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MIT DEM DOTTERAUFSCHLUSS
LIIERTE ONTOGENESE-ABWANDLUNGEN
BEI EINIGEN DECAPODEN KREBSEN®

Von Pio Fioroni und Elisabeth BANDERET
Zoologisches Institut der Universitdt Miinster
Station biologique de Roscoff, 29 N
und Laboratoire Arago, 66 - Banyuls-sur-Mer

Binleitang 7 ch st i B S50 500 e i T s s SRR A R o
Methodik

Astocusiuplalilis i i v hum ookt v e S
Galothec SQRUTITBIG oot o i S e e iy i B b
Macropodia longirostris
Vergleich: der EntwickIUngen .. ... ooie oees canis b sind ssaminse sns
AL L 0 (L) H 1T 2 o oo P o S SR b i P e S SO
T e e N e RS e S e S e R D s e
SUIDARY e s e

L1teraturverzelchms o
Verzeichnis der Ahkurzungen in den Abblldungen ..............

EINLEITUNG

163
165
165
167
171
177
183
183
184
184

Entwicklung ist nie nur Erreichung der Adultstruktur. Die zahl-
reichen weiteren Aufgaben der Entwicklung (Anpassungen an die
Bedingungen des embryonalen Milieus und die Erndhrung, even-

(1) Ausgefiihrt mit finanzieller Unterstiitzung des Schweizerischen National-
fonds zur Forderung der wissenschaftlichen Forschung und der Freiwillig
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tuelle Mithilfe bei der Artverbreitung und schliesslich allfallige
Ontogeneseveridnderungen als Voraussetzung zur Evolution der
Adultformen) bedingen eine “ embryonale Eigengesetzlichkeit ”
(vgl. FioronI, 1967). Diese kann oft zu “ umwegiger Entwicklung ”
(NAuck), bzw. zu Kaenogenesen (HAEckeL, RenscH) fiithren, also
zu unabhéngig von der Adultform auftretenden Abidnderungen der
Ontogenese.

Im Zeitalter der dominierenden, auf die Art der Erreichung
des definitiven Bauplanes konzentrierten Entwicklungsphysiologie
wird dieser Aspekt unseres Erachtens allzusehr vernachlassigt. Dies
fiihrt u.a. dazu, dass in den allgemeinen Embryologiewerken eine
oder wenige Entwicklungen als typisch fiir eine bestimmte Tier-
gruppe deklariert werden, oder dass in der vergleichenden Embryo-
logie zu wenig Kriterien fiir die Darstellung der Mannigfaltigkeit
der Entwicklungsgéinge aufgestellt werden.

So wird innerhalb der decapoden Krebse immer wieder der Typ
von Astacus hervorgehoben und ihm als Gegensatz ein gleichsam
uniformer Typ mit Vitellophagen entgegengestellt (vgl. z.B. McBRIDE
1914, DAwWyYDOFF 1928, KoRSCHELT-HEIDER 1936, PFLUGFELDER 1962).
Auch die v.a. auf der Anzahl der Vitellophagen-Generationen be-
ruhende weitere Unterteilung durch SiEwine (1964) ist im Grunde
zu wenig detailliert, da sie nicht alle mit dem Dotteraufschluss
liierten Zelltypen erfasst (vgl. Fioront 1970ff und LaNG-FioRronI
1971).

Innerhalb der Decapoda sind zu zahlreichen Arbeiten des
letzten Jahrhunderts zwar nach 1900 weitere Arbeiten hinzuge-
kommen (vgl. die Literatur bei Fioroni 1970). Doch werden darin
die Darmgenese und die verschiedenen mit dem Dotteraufschluss
liierten Organe und Zelltypen zu wenig beriicksichtigt. Es ist des-
halb eines der Ziele unserer Arbeitsgruppe fiir vergleichende Em-
bryologie an der Universitit Miinster, als Basis zu umfassenden, auch
phylogenetisch anwendbaren Ontogenesevergleichen maoglichst viele
Krebsentwicklungen detailliert zu analysieren.

Die vorliegende Arbeit versucht, auf Grund der Darstellung der
Darmentwicklung und der mit der Dotterresorption verbundenen
Organe und Zelltypen von drei genauer bekannten Entwicklungen
(Astacus (Macrura), Galathea (Anomura) und Macropodia (Bra-
chyura)) und anschliessender Vergleiche einen Begriff von der
Vielfalt der Entwicklungsmoglichkeiten zu geben. Diese werden in
den eben erwihnten Organsystemen und Zelltypen besonders mani-
fest, wihrend die Entwicklung der iibrigen, nicht durch die Dotter-
reserven belasteten Organe innerhalb der verschiedenen Decapoden-
Gruppen einheitlicher verlauft.

Bei unserem Vergleich, der nomenklatorisch auf der durch
Fioroni (1970) vorgeschlagenen Terminologie basiert, stehen fol-
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gende Kriterien im Vordergrund (vgl. auch Tab. I und II) :

1. Analyse der einzelnen Zelltypen als morphologische Bau-
steine und Bildner iibergeordneter Bauelemente (transi-
torische und definitive Organe).

2. Die zeitliche Eingliederung derselben erlaubt die Herleitung
von Funktionsphasenfolgen und den Nachweis von Ein-
bzw. Mehrphasigkeit der Morphogenese.

3. Abkliarung ihrer morphogenetischen Bedeutung.

4. Darstellung der wechselseitigen Abhéngigkeiten der ein-
zelnen Elemente.

Die Entwicklungen der marinen Vertreter wurden in den franzo-
sischen marinbiologischen Stationen in Banyuls-sur-Mer und Roscoff
beobachtet; wir danken ihren Direktoren, Prof. P. DracH bzw. Prof.
G. TEISSIER, fiir die freundliche Aufnahme in ihren Instituten.

METHODIK

Die Embryonalserien wurden in Basel (Astacus), Lanyuls-sur-Mer
(Macropodia) und Roscoff (Galathea) gesammelt, wobei den Weibchen
jeweils periodisch Eier entnommen wurden, was durch Kombination der
Eier vieler Weibchen schliesslich zur Aufstellung von zusammenhingen-
den Entwicklungsserien fiihrte.

Fixiert wurde mit wisserigem Bouin und den Gemischen nach
Petrunkewitsch und Smith, eingebettet via Isopropylalkohol-Paraffin- bzw.
Isopropylalkohol-Paraplast-Gemischen und gefirbt mit Haemalaun (Benzo-
purpurin, Orange G und Eosin als Gegenfirbung), Azan, PAS, Millot und
Prenant (vgl. die Detailangaben bei Froroni 1970ff und LANG-FIORONI
1971). Die Mikrophotos wurden mittels eines Zeiss-Standard WL-For-
schungmikroskopes mit Photoaufsatz und Lichtmessgerit II hergestellt.

ASTACUS FLUVIATILIS

Lit.: BoBRETzKY 1873, REICHENBACH 1877 ff, ScHiMxEwITscH 1885 ff,
Morin 1886, FurLinsky 1908, Piatakov 1925, ZEHNDER, 1934, Fioron1 1969,
1970 b, Froroxi-BANDERET 1970.

Nach der durch ZennNDER freilich bestrittenen gemischten
Furchung ist der innerhalb des peripheren Blastoderms liegende
Innendotter in transitorische primire Dotterpyramiden und einen
zentralen Dotterkérper gegliedert. (Abb. 1b). Eine blastodermale
Dotteraufnahme scheint nicht in grésserem Umfang statizuhaben
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(vgl. REICHENBACH). Die sekundiren Mesodermzellen REICHENBACH’S
(vgl. auch FurLinsky und MoriN) diirften den sekundiren Dotter-
zellen entsprechen (vgl. TERA0O). — Eine erneute Uberpriifung der
Friihentwicklung ist geplant.

Das gesamte Entoderm entsteht trotz Dotterreichtum (Eidurch-
messer ca. 3 000p) aus einer Invagination; deren Lumen bleibt
dauernd erhalten und der Zusammenhang der einzelnen Zellen
damit gewahrt (Abb. 1¢ und d, 3a und b). Aus dem caudalen
Entoderm entsteht die unter zahlreichen Mitosen zum Entoderm-
trichter (Mitteldarm-Anlage) auswachsende Entodermplatte, die
spater auch die Mitteldriise bilden wird. Cephal (besonders in den
dorsalen und lateralen Partien) differenzieren sich die sekundiren
Dotterpyramiden. Sie nehmen unter Pseudopodienbildung von
aussen allen Dotter in sich auf (Abb. 3 a und b) und werden bald
polynucleir und grosskernig (20-26 p Kerndurchmesser im Schliipf-
moment). Sie bauen den transitorischen intraembryonalen Dotter-
sack auf. Dessen Abbau setzt erst kurz vor dem Schliipfen ein und
dauert bis zur ersten postembryonalen Héautung (10.-17. Post-
embryonaltag). An der Dotterreduktion sind infolge des im Schliipf-
stadium histologisch differenzierten Mitteldarmes (Stibchensaum,
Resorptionsvakuolen) und der caudalen Teile der Mitteldarmdriise
(Stabchensaum, Ferment- und Resorptionsvakuolen) alle auf pg 167
resiimierten Anteile beteiligt. Infolge der grosstenteils transito-
rischen Natur der sekundiren Dotterpyramiden ist die Rolle der
mesodermal aus dem Blutgefiss-System stammenden, frei in der
Hamolymphe beweglichen tertiiren Dotterzellen (Abb. le, ba-d)
besonders gross. Diese nehmen die durch periphere, zuerst cephalo-
dorsal einsetzende Dedifferenzierung sich auflésenden Plasma- und
Dotteranteile, sowie die unter Vakuolenbildung und Chromatin-
ballung degenerierenden Kerne der sekundéaren Dotterpyramiden in
ihre Vakuolen auf (Abb. 5d). Entsprechend dem Zelldurchmesser
und der Vakuolenzahl sind folgende Typen unterscheidbar, die sich
in einer morphologischen Reihe anordnen lassen :

Zelldurchmesser Vakuolen
A-Zellen (Abb. 5a und b) 12 -
B-Zellen (Abb. 5b ) 12,5-15p eine kleine
C-Zellen (Abb. 5¢ ) 21-24 u mehrere, oft unter-
schiedlich grosse
D-Zellen (Abb. 5d ) bis 26 p eine sehr grosse,
durch Verschmelzung
entstanden
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V.a. die D-Zellen lagern sich in Muskelnihe, an die Aorta
posterior und die von ihr abgehenden Gefdsse, sowie v.a. in den
Carapaxfalten (in Chitinisierung) von innen her an die Epidermis
und die Stiitzzellen an (Abb. 5 ¢ und d). Infolge Dotterabgabe re-
duzieren sich die Vakuolen.

Da: Dorsalorgan ist gut ausgebildet.

Die ectodermale Invagination des spiter gefalteten Enddarmes
erfolgt vor derjenigen des Stomodaeums. Im Schliipfstadium sind
im Hinblick auf die baldige Hautung die Gastrolithentaschen mit
gut ausgebildeten Gastrolithen vorhanden.

Folgende Elemente sind damit ausser dem epithelialiserten
Entoderm (Mitteldarm, Mitteldarmdriise) am Dotterabbau beteiligt :
primire Dotterpyramiden, zentraler Dotterkérper, blastodermale
Dottervakuolen, sekundiare Dotterzellen (= “ sekundare Mesoderm-
zellen "), sekundire Dotterpyramiden, tertiire Dotterzellen (in
reichem Masse).

Das grosse, nicht planktontische Schliipfstadium (Carapaxlinge
4 -6 mm) zeigt embryonal-larvale Charaktere, die sich in den ge-
waltigen Dotterreserven (Abb. le, 6a) und dem bis zur ersten
Hautung andauernden bewegungslosen Zustand (vgl. BAUMANN 1932
und BIEBER 1940) dussern. Nahrungsaufnahme von aussen ist in-
folge der fehlenden Kauladen an den Mandibeln und der erst in
Differenzierung sich befindlichen chitinésen Filterapparaturen des
Magens bis nach der ersten postembryonalen Hautung nicht méglich.
Die larvalen Scherenhaken, die Telsonstacheln und die pigmentarme,
unbehaarte Haut weisen auf weitere larvale Merkmale hin. Anderer-
seits sind die caudalen, bereits epithelialisierten Teile der Mittel-
darmdriise schon in zahlreiche Divertikel aufgeteilt.

GALATHEA SQUAMIFERA

Lit. : Fioron1 1970a.

Die Frithentwicklung, die von einem 500-550 p im Durchmesser
betragenden Ei ausgeht, verliauft beziiglich der Durchgliederung des
Innendotters wie beim Flusskrebs (Abb. 1 a und b, 2 a). Zusitzlich
bleiben aber wenige, rasch degenerierende bedeutungslose intra-
vitelline Vitellophagen 1 zuriick (Abb. 1b, 2¢). Der Zusammen-
schluss der Furchungsenergiden zum Blastoderm erfolgt vor Er-
reichung der Koérperperipherie; damit wird von aussen und von
innen Dotter aufgenommen und in blastodermale Dottervakuolen
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A G M

ABB. 1. — Schematische Ubersicht der Darmentwicklung und des Dotter-
aufschlusses bei Astacus (A), Galathea (G) und Macropodia (M). a : Furchung,
b : Blastoderm-Stadium, c: Bildung der Korpergrundgestalt, d : Embryo,
e : Schliipfstadium.
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Abb. 2¢) eingelagert, die teilweise bis zum Nauplius persistieren. Ein
Teil wird durch das Blastoderm verarbeitet; andere Vakuolen
werden durch in der Folge zwischen Blastoderm und Innendotter
liegende sekundire Dotterzellen wieder aus dem Blastoderm de-
tachiert. Dies geschieht im Gebiet des ganzen Blastoderms, be-
sonders hiufig aber in den Kooflappen (Abb. 2h). Diese Zellen
degenerieren unter Kern- und Plasmadedifferenzierung.

Das Entoderm entsteht aus einer Invagination (Abb. 1¢, 3 ¢),
die basal das prospektive Mesoderm und die Entodermplatte
(= Mitteldarmanlage), sowie im Innern die noch im Evithelverband
bereits Dotter aufnehmenden perivitellinen Vitellophagen 2 ein-
schliesst. Auch nach der Umwandlung zur Immigration (durch
Obliteration des Lumens; Abb. 1e¢, 3d) bleiben die mehrkernig
werdenden Vitellophagen vereint und die Dotterdurchwanderung
erfolgt erst gegen das Nauplius-Stadium. Nach Erreichung der Peri-
pherie schliessen sich die Vitellophagen 2 zu zellularisierten ter-
tidaren Dotterpyramiden zusammen (Abb. 1d, 4 a - ¢). die als Anlage
der Mitteldarmdriise den intraembryonalen Dottersack aufbauen.
Sie sind sowohl transitorisch als auch — in der Mehrzahl —
organogenetisch. Etliche ventral liegende primére Dotterzellen de-
generieren und tragen wie die sekundaren Dotterzellen zur Bildung
des Blntlakunensystems bei. Im Zentrum des intraembryonalen
Dottersackes liegende “ Initialvitellonhagen ” der Lumenbildung
(Abb. 4b) degenerieren gleichfalls und ermoglichen dadurch ge-
meinsam mit weiteren. sich ans dem Verband der tertidiren Dotter-
pyramiden ins Lumen detachierenden Zellen (Abb. 4 ¢ und h) in
der nrosnektiven Mitteldarmdriise die Lumenbildung.

Die iibrigen organogenetischen tertiaren Dotternyramiden re-
duzieren unter sekundirer Enithelialisierung (= geweblicher Trans-
formation) ihre Dottervakuolen (vgl. ng 176) und wandeln sich in
einem caudocenhal, bzw. ventrodorsal gerichteten Differenzierungs-
gefille ins definitive Mitteldarmdriisen-Epithel um (Abb. 4 ¢ und d).
Der Mitteldarm und wohl auch caudale Anteile der Mitteldarmdriise
entstehen aus der dotterlos bleibenden Entodermnolatte.

Schliesslich ist der cenhalste unvaare Teil des intraembryonalen
Dottersackes von transitorischer Natur; er schniirt sich vor dem
Sehliipfen vom dorsalen Mitteldarmdivertikel ab (Abb., le, bHe,
6 b) und wird v.a. durch die hier im Vergleich zu Astacus viel
weniger zahlreichen tertiiren Dotterzellen abgebaut (Abb. 1e, 5e-
h). Diese sind im Vergleich zu Aslacus plasmareicher, bauen
kleinere Vakuolen auf und entstehen ontogenetisch erst spit. Auch
ist ihre Anlagerung in den Carapaxfalten lange nicht so typisch
wie beim Flusskrebs.

Das Dorsalorgan (vom Nauplius bis zum Embryo mit mittlerem
Dotterrest) ist relativ gut ausgebildet; an seinem Abbau partizipieren
die tertidren Dotterpyramiden.

13 %
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ABB. 2. — Friihentwicklung von Galathea (a, ¢, e und h) und Macropodia
(b, d, f, g und i). a und b : Blastodermbildung (Ubersicht), ¢ und d : Blasto-
dermbildung (Details), e bis g : intravitelline Vitellophagen 1, h und i:
sekundire Dotterzellen (i zeigt die Aufnahme von sekundiren Dotterzellen durch

Vitellophagen).
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Identisch wie bei Astacus enstehen die ectodermalen Darm-
teile aus Einstiilpungen, wobei das Stomodaeum (Nauplius) vor dem
Proctodaeum (Metanauplius) angelegt wird.

Folgende Elemente nehmen damit ausser dem epithelialisierten
Entoderm am Dotterabbau teil : primére Dotterpyramiden, zen-
traler Dotterkorper, stark entwickelte blastodermale Dottervakuolen,
zahlreiche sekundire Dotterzellen, weitgehend bedeutungslose Vi-
tellophagen 1, organogenetische und transitorische Vitellophagen
2, tertidre Dotterzellen in bescheidener Anzahl.

Die schliipfreife planktontische Larve (Carapaxlinge 0,8 mm)
ist nach GuURNEY relativ adultihnlich und zeigt einen wvoll
differenzierten, zur Aufnahme von Mikroplankton befdhigten, durch-
gehenden Darmtrakt (inklusive chitinésen Magenfiltern; Abb. 1e,
6 b). Die in drei griossere paarige Sicke und kleine Anlagen weiterer
Schlduche aufgeteilte Mitteldarmdriise ist noch von relativ ein-
fachem Bau, histologisch aber analog der Mitteldarmdriise funk-
tionsfihig (Stibchensaum, Ferment- und Resorptionsvakuolen,
undifferenzierte Zellen). Ein dorsaler Mitteldarm-Blindsack ist vor-
handen. — Bis zur Umwandlung in die junge Galathea werden
vier Larvalstadien durchlaufen (LEBouURr 1930/31).

MACROPODIA LONGIROSTRIS
Lit. : Lane-Fioront 1970.

In Bezug auf Eidurchmesser (500 -600u) und die Friihent-
wicklung zeigt Macropodia die gleichen Verhiltnisse wie Galathea.
Intravitelline, rasch degenerierende, uninucleire Vitellophagen 1
sind etwas haufiger (Abb. 1b, 2f und g). Der Zusammenschluss
der Blastomeren zum Blastoderm erfolgt erst nach Erreichung der
Keimperipherie, sodass nur zentralwirts Dotter aufgenommen wird
(Abb. 2d). Zudem sind die blastodermalen Dottervakuolen bereits
bei der dreiteiligen Keimanlage abgebaut. Die Detachierung der
meist vakuolenarmen, in der Folge degenerierenden sekundiren
Dotterzellen ist im Vergleich zu Galathea bescheiden (Abb. 1b,
214, 3 ¢) und im wesentlichen auf die Kopflappen beschrinkt.

Das Entoderm differenziert sich aus einer Immigration (Abb.
1e¢); die Invagination ist meist nur noch durch die Blastoporus-
grube angedeutet. Ausser Mesoderm entstehen aus ihr die unpaare
caudale Entodermplatte als Mitteldarmanlage und die perivitellin
gesonderten Vitellophagen 2, die rasch Dotter aufnehmen und so-
gleich den Dotter zu durchwandern beginnen (Abb. 3e und f).



172 P. FIORONI, E. BANDERET
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ApB. 3. — Bildung der Koérpergrundgestalt bei Astacus (a und b), Galathea
(¢ und d) und Macropodia (e und f). a und b : Bildung der sekundiren Dotter-
pyramiden (Ubersicht, bzw. Details), ¢ : Invagination mit geweblich gesonderten
intravitellinen Vitellophagen 2, d: Immigration (Stadium der dreiteiligen
Keimanlage) mit noch zusammenhingenden Vitellophagen 2, e : dreiteilige
Keimanlage mit auswandernden Vitellophagen 2, f: teilweise polynucleiire
Vitellophagen 2 in verschiedenen Phasen der Dotteraufnahme.

ABB. 4. — Primiire and sekundire Epithelialisierung der Vitellophagen 2
bei Galathea (a-d, h) und Macropodia (e, f, g und i). a und e : mediane Sagittal-
schnitte der Embryonen mit grossem Dotterrest mit tertidren Dotterpyramiden.
b : cephaler Querschnitt durch Embryo mit grossem Dotterrest mit tertiiren
Dotter]iyramiden und « Initialvitellophage » der Lumenbildung. ¢ : caudaler
Querschnitt durch Embryo mit grossem Dotterrest mit sich aus dem Vitello-
ghagenverband detachierenden, degenerierenden Vitellophagen 2, die zur Lumen-

ildung beitragen. d und g : sekundire Epithelialisierung der tertiiren Dotter-
pyramiden (Embryo mit grossem bzw. mit mittlerem Dotterrest). f : seitlicher
Sagittalschnitt durch Embryo mit mittlerem Dotterrest mit sekundéirer Epi-
thelialisierung und grossem Entodermtrichter (Mitteldarmdriisen-Anlage),
h und i: degenerierende, im Lumen des Entodermtrichters liegende Vitello-
phagen 2.
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ABB. 5. — Tertidre Dotterzellen von Asfacus (Schliipfstadium, a-d), Galathea
(Schliipfstadium, e-h) und Macropodia (Embryo mit mittlerem (k und 1) bzw.
kleinem Dotterrest (i und m). Man beachte besonders die Anlagerung von
tertiiren Dotterzellen an die sich desintegrierenden sekundiren (a) bzw.
tertidren Dotterpyramiden (e, i und m), die Anlagerung an Epidermis (c),
Stiitzzellen der garapaxfa]te (d) und die Muskulatur (h), sowie die aufgenom-
menen, in der Vakuole liegenden Chromatinreste (d und g; vgl. Text). In a liegt
im Basalplasma der desintegrierenden sekundiren Dotterpyramide eine durch
Kerndegeneration entstandene Kernvakuole.
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ABB. 6. — Schliipfstadien (Sagittalschnitte) von Astacus (a), Galathea (b)
und Macropodia (c).
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Mitotische Teilungen fithren einerseits zur Vitellophagen-Ver-
mehrung, andererseits analog zu Galathea zur Mehrkernigkeit der-
selben. Die Vitellophagenwanderung ist damit friither, aber lang-
samer, da sie gleichfalls erst im Metanauplius-Stadium beendet ist.
Nach der Dotterdurchwanderung schliessen sich die Vitellophagen 2
unter primiérer Epithelialisierung zu tertidren Dotterpyramiden
zusammen (Abb. 1d, 4e). In Niahe der Entodermplatte erfolgt
sogleich und noch bevor die primire Epithelialisierung im Dorsal-
bereich im Gange ist, die sekundire Epithelialisierung als Parallel-
prozess zur primiren. Die tertidiren Dotterpyramiden lassen damit
unter identischen Differenzierungsgefillen wie bei Galathea die
Mitteldarmdriise aus sich hervorgehen (Abb. 4 f und g). Infolge der
frithen sekundiren Epithelialisierung und der bescheidenen Mi-
toseraten diirfte ein allfilliger Bildungsanteil der Entodermplatte
an der Mitteldarmdriise bescheiden sein. “ Initialvitellophagen ” zur
Lumenbildung fehlen; nur einzelne der damit grésstenteils organo-
genetischen Vitellophagen 2 degenerieren im caudalen Bereich
(Abb. 4 i). Die Lumenbildung erfolgt somit fast ausschliesslich durch
die infolge Dotterabbau sich verkleinernden tertiiren Dotterpyra-
miden.

Der cephalste, paarige Rest des intraembryonalen Dottersackes
wird nie abgeschniirt und bleibt dauernd mit dem Darmlumen in
Verbindung. Die gleichfalls nachgewiesenen tertidren Dotterzellen
haben einen bescheidenen Anteil an dessen Resorption (Abb. 1e,
5i-h). Zudem sind in ihren Vakuoleninhalten entgegen Astacus
und auch Galathea (Abb. 5 d ezw. 5 g) fast nie aus desintegrierten
Kernen der sekundiren bzw. tertiiren Dotterpyramiden stammende
Chromatinreste aufzufinden, sodass der Dotterrest sich weitgehend
geweblich transformiert.

Das Dorsalorgan ist als kleine Anlage kurzzeitig im Stadium
des grossen Dotterrestes nachzuweisen.

Die ectodermalen Anteile (Vorderdarm, Enddarm) entstehen
gleichzeitig durch Invagination im Nauplius-Stadium.

Folgende Elemente nehmen ausser dem epithelialisierten Ento-
derm am Dotterabbau teil : primire Dotterpyramiden, zentraler
Dotterkorper, relativ bescheidene blastodermale Dottervakuolen und
relativ wenige sekundéire Dotterzellen, bedeutungslose transitorische
Vitellophagen 1, weitgehend organogenetische Vitellophagen 2,
tertiire Dotterzellen in geringer Anzahl.

Die schliipfreife planktontische Larve (Praezoéa; Carapaxlinge
0,6 - 0,85 mm; Abb. 1e, 6¢) ist durch ein sehr weites Lakunen-
system zwischen den Organen und einen immer dotterfreien, zur
Aufnahme von Mikroplankton beféhigten, zusammenhingenden
Darmtrakt ausgezeichnel. Die Miindungsginge der analog wie der
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Mitteldarm geweblich differenzierten Mitteldarmdriise (Ferment-
und Resorptionsvakuolen, Stibchensaum, undifferenzierte Zellen,
grosskernige Ersatzzellen) sind durch besondere Vakuolenzellen
ausgezeichnet. Die noch sehr einfache Mitteldarmdriise besteht aus
zwei paarigen grossen lateralen Sdcken mit zwei kleinen, iiber-
einander liegenden, nach cephal gerichteten Divertikeln und einem
caudal einmiindenden, dorsal aufliegenden Abschnitt. — Nach drei
Zoéa-Stadien wird das Megalopa-Stadium erreicht, welches an-
schliessend zur Jungkrabbe metamorphosiert (LEBour 1927, 1928).

VERGLEICH DER DREI ENTWICKLUNGEN
(vgl. Tab. I und II)

Einleitend sei festgehalten, dass die Bildung der ectodermalen
Anteile (Oesophag, Magen (Cardia, Pylorus), Enddarm) — ausser
gewissen zeitlichen Verschiebungen — und des Mitteldarmes bei
allen drei Arten iibereinstimmt. Auch wird nach der Bildung der
Kérpergrundgestalt aller Dotter in einen topographisch immer der
Mitteldarmdriise entsprechenden intraembryonalen Dottersack ein-
gelagert. Doch ist dieser aus unterschiedlichen Elementen aufgebaut
und erfolgt damit auch der Dotterabbau verschieden.

Nach der trotz unterschiedlichem Dottergehalt iibereinstim-
menden Frithentwicklung zeichnen sich Macropodia und besonders
Galathea durch intensive frithembryonale Dotteraufnahme durch
das Blastoderm aus. Diese wird in der Literatur bisher v.a. fiir Iso-
und Amphipoden erwihnt (Porcellio (GoopricH 1939), Gammarus
(WEYGcoLDT 1958), Limnoria (STROMBERG 1967) und Irona (NAIR
1956)). Sie diirfte aber auch fiir viele Decapoden typisch sein.
Korreliert mit der verspateten Vitellophagenauswanderung ist sie
bei Galathea besonders intensiv und langedauernd und scheint im
dorsalen Bereich temporir die Rolle der Vitellophagen zu iiber-
nehmen. Entsprechend sind auch die sekundiren Dotterzellen hier
entgegen Macropodia besonders zahlreich und reich an Dotter-
vakuolen. — Degenerative Zellen sind zwar bei verschiedenen Deca-
poden (Alpheus (BrRooks-HERRICH 1891), Palaemon (SoLLAUD 1923),
Palaemonetes (WEycoLDT 1961), Panulirus (TErao 1928/29), Ho-
marus (Bumpus 1891) und Astacus (REICHENBACH 1886 u.a.)) ge-
sehen worden. Doch ist bisher die Beziehung zur blastodermalen
Dotteraufnahme nicht beachtet worden.

Der grosse Dottergehalt des Asfacus-Eies hindert nicht die
Invagination, die zur Bildung eines dauernd epithelialisiert blei-
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benden, durch gewebliche Spezialisierung in verschiedene Zonen
(Entodermplatte, sekundéire Dotterpyramiden) aufgeteilten Ento-
dermschlauches fiihrt. Jasus (VoN BonNDpE 1936) zeigt analoge Ver-
héltnisse. Die von uns an anderer Stelle schon betonte Unabhéngig-
keit des Gastrulationsverlaufes vom Dottergehalt wird damit erneut
dokumentiert (vgl. Froron: 1971).

Galathea als Zwischenform rekapituliert gleichsam die Inva-
gination, und deren Spitze wird durch frith dotterhaltige Vitello-
phagen gebildet. Selbst im Ubergang zur Immigation bleiben die
Vitellophagen 2 noch zusammen und erinnern damit erneut an
die sekundéren Dotterpyramiden. Die Deviation ist bei Macropodia,
die wohl decapodentypischere Verhiltnisse zeigl, weiter fortge-
schritten; auf eine Invagination wird verzichtet, und die Vitello-
phagen 2 wandern sofort aus. Auch ist bei ihr die Zahl der Vitello-
phagen 1 etwas grosser. Anderseits hat Galathea durch die ver-
starkte blastodermale Dotteraufnahme wiederum eine Zusatzevolu-
tion beschritten. Auf die erst bei Palaemonetes (WEYGOLDT 1961)
beschriebene, sowohl fiir Galathea als Macropodia typische Mehr-
kernigkeit der Vitellophagen sei besonders hingewiesen. Sie wurde
bisher bei fiinf weiteren Arten (vgl. Fioron: 1970) nachgewiesen
und diirfte damit fiir manche Decapoden typisch sein und eine
Parallele zu den ja gleichfalls mehrkernigen sekundiren Dotter-
pyramiden von Astacus bilden.

Der intraembryonale Dottersack besteht bei Astacus aus hoch-
spezialisierten transitorischen sekundéren Dotterpyramiden, welche
funktionell die Vitellophagen ersetzen, bei Macropodia und Gala-
thea dagegen aus den durch priméare Epithelialisierung zu den
tertidren Dotterpyramiden zusammengeriickten Vitellophagen 2.
Bei Galathea tragt ein Anteil transitorischer Vitellophagen zur
Lumenbildung bei, wiahrend bei Macropodia nur sehr wenige Vitello-
phagen degenerieren. Bei Astacus wird die Mitteldarmdriise suk-
zessive vom caudalen Entoderm gebildet, wihrend bei Macropodia
und Galathea sich die tertidren Dotterpyramiden durch sekundire
Epithelialisierung (= gewebliche Transformation) umbilden.

Die Frage der organogenetischen, bzw. transitorischen Rolle der
Vitellophagen ist bei manchen héheren Krebsen ungelost (vgl. Fio-
RONI 1970 ff). Es seien deshalb hier die wichtigsten, der histologi-
schen Analyse zuginglichen Kriterien erwihnt :

a. fiir organogenetische Funktion :

1. Zellzihlungen von Vitellophagen (vgl. BRooks-HErRRrICK 1891).
2. Geringe Mitoseraten im Entodermtrichter.

3. Abnahme der Dottervakuolengrissen der tertiiren Dotterpyrami-
den gegen das epithelialisierte Entoderm zu als Zeichen der
sukzessiven sekundiren Epithelialisierung.
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4. Noch dotterhaltige tertiire Dotterpyramiden, die infolge ver-
spiteter sekundirer Epithelialisierung allseitig von bereits epi-
thelialisiertem Mitteldarmdriisenepithel umgeben sind.

5. Von den Vitellophagen zu den sich sekundir epithelialisierenden
tertidiren Dotterpyramiden iibernommene Mehrkernigkeit.

b. fiir transitorische Funktion (diese Kriterien gelten iibereinstimmend
fiir die sekundiren Dotterpyramiden von Astacus) :

1. Zell- und Kerndegeneration (inklusive Auflésung der Basallamelle)
von Vitellophagen bzw. tertidiren Dotterpyramiden.

2. Durch tertiiire Dotterzellen aufgenommene, aus degenerierenden
tertiiren Dotterpyramiden stammende Kern- und Chromatinbe-
standteile.

3. Fehlende gewebliche Uberginge zwischen tertiiren Dotterpyrami-
den und epithelialisiertem Entoderm.

4. Aus dem Epithelverband isolierte, frei im Darmlumen liegende
Vitellophagen.

5. Umfangreiche Mitoseschiibe im epithelialisierten Entoderm (En-
todermplatte bzw. Entodermtrichter).

Der Dotteraufschluss ist bei Galathea und Macropodia im
Schliipfmoment (planktontische Larve) weitgehend oder ganz been-
det, erstreckt sich dagegen bei Astacus mit seinem bewegungslosen
benthischen Jungtier weit in die Postembryonalperiode hinein.

Generell erfolgt der Dotterabbau bei allen drei Species auf vier
Arten; die genauere Analyse muss freilich geplanten biochemischen
und elektronenoptischen Studien vorbehalten sein :

1. intrazellulire, durch Verkleinerung der Dottervakuolen do-
kumentierte Resorption.

2. Dotterabgabe aus den sekundiren oder tertiiren Dotter-
pyramiden nach innen ins Lumen, und anschliessender
Aufschluss durch die geweblich differenzierten Mitteldarm-
und Mitteldarmdriisen-Anteile.

3. U.a. an den Verdnderungen der Haemocoelfliissigkeit (vgl.
z.B. LANG-F1oRONI 1971) ersichtliche Abgabe von Nihrstoffen
durch die sekundéren oder tertiiren Dotterpyramiden nach
aussen ins Blutlakunensystem.

4. Zusitzlicher Abbau v.a. der transitorischen Dottersack-
Anteile durch die tertiaren Dotterzellen.

Entsprechend dem unterschiedlichen Anteil von sich desinte-
grierenden Zellen des intraembryonalen Dottersackes variiert die
Zahl der tertidren Dotterzellen. Bei Astacus sind diese von grosster
Bedeutung und dem entsprechend weitaus am zahlreichsten und
auch durch ihre Vakuolengrossen ausgezeichnet. Galathea mit
einem schliesslich vollig vom Darm abgeschniirten kleinen Dotter-
rest nimmt eine Zwischenstellung ein. Bei Macropodia sind die

14
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tertidren Dotterzellen wenig zahlreich. — Diese Zellen sind in der
Literatur bisher erst durch RErcHENBACH (1886) als “ Wanderzellen ”
erwihnt worden. Nachweise bei iiber zehn Arten lassen aber
schliessen, dass sie fiir die meisten Decapoden typisch sind (vgl.
Fioroni 1969ff, FioroNI-BANDERET 1970 und LANc-Fioroni 1971).

Schliesslich bleibt angesichts seiner unbekannten Funktion
fraglich, ob die unterschiedliche Ausbildung des Dorsalorganes
(Astacus > Galathea > Macropodia) gleichfalls mit den verschie-
denen Verhiltnissen des intraembryonalen Dottersackes korreliert
werden darf.

Diese nur drei durch unsere Arbeitsgruppe detaillierter ana-
lysierte Krebsontogenesen beriicksichtigende Studie hat eine be-
trachtliche Variabilitit im Ablauf von Entodermgenese und Dotter-
aufschluss nachgewiesen. Auf den Einbezug weiterer, in der Li-
teratur beschriebener Arten (z.B. Lucifer (Leucifer; BRooks 1882),
Atyaephira (Atyephira; IsHikawa 1885ff), Caridina (NArR 1949),
Alpheus (Brooks-HERRICK 1891), Palaemonetes (WEYGOLDT 1961),
Palaemon (Leander; SoLLAup 1923, A1vEr 1949), Panulirus (TERAO
1925ff, Sunino 1950), Dorippe (Cano 1894), Maja (Cano 1892), Eri-
phia (LeEBEDINSKI 1890/91) u.a.; vgl. die Literatur bei FIoRoNI
1970)) wurde hier bewusst bis zum Vorliegen eigener Untersuch-
ungen verzichtet. Die eben zitierten, oft andere Ziele anvisierenden
Arbeiten erfassen meist nie alle am Dotteraufschluss beteiligten
Zelltypen. Zudem sind infolge der oft fehlenden Kenntnisse samt-
licher Embryonalstadien exakte zeitliche Vergleiche erschwert und
ist die Herbeiziehung von vergleichenden Mikrophotos verun-
moglicht. Immerhin lidsst sich auf Grund der Literatur schon
heute eine weit iiber die hier anhand von drei Arten nachgewiesene
Variabilitit hinausgehende Mannigfaltigkeit der Darmentwicklung
und der mit dem Dotterraufschluss liierten Organe und Zelltypen
nachweisen (vgl. Froront 1970 und Tab. II).

Unseres Erachtens scheint es heute mangels detaillierter Onto-
genesekenntnisse noch verfriiht, evolutiv ausgerichtete Spekula-
tionen iiber die Entwicklung der Dotteraufnahme bei hdheren
Krebsen zu ziehen. So zeigt die durch SiEwin mit Recht in Bezug
auf die Keimblattbildung als einphasig bezeichnete Flusskrebsent-
wicklung zahlreiche, als abgeleitet zu taxierende Spezialisierungen.
Histogenetisch ist die Entwicklung der Mitteldarmdriise als mehr-
phasig zu definieren; die transitorischen, hochspezialisierten se-
kundiren Dotterpyramiden werden durch nicht entodermale ter-
tidire Dotterzellen abgebaut.

Heute dominieren unter den héheren Krebsen sicher die punkto
Keimblattbildung immer mehrphasigen Entwicklungen mit Vitello-
phagen (bei iiber 50 Gattungen) gegeniiber der vitellophagenlosen
Entwicklung (bei 6 bis 7 Gattungen nachgewiesen; vgl. FioroNI
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Tas. II. — Vereinfachte Darstellung der mit der Entodermbildung und
dem Dotteraufschluss liierten Organe und Zelltypen bei hoheren Krebsen, —
Das Dorsalorgan ist angesichts seiner noch unklaren Funktion nicht beriick-
sichtigt. Abkiirzungen wie auf pg 187ff.

1970ff). Innerhalb ersterer sind verschiedene Evolutionslinien auf-
gezeigt worden (vgl. n.a. WEyGgoLDT 1961), die einerseits zu immer
fritherer Separierung der Vitellophagen (Tendenz zur intravitellinen
Sonderung) und zur ridumlich nicht mehr auf die Ventralseite be-
grenzten Delamination und andererseits zum durch extreme Spe-
zialisierung bedingten Verlust der Organbildungsfiahigkeit fiithren
sollen. In dieser Hinsicht wire Galathea mit verzogerter Vitello-
phagen-Auswanderung und weniger zahlreichen intravitellinen Vi-
tellophagen als urspriinglicher als Macropodia anzusehen. Anderer-
seits ist bei ihr die verspitete Wanderung mit einer erhohten blasto-
dermalen Dotteraufnahme korreliert und ist infolge des vom Darm
abgeschniirten Dotterrestes die Rolle der tertidren Dotterzellen eine
grossere als bei Macropodia.



ONTOGENESE-ABWANDLUNGEN BEI DECAPODEN KREBSEN 183

Es wird unsere kiinftige Arbeit sein, anhand méglichst vieler
Arten alle Entwicklungsunterschiede genauer zu fassen, um schliess-
lich innerhalb der hoheren Krebse zu wirklich fundierten Onto-
genesevergleichen zu gelangen.

ZUSAMMENFASSUNG

Anhand der Schilderung von drei Ontogenesen decapoder
Krebse (Astacus, Galathea und Macropodia) werden die Mannig-
faltigkeit der am Dotteraufschluss beteiligten Organe und Zelltypen
sowie ihre gegenseitigen Abhingigkeiten dargestellt. Sowohl die
klassische Gegeniiberstellung von vitellophagenloser Ontogenese und
Vitellophagen-Entwicklung als auch die auf der Zahl der Vitello-
phagen-Generationen beruhende Klassierung nach der Phasigkeit
der Morphogenese sind als Basis fiir detaillierte, auch evolutiv aus-
gerichtete Ontogenesevergleiche zu vereinfacht. Verschiedene weitere,
bisher kaum beachtete Zelltypen sind zusatzlich in bei den einzelnen
Arten wechselnden Anteilen und in Abhéngigkeit zur iibrigen Darm-
genese in die Dotterresorption eingeschaltet. Erst die anzustre-
benden, eingehenden Kenntnisse der Ontogenesen von méglichst
vielen Krebstypen bildet unseres Erachtens Gewihr fiir wirklich
fundierte Entwicklungsvergleiche.

RESUME

La description de trois ontogenéses de Crustacés Décapodes
(Astacus, Galathea et Macropodia) révéle la multitude des organes
et des cellules impliqués dans le processus de la résorption du
vitellus ainsi que leurs relations mutuelles. La confrontation clas-
sique du développement sans vitellophages et de 'ontogenése avec
des vitellophages et la classification établie sur les phases de la
morphogenése sont trop simples pour fournir une base de com-
paraisons détaillées et orientées vers une interprétation évolutive.
De plus, certains types cellulaires presque inconnus jusqu’a présent
sont impliqués dans la résorption du vitellus. Leur nombre et leur
fonction varient selon les espéces et sont en rapport avec le déve-
loppement de l'intestin. Seule la connaissance approfondie d’un
grand nombre d’ontogenéses de Crustacés fournira la base indis-
pensable pour procéder 4 une comparaison ontogénique valable.

14%
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SUMMARY

The description of three ontogeneses of decapod Crustacea
(Astacus, Galathea and Macropodia) shows the great variability of
all organs and cell types concerned with the resorption of the yolk
and their mutual relations. The classification in two types of onto-
genesis with or without vitellophags as well as in the one according
to the number of generations of vitellophags are too narrow as a
base for a real evolutionary comparison. Several types of cells
— many of them not yet described — are concerned with the
resorption of the yolk. Their number and function vary in the
different species depending on the development of the gut. Only a
more detailed knowledge of a great number of ontogeneses will
provide the necessary base for really founded ontogenetic compari-
sons.
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VERZEICHNIS DER ABKURZUNGEN IN DEN ABBILDUNGEN

A Plasmaausldaufer (bei der Blastodermbildung)

Ab Abdomen

An Anus

AZ A-Zelle (tertiire Dotterzelle ohne Vakuole)

B Blastoderm

Bb Blastodermbildung

Bl Blutlakunensystem

BM Bauchmark

Bm Blastomere

BP Basalplasma (der sekundédren Dotterpyramiden)

BZ B-Zelle (tertiire Dotterzelle mit einer kleinen Vakuole)

Ca Cardiamagen

Cf Carapaxfalte

CG Cerebralganglion (Oberschlundganglion)

Ch Chitin

Chr Chromatin

Cp Caudalpapille

CcT Cephalothorax

CZ C-Zelle (tertiire Dotterzelle mit mehreren Vakuolen)

£Dk zentraler Dotterkorper

pDp primire Dotterpyramide

sDp sekundédre Dotterpyramide

tDp tertiire Dotterpyramide (Vitellophagenepithel)

DR cephaler Rest des intraembryonalen Dottersackes

ieDS intraembryonaler Dottersack

DS Dorsalstachel

bDv blastodermale Dottervakuole

sDZ sekundiire Dotterzelle

tDZ tertiare Dotterzelle

DZ D-Zelle (tertiire Dotterzelle mit einer sehr grossen, durch Ver-
schmelzung entstandenen Vakuole)

Ec Ectoderm

Ed Enddarm

Eh Eihiille (Chorion)

E Endodermplatte

sEp sekundire Epithelialisierung (der Vitellophagen 2)

Et Entodermtrichter

Ex Extremitit (bzw. Extremititenanlage)

Fi chitinose Magenfilter

G Gastrolith

H Herz

ID Innendotter

Im Immigration (des Mesentoderms)

In Invagination (des Mesentoderms)

Int Integument (Epidermis)

v « Initialvitellophage » der Lumenbildung

Ke Kern

KeVa Kernvakuole

KL Kopflappen (optischer Lobus)

KM Kaumuskulatur

L Darmlumen

M Muskulatur

Ma Magen

Md Mitteldarm

dMd dorsaler Mitteldarmdivertikel

Mddr Mitteldarmdriise
epMddr epithelialisierter Mitteldarmdriisenabschnitt
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Mesoderm
Mesentoderm
ggso hag
erlippe
PIasmgp
Pylorusmagen
gerivitelliner Raum
tiitzzelle (der Carapaxfalten)
Magentrichter
Vitellophage 1 (intravitelliner Vitellophage)
Vitellophage 2 (perivitelliner Vitellophage)
degenerierender Vitellophage
Vakuole (Dottervakuo]eg
Vorderdarm.



