusammengefiigt (nach
Z1eGeLMEIER). Zur Herbeischaffung des Baumaterials dienen die mit einer
ventralen Cilienrinne ausgestatteten Tentakeln. Der Transport des Materials
wird entweder durch gerichteten Cilienschlag oder durch peristaltische Bewe-
gungen der Fangarme bewerkstelligt. Die eingebrachten Sedimentteilchen wer-
den dann mit der Oberlippe umfaflt und mit Schleim umhllt, der durch
Kontraktionsbewegungen vom FErzeugungsort, den Basalplatten der Ventral-
seite, zum Mund gelangt. Haben sich ein oder mehrere Steinchen in der Ober-
lippe angesammelt, so setzt das Tier ein Steinchen an das andere, indem es
sich mit dem Oberkdrper iber den Réhrenrand neigt.

Neben der Aufgabe, die den Tentakeln beim Antransport des Baustoffes
fir die Wohnrohre zukommt, spielen sie eine ebenso grofie Rolle fiir den Nah-
rungserwerb. Sowohl das im Einzugsbereich der Tentakeln liegende Gebiet
als auch das selbst gebaute Biaumchen wird mit Hilfe der Fangarme nach
Futter abgesucht.

Futtermangel existiert eigentlich nur in sehr seltenen Fillen, denn die
vom Meer mitgefithrten Sinkstoffe oder Detritusteilchen sind immer reichlich
vorhanden und werden durch die stindige Bewegung des Wassers den sef}-
haften Tieren zugefiihrt.

Ein Verlassen der Rohren aus Nahrungsgrinden kommt wohl kaum in
Frage, da es mit grofler Gefahr fiir die Tiere verbunden wére. Ob ein Orts-
wechsel allerdings aus Wachstumsgriinden notwendig ist, bleibt noch offen.

Ein sicherer Nachweis uiber das Verlassen der Rohren ist noch nicht er-
bracht. Die einzige Mitteilung hieriiber bringt HEmMpPELMANN (1934, S. [7] 139):
LPolymnia nebulosa Montagu, Lanice conchilega Malmgren, Amphitrite ed-
wardsit Quatrefages, verlassen zwar unter Umstidnden ihre Wohnréhre, zum
Beispiel bei hohem Wasserstande, suchen sie dann aber wieder auf.” Dieser
Vorgang erscheint doch sehr fragwiirdig. Eigene Beobachtungen an erwachse-
nen Exemplaren zeigten vielmehr eine grofle Beharrlichkeit der Tiere in der
schiitzenden Hiille ihrer Rohre. Bei Erschiitterungen von oben reagieren die
Tiere immer durch Zuriickweichen ins Innere der Bodenrdhre. Nur wenn der
,Angriff von unten erfolgt, wie z.B. beim Graben mit einem Spaten, kann
es passieren, dafl der Wurm nach der dem Druck entgegengesetzten Richtung
zu entweichen versucht und deshalb nach oben aus der Rohre ,fiahrt“. Die
so entbloften Wiirmer schwimmen nicht oder kriechen iiber den Boden, wie
von Polymnia nebulosa gesagt wird, sondern schleimen sich sofort wieder ein.

Innerhalb weniger Minuten ist das Tier bereits von einer inkrustierten
Hiille umgeben und gribt sich erneut in das Sediment. Diese Feststellung lafit
vermuten, daf} ein freiwilliges Verlassen der Wohnrohre nicht wahrscheinlich
ist. Damit ist jedoch noch keine Antwort auf die Frage gegeben, wie die Tiere
sich wiahrend des Kérperwachstums verhalten, wenn ihnen die Rohre zu eng
wird.

Bei seRhaft gewordenen Jungtieren zeigten eigene Beobachtungen, daf}
nach dem senkrechten Schaftstiick und dem waagerecht im Boden verlaufenden
Scheitelbogen, dieser sich wiederum in einen vertikalen nach oben fithrenden
Schacht und einen horizontal weiterfihrenden Scheitelbogen gabelt. Dieser

28 Meeresuntersuchungen Bd. VIII. H. 4
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Tafel 1
Abb. 1. Befruchtetes Ei. Abb. 2. 2-Zellen-Stadium. Abb. 8. 4-Zellen-Stadium. Abb. 4. 8-
Zellen-Stadium. Abb. 5. 16-Zellen-Stadium. Abb. 6. 64-Zellen-Stadium {nach 12 Stunden).
Durchbruch der Prototrochwimpern durch die Eimembran ist bereits erfolgt. Abb. 7. Proto-
trochophora-Larve. Abb. 8. Trochophora-Larve (nach 24 Stunden), a) ventral, b) dorsal.
Abb. 9. Trochophora-Larve (2 Tage alt). Abb. 10. Trochophora-Larve (3 Tage alt), a) ventral,
b) seitlich
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Tafel 2
Abb. 11. Metatrochophora I-Larve {4 Tage alt). Abb. 12. Metatrochophora II-Larve (5 Tage
alt), a) ventral, b} seitlich. Abb. 13. Metatrochophora 1I-Larve (6 Tage alt) im Ubergang zur
Aulophora-Larve, a) ventral, b) seitlich, ¢) Detritusréhre
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Tafel 3
Abb. 14. Aulopbora-Larve (6—10 Tage alt), a) ventral, b) seitlich. Abb. 15, Aulophora-Larve
{10—15 Tage alt), a) ventral, b) seitlich, ¢} Detritusréhre
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Tafel 4
Abb.16. Aulophora-Larve (15—20 Tage alt), a) dorsal, b) hyaline Réhre. Abb.17. Aulophora-
Larve (dorsal). Abb. 18. Aulophora-Larve (20--30 Tage alt), dorsal
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19. Aulophora-Larve (vorderer Korperabschnitt dorsal). Abb. 20. Aulophora-Larve,

Abb.

a) vorderer Korperabschnitt dorsal, b) vorderer Korperabschnitt seitlich
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Tafel 6
Abb. 21. Bodenreifes Lanice-Stadium (58—60 Tage alt) dorsal. Abb. 22. Lanice-Juvenil
(dorsal). Abb. 23. Lanice-Juvenil (seitlich) mit 20 Thoraxsegmenten und 10 Abdominal-
segmenten



440 Helgolander Wissenschaftliche Meeresuntersuchungen

Tatbestand deckt sich auch mit der Feststellung SerLacuers (1951, S. 275) tiber
die W-Bauten von Lanice-Rohren. Da die W-Rohre nach SemacHer , Aus-
druck einer Entwicklung® ist, darf auch sie nicht als Endform gelten, da die
Tiere nach Fertigstellung der w-férmigen Réhre noch lidngst nicht ausgewach-
sen sind.

So bleibt die Frage noch immer offen, ob die Tiere zu einer bestimmten
Zeit ihre Wohnrohre verlassen, und wenn sie es tun, ob diese Wanderung im
Zusammenhang mit Lingen- und Dickenwachstum der Tiere gesehen werden
mufl. Dafl die Wiirmer wihrend des Geschlechtsaktes die Rohre nicht verlas-
sen, konnte durch eigene Untersuchungen festgestellt werden.

Doch bleibt beispielsweise noch immer im Dunkeln, nach wieviel Jahren
die Tiere geschlechtsreif werden und welches Alter sie erreichen konnen.

Nach diesen einleitenden Bemerkungen iiber systematische Stellung, Mor-
phologie, Vorkommen, Verbreitung und Lebensweise von Lanice-conchilega-
Imago, soll nun die Frage erortert werden, wie sich die Tiere vermehren,
welche Entwicklungsphasen die Larven durchlaufen, welche larvale Bildungen
in Anpassung an das pelagische Leben entstehen und welche Verdnderungen
sich bei Ubergang larvaler in bleibende Organe vollzichen.

D. Die Geschlechter und die Entwicklung der Gameten

I. Unterscheidung der Geschlechter und Zeitpunkt der
Geschlechtsreife

Am Anfang der Experimente standen die fundamentalen Fragen nach
den dufleren Unterscheidungsmerkmalen der Geschlechter und nach der zeit-
lichen Festlegung der Geschlechtsreife. Nur eine Beantwortung dieser Fragen
konnte die Voraussetzung fiir die Durchfithrung der Befruchtung an Lanice
conchilega schaffen.

Schon 1887 stellte Mever fest, daf die meisten Terebelliden getrennt-
geschlechtlich sind. Auch Lanice conchilega weist eine Trennung der Geschlech-
ter auf, wobei ,sich die Ovarien und Hoden vom Vas ventrale aus auch noch
auf die medianen Enden der intersegmentalen Seitenzweige der ersteren®, er-
strecken. ,Hier bilden sie eine krause Masse um die Blutgefdfie herum und
sind ganz von der Bauchdriise verdeckt* (MEvEr 1887, S. 642/643). Bei Lanice
treten die Geschlechtsdriisen nur im 7. und 8. Segment auf und zwar in perio-
dischen Abstinden, wie MEYERs Arbeit bereits zeigte. Doch tiber den Zeitpunkt
der sich bildenden Keimdriisen wurde von MEYER nichts ausgesagt.

So bestand die erste Untersuchung darin, diesen Zeitpunkt zu fixieren
bzw. das Auftreten der Geschlechtsprodukte in der Leibeshéhle festzustellen.

Da die zu untersuchenden Tiere alle aus List/Sylt stammten, beziehen sich
die nun folgenden Angaben iiber den Zeitpunkt der Geschlechtsreife nur auf
das Gebiet der Deutschen Bucht.

Innerhalb eines Jahres, in wochentlichen Abstdnden, wurden jeweils 10
bis 15 erwachsene Tiere im Watt gegraben und ihre Célomfliissigkeit nach dem
Vorhandensein mannlicher oder weiblicher Geschlechtsprodukte untersucht. Fiir
die nach einem aufgestellten Zeitplan erfolgte Beschaffung und Fixierung des
Materials (fixiert in 4%/ Formol) durch technische Krifte der Biologischen An-
stalt Helgoland in List/Sylt, sage ich an dieser Stelle meinen besonders herz-
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lichen Dank. Wie schwierig das Graben von Lanice gerade in den Winter-
monaten war, wenn das Watt mit Eisschollen bededkt ist und die Tiere sich tief
in den Boden zuriickgezogen haben, 148t sich unschwer vorstellen.

Diese Untersuchung zeigte das erste Auftreten mannlicher und weiblicher
Gameten im Januar und Februar. Anfangs vereinzelt, spiter der Zahl nach
zunehmend, lieflen sich die Spermatocytenklumpen in ihrer scheibenférmigen
Gestalt gut von den Célomocyten unterscheiden, wihrend sich die jingsten
Oocyten als 6 w grofle durchsichtige Scheiben kaum von den etwa gleichgrofien
Célomocyten abhoben.

Ende Februar bis Anfang Mirz war dann eine starke Gametenvermeh-
rung zu verzeichnen, wobei sich das Zahlenverhiltnis zwischen Célomocyten
und Gameten zugunsten der Gameten verschiebt. Gleichzeitig lassen die Oocy-
ten einen Groflenzuwachs und Dottervermehrung erkennen. Mit zunehmender
Braunfarbung, als Zeichen der Dotterzunahme, lduft die Durchmesservergro-
ferung der Qocyten parallel. Sie erreicht Mitte April bis Ende Juni ihren
Héhepunkt. Auch im mannlichen Geschlecht bahnt sich zu diesem Zeitpunkt
die Reife an. Durch Teilung der Spermatocyten entstehen Spermatiden, die
solange miteinander zusammenhdangen, bis die Umbildung zu frei beweglichen
Spermatozoen erfolgt ist.

In den folgenden Monaten: August, September, Oktober, November, De-
zember treten reife Geschlechtsprodukte nur noch vereinzelt in der Leibes-
hohlenflissigkeit auf, wogegen sich die Célomocyten wieder stark vermehrten.
Die Existenz derartiger Restgameten ist wohl auf die Tatsache zuriickzufithren,
dafl in einem Geschlechtstier verschieden weit entwickelte Gametenstadien vor-
handen sind. Nach wiederholter Abgabe der reifen Geschlechtsprodukte kon-
nen sich allerdings noch immer ,Nachkommlinge® in der Leibesh6hle befinden,
die zwar heranreifen aber nicht mehr ausgestoflen werden.

In der Zeit zwischen Juli und Mitte April, also nach der Entleerung der
Geschlechtsprodukte und wahrend der beginnenden Neubildung, kann eine
auflere sexuelle Differenzierung an den Tieren nicht festgestellt werden. Nur
in der kurzen Periode der Vollreife, von Mitte April bis Ende Juni, fiarben
sich die Weibchen durch die Anhaufung reifer Eier im Inneren rotbraun und
die Mannchen gelb-weifl. Diese Beobachtung eines charakteristischen ,Reife-
kleides“ stimmt mit Angaben in der Literatur Uiber andere Sedentaria aber-
ein. THorson (1946, S. 124) erwiahnt z. B. fir Terebella stromii (Sars) eine
Beschreibung von WiLLeMOEs-SunM (1871), welche gelbgriine Farbung beim
Weibchen und milchig-weifle beim Ménnchen als sekundires Geschlechtsmerk-
mal angibt. Fbenso stiitzt ANpERSON (1959, 8. 91) seine Kenntnis tiber Scolo-
plos armiger auf eine Mitteilung von Mau (1882), der die Braunfarbung des
Weibchens der Weilifarbung des Midnnchens gegeniiberstellt. Abgesehen von
einer spezifischen Farbverinderung wihrend der Geschlechtsperiode, konnten
bei Lanice conchilega keine weiteren morphologischen Unterscheidungsmerk-
male zwischen den Geschlechtern beobachtet werden.

II. Die weibliche Gametenentwicklung

Uber die Entstehung der Gonaden im weiblichen Geschlecht kann im ein-
zelnen nichts ausgesagt werden. Die durch intensive Zellteilung differenzierter
Peritonealzellen entstandenen Qocyten proliferieren einzeln in die Leibes-
héhle. Sie pulsieren durch die stindigen Kontraktionsbewegungen des Mutter-
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tieres so lange im Colom, bis thre Wachstums- und Reifezeit beendet ist und
die reifen Eier entleert werden kdnnen.

In keinem Stadium der Dotterbildung lassen die Oocyten umhiillende
Follikel- oder Nihrzellen erkennen. Es handelt sich somit bei der Lanice-
Eibildung um eine sog. solitire im Gegensatz zur alimentdren Eientwicklung.

Durchgefithrte Messungen an verschiedenen Oocytenstadien ergaben
Durchmessergrofien von 6 als den kleinsten und 2551 als den grofiten gemes-
senen Entwicklungsstadien (Abb. 1 A). Diese Meflergebnisse zeigen das erstaun-
liche Wachstum von etwa 250 it in einem Zeitraum von ungefdhr 2 Monaten.

ac

B (L&

Abb. 1. A = Oocytenstadien aus der Leibeshohlenfliissigkeit {Aufsicht und Seitenansicht).
B = Spermium. ac = Akrosom, do = Dotter, k = Kern, kf = Kopf, mi = Mittelstiick,
) nu = Nukleolus, sz = Schwanz

Die Qocyten sind flache, wegen ihres geringen Dottergehaltes anfanglich
farblose Scheiben. Sie erlangen mit zunehmender Dotterbildung eine rote bis
dunkelbraune Farbe. Wahrend dieser Wachstumsphase der Oocyten treten
die Célomocyten immer mehr zuriick und es bleibt die Frage, ob die in der
Leibeshohle zirkulierenden Geschlechtsprodukte die Funktion der Célomocyten
{ibernehmen. Denn nach Abgabe der Genitalprodukte werden die eben er-
withnten Colomkorperchen wieder neu gebildet, so dafl der urspriingliche Hia-
tus wieder hergestellt ist.

Werden die befruchtungsfahigen Eier ins Seewasser ausgestoflen, so run-
den sie sich zu einer Kugel, wobei die Frage auftaucht, ob es sich bei dieser
Formverinderung um eine Quellung oder auf Grund unterschiedlicher Druck-
verhiltnisse um einen Verkleinerungsprozefl handelt. Die Abrundung zur
Kugelgestalt erfolgt bei einem Durchmesserverlust von 255 u auf 132 p. Damit
gewinnt die Vermutung, dafl die Ursache des Abrundungsprozesses in den un-
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terschiedlichen Druckverhiltnissen zwischen Colomdruck und ‘Auflendruck des
Seewassers zu sehen ist, an Wahrscheinlichkeit, zumal auch die Volumina von
Kugel (ausgestoflenes Ei mit 132 w Durchmesser) und Scheibe (reifes Ei im
Colom, mit 255 p Durchmesser und etwa 35 u Scheibendicke) mit dem Wert
1202000 w? gleich sind.

Das unbefruchtete Ei ist von einer schiitzenden Eimembran umgeben, de-
ren Oberfliche keine sichtbaren Strukturen aufweist, solange sich das Ei im
Colom bewegt. Diese Eihille ist ein Ausscheidungsprodukt des Eies selbst und
kann unter die Kategorie der primdren Eihiillen gestellt werden.

Erst nach Ausstoflung der Eier tritt eine deutlich sichtbare Strukturierung
der Eimembran auf (Abb.2 und Taf.1 Abb. 1). Leisten (vl) in Form eines
Wabenmusters iiberziehen die gesamte Oberfldche, wobei jeweils eine Waben-
spitze in einen kolbenformigen nach auflen stehenden Fortsatz (f) ausgezogen

Abb. 2. Modell eines reifen, kugeligen Eies nach dem Ausstoflen aus dem Muttertier. Cha-
rakteristisches Merkmal ist die strukturierte Eimembran. do = Dotter, f = Fortsatz, vl =
Versteifungsleisten

ist. Durch den grofien Dotterreichtum (do) und die dadurch verursachte Un-
durchsichtigkeit der Eier hat es Mithe gemacht, das Strukturbild zu erkennen.
Da eine fotografische Aufnahme eines Eies nur den optischen Rand mit seinen
sichtbaren Fortsitzen zeigen wiirde, erschien die Herstellung eines Modells
(Abb. 2) zur Veranschaulichung notwendig.

Diese plotzlich erscheinende Strukturierung, die beim Austritt des Eies aus
der Colomfliissigkeit des Muttertieres in das Seewasser zu sehen ist, 1af3t sich in
ihrer Entstehung aus dem oben beschriebenen Formverdnderungsprozefl er-
kldren. Die sechseckigen Versteifungsleisten miissen bereits die Oberfliache des
scheibenformigen Eies im Muttertier iberziehen. In dem Augenblick jedoch, in
dem sich die Scheibe zur Kugel rundet und die Oberflache sich verkleinert, ver-
ringert sich auch der urspriingliche Wabendurchmesser, und dies hat das Ab-
heben jeweils eines Fortsatzes zur Folge.

Ob die Oberfliche des Lanice-Eies eine morphologische Besonderheit die-
ser Polychaeten-Art ist, 1af8t sich wegen mangelnder Beobachtungen an Eiern
anderer Polychaeten nicht mit Sicherheit sagen. Auch iiber die Bedeutung einer
derartigen Eihiillenstruktur kénnen nur Vermutungen gedufiert werden. Neben
einer moglichen Aufgabe bei der Besamung, liefe sich auch denken, daff die
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Fortsdtze, die dem Ei ein igeldhnliches Aussehen verleihen, ein erhohtes
Schwebevermogen bewirken. Letzteres wire ohne Zweifel eine sinnvolle Ein-
richtung zur Erhéhung der Befruchtungsquote.

III. Die mannliche Gametenentwicklung

Wie die Oogenese so vollzieht sich auch die Spermatogenesse innerhalb der
Leibeshohle. Die Spermatogonien losen sich vom Genitalgewebe und wachsen
zu Spermatocyten I. Ordnung heran. Diese flottieren, angetrieben durch die
Kérperkontraktionen, als abgeflachte Klumpen in der Célomflissigkeit. Von
einer Eigenbewegung der Spermatocyten in diesem Stadium kann noch nicht
die Rede sein. Durch Reduktionsteilung der Spermatocyten I. Ordnung ent-
stehen die Spermatocyten 1I. Ordnung. Weitere Teilungsschritte erzeugen dann
die flir die Minnchen so charakteristischen, walzenformigen Spermatiden-
ansammlungen. Erst mit der Umbildung der Spermatiden in Spermatozoen
beginnen die nach auflen gerichteten Geifleln zu schlagen. Der Walzenkérper
bewegt sich nun selbstindig durchs Coélom, bis er in seine Spermatozoen-
bestandteile zerfallt.

Ob die Spermatiden nur an der Oberfliche des walzenférmigen Korpers
aufsitzen oder ob auch das Innere von Spermatiden erfullt ist, konnte nicht
geklart werden. Denkbar wire allerdings im Inneren eine Anhaufung abor-
tiver Samenzellen oder Protoplasmamaterial als einstige Nahrungsquelle der
heranwachsenden und sich entwickelnden mannlichen Gameten.

Der Bau des Lanice-Spermatozoon weicht wohl nicht vom Normaltyp ab
(Abb. 1B). Dem kugelférmigen Kopf (kf} sitzt am vorderen Ende eine hyaline
Plasmakappe auf, das Akrosom (ac), das beim Einbohren des Spermiums in
die Eihiille eine wichtige Funktion einnimmt. Nach hinten schliefit sich an den
Kopf (kf) das Mittelstiick (mi) mit seinen vier runden plasmatischen Kérpern
an. In ihrer Mitte inseriert der Schwanz (sz) als Geiflel. Kopf und Mittelstiick
sind 8,75 u grof}, wihrend die Linge der Geiflel etwa 50 u betrigt.

Der eben geschilderte Bau stimmt im groflen und ganzen mit dem von
ScuaxeL (1912, S. 401) beschriebenen Aricia-Spermium {iberein.

IV. Abgabe der Geschlechtsprodukte

Auf welche Weise gelangen nun die Geschlechtsprodukte aus dem Tier-
kérper ins Freie?

Wie bekannt entwickelten sich innerhalb der Polychaeten verschiedene
Methoden, Geschlechtsprodukte abzugeben. Die einfachste Moglichkeit ist das
Zerreiflen der Korperwand. Dadurch werden die Eier und Spermien frei und
konnen sich auflerhalb der Geschlechtstiere vereinigen. Der Tod ist wahrschein-
lich die Folge dieses Aktes. In der Abtrennung und spiteren Aufldsung fer-
tiler Segmente ist eine weitere Moglichkeit gegeben, die Gameten zu entlassen.

Bei den meisten Polychaeten jedoch, auch bei Lanice conchilega, werden
die reifen Gameten durch die Wimpertrichter der Nephridien aufgenommen
und nach auflen abgegeben.

Das Verhalten der Tiere bei der Abgabe der Geschlechtsprodukte wird
sehr selten beschrieben, weil es meist unbekannt ist. Da Verfasserin in der
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glicklichen Lage war, diesen Vorgang im Laboratorium zu beobachten, soll er
nun exakt beschrieben werden.

Wie bereits erwihnt wurde, lassen sich die adulten Tiere im reifen Zu-
stand oder im Zustand beginnender Reife leicht voneinander unterscheiden.
Infolge der sich frei in der Leibeshohle bewegenden Genitalprodukte nehmen
die Minnchen eine gelblich-weifle, die Weibchen eine rotbraune Farbung an.
Auf Grund dieser neugewonnenen Unterscheidungsmoglichkeit war es einfach,
die Tiere paarweise in die schon beschriebenen Akkugliser einzusetzen. Die
fir die Versuche notwendige Anzahl geschlechtsreifer Tiere wurden mit jhrer
Sedimentrohre bei ablaufendem Wasser im Watt gegraben und im Labor
moglichst rasch in die vorbereiteten Becken senkrecht eingesetzt. Meist ent-
faltete sich innerhalb weniger Stunden eine lebhafte Bautitigkeit. Die Tiere
besserten die beschadigten Rohrenteile aus und bauten den beim Graben ver-
lorengegangenen zweiten Schenkel der u-férmigen Réhre wieder neu. Uber
Nacht erfolgte dann in den hiufigsten Fallen das Aufsetzen der sog. Fransen-
krone, wie es von ZIEGELMEIER (1952, S. 112) beschrieben worden ist.

Da Entwicklungsvorgange durch Temperaturschocks, konstant hohe bzw.
niedrige Temperaturen, in ihrer Geschwindigkeit positiv oder negativ beein-
flult werden konnen, lag es im Interesse eines normalen Ablaufes der Ent-
wicklungsprozesse, natiirliche Temperaturbedingungen zu schaffen. Zu diesem
Zweck wurden die Versuchsbecken in einem ungeheizten Raum aufgestellt.
Die Wassertemperaturen entsprachen auf diese Weise den Schwankungen der
Auflentemperaturen.

Tagliche Temperaturmessungen in den Versuchsbecken ergaben dann
analog den Temperaturverdnderungen der Auflenwasserverhiltnisse, kontrol-
liert und gemessen durch den Hafenmeister in List/Sylt am Lister Hafen, ein
langsames Ansteigen der Temperaturen in den Zuchtbecken. Die Meflergeb-
nisse sind aus der folgenden Tabelle zu entnehmen:

Datum Temperatur in den Aquarien Temperatur bei Niedrig-
in °C wasser am Lister Hafen
in°C
7. Mirz 1960 57 2,2
8. Mirz 1960 58 1,1
9. Mirz 1960 58 — 04
10. Miérz 1960 6,3 0,2
11. Mirz 1960 7,2 0,5
12. Mirz 1960 7.5 1,0
13. Mérz 1960 7,9 1.5
14. Miérz 1960 88 1,8
15. Mérz 1960 8,5 2,2
16. Mdarz 1960 8,9 2,3
17. Mirz 1960 7,7 1.8
18. Mirz 1960 7,2 1,7
19. Miérz 1960 8,1 2,1
20. Mirz 1960 8,1 2,1
21. Marz 1960 8,1 2,4
22. Mérz 1960 8,5 3.2
23. Mirz 1960 8,8 3,0
24. Miérz 1960 10,3 3,4

Die am 7. Mérz 1960 bei 5,7°C eingesetzten Tiere laichten am 24. Mirz
bei 10,3° C ab. Interessanterweise hat sich bei wiederholten Versuchen heraus-
gestellt, daf die Wiirmer bei Temperaturen unter 10° C im Labor nicht ab-
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laichten. Auch Beobachtungen im Watt entsprachen dieser Feststellung. Bevor
die Auflenwassertemperaturen nicht 10°C erreichten, konnten weder Eier noch
junge Entwicklungsstadien in Bodenndhe aus dem Plankton gefischt werden.
Wahrscheinlich spielt fir das Reifen der Geschlechtsprodukte die Temperatur
von 10°C als Minimalwert eine wesentliche Rolle.

Die am 7. Marz 1960 eingesetzten Lanice-Pdrchen zeigten in den folgen-
den Tagen und Wochen aufler der Bautitigkeit und dem Abtasten des Bodens
und der Biumchen nach Nahrung nichts Auffdlliges in ihrem Verhalten. Da
sich innerhalb kurzer Zeit in den Versuchsbecken ein reichlicher Algenbewuchs
an den Winden der Becken entfaltete, konnte auf eine Futterung der Tiere
verzichtet werden, was die Pflege bedeutend erleichterte.

Am 24. Mirz fiel eine deutliche Unruhe bei einem Tier auf. Lebhaft
kreisende Tentakelbewegungen iiber dem Rohrenrand wechselten mit tasten-
den Kriechbewegungen iiber dem Sediment ab. Schlieflich verharrten die in
einem grofen Bogen um die Rohre gespannten Fangarme. Da weder Stein-
chentransport noch Nahrungsaufnahme beobachtet werden konnte, schien sich
dieser Wurm in einem verinderten Zustand zu befinden. Diese Ansicht wurde
noch vertieft durch rhythmische Spannungs- und Entspannungsbewegungen der
Tentakeln, die auf eine Pumpbewegung der Tiere hinwies.

Ohne mit dem Kopf iiber den Rohrenrand zu schauen, stieff der Wurm
plotzlich eine Eierwolke (Abb. 3 A) hervor. Nur kurze Zeit blieb die Wolke
iiber dem Rohrenrand stehen. Dann 16sten sich langsam die Eier aus dem Ver-
band, um sich frei im Bedken zu verteilen.

Es ist wohl kein Zweifel, daff die rhythmischen Spannungs- und Ent-
spannungsbewegungen in engem Zusammenhang mit dem Laichakt gesehen
werden miissen.

Das Ausstoflen der Eier wiederholte sich in Abstdnden von 5—6 Minuten
und dauerte in diesem Beobachtungsfall insgesamt 1/2 Stunden. Unter Aqua-
riumsbedingungen sind die Eier in der Lage, einige Stunden im Wasser zu
schweben, ohne sofort zu Boden zu sinken und unbefruchtet der Zerstérung
anheimzufallen.

Die Beobachtungen am 24. Marz 1960 standen unter besonders glicklichen
Umstianden, denn kurz nach dem Ablaichen des Weibchens setzte der Laichakt
des Mannchens ein. Ohne intensive Tentakelbewegungen, wie sie beispiels-
weise beim Weibchen beobachtet wurden, 16sten sich vom Rohrenrand milchig-
weifle Schlieren ab (Abb. 3 B). Wie Untersuchungen zeigten, handelte es sich
bei diesem Ausstofiprodukt um eine Spermienwolke und nicht, wie anfangs
angenommen wurde, um eine Kotfontdne. Allmahlich entfernte sich die Sper-
mienwolke von der Rohre und 16ste sich nebelhaft im Wasser auf.

Man kann annehmen, dafl ein chemischer Reiz von den kurz vorher abge-
gebenen Eiern die Spermienabgabe der Mannchen angeregt hat. Fine experi-
mentelle Bestiatigung dieser Annahme steht jedoch noch aus.

Wie aus den oben ausgefithrten Beobachtungen hervorgeht, verlafit weder
das Minnchen noch das Weibchen seine Réhre, um den Geschlechtspartner
durch Bertthren oder Betasten zum Geschlechtsakt aufzufordern, wie es z.B.
Herpin (1925) von Nicolea zostericola (Oerstedt) beschreibt. Die Geschlechts-
produkte werden ohne Kopulationsvorginge frei ins Wasser abgegeben, wo
die Spermien die Eier befruchten.

Durch die Abgabe der Gameten in beiden Geschlechtern bahnt sich im
Inneren des Tierkorpers eine erstaunliche Umorganisierung an, die von den
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Wiirmern iiberstanden wird und nicht zum Tode fithrt. Nach dem Ausstoflen
der Gameten namlich miissen die Colomocyten, die wadhrend der Qogenese
und Spermatogenese zuriickgebildet wurden, ganz plétzlich durch Neubildung
wieder ersetzt werden. Man konnte sich vorstellen, dafl eine so rasche Umstel-
lung des Korpers nach dem Laichakt einen empfindlichen Eingriff in das Leben
der Tiere bedeutet.

E. Die Entwicklungsvorgdnge von der Befruchtung des Eies bis
zum bodenreifen Stadium

I. Die Embryonalentwicklung

Nach der Befruchtung der Eier in den Zuchtbecken wurden diese aus den
Becken herauspipettiert und in kleine Glasschéilchen tibertragen.

Im Kapitel iiber die Methoden wurde bereits davon gesprochen, dafl die
Zuchtschilchen mit entkeimtem Seewasser angefiillt worden waren. Die Not-
wendigkeit allerdings, das Seewasser zu entkeimen, konnte erst nach einigen
Miflerfolgen wihrend der Aufzuchtversuche erkannt werden. Die sehr dotter-
reichen, undurchsichtigen Eier sind in ihrer langsamen Entwicklung und in der
Ausbildung wenig beweglicher Trochophora-Larven den normalerweise auch
in filtriertem Seewasser vorkommenden sehr beweglichen Ciliaten nicht ge-
wachsen. Sie werden von diesen befallen und aufgefressen. Die Erhaltung der
Entwicklungsstadien war in den ersten Tagen ihres Wachstums erst mit der
Entkeimung des Seewassers moglich.

Die Teilung der Eier ist total (Taf. 1, Abb. 2, 8, 4); doch wegen des Dot-
terreichtums furchen sie sich iniqual (siehe 2-Zellen-Stadium Taf. 1, Abb. 2)
nach dem Spiraltyp (Taf. 1, Abb. 4 = 8-Zellen-Stadium und Abb. 5 = 16-
Zellen-Stadium). Innerhalb von 6 Stunden ist das 64-Zellen-Stadium (Taf. 1,
Abb. 6) erreicht, an welchem sich bereits grofle, dquatoriale, in zwei Reihen
angeordnete Zellen differenziert haben. (In Taf. 1, Abb. 7 sind sie als Trocho-
blasten [tr] erkennbar.) Diese 16 Abkémmlinge des 1. Mikromerenquartetts
haben die Eigenschaft, Wimpern auszubilden und werden als Trochoblasten
bezeichnet.

Mit der Ausbildung von Wimpern ist der Embryo normalerweise in der
Lage, seine Eihiille selbst zu zerreilen und abzustreifen. Genaue Kenntnis
iiber den Verlauf dieses Embryonalschritts ist allerdings in den seltensten
Fillen bekannt. Diesen entscheidenden Ubergang von der Embryonalzeit zur
larvalen Periode einmal ndher zu betrachten, schien daher besonders wichtig.
Hinzu kam noch die Beobachtung, dafl die Anfalligkeit und Empfindlichkeit
der Embryonen zu diesem Zeitpunkt einen Hohepunkt erreichte, der in man-
chen Kulturschilchen die Ausgangszahl der Entwicklungsstadien auf die Halfte
reduzierte.

Nach beendigter Ausbildung der Trochoblasten und damit der aquatoria-
len Bewimperung des Embryos (Taf. 1, Abb. 6), konnte eine rotierende Be-
wegung des Embryos innerhalb der Eihiille nicht festgestellt werden. Dagegen
war deutlich wahrnehmbar, daff die Wimpern immer an ein und derselben
Stelle gegen die Eimembran schlugen, bis schlieflich im ganzen Bereich der
Wimpernzone die Eihiille zwischen den wabenférmigen Versteifungsleisten
durchbohrt war, wie das aus der schematischen Darstellung (Abb. 4) sichtbar
wird.
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Wenn auch die Eihiille in der prototrochalen Zone durch den Wimpern-
schlag zwischen den Leisten durchbrochen war, so blieb die Hiille am vegeta-
tiven und animalen Pol unverdndert und unzerstért.

In diesem Zustand beginnt eine langsame, richtungslose Bewegung, wobei
der Embryo jede Gelegenheit, sich irgendwo festzuhalten, wahrnimmt. So bil-
den sich Klumpen von Embryonen-Ansammlungen um kleine in die Schdlchen
unvermeidbar gefallene Fiserchen oder Staubpartikel.

Bei der Festigkeit der Eimembran ist es nicht wahrscheinlich, daf die
Embryonen durch einfache Bewegung kreisender oder trudelnder Art in der

o eim
< (durchbohrt)

Abb. 4. Modell eines Lanice-Embryos, der mit dem Schlagen seiner Prototrochwimpern die

Eimembran in der dquatorialen Zone zerstort hat, die Versteifung der Oberfliche aus ecigener

Kraft jedoch nicht zerreiflen kann. eim = Eimembran, { = Fortsatz, ptrwp = Prototroch-
wimpern, v1 = Versteifungsleisten

Lage sind, die Versteifung zu zerreiffen und die Hille abzustreifen. Eine
mechanische Reibung muf} also bei diesem Prozef des Abstreifens eine Rolle
spielen.

Mit einem Pol sich mittels ihrer Fortsdtze anheftend, fihren die Embryo-
nen bei schiefer Achsenlage stindige Rotationen um die eigene Achse aus,
wobei sie bei jeder Umdrehung im Beruthrungskreis die Unterlage streifen
und so durch stetige Reibung ein Platzen der Hille veranlassen.

II. Die LLarvalentwicklung

Nachdem sich der Embryo, der sich durch eine breite Prototrochbewimpe-
rung auszeichnet, aus seiner Hiille befreit hat, tritt er als Larve in das plank-
tische Leben ein. Mit diesem Entwicklungsabschnitt beginnt eine neue Phase,
die nicht nur der Erhaltung der Art dient, sondern vor allen Dingen fiir ihre
Verbreitung von ausschlaggebender Bedeutung ist.

Im Verlauf des pelagischen Lebens kommt es nun zu mannigfaltigen Aus-
bildungen, die das Schwebevermogen der Larven im freien Wasser erhohen.

Ganz allgemein durchliuft die Polychaeten-Larve wihrend ihrer Entwick-
lung verschiedene, durch besondere Merkmale charakterisierte Stadien, die
Novte (1938, S. 68) wie folgt unterteilt:

29 Meeresuntersuchungen Bd. VIII. H. 4
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A. Schwimmorgane werden durch primdre Wimperringe reprasentiert.
I. ungegliederte Larven mit primidren Wimperringen, wie sie Pro-

totrochophora und Trochophora darstellen.

II. gegliederte Larven, die in der Metatrochophora I noch keine
Parapodien zeigen, wihrend die Gliederung mit parapodealen
Anhingen bei der Metatrochophora II ausgepragt ist.

B. Um eine Steigerung des Schwebevermégens und der Schwimmfahig-
keit zu erzielen, konnen zur primdren Bewimperung sekundére
Schwimmorgane hinzutreten.

Z. B. durch Parapodien und Borsten bei Nectochaeta, durch die

Eigenschaft der Korperkrimmung bei Nectosoma und Chaetophora

oder durch die Ausbildung einer Umbrella, die sich passiv bei Nec-

tumbrella aktiv bei Mitraria in Téatigkeit befindet.

Der Versuch, die im Verlaufe der Entwicklung entstehenden Lanice-
Larven in das Novrtesche Schema zu ordnen, gelingt nur insefern, als die Pha-
sen der Prototrochophora, Trochophora, Metatrochophora I und Metatrocho-
phora II ohne Auslassung eines Stadiums durchlaufen werden. Dann erfolgt
jedoch ein Entwicklungsschritt, dessen Einordnung Schwierigkeiten bereitet.
in bislang noch nicht beriicksichtigter Vorgang findet statt. Die Larven blei-
ben auf dem Metatrochophora-II-Stadium stehen und schaffen sich ein Schwe-
bevermégen nicht durch die Bildung von Kérperanhdngen, sondern durch den
Bau einer selbst erzeugten Schleimréhre.

Das sehr lange Planktonleben der Lanice-Larven von etwa zwei Monaten
ist, wie die eigenen Studien ergaben, der Beweis fiir die wirkungsvolle Ein-
richtung dieses ,Schwimmorgans®, welches in Form einer hyalinen Réhre auf-
tritt. Aus der Kenntnis anderer Polychaeten-Larven mit durchsichtigen
Schleimrohren, stellt Lanice durchaus keinen Sonderfall dar, so dafl die Be-
rechtigung zur FEinfihrung eines neuen Begriffs notwendig erscheint. Ich
schlage daher die Bezeichnung ,Auléphora® fiir alle diejenigen Larven vor,
die sich mit einer selbst hergestellten Hiille (R6hre) umgeben und wende den
Namen erstmals in dieser Arbeit an. Die Eingliederung der Auléphora in das
von Novtr aufgestellte Schema ist vielleicht sinnvoll unter A. III: gegliederte
Larven mit primdren Wimperringen und einer selbst erzeugten Hille. Mit
diesem Uberblick ergibt sich zwangsldufig die nun folgende Gliederung der
Entwicklungsstadien von Lanice conchilega.

Die Schilderung geht im wesentlichen von den am Leben beobachteten
Tatsachen aus, wird jedoch da, wo es fir eine beweisfithrende Unterstiitzung
notwendig ist; durch mikroskopisch-anatomische Untersuchungen unterbaut.

1. Das Prototrochophora-Stadium

Ausgestattet mit einem dquatorialen Wimperkranz, der aus zweireihig
angeordneten Trochoblasten hervorgegangen ist, verldflt die Prototrocho-
phora-Larve die Eihille und beginnt sich frei im Wasser zu bewegen.

Der als Prototroch bezeichnete Wimperkranz teilt die Larve in eine vor-
dere, am animalen Pol gelegene Episphdre und eine dem vegetativen Pol
angehorende Hyposphire. Auch zeichnet sich bereits in diesem Stadium eine
apikale Scheitelplatte ab, die Anlage des spateren Cerebralganglions. Wahrend
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dieser Ausbildung bleibt noch immer die urspriingliche Kugelgestalt der Larve
erhalten. (Taf. 1 Abb. 7).

Ein gleichzeitiges Entstehen des Wimperschopfes (swp) an der Scheitel-
platte (s) und ein pygidial gelegener Telotroch (te) leitet zum Trochophora-
Stadium diber (Taf. 1 Abb. 8a, 8b).

2. Das Trochophora-Stadium

Unter Mitwirkung der drei zonal voneinander getrennten Wimperregio-
nen dndert sich die Fortbewegung der Larve. Die langsame Rotation der Pro-
totrochophora-Larve hort auf und macht einer gerichteten Vorwirtsbewegung
Platz. Diese wird durch das Auftreten des Wimperschopfes als Gleichgewichts-
und Orientierungsorgan mit steuernder Funktion bewirkt. ‘

Beobachtungen iiber Vorginge und Verdnderungen im Inneren der Larve
konnten wegen des groflen Dotterreichtums zu diesem Zeitpunkt noch nicht
gemacht werden. Aus diesem Grunde bleibt die Entstehung der Verdauungs-
organe mit Mund und After ungeklidrt, doch ist es wahrscheinlich, daf} es sich
um eine Epibolie handelt, wie es bei dotterreichen Embryonen oder Larven
iblich ist. Es ist mit Absicht von Embryonen oder Larven in diesem Zusam-
menhang gesprochen worden, da der Moment der Blastoporusbildung ent-
weder vor oder nach dem Schliipfen aus der Eimembran erfolgen kann.

Mit einer Streckung in der Léingsrichtung wichst die Trochophora am
2. Tag von der kugeligen zur birnenférmigen Gestalt heran (Taf. 1 Abb. 9).
Im Inneren des Korpers zeichnet sich als dunkelbraune Zellanhdufung gegen-
iiber einer helleren Randzone die zukiinfiige Darmanlage deutlich ab. Mor-
phologische Oberflichenveranderungen in Form von Einsenkungen oder Ver-
tiefungen sind nicht zu erkennen.

Erst das weitere Wachstum am 3. Tag der Entwidcklung ist die Ursache fiir
cine leichte Neigung des Korpers nach der Ventralseite (Taf. 1 Abb. 10b),
wobei eine ventrale Mulde unterhalb des Prototrochs (ptr) entsteht, welche die
nun deutlich runde Mundéffnung (md) birgt (Taf. 1 Abb. 10a).

Das mit dem 2. Tag beginnende subtrochale Wachstum geht von zwei pa-
ramedian praepygidial gelegenen, auffdllig groflen Teloblasten (umz) aus, den
Abkommlingen der Zelle 4d. Auf das Schicksal dieser Zellen und deren Be-
deutung fiir die Metamerie der Larven wird spater naher eingegangen.

3. Das Metatrochophora-I-Stadium

Am 4.Tag der Entwidklung tritt das charakteristische Merkmal dieses Sta-
diums, eine wahrnehmbare Gliederung in der Wurmrumpfanlage, deutlich
hervor (Taf. 2 Abb. 11). Parallel zu einer sich duflerlich abzeichnenden Seg-
mentierung 148t sich eine Dreiteilung der Darmanlage {da) erkennen. Obwohl
Mund {md) und After (af} zam Durchbruch gelangten, war eine Darmtitigkeit
noch nicht festzustellen.

Wihrend dieses Stadiums erscheinen auf der Episphédre ventro-laterale,
leuchtend rote Augenflecken (a). Spater, als Folge morphologischer Verdnde-
rungen am Prostomium, verschiebt sich die Lage dieser Lichtsinnesorgane nach
der Dorsalseite (Taf. 2 Abb. 13). Eine Reduktion dieser Augenflecken im Ver-
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laufe der Entwicklung wurde nicht festgestellt. So scheint Crararepe (1863,
S. 64) bei seiner Betrachtung ein Fehler unterlaufen zu sein, wenn er von sei-
nen untersuchten Larven eine Rickbildung der primitiven Lichtsinnesorgane
annimmt und beschreibt ,von welchen (damit meint er die Augenflecken) beim
ausgebildeten Thiere bekanntlich keine Spur existirt®.

Ein Metatroch kommt bei den Lanice-Larven nicht zur Ausbildung, da-
gegen kann zu diesem Zeitpunkt der Anfang prototrochaler Wimpernreduk-
tion (ptr Rest) beobachtet werden (Taf.2 Abb. 12a, 12b). Trotzdem ist die
funktionelle Beweglichkeit noch nicht gestért und die Larven fithren relativ
lebhaft taumelnde, schraubenférmige Bewegungen aus.

4. Das Metatrochophora-II-Stadium

Mit dem gleichzeitigen Durchbruch von zwei Paar lateralen Borsten (lb)
im 2. und 3. Segment und der Anlage paariger Hakenborsten (hak) im 3. und
andeutungsweise im 4. Segment beginnt das Metatrochophora-II-Stadium
(Taf. 2 Abb. 12a, 12b).

Wie an spaterer Stelle noch zu beweisen sein wird, handelt es sich bei die-
sen Borstenbildungen um larvale und keine bleibenden Organe. Zu beiden
Seiten des Darmes liegen im 1. Segment grofie, aufféllige Zellen (ptrneph), die
sich innerhalb kurzer Zeit za Schlauchen auswachsen. Da ihr Auftreten und
ihre Weiterentwicklung (Taf. 2 Abb. 12a, 12b) mit dem Zeitpunkt beginnen-
der Schleimabsonderung tbereinstimmt, lag der Schlufl nahe, daf} diese Zellen
das Sekret erzeugen, das zum Bau einer Schleimréhre notwendig ist. Auch
CrararepE (1863, S.66) verfiel diesem Trugschlufl, wenn er zum Ausdruck
bringt, ,es ist hochst wahrscheinlich, dafl diese Schlduche die Absonderung
einer zur Bildung der Wohnrohre erhdrtenden Flissigkeit besorgen. Es ist
jedenfalls beachtenswerth, daf das Auftreten fraglicher Schliuche mit der
ersten Abscheidung einer Schleimrohre etwa zusammenfallt®. Die Sicherheit
der Annahme wurde jedoch erheblich gestort, als eine Flimmerbewegung in
diesen beiden schlauchférmigen Organen am 5. Tag zu bemerken war. Derar-
tige Bewegungserscheinungen sezernierender Zellen sind unbekannt, und so
konnten nur histologische Untersuchungen Aufschlufl {iber den eigentlichen
Bau und Charakter der Organe geben.

Die Losung dieses wichtigen Problems war wegen technischer Schwierig-
keiten nicht sehr einfach. Doch schlieflich ergab das mikroskopisch-anatomische
Ergebnis, dafl es sich bei diesen Schliuchen um Protonephridien handelt
(Abb. 5).

Frei in der Leibeshohle beginnend, miinden sie in der Ndhe des Mundes
lateral nach auflen. Dem blind im Célom geschlossenen, leicht v-férmig ver-
laufenden Nephridialkanal (nek) sitzen zwei Terminalorgane (term) auf. Diese
bestehen aus einer lappigen, dem Protonephridium flach aufsitzenden Zelle,
deren Basalteil die Wand des Nephridialkanals durchbricht und eine lebhaft
schlagende Wimperflamme (wf) in diesen entsendet.

Die durch die Terminalzelle aus der Leibeshéhle aufgenommenen Abfall-
stoffe werden schlieflich mit Hilfe einer zonal beschrinkten Bewimperung
(wpnek) am Endabschnitt des Kanals nach auflen befordert.

In der Primitivitit des Baues dhneln die Protonephridien der Lanice-Lar-
ven den von WoLTERECK (1905, S. 178) beschriebenen Archinephridien der
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Abb. 5. Protonephridium. Am blinden Ende des Nephridialkanals sitzen zwei Terminalorgane
lateral flach aul. k = Kern, nek = Nephridialkanal, nez = Nephridialzellen, por = Porus,
term = Terminalzelle, wf = Wimperflamme, wpnek = Wimpern des Nephridialkanals

Polygordius-Larve. Dieses Archinephridium besteht aus einer kurzen Réhre,
die aus zwei Zellen aufgebaut ist. Finer den Exkretionskanal abschliefenden
Terminalzelle steht eine zweite Zelle gegentiber, die den Ausfuhrgang bildet.
Leider gibt die skizzenhafte Zeichnung WoLrTERECKS keinen Aufschlufl {iber
den feineren Bau dieses Organs. Nach WorTerECk kompliziert sich das Archi-
nephridium vor seinem Verschwinden durch Verastelung und Bildung von
Solenocyten.

Im Gegensatz zu den eigentiimlichen Komplikationen der larvalen Exkre-
tionsorgane bei Polygordius bleibt der einfache Bau der Protonephridien bei
Lanice bis zu ihrer Aufidsung erhalten.

Die Funktion dieser einfachen Protonephridien setzt mit der Nahrungs-
aufnahme am 5. oder 6. Tag der Entwicklung ein. Sie wird beendet mit der
Bildung der ersten Metanephridien im 3. Kérpersegment. Die Neubildung der
bleibenden Metanephridien macht die larvalen Protonephrldlen uberflissig,
und sie gehen durch Autolyse zu Grunde.

Bevor die Larven jedoch Nahrung aufnehmen konnen, spielen sich be-
achtliche Umwandlungen sowohl in der Mundregion als auch am Prostomium
ab (Taf. 2 Abb. 13a, 13b). Die urspriinglich runde Mundéffnung vergréflert
sich zu einem Oval (md). Dieses ist von einem fein bewimperten Wulst, der
spateren Unterlippe, umgeben, wihrend die Oberlippe in parallel zueinander
liegenden wulstférmigen Aufwdlbungen (medwl) zum Vorderende hin ver-
lduft und gleichsam den Mundverlauf vorzeichnet. Mit dem Aufreiflen des
Mundes in der zwischen den Wiilsten liegenden Furche wird die Episphire
gleichzeitig nach Dorsal gekippt und erfidhrt damit eine erhebliche Lagever-
anderung (Taf. 2 Abb. 13b).

Zum gleichen Zeitpunkt fallt auch der Wimperschopf ab, der in der
neuen, durch die Verschiebung des Prostomiums entstandenen Lage, ndmlich

Abb. 6. Frontalschnitt durch die Statocyste einer Metatrochophora 1I-Larve. ez = Epithelzellen,
ka == Kanal, si = Sinneszellen, st]l = Statolithen, stz = Stitzzellen
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senkrecht zur dorsalen Bewimperung, als Gleichgewichts- und Orientierungs-
organ bedeutungslos wurde. Auflerdem wird der Wimperschopf durch paarige
Statocysten (st) im 2. Korpersegment ersetzt, die als bleibende Organe auch
beim adulten Tier anzutreffen sind.

Sie entstehen durch Einsenkung der Epidermis zu einer Blase (Abb. 6),
deren cinschichtige Epithelwand sich in bewimperte Zellen — Sinneszellen (si)
— und dazwischenliegende Stiitzzellen (stz) gliedert. Diese gegen die Leibes-
hohle vorspringende Cyste bleibt durch einen cilientragenden Kanal nach
aullen offen. Obwoh! Crararepr (1863, S. 67) die ,Otolithblasen® bei seinen
Larven untersucht hat, kann er einen ,dhnlichen, dufleren Gehorgang, wie
ihn Georc Mrissner bei Arenicola aufgefunden haben soll®, nicht entdecken.
CrLaPAREDE konnte auch praktisch den Statocystenkanal nicht sehen, da er,
soweit aus seiner Arbeit hervorgeht, keine Schnitte von den Larven angefertigt
hat. Dagegen beweisen eigene mit Azan gefirbte Frontalschnitte ganz ein-
deutig die Existenz des Kanals (ka). Fremdkorper, die durch diesen bewimper-
ten Kanal in die Blase gestrudelt werden, dienen als Statolithen (stl). Wie
Frontalschnitte durch iltere Lanice-Larven zeigen (Abb. 8), werden die Stato-
cysten nicht vom Gehirn, sondern vom vorderen Abschnitt des Bauchmarks
innerviert. Diese Tatsache deckt sich mit den allgemein vertretenen Ansichten
hieriiber von PrLaTE (1924, S. 109) und Botscuri (1921, S. 747).

Innerhalb der Ontogenese kann sich der Statocystenkanal schliefen und
die urspriinglich natiirliche Verbindung zwischen Cyste und Auflenwelt abbre-
chen.

Auch die Verfasserin ging von dieser Entwicklungsmoglichkeit aus, weil
der Verschluf} der Statocyste unter Umstdnden eine Erklarung fiir den Orien-
tierungswechsel zwischen den freischwimmenden Larven und den senkrecht im
Boden bohrenden Juvenilen hitte sein kénnen. Doch diese Arbeitshypothese
konnte auch an zahlreichen Schnitten durch bodenreife Lanice-Larven nicht
bestdtigt werden. Somit mufite konstatiert werden, dafl die Statocysten vom
Augenblick ihrer Entstehung bis zur Auflésung durch den Tod der erwachse-
nen Tiere keinerlei Entwicklungsverdnderungen durchlaufen und morpholo-
gisch unverdndert erhalten bleiben.

Wie bekannt handelt es sich bei der Statocyste um ein Schweresinnes-
organ, ein Organ also, welches aus der Erdschwere seine Reize empfiangt und
darauf reagiert. Uber dieses Funktionieren der Statocysten bei den erwachse-
nen Lanice-Tieren weifl man durch die Untersuchungen Buppensrocks (1913)
an im Sande grabender Polychaeten einiges, obwohl von einer befriedigenden
Klirung dieses Fragenkomplexes nicht die Rede sein kann.

Buppexerock kommt zu der Uberzeugung, dafl das Vorhandensein von
Statocysten die Tiere in die vertikale Grabrichtung driangt und sie gegeniber
statocystenlosen sedentdren Polychaeten durch gréfiere Sicherheit und Schnel-
ligkeit beim Graben auszeichnet. Dieses sich Hinwenden zur Schwerkraft oder
von thr weg wird als Geotaxis angesprochen.

So muf also das senkrechte Graben von Lanice conchilega ein Ausdruck
positiver Geotaxis sein und als gute Fahigkeit einer rdumlichen Orientierung
im Boden angesehen werden. Soviel sei iiber das Orientierungsverhalten bo-
denreifer Tiere und die Bedeutung, die die Statocysten dabei spielen, voraus-
geschickt.

Die Ergebnisse Buppensrocks iber die funktionelle Tétigkeit der Stato-
cysten bei sessilen Polychaeten muflten einleitend erdrtert werden, um begreif-
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lich zu machen, daf} die Gleichgewichtslage der pelagischen Larven von Lanice
und ihre ausgesprochene Lageorientierung im freien Wasser, ohne positive
oder negativ geotaktische Tendenzen, ebenfalls auf die Statocysten zuriickge-
fiithrt wird. Trotz verdnderter Bewegungsweise zwischen Larven und erwach-
senen Tieren unterscheiden sich die Statocysten beider in ihrem morphologi-
schen Bau nicht.

Es braucht nicht besonders betont zu werden, dafl das Beibehalten einer
ganz bestimmten Gleichgewichtslage der frei im Wasser beweglichen Larven
bei ihrer langen pelagischen Lebensweise ein notwendiges und existenzwichti-
ges Verhalten darstellt.

Um den Unterschied der Bewegungsweise von Larven und adulten Tieren
noch einmal klar herauszustellen, muff darauf hingewiesen werden, dafi es sich
einerseits um eine ausgesprochene Lageorientierung ohne geotaktische Nei-
gung, auf der anderen Seite aber um eine Raumorientierung im Boden mit
positiver Geotaxis handelt.
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Abb. 7. A = Totalpriparat einer dlteren Aulophora-Larve (dorsal). Median hinter dem
Gehirn liegt das Grubenorgan, umgeben von auffallig groflen Zellen. B = Parasagittalschnitt
durch vordere Kérperregion mit Grubenorgan einer ilteren Aulophora-Larve. C = Parasa-
gittalschnitt durch das Grubenorgan (stark vergrofert). a = Auge, bu = Buccalorgan, drba
= Drisen der Basalplatten, e = Epithel, flz = flussigkeitsgefilllte Zellen, g6 = Gruben-
offnung, gr = Grube, grvf = Grubenversteifung, hga = Gehirnganglienzellen, hp = Ge-
hirnpilem, k = Kern (mit Plasmafortsitzen), oez = Usophaguszellen, ole = Oberlippen-
epithel, plf = Plasmafiden, plst = plasmatische Stibchen (), pr = Prostomium, st = Stato-
cyste, t = Tentakel, v = Vakuole, wb = Wimperbtischel, wp = Wimpern
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Nach dieser Beschreibung scheint es so, als ob wéhrend des Larvenlebens
noch ein zusdtzlicher Mechanismus wirksam wird, der ein frithzeitiges senk-
rechtes Zubodengehen verhindert. Eine Aufhellung dieses Problems kann aber
nur mit Hilfe physiologischer Experimente geschehen.

Gleichzeitig, also parallel der Statocystenbildung am 5. Tag der Larval-
entwicklung, ist das Auftreten eines dorsomedian hinter dem Prostomium
gelegenen Organs zu beachten, das zum Zeitpunkt der Sefhaftwerdung der
Larven zugrundegeht und somit einen ausgesprochenen Larvalcharakter tragt.
Die Gleichzeitigkeit des Entstehens und das Vergehen dieses Organs scheint
bemerkenswert und macht eine ausfthrliche Betrachtung notwendig.

Die Klirung der Anatomie des besagten Larvalorgans stiefl auf erhebliche
Schwierigkeiten, da die Kleinheit des Objektes (beim Auftreten des Organs
sind die Larven 250 u grofl) und das Fehlen irgendwelcher Anhaltspunkte in
der Literatur die Arbeit erschwerte. Frst die Anfertigung von Schnittserien
ilterer Stadien, die bereits im Besitz drei beweglicher Tentakeln sind, konnte
Aufschlu ber die Morphologie geben.

Abb. 7 A stellt die Lage des Organs in einer dorsalen Ubersicht dar und
Abb. 7 B zeigt es auf einem Parasagittalschnitt.

Eine runde Offnung (g6) (Abb. 7 A), allseitig von Wimpern (wp) um-
rahmt, setzt sich in eine schrig nach hinten eingesenkte Grube nach innen fort.
Die Finsenkung schlieft sich unmittelbar an das Prostomium an, wobei die
kopfwarts gerichtete Wand der Grube direkt an das Neuropilem (h) des
Gehirns grenzt, welches an dieser Stelle mit einigen groflen Ganglienzellen
(hga) durchsetzt ist (Abb. 7 C). Die vordere Wand der Grube (gr) wird durch
iibereinanderliegende, sehr kriftige Wimperbiischel (wb) durchbrochen, die
frei in den Grubenhohlraum minden. Eingebettet in einen Zellkomplex aus
auffallend grofien, gut sichtbaren, miteinander verbundenen Zellen liegt es
wie in einem Polstergewebe verborgen.

Der Vakuolenreichtum (v) der Zellen (flz) und der Mangel an kornigen
Sekreten deutet darauf hin, dafl diese Zellen mit Flissigkeit angefillt sind.
Sehr grofle, Fortsatze bildende (plf), chromatinreiche Kerne (k) stehen durch
plasmatische, mehrfach aufgespaltene Fasern mit der Grubenwand in Kontakt.
Die Enden der eben beschriebenen Plasmafiden gliedern sich meist in drei bis
vier stabchenformige Ausldufer (plst?) (durch Azan werden sie orange-rot
angefdrbt), deren Gesamtheit die Grube vor allen Dingen in ihrem unteren
Teil wie ein Saum umgibt.

Da am lebenden Objekt retraktile Bewegungen der Grube und dadurch
lebhafte Vor--und Riickzieherscheinungen der in die Grube hineinreichenden
Wimperbiischel beobachtet werden konnte, ist es nicht ausgeschlossen, dafl es
sich um konstraktile Elemente handelt, die als Plasmafaden die groflen auf-
geblasenen Zellen durchziehen. Da diese Zellen weder Ausfithrginge oder
-kanile noch zu irgendeinem Zeitpunkt ihrer Entstehung Granula aufweisen,
kann es sich wohl kaum um Drisenzellen handeln, wie ErLriNcTON (1908)
festgestellt hat. Seine Erkenntnis beruht auf verschiedenen Schnittserien, die
er mit vier verschiedenen Firbemethoden bearbeitete. Die Untersuchung
ELringTONs bedeutet ohne Zweifel einen groflen Schritt vorwdrts, da er durch
seine Arbeit die Ansicht CraPAReDEs, dafl diese groflen Zellen Gehirnzellen
seien, und Giarps, dafl sie als Geschlechtszellen anzusehen sind, als Fehl-

diagnose erkannte.
Auch die Verfasserin hielt diese Zellen zunichst fiir Driisenzellen. Doch
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nach der jetzt vorliegenden intensiven Untersuchung kann diese Meinung nicht
mehr aufrechterhalten werden. Schlieflich mufl auch die funktionelle Bedeu-
tung, die ELriNgTON diesen sog. ,Dorsal-Drisen® zuschrieb, revidiert werden.
Sie sollen nach ihm den Schleim liefern, der fiir die Erzeugung der Larven-
rohre notwendig ist. Auf dieses Problem wird jedoch an spiterer Stelle ein-
gegangen.

Der Frage, welche Bedeutung dem Grubenorgan der Lanice-Larven zu-
kommt, kann nach der vorangegangenen Erorterung tiber den morphologischen
Bau nun nicht mehr ausgewichen werden. Die enge Verbindung mit dem
Gehirn stellt zuerst einmal klar, daf wir es mit einem Sinnesorgan zu tun
haben. Doch dadurch wird die funktionelle Begrenzung keineswegs einfacher,
da gerade auf dem Gebiet, die Aufgabe von Sinnesorganen zu deuten, viel
gestindigt worden ist. Es ist vollstindig klar, dafl die Morphologie allein kein
Aussagerecht besitzt, sondern endgiiltige Klarheit kann nur durch physiologi-
sche Experimente erbracht werden. Dennoch sollen Moglichkeiten der Deutung
gegeben werden, um eventuelle Ansatzstellen fiir spatere Untersuchungen zu
skizzieren.

Der Lage nach konnte das Grubenorgan das fiir die erwachsenen Tiere
von Rurrier (1951, S. 281) geschilderte Nuchalorgan sein. Allerdings ware
unter diesem Aspekt verwunderlich, warum dieses Organ keine kontinuierliche
Entwicklung durchmacht, sondern nach einem katastrophalen Zusammenbruch,
unter Vernichtung aller groflen flussigkeitsgefiillten Nachbarzellen, an der-
selben Stelle wieder neu entsteht. Dieser Tatbestand wiirde der angewandten
Baumethode innerhalb der Lanice-Entwicklung widersprechen und nicht mit
dem allmihlichen Wachstum als durchgefithrtes Metamorphoseprinzip in Ein-
klang zu bringen sein. Auflerdem ist das larvale Grubenorgan unpaar, wah-
rend das bleibende Nuchalorgan eine paarige Anlage darstellt. Auch bleibt es
nach SOpErRsTROM (1920, S. 116) fraglich, ob es unter den Nuchalorganen
retraktile Grubenorgane gibt, die sich vor allen Dingen duarch fehlende Bewim-
perung auszeichnen (die bei Lanice gefundenen Wimperbtindel in der Grube
sind mit den Sinneshaaren der Nuchalorgane wohl kaum vergleichbar). So
scheint die Moglichkeit ausgeschlossen zu sein, die grubenférmige Vertiefung
an der Grenze des Prostomiums als larvales Nuchalorgan zu deuten.

Vergegenwirtigen wir uns noch einmal, dafl dieses Organ ein Larval-
organ ist und dafl es in dem-Augenblick auftaucht, wenn die Larven mit ihrer
selbstgebauten Larvalréhre ins freie Wasser aufsteigen, so ist eine Beziehung
zwischen Grubenorgan und Bewegung im freien Wasser hochst wahrscheinlich.
Ob allerdings die Funktion direkt mit der Bewegung und der Orientierung
der Larven in Zusammenhang steht, oder ob sie eine Empfindlichkeit gegen
Veranderungen der Wassertiefen und der damit verbundenen Druckschwan-
kungen registriert, kann nur als Vermutung ausgesprochen werden.

Mit der Beschreibung dieser Form ist das Metatrochophora-1I-Stadium
gekennzeichnet, und damit ist die erste Phase der pelagischen Entwicklung von
Lanice condhilega, die sich in Bodenndhe abspielt, abgeschlossen.

Bevor das Aufsteigen ins freie Wasser erfolgen kann, suchen sich die
Larven am Boden einen geeigneten Ort, es kénnen Algen, Sedimentteilchen
oder Detritusteilchen sein, und halten sich mit ihren larvalen Haarborsten an
demselben fest. (Im Kulturschdlichen werden hineingefallene Staubpartikel fir
diesen Zweck benutzt.) Dann beginnen sie mit der Schleimproduktion, wobei
die Beobachtung zeigte, dafl der Schleim mit den vorstiilpbaren Bewegungen
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des muskulosen Buccal-Organs aus der Mundéffnung ausgeschieden wird.
Allerdings ist mit dieser Feststellung noch nichts iiber die Herkunft des Schlei-
mes gesagt.

Bezeichnenderweise wurde von einigen Autoren, schon so lange die Lanice-
Larven bekannt und beschrieben sind, nach der Klarung dieser Frage gesucht,
da der Besitz einer Schleimrohre eine ins Auge fallende Erscheinung ist.

Weder die ,Kittdrisen“ CrapareDEs (1863, S. 66), die sich als Protone-
phridien entpuppten, noch die von ELringToN (1908) beschriebenen Zellen der
vorderen Korperregion hinter dem Oesophagealganglion, die sich als fliissig-
keitsgefiillie Zellen des Grubenorgans herausstellten, scheiden Schleim ab.

Nur auf der Ventralseite der Larven konnten im 2. Segment (Taf. 2
Abb. 13a) zwei grofle Zellen beobachtet werden, die Schleim erzeugen. Im
Laufe der Entwicklung vermehren sich diese Zellen (ba) und liefern endlich
die Basalplatten der adulten Tiere.

Ihr Erscheinen deckt sich mit dem Zeitpunkt der ersten Rohrenbildung.
Es ist einleuchtend, dafl die ersten paarigen Drilisenzellen die anfingliche
Schleimproduktion fir die Primérrohre nicht bewiltigen kénnen. Diese unzu-
reichende Schleimabsonderung spiegelt sich daher auch in der Beschaffenheit
der jiingsten Larvenrchre wider (Taf. 2 Abb. 13¢), die von den Larven am
5. Tag ihrer Entwicklung gebaut wird.

Es handelt sich um eine Detritusrohre und keine rein hyaline Réhre, wie
z.B. bei den 16 Tage alten Larven (Taf. 4 Abb. 16b), die bereits einen Dri-
senkomplex besitzen, der drei Segmente (2., 3. und 4. Segment) umgreift. Ein
Vergleich der drei gezeichneten Larvenrohren (Taf. 2, 8, 4, Abb. 13¢, 15¢,
16b) zeigt, dafl mit zunchmender Entwicklung eine deutliche Abnahme der
Detritusbestandteile (de) zugunsten der Schleimteilchen (schl) innerhalb des
Baumaterials der Larvenrohre zu beobachten ist. Die Zunahme der Schleim-
bestandteile 1duft also parallel zu den sich vermehrenden Bauchdriisen. Diese
interessanten Beziehungen zwischen Rohrenbeschaffenheit und Entwicklung der
Driisenfelder diirften wohl den klaren Beweis dafiir liefern, daf die Driisen-
zellén der Bauchseite von Anfang an fiir die Schleimproduktion verantwortlich
gemacht werden konnen.

Nachdem die Herkunft des Baumaterials geklirt werden konnte, bleibt
nun die interessante Frage, wie die Larvenrohre hergestellt wird.

Wie bereits erwihnt, halt sich die Larve mit ihren larvalen Haarborsten
am Substrat fest und sondert Schleim aus der Mundéffnung ab, der vom
ventralen Entstehungsort in einer Rinne dorthin beférdert wird. Die abgeson-
derte Masse wird durch intensive Wimperbewegungen der Unterlippe und
einer Neigung des Kopfes zur Kérpermitte (Kérpertaille) gestrudelt. Wahrend
sich das Tier langsam um die eigene Achse dreht, wird Schleimpaket an
Schieimpaket geklebt. So entsteht ein Ring um den Larvenkorper, der die
Ausgangsbasis fiir den weiteren Aufbau darstellt. Gleichzeitig werden die im
Mund mit dem Schleim vermischten Nahrungspartikelchen mit verbaut. Auf
diese Weise kommt die von den alteren Stadien abweichende Struktur der
Detritusrohre zustande.

Bevor die Aufzuchtversuche Aufschluf} iiber die Nahrungsaufnahme und
den Rohrenbau in ihrem kausalen Zusammenhang gaben, wurde viel versucht,
um die Larven in diesem kritischen Stadium vom 5. und 6. Tag am Leben zu
erhalten. Erst die Ubertragung der Larven in Kulturschdlchen mit ungereinig-
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tem Seewasser (wie im Kapitel tber die Methoden aufgezeigt worden ist)
brachte das gewiinschte Ergebnis.

Da ja nicht bekannt war, zu welchem Zeitpunkt der Entwicklung die
Larven ihre erste Larvalrohre bauen und dafl neben Schleim noch anderes
Material notwendig ist, war das Auffinden geeigneter Nahrung und giinstigen
Baumaterials im ungereinigten Seewasser eine sehr entscheidende und fiir die
Weiterfithrung der Arbeit wichtige Tatsache.

Das Seewasser wurde jeweils vor dem Umsetzen der Kulturen frisch aus
dem Meer geschopft und auf die entsprechende Temperatur der Kulturschal-
chen erwarmt. Messungen ergaben im allgemeinen einen Temperaturunter-
schied von 3°C zwischen Kulturschilchen und frisch geschpftem Seewasser.

Mit der Anwendung dieser neuen Methode war allerdings viel Arbeit
verbunden, da das Seewasser der Kulturschilchen sehr viel ofter gewechselt
werden mufite, um physiologische Veranderungen des Wassers auszuschliefien.
Die Larven, denen nun Nahrung und Baumaterial zur Verfiigung standen, ent-
wickelten sich gut weiter.

Nach Fertigstellung der Rohre erhebt sich die Aulophora-Larve vom
Substrat und tritt in die eigentliche pelagische Phase innerhalb ihrer Entwick-
lung ein. Der an dieser Stelle zu setzende Einschnitt ist insofern bemerkens-
wert, als die pelagische Zeit in ihrer Gesamtheit keine Einheit darstellt, son-
dern eine einwandfreie beobachtbare Zweiteilung zeigt.

Vom Ausstoflen der Geschlechtsprodukte bis zum 5. oder 6. Tag spielt
sich das pelagische Leben der Larven in Bodenndhe ab. Nach beendigtem Bau
der Detritusrohre allerdings erhebt sich die Larve vom Boden und steigt ins
freie Wasser auf. Die Eindeutigkeit einer zweigeteilten pelagischen Phase
erkliart auch die Tatsache, dafl bis zur vorliegenden Untersuchung weder Eier,
Teilungsstadien, Trochophora-Larven noch junge Aulophora-Larven mit dem
Planktonnetz im freien Wasser gefischt worden sind, sondern immer nur dltere
Stadien, die dann auch beschrieben wurden.

Die im Labor erworbenen Resultate iiber die Lebensweise der Larven im
ersten Abschnitt ihrer Entwicklung muflten, wenn sie richtig waren, am Stand-
ort bestatigt werden kénnen.

Aus diesem Grunde wurden zwei Monate, vom 24. April bis zum 24. Juni
1961, alternierende Planktonfinge am Boden und im freien Wasser durch-
gefithrt. Die Proben aus Bodenndhe wurden nérdlich der Lister Ablaufbahn
entnommen und zwar in der Art, daf ein kleines Bechernetz in der Meeres-
randzone Uber das Sediment gezogen wurde.

Die Proben des freien Wassers stammten vom Lister Hafen und wurden
mit einem Horizontalplanktonnetz herausgeholt. Der praktischen Durchfiith-
rung standen insofern gelegentlich Schwierigkeiten im Wege, als bei unruhiger
See, wie es im Frithjahr oft der Fall ist, die Gefahr des Zerreiflens der Netze
bestand und das Plankton nicht geholt werden konnte. Wenn also aus diesen
Griinden die Kontinuitit der Fange nicht immer hat gewahrt werden kénnen,
so ist das Ergebnis trotzdem eindeutig.

Ergebnis der Planktonfange:

1. Planktonfinge in Bodennihe:
vorwiegend: Eier, Teilungsstadien, Trochophora-Larven, Metatrocho-
phora-Larven und jingste Aulophora-Larven mit Detritusrohre,
weniger haufig: Aulophora-Larven mit weniger als 5 Haarborsten,
selten: Aulophora-Larven mit mehr als 5 Haarborsten.
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2. Plankionfinge im freien Wasser:
nie vorhanden: Entwicklungsstadien bis zur jungen Aulophora-Larve,
vorwiegend: Aulophora-Larven mit mehr als 3 Paar Haarborsten.

Auch die Planktonfiange verdeutlichen den Unterschied innerhalb der
pelagischen Lebensweise der Larvenstadien und bestdtigen die im Labor fest-
gestellte Unterteilung.

5. Das Aulophora-Stadium

Mit dem Eintritt in das Aulophora-Stadium beginnt, wie bereits erwahnt,
das eigentlich pelagische Leben. Die Larven haben die Féhigkeit erlangt, sich
vom Boden zu erheben und ins freie Wasser iiberzugehen. Es fragt sich nun,
warum sie gerade jetzt aufsteigen konnen.

In bezug auf die Schwimmorgane der jungen Aulophora-Larven hat sich
einiges verindert. Prototroch und Telotroch sind zugrunde gegangen, und die
Zahl der segmental angelegten dorsalen Wimperbégen (dorw) hat zugenom-
men (Taf. 3 Abb. 14b). Die so ausgestatteten ,Larven der Terebella
conchilega sind nototroch und leben als gute Schwimmer pelagisch®. Diese von
KorscHELT (1936, S. 350) vertretene Ansicht kann nicht unterstiitzt werden, da
die Nototrochie nicht allein ausschlaggebend fiur die Schwimmfahigkeit der
Larven ist. Stellt man sich vor, daf Larven nur mit einer dorsalen Bewimipe-
rung versehen sind, ohne ein weiteres Steuerungsorgan zu besitzen, so konnten
diese nur kreisformige Bewegungen, nicht aber gerichtete ausfithren. Im Falle
der Lanice-Larven mufl aufler der dorsalen Bewimperung die selbstgebaute’
Réhre eine Rolle innerhalb der Fortbewegung spielen.

Meine Erwartungen iiber die funktionelle Bedeutung der Réhre wihrend
des freischwimmenden Lebens der Aulophora-Larven trafen wirklich ein und
konnten durch Beobachtungen bewiesen werden.

Die Larven klammern sich mit ihren Haar- und Hakenborsten am inneren
Rand der Rohre fest und erzeugen durch einen kopfwirts gerichteten Wimper-
schlag der einzelnen Wimperbogen einen Wasserstrom durch die Réhre, der
vom analen zum apikalen Kérperende fliefit. Der auf diese Weise entstehende
Riickstofl bewirkt die Bewegung.

Die Fihigkeit, sich innerhalb der Réhre umzudrehen, versetzt sie zusatz-
lich in die Lage, Richtungsanderungen vorzunehmen.

Um nun die Existenz eines solchen Stromes durch die Larvenrohre zu be-
weisen, wurde Karminpulver fein zermahlen in die Kulturschélchen gestreut.
Dids Pulver verteilte sich bald im Wasser und geriet immer in Larvenndhe in
eine flieBende Bewegung, wobei die einzelnen roten Teilchen wie in einem Sog
durch die Rohre transportiert wurden.

So laft sich mit Sicherheit sagen, dafl die Schwimmfahigkeit der Larven
weder aus der nototrochen Bewimperung, noch aus dem Besitz einer Larven-
rohre, die eventuell spezifisch leichter sein konnte, allein erkldrt werden kann,
sondern nur aus dem sinnvollen Zusammenspiel beider Faktoren verstindlich
wird.

Die Larven leben etwa zwei Monate im Plankton, wie aus den Aufzucht-
versuchen hervorgegangen ist. Die Entwicklung vom befruchteten Ei bis zu den
bodenreifen Stadien dauerte in den Kulturschilchen 58 Tage. Da eine voll-
stindige Entwicklung nur einmal geglickt ist und der Zahl von 58 Tagen
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keine Vergleichszahl gegenibersteht, ist anzunehmen, dafl diese Zahl nur einen
ungefdhren Anhalt bietet. Es mufl damit gerechnet werden, dafl die Geschwin-
digkeit der Entwicklung durch die kiinstlichen Versuchsbedingungen doch be-
einfluflt worden ist.

Innerhalb der weiteren Entwicklung verdndert sich die Aulophora-Larve
im wesentlichen durch eine kontinuierliche Segmentvermehrung, die von der
praepygidialen Wachstumszone ausgeht. Das Wesen der Lanice-Entwicklung
besteht also in einem stetigen Lingenwachstum und nicht in einer eigentlichen
Metamorphose. Die provisorischen Organe der Larven gehen allmdhlich in die
bleibenden Organe der erwachsenen Tiere tiber und kennzeichnen damit einen
harmonischen Wechsel zwischen Aufbau und Abbau innerhalb der Entwick-
lungsprozesse. Das Fehlen einer explosionsartig einsetzenden (katastrophalen)
Metamorphose kann unter Umstdnden der Grund der langsamen Entwicklung
und des langen pelagischen Lebens der Lanice-Larven sein. Mit dem Léngen-
und Breitenwachstum verkniipfen sich selbstverstindlich korperliche Verande-
rungen, die sowoh! deutliche Spuren der Wandlung in der Kopfregion als auch
in der Rumpfregion hinterlassen.

a) Morphologische Verdnderungen der Kopfregion

In der Kopfregion vereinigen sich das aus der Episphire der Trochophora
hervorgegangene Prostomium und das Metastomium, welches die Mundregion
enthalt. Inwieweit auch das 1. Kérpersegment in den Kopfteil eingegliedert
werden darf, ist fraglich. Denn diese Zuordnung wére nur auf der Basis einer
Verschmelzung zwischen Metastomium und diesem 1. Korpersegment zum sog.
Peristomium moglich. Wenn es sich wirklich um ein Zusammenwachsen dieser
beiden Bereiche handelt, so mufl sich das Ergebnis mit Hilfe der Ganglienpaare
und Nerven und deren Verlauf aufzeigen lassen.

2Paar n bmp " ~6bmg .

Abb. 8. Kombinationsbild mehrerer Frontalschnitte durch die Bauchmarkregion einer Aulo-
phora-Larve. Das Oberschlundganglion wurde vollstindigkeiishalber eingezeichnet. bmg =
Bauchmarkganglion, bmp = Bauchmarkpilem, dph == Diaphragma, kon = Schlundkonnektiv,
metneph = Metanephridium, n = Nerv, osg = Oberschlundganglion, ph = Pharynx, sg =

Segment, st = Statocyste
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Zu diesem Zweck wurden zahlreiche Schnittserien durch altere Aulophora-
Larven hergestellt. Abb. 8 zeigt ein aus vielen Schnitten zusammengesetztes
Kombinationsbild, das die Verhiltnisse in der Kopf- und vorderen Thorax-
region widergibt.

Wie bereits QuaTreraces (1850, S. 368) in seiner grundlegenden Arbeit
,Le Systeme nerveux des Annelides® an Terebella conchilega Sars (Lanice
conchilega) gefunden hat, ist innerhalb des Bauchmarks der Thoraxregion in
jedem Segment nur ein Ganglion vorhanden. Auch die urspriinglich in der
Zweizahl existierenden Konnektive, die die Verbindung zwischen den Gan-
glien der Segmente herstellen, gehen ineinander tiber und bilden einen ein-
zigen Stamm.

Diese Aussage stimmt auch mit den eigenen Untersuchungen iberein, wie
Abb. 8 zeigt. Im 1. und 2. Segment jedoch liegen die Ganglienpaare voneinan-
der entfernt (1. bmg, 2. bmg) und sind nicht durch Kommissuren verbunden. Die
Faserstrange, die in das Ganglienpaar des ersten Segmentes einmiinden, mis-
sen einerseits als Schlundkonnektiv (kon), auf der anderen Seite als Nerven-
strang des 1. Segmentes (n 1. sg) bezeichnet werden. Ob das zweite Ganglien-
paar als Unterschlundganglion angesehen werden kann, wie es Korn (1960,
S. 437 in Abb. 138) bei Larven von Pectinaria tut, bleibt doch sehr zweifelhaft.

Im Gegensatz zu den zwei Paar segmentalen Nerven der tbrigen Kérper-
segmente ist der Nervenstrang des 1. Korpersegmentes sehr kraftig und nur
in der Finzahl ausgeprigt (n 1. sg). Die Vermutung, dafl dieser 1. Nerv ein
Verschmelzungsprodukt ist, konnte durch eventuelle Verwachsungsspuren nicht
festgestellt werden.

Es bleibt also die Frage, ob iiberhaupt von einem Mundsegment geredet
werden darf, welches mit dem 1. Kérpersegment zu dem sog. Buccalsegment
verschmolzen sein soll, wenn nur ein Nervenpaar vorhanden ist.

Zu den formverandernden Entwicklungsschritten am Prostomium gehort
die mit der bereits beschriebenen Dorsalverschiebung wahrscheinlich zusam-
menhingende ektodermale Aufwélbung der Mediantentakelanlage (ta) (Taf.
2 Abb. 13b) am vorderen Prostomiumrand. Diese Vorw6lbung ist mit ,starren
Harchen® (har) besetzt und erhebt sich iber die Oberlippe (ol) ,wie ein Blu-
menstraufichen oder eine Schleife vom Damenhut® (Crararepe 1863, S. 64).
Mit dieser unwissenschaftlich klingenden Auflerung hat Craparepr jedoch
nicht ganz unrecht, denn der Eindruck der kndpfchenartig angeschwollenen
Tentakelanlage (ta) (Taf. 3 Abb. 14b) ist durchaus verbliffend. Mit fortschrei-
tender Entwicklung wichst der zukiinftige Mediantentakel zu einer Kugel
heran, die starr und unbeweglich die Oberlippe tberragt (Taf. 3 Abb. 14D,
15a), bis schlieBlich durch rasches Langenwachstum Bewegungs- und Kontrak-
tionsversuche moglich werden und die typischen Tentakeleigenschaften hervor-
treten. Neben dem michtig entwickelten unpaaren Mediantentakel springen
knospenartig erst zwei, dann vier Lateraltentakel (ta) vor (Taf. 4 Abb. 18).
Allmihlich vermehrt sich die Zahl der Fangarme und mit ihr vergroflert sich
ihre Basis. Diese Vergroflerung bewirkt eine wulstformige Verdringung des
hinteren Prostomiumteiles (pr) (Taf. 4 Abb. 16a), der mit zunehmendem Fron-
taldruck der neugebildeten Tentakeln bzw. ihrer Anlagen weitere Gestaltver-
dnderungen erfihrt, die schliefllich eine leichte Uberkippung tber das rumpf-
wirts sich anschlieRende Metastomium (Taf. 4 Abb. 17, 18) zur Folge hat. Doch
mit dem erstaunlichen Wachstum des Metastomiums bzw. des 1. Kérperseg-
mentes, das nun einsetzt, sind einer weiteren Kaudalverschiebung des Prosto-



Bd. VIII, H. 4: Kefiler, Die Entwicklung von Lanice conchilega 463

miums Grenzen gesetzt. Wie Taf. 5 Abb. 20a, 20b und Taf. 6 Abb. 23 deut-
lich machen, schiebt sich das Metastomium dorsal beginnend langsam kranial-
wirts und tiberdeckt den hinteren Prostomiumteil. Gleichzeitig setzt es zur
Bildung secitlicher Lappen (11) (Taf. 5 Abb. 20a) an. SchlieBlich greift das Me-
tastomium (1. Kérpersegment) mit seinen zu beweglichen Lappen herangewach-
senen Lateralwiilsten (Iw) immer mehr nach Ventral und hiillt das Prostomium
fast vollig ein. Durch diese Umwachsungstendenz erhilt die Unterlippe erneute
Impulse und wichst zu einem beachtlichen Umfang heran (Taf. 5 Abb. 20b).

Als einzige Prostomiumanhinge sind bei Lanice conchilega die Tentakeln
anzusehen. Diese konnen sich stark kontrahieren (sicher auf die Halfte ihrer
Gesamtlinge), kénnen aber nicht in den Mund eingezogen werden, was auf
Grund ihrer Prostomiumzugehorigkeit auch nicht verwunderlich ist.

Fiir das Aulophora-Stadium in seiner pelagischen Lebensweise haben die
Tentakeln keine wesentliche Funktion. Erst bei den bodenreif gewordenen
Stadien gewinnen sie an Bedeutung, wenn sie ndmlich das Baumaterial fiir
ihre Sedimentréhre und Nahrungspartikelchen herbeistrudeln miissen. Beide
Aufgabenbereiche spielen bei der Larve noch keine Rolle. Nahrung steht ihnen
innerhalb ihres schwimmenden Daseins im freien Wasser reichlich zur Ver-
fiigung und die Wimperbewegungen der Mundregion geniigen, um die schwe-
benden Detritusteilchen und Kleintierorganismen in den Mund zu beférdern.

Auch fiir den Bau der Larvenrohre ist die Existenz der Tentakeln noch
nicht notwendig, was schon daraus hervorgeht, dafl bei der Entstehung der
ersten Larvenrohre des jiingsten Aulophora-Stadiums ein beweglicher Tenta-
kel noch nicht vorhanden ist. o

Hingegen ist die frithe Entfaltung der Oberlippe (ol) (Taf. 2, 3 Abb. 13b,
14a, 14b) fir den Rohrenbau von grofler Wichtigkeit. Auffallig ist ihre Kapu-
zenform und die Fihigkeit zu lebhafter Formveranderung.

Wie im Kapitel iiber die Morphologie der erwachsenen Lanice condulega
angedeutet wurde, kann die Auffassung einer Prostomiumzugehdrigkeit der
Oberlippe nicht mehr vertreten werden. Sowohl Beobachtungen an lebenden
Larven-Stadien als auch zahlreiche Schnittserien (Abb. 7 B) widersprechen die-
ser Ansicht. Die Oberlippe ist vielmehr das Ergebnis einer beachtlichen Zell-
vermehrung im Vorderdarmdach (ole). Wie die Entwicklung zeigt, iiberwu-
chert sie mit zunehmender Ausdehnung das Prostomium und tduscht daher
eine Zugehorigkeit zum Prostomium vor.

Die Funktion der Oberlippe spielt beim Réhrenbau, der bereits betrachtet
wurde, eine Hauptrolle. Mit aktiven Bewegungen der Ober- und Unterlippe
wird das Baumaterial umgriffen und ,portionsweise“ aneinandergesetzt. Nach
der groben Bauarbeit beginnt das ,Polieren®. Die einzelnen am Réhrenrand
aufsitzenden Schleimpakete missen in ihren Niveau-Unterschieden ausgegli-
chen werden. Mit grofier Schnelligkeit und Sorgfalt werden mit der Oberlippe
Fugen verschmiert, so daf endlich eine ganz glatte Oberfliche der Larvenrohre
entsteht und zwar ganz gleichgiiltig, ob es sich um eine hyaline oder mit Detri-
tus beklebte Schleimréhre handelt.

b) Morphologische Veranderungen der Rumpfregion
Bildung der Segmente und ihre Anhangsorgane

Mit dem Abschlufl des Metatrochophora-II-Stadiums ist die Bildung der vier
sog. Larvalsegmente beendet. Das subtrochale Wachstum geht von zwei para-
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median gelegenen, auffillig groflen Telomesoblasten (umz) aus, Abkémmlinge
der Zelle 4d (Taf. 1 Abb. 10a). Diese praepygidialen Zellen liefern durch in-
tensive Zellteilung zwei solide Mesodermbéander. Nachdem das Wachstum des
ventrolateralen Mesodermstreifens an der Prototrochregion seinen Abschlufl
gefunden hat, setzt die Aktivitit des Ektoderms ein. Inwieweit allerdings die
cktodermale Zellteilung und die duferlich entstehende segmentale Differen-
zierung die Ursache firr die Gliederung des Mesodermstreifens in vier deut-
liche Segmente ist (Abb. 9), bleibt dahingestellt. Wiahrend Iwanorr (1928,
S. 64) das Ektoderm als Initiator der mesodermalen Segmentierung ansieht,
meint ANDErRsoN (1959, S. 108), dafl der Mesodermstreifen von sich aus zur
Célombildung in der Lage ist. Unter Auflésung der inneren Segmentierung
der Larvalsegmente bildet sich in diesen ein einheitliches Colom.

Abb, 9. Totalpriparat einer Metatrochophora I-Larve im Ubergang zur Metatrochophora
1I-Larve. Larvalsegmente durch segmental gegliederte Mesodermzellen des Mesodermstreifens
entstanden. az = Amnalzellen, hga = Gehirnpilem, Ib = Larvalborsten, Is = Larvalsegment,
mz = Mesodermzellen, ptr = Prototroch, swp = Scheitelwimpern, te == Telotroch, tr =
Trochoblasten, ugz = Urgeschlechtszelle, umz = Urmesodermzelle

Auf die Phase der raschen Segmentbildung folgt eine spiirbare Entwick-
lungspause. In dieser Pause befinden sich die Larven, wenn sie in das Aulo-
phora-Stadium eintreten. Diese Zisur vor Beginn weiterer Segmentierung ist
cine Erscheinung, die auch IwaNoFF beschreibt. In dieser Tatsache sieht er eine
Anderung der Segmentbildung. Bei der folgenden Entwicklung werden die
Segmente nicht nur durch die Abkommlinge der Zelle 4d gebildet, sondern
ektodermale Zelleinwanderung spielt eine zusdtzliche Rolle.

Die vier primir entstandenen Segmente werden von den sekundéren Seg-
menten durch ein kriftiges Diaphragma getrennt. Diese Scheidewand zwischen
4. und 5. Segment wiire somit kein Zufall, wenn man davon ausgeht, daf} an
dieser Stelle das primire und sekundire Colothel nebeneinanderliegen.

Auch innerhalb der hinter dem Diaphragma liegenden Segmente bleiben
die querliegenden Scheidewinde oder Dissepimente nicht erhalten. Bis auf die
medialen Lingswinde der einzelnen Célomsicke, die die dorsalen und ventra-
len Mesenterien liefern, werden die Zwischenwinde aufgeldst.

Nach der vorliegenden Untersuchung an Lanice concdhilega ist eine Unter-
teilung in Deuto- und Tritometameren (REMANE 1949, S. 18) mdglich, wobei
die Grenze in diesem Fall zwischen 4. und 5. Segment zu ziehen wire.

Interessanterweise spiegeln sich die Unterschiede zwischen Deuto- und
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Tritometameren auch innerhalb der ektodermalen Differenzierung wider. Im
Gegensatz zu den Haar- und Hakenborsten der hinteren Segmente legen die-
jenigen der ersten vier Segmente durch ihre abweichende Form und ihr anders-
artiges Verhalten gegeniiber den Gbrigen Anhangsorganen ein beredtes Zeug-
nis ihres spezifisch larvalen Charakters ab.

Werfen wir zuerst einen Blick auf die larvalen Haarborsten (Ib) im 2.
und 3. Segment (Taf. 2 Abb. 12 und Abb. 10 A 1). Vom Schaft bis zur Spitze
bleiben die einzelnen Haarborsten gleichstark. Nur am dufleren Rand erfdhrt
die Borste eine deutliche Biegung, die eher den Eindruck eines Knickes ver-
mittelt, als beispielsweise die leichte Neigung des oberen Borstenabschnittes
der bleibenden Haarborsten. Bei einer Gegeniiberstellung beider Haarborsten-
ausbildungen hebt sich die stabil aber durchaus plumpe Form der Larvalborste
von der viel zarter wirkenden, zu einer Spitze zulaufenden, bleibenden Haar-
borste deutlich ab (Abb. 10 A 2).

Auferdem besteht ein weiterer Unterschied zwischen larvaler und blei-
bender Haarborste und zwar in der Anzahl der Borsien in einer Borstensack-
anlage. Mit den fast gleichzeitig auftretenden zwei verschieden langen Larval-
haarborsten in einer Borstentasche des 2. und 3. Segments scheint die Haar-
borstenbildung erschopft zu sein, denn es gelangen in diesen beiden Segmenten
keine weiteren Haarborsten mehr zur Ausbildung. Sie erleiden vielmehr das
Schicksal eines Larvalorgans, indem sie einfach abfallen (Taf. 4 Abb. 17, 18).
Im Gegensatz zu den eben beschriebenen larvalen Haarborsten und ihrer Ent-
wicklung zeigen die bleibenden Haarborsten die Tendenz, ihre urspriingliche
Zweizahl durch weitere Borstenbildungen zu einem Biischel zu vermehren.

Wir finden die dorsalen Haarborstenbiischel bei der erwachsenen Lanice
auf 17 Segmente verteilt, ndmlich vom 4. bis zum 20. Segment. Mit dem 21.
Segment wird die thorakale Zone verlassen und das Abdomen beginnt. Dies
wird rein duflerlich an den verinderten Borsten sichtbar. Weder dorsale Haar-
borstenbiischel noch ventrale Hakenwiilste sind anzutreffen, sondern nur noch
die ventralen hakentragenden Flossen.
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Abb. 10. A 1) Larvalborste mit gleichbleibendem Schaft und Spitze. 2) Bleibende Haarborste

(Schwingborste) lduft in ihrem oberen Teil zu einer Spitze zu. B 1) Entwicklung der bleiben-

den Hakenborsten. Die flaschenférmige Aufwdlbung mit einem Haken wird im Verlaufe der

Entwicklung durch die Schrumpfung des Flaschenhalses in Pfeilrichtung auf dem Hakenwulst

cingeordnet. Hier haben sich bereits weitere Haken gebildet. 2) Haken von oben. Alle Abbil-
dungen halbschematisch. hak = Haken
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Im Gegensatz zu den morphologischen Unterschieden der larvalen und
bleibenden Haarborsten weisen die der Haken selbst keine Verschiedenheiten
auf. Fine Abweichung zeigt sich einzig und allein in ihrem Verhalten. Wah-
rend die larvalen Hakenborsten des 3. und 4. Segmentes ohne Komplikationen
zugrundegehen (Taf. 4 Abb. 17, 18), entwickelt sich die bleibende Hakenborste
unter interessanten Umbildungserscheinungen weiter.

Das erste Auftreten paariger ventraler Ektodermalanhdnge im 3. und 4.
Segment und im Verlaufe der Entwicklung auch in den sich anschlieBenden
Segmenten machte in seiner Deutung erhebliche Schwierigkeiten.

Diese Bildungen wolben sich in Gestalt einer bauchigen Flasche (Taf. 2
Abb. 13) lateral nach auflen. Die Basis des flaschenférmigen Kérpers sitzt am
Larvenkérper auf, wihrend der freie Teil Bewegungen ausfithren kann. Der
lateral-ventralwarts gerichteten Lage nach mufiten dies die Anlagen der
hakentragenden ventralen Wiilste der erwachsenen Tiere sein. Die abweichen-
de Form machte jedoch eine Gleichstellung fraglich, zumal der ,Bauchcirren®-
charakter, der von CLAPAREDE (1863, S.65) beschriebenen Terebella conchilega,
bei geringer mikroskopischer Vergroferung bestitigt wurde.

Erst bei niherer Untersuchung mit starkerer Vergréfierung konnte am
oberen Halsende der flaschenformigen Anhinge ein Haken entdeckt werden,
der genau den Haken auf den Wiilsten der adulten Tiere entsprach. Wie die
weitere Entwicklung zeigte, war die Annahme, dafl aus den flaschenférmigen
Gebilden die spateren Hakenwilste hervorgehen, richtig und von CLAPAREDE
(1863, S. 65) bereits erkannt worden. Doch die Unsicherheit CLAPAREDES
kommt ohne Zweifel in dem Satz zum Ausdruck, wenn er meint, ,welch him-
melweiter Unterschied aber zwischen den Bauchcirren unserer Larve und den
Hakenwiilsten einer reifen Terebella® besteht (gemeint ist Terebella conchi-
lega). So ,himmelweit® ist der Unterschied allerdings gar nicht. Wie Abb.
10 B zeigt, bildet sich zuerst ein Haken (hak), der mit dem Heranwachsen des
Anhangs an seinem distalen Ende vom Korper weggeschoben wird. Sollte
dieser ,gestielte” Haken die Bildungszone aller weiteren Haken sein? Wenn
diese Annahme richtig wire, miifite allerdings eine ,Hakenwanderung® vom
Flaschenhals, der vermeintlichen Bildungsstitte, zur Basis der Flasche, dem
spiteren Hakenwulst stattfinden. Ein derartiges Hinabgleiten von Haken
konnte jedoch nicht beobachtet werden.

In Wirklichkeit liegen die Verhiltnisse gar nicht so kompliziert, wie es
den Anschein hatte. Die Haken werden alle in der Kérperwand gebildet. An-
fangs liegen sie ungeordnet nebeneinander, spiter reihen sie sich hinterein-
ander an und zwar in den sechs ersten ventralen Wiilsten vom 5.—10. Seg-
ment in einer Reihe, in den zehn folgenden vom 11.—20. Segment in zwei
Reihen nebeneinander (Taf. 6 Abb. 23).

" Nur der erste Haken wird durch die flaschenformige plasmatische Bildung
von den iibrigen isoliert und iibernimmt auf diese Weise die Aufgabe des
Festhaltens, die spiter von den hakentragenden Wiilsten selbst {ibernommen
wird. Im Verlaufe der weiteren Entwicklung, wenn némlich geniigend Haken
in der Korperwand gebildet worden sind, schrumpfen die hakentragenden
Plasmagebilde, und der fiir die Larvenzeit so wichtige Klammerhaken ordnet
sich in den bereits vorhandenen Komplex von Haken ein.

Wie aus der Beschreibung der segmentalen Anhangsorgane hervorgeht,
handelt es sich bei Lanice um keine einheitlichen Parapodien mit einem dorsa-
len und einem ventralen borstentragenden Ast. Im Laufe der phylogenetischen
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Entwicklung hat der Parapodienstamm eine Verkiirzung erfahren und hat zur
Isolierung der beiden Aste gefithrt, zum dorsalen Haarborstenbiischel und
ventralen hakentragenden Wulst.

Die Lageiibereinstimmung der isolierten Parapodiendste zwischen Larve
und Adult und die Ubereinstimmung der Haken- und Borstenmorphologie ist
bemerkenswert. Durch diese Erkenntnis 6ffnet sich vielleicht ein neuer Weg,
Larven mit Hilfe dieses artspezifischen Merkmals zu identifizieren. Die Plank-
tonsystematik und insbesondere die der Terebelliden kénnte durch eine solche
Wissenserweiterung erneute Impulse erhalten.

Abgesehen von den Parapodien, die im Aulophora-Stadium gebildet
werden, treten im 3. Kérpersegment zwei laterale Lappen (lI) auf, deren
Bedeutung jedoch noch nicht ganz geklart ist (Taf. 5 Abb. 20b).

Schlieflich bilden sich als letzte Anhinge, gleichsam den Ubergang vom
freischwimmenden pelagischen zum sefhaften Bodenleben einleitend, die 3
Paar baumformig verzweigten Kiemen auf der Dorsalseite des 2., 3. und 4.
Korpersegmentes. Thre Bildung setzt nicht gleichzeitig ein, sondern vollzieht
sich schrittweise. Sie beginnt bei den dltesten Aulophora-Stadien und findet
ihren Abschlu} erst dann, wenn die Jungtiere bereits seflhaft geworden sind.

Das 1. Kiemenpaar entsteht als hickerartige Ausstilpung im 2. Kérper-
segment lateral der dorsalen Medianlinie (Taf. 6 Abb. 21). Zu diesem Zeit-
punkt sind die Larven etwa 54 Tage alt. Diese Larven, deren 5—7 bewegliche
Tentakeln den Prostomiumrand weit Uberragen, haben die Entwicklung des
Thorax abgeschlossen und diejenige der abdominalen Region hat begonnen.
Mit zunehmendem Wachstum der Kiemenhdcker verzweigen sie sich (Taf. 6
Abb. 22), und das 2. Paar im 3. Kérpersegment bricht durch. Wenn dieses
Kiemenpaar das Stadium beginnender Verzweigung erreicht hat, erfolgt der
Durchbruch des 8. Kiemenpaares im 4. Korpersegment. Da mit der Ausbildung
der Kiemen ein erhohtes Atmungsvermdgen gegeben ist, verwundert es nicht,
daf der Zeitpunkt der Sefhaftigkeit mit dem der Kiemenentstehung ungeféhr

Abb. 11. A = Frontalschnitt durch das mittlere Metanephridium der vor dem Diaphragma
gelegenen bleibenden Exkretionsorgane (halbschematisch). Vor dem Nephrostom des Meta-
nephridiums liegt im 2. Segment die Statocyste. B = Die drei Paar Metanephridien vor dem
Diaphragma, deren Mediannephrostom schon voll ausgebildet ist, wahrend das vordere und
hintere Metanephridium erst in der Anlage zu schen ist. Sie miinden alle drei in einem Porus
im 8. Kérpersegment nach auflen (halbschematisch). nek = Nephridialkanal, neph = Nephro-
stom, nephan = Nephrostomanlage, nephwp = Nephrostomwimpern, por = Porus, st =
Statocyste
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zusammenfallt. Durch den Besitz der Kiemen ist es den jungen Lanice-Tieren
nun auch moglich, in Bodenréhren zu leben, die keinen ausgepragten Wasser-
strom beobachten lassen.

Mit der Betrachtung der Kiemen ist die Erdrterung der Kérperanhange
abgeschlossen. Es soll nun auf die Exkretionsverhiltnisse eingegangen werden.

Bei der Behandlung des Metatrochophora-Stadiums wurde dem Auftau-
chen der Protonephridien, als den larvalen Exkretionsorganen, ausfithrlich
Beachtung zuteil. Bevor jedoch die Protonephridien autolytisch zerstort wer-
den, legen sich im 3. Korpersegment paarige Metanephridien mit einem gut
erkennbaren Wimpertrichter an (Taf. 4 Abb. 18, Abb. 11 A). Diese erste Bil-
dung der bleibenden Nephridien stellt das mittlere der drei vor dem Dia-
phragma liegenden Exkretionsorgane dar. Sowohl kranial ins 2. Kérperseg-
ment fiihrend, als auch kaudal in das 4. Kérpersegment hineinreichend, er-
strecken sich zwei weitere Metanephridienpaare. Alle drei Metanephridien
stehen miteinander in Verbindung und miinden gemeinsam in einem Porus
(por) (Abb. 11 B) im 3. Kérpersegment.

Es besteht wohl kein Zweifel, dafl wir es bei den Metanephridien der
vorderen Thorakalkammer mit einem Verschmelzungsprodukt der drei ur-
spriinglich voneinander isoliert nach auflen miindenden Nephridien zu tun
haben (Taf. 5, 6 Abb. 20a, 21).

Sehr viel spéter setzt erst die Entstehung der hinter dem Diaphragma
liegenden Metanephridien ein (Taf. 5 Abb. 20a). Leider konnte ihr Entwick-
lungsgang nicht verfolgt werden. Der Abschlufl der Metanephridienentwick-
lung ist jedenfalls noch nicht erreicht, wenn die Aulophora-Larve ihr pelagi-
sches Leben beendet und zum Bodenleben Gbergeht.

III. Das bodenreife Stadium

Auflerordentlich interessant und den bisherigen Vorstellungen tber das
Zubodengehen von Larven sessiler Polychaeten widersprechend ist die Beob-
achtung, dafl der Wedchsel zwischen freischwimmender Bewegung und sefi-
hafter Lebensweise sich nicht durch das Abfallen der larvalen Bewimperung
anbahnt und dadurch die Schwimmfahigkeit zerstért. Die dorsale Bewimpe-
rung konnte auch nach dem Absinken der Aulophora-Larven in voller Funk-
tion festgestellt werden. Erst nachdem sich die Jungtiere ins Sediment einge-
bohrt hatten und Schaft und Biumchen ihrer Wohnréhre im Boden gebaut
waren, hérte die Wimpertatigkeit auf, und die Wimperbogen fielen ab.

Das Argument, das fiir gewohnlich als Grund des Absinkens angefiihrt
wird, hat fir Lanice conchilega keine Giltigkeit. Demnach muf} irgendeine
andere Ursache fiir dieses Phdnomen von Einfluf} sein.

Betrachten wir noch einmal sehr sorgfiltig die Morphologie der zum
Ubergang bereiten Larven (Taf. 6 Abb. 21). Sie zeichnen sich rein duflerlich
durch 7 bewegliche Tentakeln, 1 Paar Kiemenansdtze im 2. Korpersegment,
12—14 haarborstentragende Segmente und 10 weitere Segmente aus. Die
hakentragenden Wiilste sind in den Segmenten 5—10 fertig ausgebildet.

Statocysten sind vorhanden, die drei Paar verschmolzenen Nephridien vor
dem Diaphragma und drei Paar Nephridien hinter dem Diaphragma sind
ebenfalls ausgebildet. Die dorsalen Wimperbégen erfiilllen noch immer ihre
Funktion. Die einzige Verdnderung bahnt sich allerdings am Grubenorgan an.



Bd. VIII, H. 4: Kefler, Die Entwidklung von Lanice conchilega 469
Die grofen flissigkeitsgefiilllten Zellen um die Grube beginnen zu schrumpfen,
und die kontraktilen Bewegungen der in die Grubendffnung hineinragenden
Wimperbiischel horen auf. Dies ist eine sehr auffallende Tatsache. Obgleich
die vorliegende Untersuchung die Morphologie des Grubenorgans kldren
konnte, ist Vorsicht bei der Beurteilung der Funktion dieses Organs am Platz.

So soll an dieser Stelle nur auf die Auflésung des Grubenorgans hinge-
wiesen werden und auf die Eigentiimlichkeit der zeitlichen Ubereinstimmung
mit der Bewegungsanderung der Larven.

Nur durch Versuche kann die endgiiltige Losung dieser Frage geklart
werden.

Abgesehen von einer immer grofler werdenden Ahnlichkeit zwischen Lar-
ven und erwachsenen Tieren, lassen sich hinsichtlich ihres Verhaltens Verande-
rungen bemerken, die auf einen Bewegungswandel hinweisen.

In den Kulturschilchen konnte beobachtet werden, dafl die Larven sich zu
diesem Zeitpunkt vornehmlich am Boden der Schalen aufhalten. Mit den Ten-
takeln voran kriecht die Aulophora-Larve tber den Gefdfigrund und sammelt
Detritus, um damit ihre hyaline Rohre zu bekleben. Dieses Suchen nach Bau-
material kiindet das neue Stadium der Entwicklung an. Es zeigt schon allein
in der Nenartigkeit des Benehmens, dafl das pelagische Leben ¢in Ende gefun-
den hat und die Aulophora-Larve nun zum Bodendasein ibergehen will.

Ganz unabhingig von den Fragen, warum gerade zum gewihlten Zeit-
punkt der Wechsel der Larven vom freilebenden zum seffhaften Stadium
erfolgt und ob eine zeitlich beeinflussende Wirkung vom Sediment als ginsti-
gem oder nicht giinstigem Ansatzpunkt ausgeht, soll zuerst das Verhalten der
bodenreifen Aulophora-Larven geschildert werden.

Die Aulophora-Larven, die inzwischen eine Lange von 2,250—3,000 mm
erreicht hatten, wurden aus den reinen Seewasserschdlchen in Kulturschidlchen
mit einer etwa 0,7— 1 cm dicken Sedimentschicht umgesetzt.

Das Sediment fiir diese Versuche stammte vom Lister Haken, einem
Standort, an welchem Lanice conchilega in grofler Zahl anzutreffen ist. Ganz
offenbar war die Beschaffenheit des Sedimentes am natiirlichen Besiedlungsort
fir die Larven giinstig, so dafl sie dort sehr zahlreich ,anwachsen® konnten.
Das aus dem Waitt geholte Sediment wurde gereinigt und in seinen Korn-
fraktionen bestimmt. Das Ergebnis ergab ein Schwanken der Korngrofien
zwischen 0,518 und 0,333 mm.

Nach der Ubertragung der bodenreifen Larven in die vorbereiteten
Schalchen bohrten sie sich in den meisten Fallen sofort in das Sediment. Das
Verhalten der Larven entspricht hierbei demjenigen, welches ZIEGELMEIER
(1952, S. 120) an erwachsenen Tieren beobachtet und beschrieben hat. Nur
{iber die Art des Einbohrens in den Boden weichen die Beobachtungen ZigGeL-
mEiERs an adulten Tieren von den cigenen Feststellungen an bodenreifen Lar-
ven voneinander ab. Nach meiner Ansicht spielt nicht die Oberlippe die
Hauptfunktion bei diesem Vorgang, wie ZIEGELMEIER erldutert, sondern die
Tentakeln. Sie schieben sich bei dieser Arbeit zwischen das Bodenmaterial und
bewirken durch heftige Kontraktionsbewegungen eine Lockerung des festen
Steingefiiges. Nach dieser Vorbereitung konnen die Sandkérner ebenfalls von
den Tentakeln beiseite gedriickt werden, und der Korper ist nun imstande, in
den entstandenen Hohlraum nachzurutschen.

Die in den Kulturschidlchen gebauten, winzig kleinen Wohnréhren besafien
zumeist U- oder sogar W-Form. Eine Notwendigkeit zu diesen Réhrenformen



470 Helgoldnder Wissenschaftliche Meeresuntersuchungen

liegt nach ZmcerMmeiEr (1952, S. 120/121) weder zur Kotausscheidung (die
Tiere sind in der Lage, ihr Hinterende nach vorn umzubiegen), noch zur
Atmung (die Kiemen liegen in der vorderen Kérperregion) vor. Das kann
bestitigt werden. Auch fiir den Nahrungserwerb scheint eine U-Form nur
dann notwendig, wenn die Voraussetzung fiir die Erndhrung nicht giinstig ist.
Es erwachst somit die Frage, ob die u- oder w-férmige Réhrenform der jungen
Lanice Nahrungsmangel anzeigt, oder ob sie eventuell im Zusammenhang mit
Wachstumserscheinungen beurteilt werden miissen. Wenn das Wachstum die
Ursache fiir die beschriebene Bauweise ware und sich diese Ansicht bestdtigen
lieRe, konnte dies der Beweis dafiir sein, dafl die Tiere, wie oben bereits er-
wahnt wurde, aus Wachstumsgrinden ihre Rhren nicht verlassen.

Was die Groflenzunahme der pelagischen Larven betrifft, ist es vielleicht
zweckmafig und aufschlufireich, auf eine Beobachtung hinzuweisen, die inner-
halb der Entwicklung der Aulophora-Larven gemacht werden konnte.

Das kontinuierliche Wachstum der Aulophora-Larven einerseits und das
unzureichende Dehnungsvermogen der starren Larvenréhre auf der anderen
Seite fithrt uns an dasselbe Problem.

Mit dem Grofierwerden der Larven mufite auf irgendeine Weise die zu
eng werdende Larvenrohre ,mitwachsen®. Theoretisch sind hierftr zwei Mog-
lichkeiten denkbar,

I. Die Larven verlassen mit zunchmendem Wachstum die alte, zu enge
Larvenrohre und bauen sich eine neue.

2. Die Larven erweitern ihre Larvenrohre entsprechend dem Kérperwachs-
tum.

Fiir die Verwirklichung der ersten Moglichkeit spricht sehr wenig. Ein
Verlassen der alten Larvenrohre wiirde namlich bedeuten, dafl die Larven zu
Boden gehen miifiten, um sich dort eine neue Réhre zu bauen. Denn, wie bereits
an fritherer Stelle ausgefiihrt worden ist, vermégen die Larven nicht ohne
Halt den Anfang des Schleimrings um die ,Taille® zu legen. Das wiederholte
Finschalten hilfloser Phasen innerhalb der Gesamtentwicklung, denn als solche
wiren sie zu bezeichnen, erscheint allerdings nicht sehr sinnvoll.

Dahingegen ist die Realisation der zweiten Moglichkeit sehr viel wahr-
scheinlicher, zumal die Beobachtungen der verschiedenen Larven-Stadien in
den Kulturschilchen niemals ein Verlassen der alten Larvenrohren und das
Bauen einer neuen zeigten.

Es scheint sich vielmehr um ein ebenso kontinuierliches , Wachstum® der
Larvenréhre zu handeln, wie es auch von den Larven selbst bekannt ist. Dieses
organische Mitwachsen der Larvenrohre, entsprechend dem Gréferwerden der
Larven, ist insofern gut denkbar, als die Larven sich purzelbaumartig in ihrer
larvalen Rohre hin- und herbewegen konnen. Somit macht diese Bewegungs-
weise einen erweiternden Aufbau am breiteren Rand der konischen Larven-
rohre und einen Abbau am gegeniiberliegenden Rohrenrand durch Abbeifien
mit Hilfe der Oberlippe vorstellbar.

Alles spricht also dafiir, dal wahrend des Wachstums der Larven in ihrer
pelagischen Lebensweise die larvale Hillle nicht verlassen wird, und daf} dieses
Verhalten mit grofler Wahrscheinlichkeit auch bei den adulten Tieren von
Lanice conchilega besteht. Doch ist eine endgiiltige Klirung dieser Frage, ob
die U- oder W-Form der Lanice-Jungtiere eine notwendige Wachstums-
erscheinung ist, nur durch Experimente méglich.
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Wie die adulten Tiere, so bauen sich auch die Jungtiere auf den Réhren-
schaft ein Sedimentbdumchen auf. Im Gegensatz zur passiven Bauweise des
Rohrenschaftes werden die Steinchen des Baumchens (Stammteil und Fransen-
krone) aktiv aneinandergefiigt (Abb. 12). Mit Hilfe des Mediantentakels wird
das Material aus dem Umkreis der Rohre herangestrudelt und zu einem kegel-
formigen Berg um den Rohrenfufl angehduft. Aus diesem herangeschaftten

Abb. 12. Lanice-Biumdchen sefhaft gewordener Jungtiere. Das Béumchen, dessen Schaft durch
die Anhiufung von Sediment kegelférmig verschiittet ist, besitzt bereits die typische Ver-
istelung. Die einzelnen Zweige des Biumchens bestchen aus aneinandergereihten Steinchen

Steinchenmaterial angelt sich das Tier mit grofler Sorgfalt die passenden
Steinchen heraus. Die Lateraltentakel umgreifen dann die ausgewdhlten Stein-
chen und fithren sie einzeln zum Mund. Hier umschliefit sie dann die Ober-
lippe und hiillt sie mit Schleim ein. Steinchen fiir Steinchen wird auf gleiche
Weise vorbereitet und endlich durch die Oberlippe auf denRéhrenrand gesetzt.

Die Fertigstellung dieses kunstvollen Baumchens ist nach wenigen Stun-
den erreicht. Dann kann das Abtasten der einzelnen Aste der Fransenkrone
nach Algen und Kleintieren beginnen.

Mit dem Bau des Réhrenbaumchens ist die auffillige auflerliche Entwick-
lung beendet. :

F. Zusammenfassung

1. Die gesamte Entwicklung von Lanice conchilega (Pallas), vom befruchte-
ten Fi bis zum bodenreifen Stadium, wurde untersucht und beschrieben.

2. Die Geschlechtsreife der mannlichen und weiblichen Wirmer beginnt im
April und dauert bis Ende Juni.

3. Die sich innerhalb der Coélomflissigkeit entwickelnden Geschlechtspro-
dukte farben die Ménnchen milchig-weifl und die Weibchen rotbraun.

4. Eier und Spermien werden durch die Gonodukte ins Wasser abgegeben.
Hier findet die Befruchtung statt.

5. Die dotterreichen Eier teilen sich total indqual nach dem Spiraltypus.
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Sechs Stunden nach der Befruchtung ist das 64-Zellen-Stadium erreicht.
Der Embryo durchbricht mit seinen Prototrochwimpern die Eimembran
zwischen wabenformigen Versteifungsleisten. Das Abstreifen der Eihille
durch eigene Bewegungen ist nicht méglich. Nur mit Hilfe mechanischer
Reibung kann die Hille zerstért werden.

Fin kurzes Prototrochophora-Stadium ist nur durch einen &dquatorialen
Prototroch ausgezeichnet.

Mit der Bildung des Telotrochs und der Scheitelwimpern ist das Trocho-
phora-Stadium erreicht.

Das von zwei paramedian praepygidial gelegenenTeloblasten ausgehende
Wadhstum der Trochophora-Larve fiihrt zu einer deutlichen Gliederung
der Rumpfanlage im Metatrochophora-I-Stadium.

Nach dem Durchbruch der larvalen Haarborsten und der Bildung der
Haken beginnt das Metatrochophora-11-Stadium der Lanice-Larven.

Im 1. Korpersegment bilden sich Protonephridien aus, im 2. Kérperseg-
ment paarige Statocysten und hinter dem Prostomium das Grubenorgan.
Das retraktile Grubenorgan schliefit sich an den hinteren Hirnteil an und
wird von sehr groflen, wahrscheinlich flissigkeitsgefiliten Zellen um-
geben. Zwei Wimperbiischel ragen in die Grube und bewegen sich leb-
haft. Ob die Funktion dieses Organs mit der freischwimmenden Bewegung
etwas zu tun hat, bleibt nur Vermutung.

Mit dem Auftreten ventraler, schleimabsondernder Basalplatten beginnt
die Larve sich eine Réhre aus Schleim und Detritus zu bauen.

Mit zunehmender Ausbildung von Basalplatten andert sich die Rohren-
beschaffenheit zugunsten einer einheitlichen Schleimréhre.

Mit Hilfe der selbstgebauten Rohre erhebt sich die Larve vom Boden und
geht zum eigentlich pelagischen Leben iiber.

Fir dieses Stadium wurde der Name Aulophora ecingefiihrt.

In der Kopfregion der Aulophora-Larve vereinen sich das Prostomium
und das Metastomium. Die Eingliederung des 1. Kérpersegmentes, nam-
lich als Verschmelzungsprodukt zum sog. Buccalsegment oder Peristo-
mium, kann auf Grund der vorhandenen Ganglienpaare und der Nerven
nicht unterstiitzt werden.

Innerhalb des Bauchmarks gehen die einzelnen Ganglienpaare inein-
ander tiber und bilden einen einzigen Stamm. Im ersten und zweiten Seg-
ment liegen die Ganglienpaare voneinander entfernt. Sie sind nicht durch
Kommissuren verbunden. In das erste Ganglion miindet sowohl ein kréaf-
tiger Nerv als auch Faserstrange des Schlundkonnektivs. Verschmelzungs-
spuren sind am ersten Nerv nicht zu erkennen.

Als einzige Prostomiumanhinge gelten die nicht in den Mund einzieh-
baren Tentakeln.

Die Oberlippe wichst zu einem kapuzenférmigen Lappen heran, der nicht
zum Prostomium gehort, sondern als Zellvermehrung des Vorderdarm-
daches anzusehen ist.

Mit zunehmender Segmentierung wichst vor allen Dingen die Rumpf-
region der Larve.

Zwei Paar larvale Borsten im 2. und 3. Segment lassen sich gut von den
bleibenden Haarborsten unterscheiden. Diese Larvalborsten werden abge-
worfen. ‘

Innerhalb der Hakenentwicklung wird der erste Haken durch ein plasma-
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tisches Flaschengebilde vom Kérper weggeschoben, wihrend alle iibrigen
Haken der zukiinftigen hakentragenden Wiilste innerhalb der Kérper-
wand gebildet werden.

21, Im 2, 8. und 4. Segment werden baumartig verzweigte Kiemen ausge-
bildet.

22. Wenn die Beendigung der erwdhnten Organe erreicht ist, beginnt das
Bodenleben.

23. Aus welchem Grund die Larve immer zu einem bestimmten Zeitpunkt zu
Boden geht, konnte nicht einwandfrei gekldrt werden.

24. Am Boden verhalten sich die Jungtiere wie die adulten Tiere von Lanice
conchilega. Sie dringen kopfwirts in das Sediment und bauen ihre erste
Sedimentrohre senkrecht in den Boden. Auch ein Biumchen wird ange-
fertigt, und damit ist der Entwicklungskreis geschlossen.
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Abkiirzungen
a = Auge gr = Grubenorgan
af = After h = Haarborste
al = Alge hak = Haken
ap = Analpapille hakflo = hakentragende Flossen
ba = Basalplatte hakwl = hakentragende Wiilste
bl = Blastomeren har = starre Harchen
bu = Buccalorgan hy = Hyposphire
da = Darmanlage km = Kiemen
de = Detritus Ib = Larvalborsten
do = Dotter il = Laterallappen
dorw = dorsaler Wimperring 1t = Lateraltentakel
dorwp = dorsale Wimpern Iw = laterale Wiilste
dph = Diaphragma ma = Magen
ed = Enddarm mak = Makromeren
ep == Episphire md = Mund
flz = flissigkeitsgefiilite Zellen me = Mediantentakel
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