
Die Entwicklungsgeschichte

der socialen Ascidien.

Von

Dr. Oswald Seeliger.

(Fortsetzung aus dem ersten Hefte dieses Bandes.)

Allgemeiner Theil.

Es sind in iieuester Zeit von nanihaften Forschern Beobach-

tungen iiber die Entwicklung von Tunilcaten verotfentlicht worden,

welche die Fundamente der Keimblattertheorie zu untergiaben

drohen, Zwar scheint es mir gewiss, dass eine grundliche und

vorurtheilslose Durcharbeitung der Entwicklungsgeschichte der

verschiedenen Tunikatengruppen noch sehr viel durchaus Neues

und luteressantes zu Tage fordern wird; nimmer aber kann ich

glauben , dass eine an so vielen andern Thierformen begriindete

Theorie bei der Anwendung auf die Tunikaten vollstandigen Schiff-

bruch erleiden konnte. Jene Untersuchungen beziehen sich vor-

nehndich auf freischwimniende Tunikaten. Die gauz eigeuthum-

lichen Mittheilungen Salensky's iiber die Entwicklung der Salpen

(Nr. 51) sind zur Geniige bekannt, und Nieniand wird ohne Staunen

vernommen haben , dass hier eine eigentliche Embryonalentwick-

lung uberhaupt nicht vorkonimt. Der Organismus soil sich nur

zum kleinsten Theil aus der Eizelle und ihren Derivaten aufbauen,

den Hauptbestandtheil dagegen der Follikel und die Waudung der

Athemhohle des Mutterthieres liefern.

Aber auch uber Ascidien liegen Untersuchungen vor, in

welchen die Moglichkeit, die Keimblatterlehre auf die Entwick-

lungsgeschichte anzuwenden, geleugnet wird (Donitz Nr. 6). Ueber

die Zuverlassigkeit dieser Arbeiten habe ich mich weiter oben

bereits aussprechen miissen. Nichtsdestoweniger halte ich es nicht
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fill- uiizweckmassig, hier ira Zusaniraenhange darziithuii, dass die

Entwicklungsgeschichte der Ascidien, wic sie im ersten Theile

dicsor Abhandhing beschrieben wurde, rait den allgemeinen An-

sichten liber die Keimblatter iind ihren Homologieu nicht ira Wider-

spruche steht, vielraehr dieselben durch ein neues Beispiel an

den Tunikaten stiitzt.

Weiterhin drangte sich die Frage auf, in wie weit die durch

das Studiura der ontogenetischen Entwicklung gewonnenen That-

sachen hinreichen, ura iiber die Beziehungen der Ascidien zu Ani-

phioxus Klarheit zu erlangcn und die Frage nach dera Mesoderm

und der Leibeshohle der Tunikaten, die durch Hertwig's Coelom-

theorie eine so eniinente Bedeutung erhingt hat, zur Entscheidung

zu bringen. Es lassen sich aber iiber die Verwandtschaftsbe-

ziehungen der Tunikaten zu den andern Thierstaranien keine

sicheren Ansichten fassen, wenn nicht zuvor iiber den Stanim-

baura inncrhalb des Typus selbst eine bestimmte Auffassung ge-

wonnen ist. Fast iiberall wird bei den Tunikaten die ausgebildete

Form auf zwei ganz verschiedenen Entwicklungswegen erreicht;

und wenn nun die Entwickhingsgeschichte in der einen oder andern

Frage entscheiden soil, wird es zuniichst festzustellen sein, ob

die Embryonalentwicklung oder die Knospung raassgebend sein

soil. So schien es rair denn angezeigt zu sein , Einiges iiber die

beiden Entwicklungsweisen ira Zusammenhange vorauszuschicken.

Somit zerfallt der nachfolgende Theil meiner Abhandlung in vier

Abschnitte , in deren erstem Knospen- und Embryonalentwicklung

verglichen wird, ira zweiten die Keirablatterfrage zur Sprache

koramt. Ira dritten und vierten Theil wird die Verwandtschaft

der Tunikatengruppen unter einander und zu den anderen Typen

im Thierreiche behandelt.

Ich habe bei den Erorterungen im ersten Kapitel auf das

Herbeiziehen vergleichend-anatomischer Gesichtspunkte ganz ver-

zichtet und mehr die physiologische Seite des Generationswechsels

und die Art und Weise der Bildung und des Auftretens der Knos-

pen in den Vordergrund treten lassen. Die vergleichend-anatomi-

schen Befumle werdeu dagegen vorwiegeud ira dritten Abschnitte

dieser Untersuchung raassgebend sein , wahrend eine Vergleichung

der embryologischen Thatsachen zu den Schlussfolgerungen ira

zweiten Theile fiihren wird. Manches, was durch die Erorterungen

in einem frtiheren Abschnitte noch nicht geniigend bewiesen er-

scheinen konnte, wird in einem nachfolgenden Kapitel — so hotfe

Kd. XVIII. N. !'. XI. 3^
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ich — durch die Betrachtung von ciner anderen Seite aus wahr-

scheinlicher und natiiiiicher gemacht werdeii. —

I. Embryonalentwicklung und Knospung.

Friiher bereits habe ich den Versuch untcrnommcn, zwischen

der Orgaiibilduiig in der Knospen- und Embryonalentwicklung uach

Moglichkeit Uebereinstimmuiig zu erweisen, habe aber ini Laufe

dieser Untersuchung einsehen niiissen, dass die Differenzen be-

deiitender sind, als ich anfanglich meinte. Es betrifft dies die

Entstehung des Peribraiichiahaunies, der bei den Knospen aus

einer entodermaksn, bei den Enibryonen aus paarigen ektodermalen

Aus- Oder Einstiilpungen hervorgeht.

In der ungeschlechtlichen Entwicklung hat das Ektoderm

beim Aufbau des Korpers iiberhaupt eine sehr untergeordnete Be-

deutung und erschopft seine Thatigkeit mit der Bildung des

iiusseren Cellulosemantels. Es scheint das Ektoderm des knospen-

den Thieres den embryonalen Charakter so vollstandig verloren

zu haben, dass es nicht mehr die Fahigkeit besitzt, zu anders

funktionirenden Geweben sich umzubilden, sondern lediglich cellu-

losesecernirend bleibt. Das Nervenrohr und die sich in ihin ent-

wickelnden Gebilde des Embryo fehlen denn auch den Knospen. Der

Entodermsack der Knospenanlage, der vielleicht von dem am Ende

des Endostyls hervorwachsenden Entodermzapfen des Embryo abzu-

leiten ist (Fig. 4^, 45, 5(3), der dem Herzen die Entstehung giebt

und mir spaterhin nicht mehr verfolgbar war, liefert den gesammten

Darmtraktus der Knospe mit dessen Anhiingcn. Es sind das die

Gebilde, welche in der Flmbryonalentwicklung — wie aus dem
Schema auf p. 94 ersichtlich ist — aus dem Theile des Darm-

entobhistes ihren Ursprung nehmen, welcher nach Lostrennuug des

Schwanzentoderms im vorderen Leibesabschnitte zuriickgeblieben

ist; ausserdem entstehen aus dem Entoderm der Knospe die Wandc
des Peribranchialraumes. Alle diejenigen Gebilde, welche wahrend

des Larvenlebens auftreten , um wieder riickgebildet zu werden,

fehlen den Knospen vollstandig, und es ist die ungeschlechtliche

Entwicklung eine bedeutend kiirzere.

Wir haben im beschreibenden Theile gesehen, dass die nur

provisorischen Organe des Embryo schliesslich in der verschieden-

stcn VVeise in ihre zelligen Elemente sich auflosen und in der

primaren Leibcshohle als freie Mesodermzellen mannigfache Be-

deutung erlangen und dass Hypophysisdriise und Ganglion sich
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theilvveise aus ihiien aufbaueu. Zwischeu den Ektoderm- und

Entodcrnischlauch der juiigen Kuospen schieben sich nun be-

deutende Mengen solcher Mesodermzellen eiu , die hier direkt

vvieder die iiamlichen Organe zu bilden im Stande sind, die im

Embryo aus ihnen selbst oder ihren Muttergeweben sich aufge-

baut liabei). Der wunde Piinlct fiir das rein niorphologische Ver-

standniss des ganzen Entwiclilungscyklus bleibt aber der Peii-

branchialraum , der hier ektodermalen , dort entodernialen Ur-

sprungs ist.

Wollte man nun versuchen, (lurch Vergleichung mit den

Salpen dalur ein Verstandniss zu gewiunen, so wird man bald zur

Ueberzeugung gelangen miissen, dass die Angaben iiber dieselben

unzureichend und allzu widersprechend sind. In den ersten Ar-

beitcn (Nr. 48 u. 49) entwickelte Salensky die Koutinuitat des

Bildungsraateriales der aufeinandeifolgenden Generationen in folgen-

der Weise: Aus dem Ektoderm des Embryo bilden sich Elaeoblast

und Mesoderm; letzteres liefert Muskel und Herz der solitaren

Form. Aus dem Perikardium derselben entsteht weiterhin Meso-

derm und Elaeoblast der Kettenform. Der dem Ektoderm ent-

stammende Elaeoblast der Solitarform bildet aber in der geschlecht-

licheu , aggregirten Salpe den Entoblast. Die Entwickelung der

Hoden steht in keinem Verhaltniss zum Elaeoblast und Ovarium

(Nr. 50 p. 282). Salensky's neuerc Untersuchungen gar (Nr. 51)

wisseu von einer Koutinuitat der Keimbliitter durch die auf-

eiuanderfolgeuden Generationen Nichts und losen dieselbe in ein

buntes Durcheinander auf, mit dem Nichts anzufangen ist.

Uebrigens finden sich auch in andeien Thiergruppen Beispiele

dafiir, dass die Gewebe und Korperschichten der Knospe sich nicht

aus den entsprechenden Theilen des Mutterthieres bilden. Ich

muss hierbei auf die eigenthiimlichen Beobachtungen NrrscHE's')

hiuweisen, welcher bei phylactolaemen Siisswasserbryozoen und bei

Loxosoma (1. c. V. Abschnitt „Ueber die Knospung der Bryozoen")

die gesammte Knospenanlage aus nur wenigen Zellen der ekto-

dermalen Huutbekleidung des Mutterthieres hervorgehen lasst, so

dass man an eine Entwicklung durch Keimsporen erinnert wird, dor

lange Zeit eine wichtige theoretische Bedeutung beigemessen wurde,

bis neuere Untersuchungen ihr Vorhandensein in fast alien Thier-

klassen in Abrede stellten. Freilich hat im Gegensatze zu Nitsche

^) H. NiTscHE, ,,Beitrage zur Kenntniss der Bryozoen" Zeitschr.

f. wish. Zool. 1869, 71, 75.

34*
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Hatschek (Nr. 21) iu eiuer hochst elegaiiten Uutersuchung iiber

Pedicelliiiii Resultate erhalteii, welche an eine Koiitinuitat der ver-

schiedeuen Keimblatter durch die aufuiiiaiiderfolgeiiden Guncratioiien

festzuhalten erlauben. Und wenn nun Nitsche die Keimbliitter-

lehre durch seine Beobacbtungen erschiittert glaubt, so dtirfte

denigegeniiber vielleicht das Verlangen nach einer neuen und vor-

urtheilsfreien Priifung der Knospenvorgange bei diesen Bryozoen

auch einige Berechtigung haben.

Es soil nun hier nicht nochmals erortert werden, wie wenig

die Knospenentwicklung auf die morphologische Beschaffenheit der

Stainmfurni der Tunikaten zu schlicssen erlaubt, und wie gerade die

Entwicklungsvveise der Organe in den Knospen leicht da7.u fuhren

kann und in der That auch dazu gefiihrt hat, Entwicklungsvorgange

bei den Ascidieu vollstandig irrig aufzufassen und Homologien

aufzustellen, die in Wirklichkeit nicht vorhanden sind. Die Ent-

wicklungsvorgange in der Knospe diirfeu nicht ohne Weiteres bei

der Untersuchung der phylogenetischen Entwicklung verwerthet

werden, wenn sie nicht zuvor mit den entsprechenden Embryonal-

bildungen vergleichend gepriift worden sind. Denn wie ich dies

friiher bereits nachzuweiseu versucht habe , ist die Vermehrung
durch Knospung erst spat im Ascidienstamni aufgetreteu, nachdeni

das geschwiinzte , Larveu ahnliche Stadium bereits iiberschritten

war, und es lassen sich daher die alteren phylogenetischen Prozesse

iu ihr nicht wiederfindeu. So konimt es, dass die Knospenentwick-

lung mit Umbildungen anhebt, die iu der Stamuiesentwicklung erst

verhiiltnissmassig spat aufgetreteu waren (vgl. Nr. 52 p. 44 u. fg.).

Wenn nun auch die rein morphologische Priifung der unge-

schlcchtlichen Entwicklung allein zur Kcnntniss der Entwicklungsge-

schichte des Tunikatenstammes nicht viel beitragen kann, so lasst

sich doch Manches gewiunen, wenn man das physiologische Moment
des Generationswechsels iu den Vordergrund treten lasst. So hat

Grobben (Nr. 15) vorziiglich von diesem Gesichtspunkte aus, die

freischwimmenden Salpen von den festsitzenden, zusammengesetzten

Ascidien abgeleitet, und man findet iu seiner Abhandlung eine iiber-

sichtliche Zusammenstelluug der Entwicklungscykleu der verschiede-

uen Tunikateugruppen und wie dieselben auseiuander abzuleiten

seien.

Wir sind zwar iiber die Bedingungen, unter welchen die unge-

schlechtliche Vermehrung oder Knospenbildung am Thierkorper auf-

treten kann und iiber das Wesen derselben noch nicht geniigend auf-

geklart, aber es scheint mir denn doch zweifelhaft zu sein, ob hier
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bei deii Tuiiikatuu uberall diu Kiiospung auf eiiio geincinsame, fest-

sitzcude Staiiinifurni mit Sicherlicit zu scliliessen erlaubt, welchc die

Veriiiehiung durch Knospung erworben und diese Fahigkeit auf die

spater sich entvvickeliiden freischwimmeuden Formeii vererbt hiittc.

Weill! man dabei auf das Verhiiltniss der Medusen uiid Siphono-

phoren zu den Hydroidpolypen hinweist, so iibeisieht man, dass

irn Tuuikateiistamme gerade dasjeiiige Moment fehlt, welches bei

den Coelenteraten zur Ansicht ihrer phylogenetischen Ableitung

von Polypenfoimen gefuhrt hat: das ist der Generationswechsel

zwischen diesen beiden Coelenteratenformen , wiihrend die fest-

sitzenden kompositen Ascidien niemals eine Salpen iilmliche Ge-

neration entwickeln. Und umgekehrt weist auch da, wo ein be-

deutender Dimorphisnius der beiden Generationen bei den Salpen

sich entwickelt, keine derselben auf festsitzende Ascidien zuriick.

Man wende nicht etwa ein, dass wir in den Pyrosonien Tuni-

katen kennen , welche in Bezug auf ihre morphologische Be-

schatienheit gewissermassen eine Uebergangsgruppe zwischen As-

cidien und Salpen bilden, die, obwohl freischwimniend, doch viele

wichtige Merkmale mit den festsitzenden Ascidien geuiein haben.

Mit diesem Einwand wird aber der Punkt, uni welchen es sich

bier handelt, verruckt. Denn zunachst war ja nur die rein physio-

logische Seite des Generationswechsels das Massgebende, was

dazu bestimmte, freischwimmende Stockformen von festsitzenden

abzuleiten, weil das Auftreten von Knospen, ein solches Plus von

Lebenseuergie — wenn ich so sageu darf — an festsitzenden For-

men , bei welchen die durch eine freischwimmende Bewegung ge-

leistete Albeit entfallt, leichter begreiflich ist. Nun kann man

aber auch die Pyrosonien uiclit mehr als eine Uebergangsgruppe

anfuhren, denn ihr Entwickluugscyklus ist so ganz eigenthiini-

licher Art, hebt mit partieller Furchuiig an, zeigt die sonderbare

Bildung der zweiten Generation, der Ascidiozooide, aus dem Cya-

thozooid bei desseu gleichzeitiger Riickbildung, dass man wohl

kaum den Generationswechsel der Salpen als durch ein solches

Stadium hindurchgegangen wird auffassen kcinnen. Und auch in

Bezug auf das rein Morphologische wird es sich spater noch

zeigen , dass es gar nicht nothwendig ist , die Pyrosomaform aus

einer festsitzenden Synascidien ahnlichen herzuleiten.

Ich will nun nicht noch erortern, dass jene Auffassung schon

deshalb weiiiger einleuchtend ist, weil sie einen etwas seltsanieii

Vorgang voraussetzt, dass nemlich die freischwimmende Tuuikaten-

stamraform sich festgesetzt, zur Ascidieuform umgebildet und
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Knospen zur Entwicklung gebracht hatte, und dass die phylo-

geuetische, festgesetzte Form neuerdings eine freischwimmcude

erzeugt habe, welche weiterhiri die Salpen hervorbrachte.

Trotzdem wiiide ich mich imu niclit im Geringsteu strauben,

diese Ansicht zii adoptiren, wenn wir eine wirkliche Uebergangs-

forra faudeii. Aber die Liicke scheint mir jetzt doch so bedenk-

lich gross , dass man sicli vergeblich nach den Ursachen umsieht,

welche die theoretisch geforderten Zwischenformen zwischen den

festsitzenden und freischwimmenden Formen haben verschwinden

lassen. Vollauf aber miisste die Abstammung der Salpen von

festsitzenden Ascidien anerkannt werden, wenn man eine Form
entdeckte , die als Ascidie an Stolonen , in ahnlicher Weisc etwa

wie Perophora, Knospen entwickelte, welche zu freischwimmenden,

Salpen ahnlicheu Formen wiirden und Geschlechtsorgane besassen.

Dann liessen sich die an Coeleuteraten gewonnenen Ergebnisse

ohne Weiteres auf die Tunikaton iibertragen.

Vorlaufig aber glaube ich, a-uf den rein morphologischen Stand-

punkt mich stellend, von welchem aus ich den Salpenkorper nicht

als eine direkte Weiterbildung des Ascidienorganismus auffassen

kann , dass der Zusammenhang zwischen den beideu Tunikaten-

gruppen etwas tiefer zur lick verfolgt werden muss, und dass sie

beide von einer Stammform herzuleiten sind, welche noch frei-

schwimmend war. Doch sollen diese Verhiiltnisse weiter unten

erortert werden.

Es ist eiuleuchtend, dass nach der eben erwahnten Auffassung

entweder die freischwimmende Stammform der Ascidien und Salpen

bereits die Fahigkeit, Knospen zu entwickeln, gehabt haben muss,

oder dass diese in beiden Gruppen selbstandig erworben wurde.

Die anscheinende Schwierigkeit dieser Annahmeu , hat zur oben

besprochenen Ansicht der Abstammung der Salpengruppe von fest-

sitzenden Ascidien gefiihrt, well man sich eben striiubte, das Auf-

treten von Knospen an freischwimmenden Formen anzunehmen.

Es liisst sich allerdings nicht leugneu, dass derartige Beispiele

zwar nur sparlich im Thierreiche vorhanden aber z. B. unter den

Wiirmern zu linden sind. Wenn man die Knospenbildung bei frei-

schwimmenden Coeleuteraten als eine durch Vererbung von den fest-

sitzenden polypeuahnlichen Stammformen uberkommene betrachtet,

so entfallt bei den Wiirmern jedcnfalls eine solche Erklarung ; und

auch bei gewissen Medusen scheint mir ubrigens die Knospung

ganz selbstandig erworben zu sein, so dass sie sich phylogenetisch

nicht auf die Knospungsfahigkeit der Polypenform zuriickfuhren
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Ifisst, Aber selbst wonn wir sonst nirgeiid iiii Thierreiche ein

Beispicl dafur fandeD, dass Kuospuiig an freischwimmendeii Fornien

selbstiindig auftritt, konnte dies dennoch keiu Bcweis dafiir sein,

dass es nicht gcradc boi deu Tunikaten der Fall ist,

Ich glaube nun nicht, dass die freischwimmende, alien Tuni-

katengruppen gemeinsame Stammform bereits durch Knospen sich

vermehrt hiitte. Wenn wir nemlich das Vorkomnien der unge-

schlechtlichen Vermehrung bei den verschiedenen Tunikatenspecies

priifen , so finden wir, dass dieselbe gerade den Formen fehlt,

welohe zweifelsohne auf urspriiuglichere Verhaltnisse hinweisen und

der Stammform nalier stehen : den Appcndicularien. Sodann tritt

die Knospung im AUgemeinen in der ontogcnetischen Entwicklung

erst spat auf, wenn die typische Ascidienform bereits erreicht ist;

an der freischwimmenden Larve aber (vgl. Ganin Nr. 10) nur

ausnahmsweise. Als wesentlich betheiligen sich an der Bildung

der Knospe die freien Mesodermzelleu, Theile des Mutterthieres

also, welche zum Theil erst nach der Ruckbildung eines wichtigen

Korpertheiles der freien Larve disponibel wurden. Kurz, die Knos-

pung scheint bei den Ascidien erst nach der Festsetzung aufge-

treten zu sein und fehlt denn auch dem Stanini der solitaren Formen.

Diese erreichen eine bedeutende Grosse, wahrend die zusammen-

gesetzten Ascidien klein bleiben, dagegen ihre Lebensenergie in

einer reichlichen Bildung von Knospen beurkunden.

Damit ist eigentlich schou der Beweis erbracht, dass in der

Salpengruppe die Entwicklung durch Knospen einen selbstandigen

Ursprung genommen, allerdings nur unter der Voraussetzung, dass

die beiden Tunikatenabtheilungen als selbstandig weitergebildete

Zweige von einer freischwimmenden, Larven ahnlichen Stammform

und nicht etwa die Salpen als umgebildete Ascidien aufzufassen

sind. Da ich aber diese oben bereits erwahnte Voraussetzung

noch nicht geniigend begrundet habe, will ich hier noch versuchen,

aus der Art und Weise der Knospencntwicklung selbst ihreu ver-

schiedenen Ursprung wahrscheinlich zu machen.

Ich muss daher zunachst mit einigen W orten auf die Man-

nigfaltigkeit hindeuten, die in der Knospenbildung der Ascidien

herrscht, um dieselbe mit der Stolouenbilduug bei Salpen ver-

gleichen zu konnen.

GiARD (Nr. 14 p. 565 u. fg.) unterscheidet bei den Ascidien

vier Arten von Knospung, die er mit bourgeonnement stolonial

(bei Clavelina lepadiformis , Perophora), bourg. palleal (Botrylli-

den), bourg. ovarien (Amaroecium) und bourg. pylorique (Didem-
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nium) bezeichuet. Salensky unterzieht im allgemeinen Theil

seiner Arbeit iiber die Salpenknospung (Nr. 49) die ungeschlecht-

liche Entwicklung der Ascidien uiid Salpen einer eingehenden

Vergleicbung. Die Kuospen bei den Ascidien bringt er vorziiglich

nach dem Verhalten der Geschlechtsstoffe in zvvei Gruppen: in

eine solche, welche auf die Salpen hinweist (Didemnium und Py-

rosoma) und eine zweite, bei welcher zwischen den Ausstulpungen

der beiden Keimblatter Blutkorperchen (Perophora) oder Muskeln

und. Bindegewebe (Amaroecium) liegen.

So weit ich nun sehe, lassen sicli die verschiedenen Arten der

Knospenentwicklung bei den Ascidien in folgende Gruppen bringen:

Erstlich die seltsamc Knospenbildung der Didemniumlarven.

Dieselbe diirfte am wahrscheinlichsten als in ein friiheres Ent-

wickluugsstadium zuriick verlegt anzusehen und von einem ahn^

lichen Modus der Knospenbildung abzuleiten sein, wie er von Ko==

WALEVSKY (Nr. 36) fiir Didemnium styliferum beschrieben wurde.

Bei diesem ist der Zusammenhang der juugen Knospe mit dem
Mutterthiere noch niclit erkannt worden, und Kowalevsky fand

die jiingsten Gebilde bereits vollstiindig isolirt im gemeiusamen

Cellulosemantel. Nach den Verhaltnissen der iibrigen Salpen zu

schliessen, diirften auch hier die Knospen an der ventralen Kor-

perwand des Mutterthieres hinter dem Endostylende ihren Ur-

spruug nehmen und sich danu friihzeitig loslosen. Die junge

Knospe enthalt bereits die Anlage des Eierstockes, der aber stets

nur Ein Ei zur Ausbildung bringt.

Eine zweite Art von Kuospung, die von Giard als pall6al be-

zeichnet wurde, findet sich bei den Botrylliden und ist zuerst von

Krohn (Nr. 37 u. 38) und Metschnikoff eingehend beschrieben

worden. Die Knospen entsteheu dicht hinter dem Eudostyl, mehr

Oder weniger seitlich, stets aber an der ventralen Seite des Mut-

terthieres. Die erste Anlage ist eine zM'eischichtige Blase, dereu

aussere Wand eine Fortsetzung des ektodermalen Hautepithels ist,

deren innere vom Kiemendarme ausgeht. Zwischen beiden Zell-

schichten liegt die primare, von freien Mesodermzellen erfullte

Leibeshohle. — Der Entwicklungscyklus scheint bei einigen Formen

ziemlich komplizirt zu sein, iudem die erste Knospe sich nur un-

geschlechtlich vermehrt und abstirbt, bevor sie die Geschlechts-

reife erlangt hat. Nach Kruhn's Beobachtungen folgen mehrere

solcher ungeschlechtlicher Generationen aufeinander, und erst in

der vierten entwickeln sich Hoden und Eier. Dass iibrigens das

Auftreten mehrerer ungeschlechtlicher Generationen auf eigenthiim-
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liche Anpassungsverhaltnisse der Botrylliden selbst zuruckzufuhren

sei, wird wohl zugegebeu werdeu miisseu.

Diese Art Knospeu unterscheidet sicb von der des Didemnium

nur dadurch, dass sie laiigere Zeit mit dem Mutterthiere verbun-

deii bleibt und dass in ihr die Geschlechtsorgane in der ersten

Anlage noch nicht als solche zu erkennen siud, sondern sich erst

spater aus den Mesodermzelleu entwickeln. Da die aus dem Ei

entstandene solitare Form urspriinglicb jedenfalls selbst wieder

Geschlechtsprodukte entwickelt haben muss, eine Fahigkeit, welche

erst nach dem Auftreten von Knospen auf diese iibergegangen ist,

so scheint das friihzeitige Vorhaudensein von Geschlechtszellen in

den jungsten Knospenanlagen auf ein primares Verbaltniss hinzu-

deuten. Die Geschlechtszellen der Knospe konnen eigentlich als

zum Mutterthiere gehorend betrachtet werden, von welchem aus

sie in die Knospen eingewandert sind. Diese haben also gleich-

sam nur als Brutkapseln zu funktioniren , so dass von diesem

Gesichtspunkte aus der Ausdruck „Amme" fur die Stockform ge-

rechtfertigter ware als fur die Solitarthiere. Auf der anderen

Seite aber scheint es mir mehr auf die ursprunglicheren Verhalt-

nisse hinzuweisen, wenu die junge, sich entwickelnde Knospe, wie

bei vielen Botrylliden, lange Zeit mit dem solitaren Mutterthiere

im Zusammenhange bleibt und von diesem aus ernahrt wird.

Wie dem auch sei, so glaube ich doch, dass die Aelmlich-

keiten zwischen diesen beiden Arten der Knospeubildung bei den

zusammengesetzten Ascidien so bedeutend sind, dass ihre Zusam-

mengehorigkeit ohne Weiteres wird zugegeben werdeu mussen.

Dass bei den Botrylliden in der vierten Knospengeueratiou die

Geschlechtsorgane auftreten konnen, obwohl sie den vorhergehenden

gefehlt haben, wird verstaudlich, wcnn man bedenkt, dass durch

alle Generationen hindurch die Kontinuitat der Mesodermzelleu

direkt zu verfolgen ist und dass diese es sind, welche die Fort-

pflanzungszellen erzeugen und jedenfalls auch in der phylogene-

tischen, solitaren Form erzeugt haben.

Eine andere Art von Knospenbildung wurde von Kowa-
LEVSKY bei Amaroecium beschrieben (Nr. 36). Das ganze Ab-

domen, das zwischen Kiemendarm und Herz gelegen ist, zer-

fallt in eine mehr oder minder grosse Zahl von Theilstiicken,

die zu neuen Individuen werden, wahrend das Herz des Mutter-

thieres neu gebildet werden soil. Es eriuuert diese Art von

Knospenbildung in gewisser Weise an die ausserordentliche Re-

generationsfahigkeit vieler Coelenteraten, Echiuodermen und Wur-
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mer, bei welchen einzelne Theilstiicke des Individuums zu einem

vollstandigeii Thiere wiederum sich ausbilden konnen. Der we-

sentliclie Unterschied von den anderen Knospungsarten der Tuni-

katen liegt eben darin, dais hier nicht erst von verschiedenen

Organen des Mutterthieres neue, ausschliesslich zur Bildung der

Knospen bestiramte Ausstiilpungen sich bildeu, welclie nicht noth-

wendige Theile des Mutterkorpers sind, sondern dass die Knospen

des Amaroeciuni direkt aus einem Abschnitt des miitterlichen

Korpers entstehen , der fiir die Existenz des Individuums noth-

wendig ist. Doch scheinen bei nahe verwandten Formen des Amaroe-

ciuni proliferum Knospenbildungen vorzukommen, welche unniit-

telbar zu den vorhin erwahuten hiniiberfuhren , so dass man
auch fiir diese Art der Knospenbildung keinen selbstandigen Ur-

sprung auzunehmen wird nothig haben.

Eine vierte Art der Knospenbildung endlich ist die von Giard

als stolonial bezeichnete, die sich bei Clavelina lepadiformis findet

uud von KowALEVSKY (Nr. 35) fiir Perophora beschrieben wurde.

Im Gegensatze zu den oben erwahnten Bildungsweisen entstehen

hier die jungen Knospen nicht direkt am Mutterthiere, sondern an

den Stolonen, den weitverzweigten Auslaufern, mittelst derer das

Thier festsitzt. Ein durchgreifender, wesentlicher Unterschied wird

wohl darin nicht gefuudeu werden konnen und zwar umsoweniger,

als die junge Knospenanlage selbst und die ganze Art und Weise

der Entwicklung zur ausgebildeten Form vollstiindig den vorhin

erwahnten Arten der Knospung ahnlich ist.

Es ist durchaus nicht meine Absicht, die Vergleichung bis

in's Detail durchzufiihren. Das aber muss festgehalten werden,

dass uberall bei den Ascidienknospen die Anlage eine zweischich-

tige Blase ist; zwischen den beiden Schichten schwimmen in der

primiiren Leibeshohle die Mesodermzellen, unter welchen oft schon

die Geschlechtszellen als solche erkennbar sind. Die Art nun,

wie durch die Faltenbildungen und Ausstiilpungen des inneren

Blattes voruehmlich die ausgebildete Form zu Stande kommt, ist

iiberall eine so ausserordeutlich ahnliche, zum Theil vollstandig

gleiche, dass daraus schon ohne Weiteres auf eine gemeinsame

Herkunft der Ascidienknospung wird geschlossen werden konnen.

Und gerade das eine, mit der Homologie der Keimblatter so schwer

vereinbare Moment, dass im Gegensatze zur Embryonalentwick-

iung bei der Knospeneutwicklung uberall der Peribranchialraum

aus entodermalen Ausstiilpungen entsteht, spricht deutlich dafur.

Wenn ich mich nun dariiber auslassen wollte, welche Art der



Die Entwicklungsgeschichte der socialen Ascidieii. 539

Knospenbildung bei den Ascidien als die phylogenetisch alteste

zu betrachten und wie wohl aus dieser die anderen zur Entwick-

lung gelangt seien, wiirden wir uns in einem Labyrinth von Muth-

massuugen verlieren, weil unsere Kenntniss der Knospenentwick-

lung gegenwartig noch allzu liickenhaft ist. —
Bei Pyrosoma stellt sicb bekanntlich nach Huxley's und Ko-

walevsky's Untersuchungen der Entwicklmigscyklus in folgender

Weise dar. An der durch partielle Furchung entstandenen Keim-

scheibe sind zwei Theile zu unterscheiden : der vordere, Ascidien

ahnliche, das Cyathozooid, und der hintere, der stets im weiteren

Verlaufe der Entwicklung in die vier Ascidiozooide zerfallt. Diese

werden unter gleicbzeitiger Riickbildung des Cyathozooids und des

Nahrungsdotters des Eies zu den vier ersten Individuen des Stockes,

die gleicbzeitig Geschlechtsorgane und Knospen zur Entwicklung

bringen. Diesen letzteren kommt ebenfalls wieder die Fiihigkeit

der geschlechtlicben und ungeschlechtlichen Vermebrung zu. Von

Salensky wurde diese Knospung der Pyrosomen, wie ich oben

bereits bemerkt babe, wegen des friihzeitigen Auftretens der Ge-

schlechtszellen mit Didemnium verglichen. Offenbar besteht diese

aussere Aehnlicbkeit nur mit der zweiten Art der Knospenbildung

bei Pyrosomen, durch welche sich die Ascidiozooide und die fol-

genden Knospengenerationen ungeschlechtlich vermehren. Ich kann

dieser Aehnlicbkeit aber keine tiefere Bedeutung beimessen, die

hinreichen wiirde, auf eine genetische Zusammengehorigkeit schlies-

sen zu lassen.

Wenn man nun fiir die Knospung der Ascidiozooide am Cya-

thozooid nach einem an a lo gen Entwicklungsvorgang unter den

Synascidien suchen will, wird man davon auszugehen haben, dass

die Bildung der Ascidiozooide mit der Knospung der noch solitii-

ren Form , die aus der pelagischen Larve sich entwickelt hat , in

Parallele wird gestellt werden miissen. Und da haben wir un-

streitig den wesentlichen Unterschied, dass bei den Pyrosomen

Verhaltnisse anzutrefifen sind, die man bei den zusammengesetzten

Ascidien lange Zeit bestehend glaubte, die aber durch die grund-

lichereu entwicklungsgeschichtlichen Untersuchungen von Krohn und
Metschnikoff als nicht vorhanden erwiesen wurden: der Zerfall

des aus der Eizelle stammenden embryoualen Materiales zur Bil-

dung von fiinf Individuen, des Cyathozooids und der Ascidiozooide,

Diesem Unterschiede gegeniiber scheint mir die Hindeutuug darauf,

dass die Knospenanlage bei Didemnium styliferum in der Bildung

der Sexualzellen Aehnlichkeiten mit den Knospen der zweiten und
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folgenden Pyrosomengenerationen besitzt, von untergeordneter

Wichtigkeit zu sein. Stets sind nemlich, wie bereits erwahnt, in

alien Ascidienknospen aus dem Mutterthiere stammende Mesoderm-

zellen zu finden, aus welcheu sich bald friilier, bald spater in der

Knospe ebenso die Geschlechtsprodukte entwickeln, wie gegenwartig

bei den Solitarascidien und elienials in der phylogenetischen Reihe

bei der noch solitaren Stammform.

Nach diesen Erwagungen scheint es niir noch am besten zu

sein, wenn man die Knospung der Ascidiozooide am Cyathozooid

mit der Bildung der Knospen an dem solitaren Amaroecium pro-

liferum zu vergleichen sucht. Denu auch bier ist das Wesent-

licbste das, dass das Abdomen der eben festgesetzten Solitarform

— ein Theil des Ascidienkorpers selbst also, der ebenfalls aus

dem Eimaterial direkt sich aufgebaut hat — in 3 bis 18 Theil-

stticke zerfallt, die sich zu neuen Ascidieu ausbilden. Wahrend

aber bei den Pyrosomen das Cyathozooid rlickgebildet wird, er-

langt das Mutterthier von Amaroecium nach einer Neubildung des

Herzens seine friihere Lebensfahigkeit wieder. Als ein weiterer

wichtiger Uuterschied wird hervorzuheben sein, dass die erste

Generation der Pyrosomen , das Cyathozooid , niemals die fertige

Tunikatenform erreicht, sondern riickgebildet wird, wenn es noch

auf einer embryonalen Bildungsstufe steht. — Ob nun weiterhin

aber bei Amaroecium die aus der Solitarform durch Knospung

entstandenen Individueu ausser der Fortpflanzung durch befruch-

tete Eier noch in ahnlicher Weise eine dritte Generation erzeugen

wie sie selbst entstanden sind, oder ob dann eine neue Form von

Knospung auftritt, die nach Art der spateren Pyrosomengenera-

tionen fruhzeitig Geschlechtsprodukte besitzt, ist mit Sicherheit

nicht festgestellt ; doch diirfte das Erstere das Wahrscheinlichere

sein, weil von einer zweiten Knospenform bis jetzt uichts bekannt

geworden ist.

Ich bin nun weit entfernt behaupten zu wollen, dass die

Knospung von Amaroecium zu der von Pyrosoma in einer gene-

tischen Beziehung stiinde und dass beide Arten aus einer Knospen

entwickelnden Stammform phylogenetisch abzuleiten seien. So wie

bei der Besprechung der verschiedeuen Bildungsweisen der Knos-

pen bei den zusammengesetzten Ascidieu die vollkommen gleiche

Organbildung in denselben fiir mich bestimmend war, ihre phylo-

tische Ableitung aus Einer Urform fiir sehr wahrscheinlich zu

halten, wird bei den Pyrosomen die eigenthiimliche Organentwick-

lung in den Knospen auf eine von den Ascidienknospen verschiedene
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Eutstehuug tier uDgeschlechtlicheu Vermehrung hindeuten. Vor

allera ist es da die Eutstehung des Peribranchialraumes bei den

Ascidiozooiden aus zwei paarigen Ektodermeinstulpuugen, wahrend

bei den Ascidienknospen uberall Entodermfalteu den Perithorakal-

raum bilden. In dieser Beziehung gleichen die ersten Pyrosoma-

knospen den Embryoneu der Ascidieu, und wenn wir uns der

eigenthiimlichen Entwicklungsweise der Knospen durch Theilung

der Keimscheibe eriunern, wird die Vermuthung eines verschiede-

nen Ursprunges der Knospenbildung bei Ascidien und Pyrosomen

sich nicht von der Hand weisen lassen.

Wie bereits erwahnt, ist es am wahrscheinlichsten , dass bei

den Ascidieu die Knospung phyletisch auftrat, nachdem die frei-

schwimmende Larve sich bereits festgesetzt hatte. Der Degene-

rationsprozess des verhaltnissmassig machtigeu Ruderschwanzes

machte eine bedeutende Masse von Nahr- und Bildungsmaterial

disponibel, das denn in der That auch fiir die Weiterentwicklung

der Ascidienform nach zwei Richtuugeu hin verwerthet wurde.

Es bildeten sich einerseits die grossen, komplizirt gefalteten soli-

tareu Ascidienformeu, andrerseits trat ueben der geschlechtlichen

Vermehrung die Knospenbilduug auf, welche machtige Ascidien-

stocke schuf, deren Einzelindividuen aber verhaltnissmassig klein

bleiben. — Die Eutstehung der ersten Knospengeneration bei Py-

rosomen weist dagegen auf das Priuzip hin, welches man als

„embryonaIe Doppelbildung" bezeichuet hat, womit freilich fiir das

kausale Verstandniss der Bildung der Knospen wenig gewonnen
ist. Dass die phyletische Pyrosomaform , bei welcher zuerst die

Knospung auftrat, anders beschatfeu gewesen sein muss, als jetzt

das Cyathozooid, wird unbedingt eingeraumt werden miissen. Aber
unzweifelhaft scheint mir die Bildung der Ascidiozooide am Cya-

thozooid von einer Knospung resp. Theilung einer freischwimmen-

den, Larven ahnlichen Stammform phyletisch herzuleiten zu sein.

Man konnte allerdings versucheu, die Knospung an der Keim-
scheibe in iihnlicher Weise wie die der Didemniumlarven als eine

sekundare, in ein friiheres Entwicklungsstadium zuriickverlegte zu
betrachten und von einer der Bildungsarten abzuleiten, welche

sich bei den zusammengesetzten Ascidien linden. Doch scheint

mir gerade der im Verhaltniss zu den jungen Ascidienknospen
viel komplizirtere Bau der Knospenanlage der Ascidiozooide und
insbesondere die ektodermale Eutstehung der Peribranchialrohren

dieser Auft'assung zu widersprechen und auf einen verschiedenen
Ursprung hinzuweisen. — Wie bei den Ascidien kommt den Pyro-
somenknospen die Eahigkeit sowohl der geschlechtlichen als der
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ungeschlechtlichen Vermehrung zu, und in der That besteht in der

ungeschlechtliclien Bildungsweise der dritten und folgenden Ge-

nerationen eine gewisse Aehulichkeit mit Didemniumknospen na-

raentlich in Bezug auf das Verhalten der Geschlechtszellen. Doch

ist dem gegentiber die paarige Anlage der Perithorakalrohren als

solide, dera Mesoderm entstammende Zellstrange — Kowalevsky
halt iibrigens aus theoretischen Griinden einen eutodermalen Ur-

sprung fiir nicht unmoglich — dann das Vorhandensein des Elaeo-

blast u. s. w. als wichtige Unterschiede von Bedeutung, so dass sich,

selbst wenn man die Ascidiozooide als eine eingeschobene Gene-

ration auffasst, die zweite Knospengeneration der Pyrosomen mit

den Ascidienknospen nicht recht homologisiren lasst. —
So hat denn auch Kowalevsky versucht, den Entwicklungs-

cyklus der Pyrosomen mit dem Generationswechsel der Salpen in

Uebereinstimmung zu bringen. Seine Argumentation fasst er in

folgenden Satzen zusammen : „Mochten wir diese Bildung der vier

Ascidiozooide mit ahulichen Vorgangen bei andern Tunikaten ver-

gleichen , so fallt uns besonders in die Augen die Aehnlichkeit mit

den Salpen, bei denen die aus dem Eie sich entwickelnde Salpe

noch wahrend der embryonalen Stadien schon den Stolo bildet,

auf dem auch die einzelnen Knospen angedeutet sind. Bei den

Salpen geht aber die Bildung des Stolo langsamer vor sich als

die der Amme selbst, und deshalb entwickelt sich diese friiher,

wird zu einem freilebenden Thiere, und wahrend der letzten Pe-

riode ihres Lebens entfaltet sich die Kette. Bei der Pyrosoma

ist der ganze Vorgang gauz entgegeugesetzt, und namentlich die

Kettenindividuen resp. die Ascidiozooide entwickeln sich schneller,

dagegen wird der Cyathozooid (resp. Amme) nie zu einem frei-

lebenden Geschopfe, sondern bildet sich nur soweit aus, um im

Stande zu sein, den angehauften Nahrungsdotter aufzulosen und

die ernahrende Fliissigkeit den wachsenden Ascidiozooiden zu-

zufuhren." (Kowalevsky Nr. 31 p. 621).

Ich muss diesen Bemerkungen Kowalevsky's doch Einiges

entgegenhalten. Bekanntlich ist bei den Salpen die geschlecht-

liche und ungeschlechtliche Fortpflanzung streng auf beide Gc-

nerationen vertheilt^) und die den Ascidiozooiden vergleichbaren

^) Ich kann hier nicht auf die in neuerer Zeit von Todaro und

Brooks gemachten Eiuwaude gegen die alte Autfassuiig des Eutwick-

luugscyklus der Salpen als echten Generationswechsel des Ausfiihr-

lichen mich einlassen. Mau findet eine gute Erorterung dieser Fragen

in 8albnskt's entwicklungsgeschichtlichen Arbeiten iiber die Salpen,

namentlich in „Die Entwicklung des Hodeus und der Generations-
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Kettensalpen entwickeln niemals Knospen. Aber ganz abgesehen

davon ist der Unterschied in der Knospenbildung der Salpen

und des Pyrosomencyathozooid geuau der nemliche, wie bei diesem

uud den Ascidien. Ebenso wie bei den allermeisten Ascidien ent-

steht bei den Salpen die Knospe niemals aus einera dem miitter-

lichen Korper nothwendigen Leibesabschnitt, sondern es entwickelt

sich erst durch komplicirte Ausstiilpungen ein eigenthiimliches,

ausschliesslich der ungeschlechtlichen Vermehrung dienendes Or-

gan : der Stolo ; stets ventral, dicht hinter dem Endostyl, genau an

der nemlicben Stelle, an welcher bei Doliolum das rosettenformige

Organ anzutreffen ist. An diesem Stolo erst kommen die Knospen

in einer schon oft beschriebenen, aber noch lange nicht genugeud

gekannten Weise zur Ausbildung. Mag man sich den Stolo ge-

geniiber dem Mutterthiere noch so gross und sein Wachsthum

noch so rasch denken, so wird man ihn doch stets als einen se-

kundaren Anhang der solitaren Form auffassen miissen, der nicht

als ein nothwendiges Organ des Tunikatenkorpers betrachtet wer-

den kann, wahrend die Ascidiozooide sich direkt aus Theilen des

Mutterleibes entwickeln , ohne welche ein Tunikat iiberhaupt nicht

gedacht werden kann.

Ganz anders ist das nun freilich bei der Bildung der zweiten

und der folgenden Knospengenerationen bei Pyrosoma. Hier ist

die Knospenanlage in der That wie der Salpenstolo ein Fortsatz

der ventralen Korperwandungen , der ausschliesslich der unge-

schlechtlichen Vermehrung gewidmet ist und sonst fur die Exi-

stenz des Mutterthieres keine weitere Bedeutung hat. Wahrend

wechsel" (Nr. 50). Interessant ist die AufFassuug von Brooks („The
development of Salpa." Bulletin of the Museum of comparat. Zool.

at Harvard College, Cambridge, Mass.), welcher den Dimorphisraus der

beideu Generationen als geschlechtlichen auifasst. Ihm ist die solitare

Salpe das Weibcheu, die Kettensalpe das Mannchen. Ersteres briugt

nicht selbst don Eierstock zur Reife, sondern lasst ihn in den Stolo

iibertreten und legt in jedes Mannchen hinein ein Ei. Todaro hatte

friiher bereits das Vorkommen von ungeschlechtlicher Fortpllanzung
bei Salpen geleugnet und die Behauptung aufgestellt: die Kettensalpen
seien nicht Nachkommen, sondern jiiugere Geschwister der solitaren

Salpe. — KowALEvsKY aber hatte folgende Ansicht entwickelt: „Bei
den Salpen gibt es bekanntlich zwei Generationen, in der einen ent-

wickelt sich der aus vielen Eikeimen bestehendc Eierstock , welcher
in den Stolo hineingeht und sich hior zu je einem einzigen Ei ver-

theilt; sodann die einzelnen Knospen resp. Kettensalpen, in welcheu
welter aus diesem Ei ein Embryo entsteht, wieder mit einem uus

mehreren Eikeimen bestehenden Eierstocke" (Nr. 31 p. 604). Brooks'
Auff'assung ist eine natiirliche Verschmelzung dieser beiden Ansichten.
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aber bei den Salpen an diesera Stolo erst seitlich die Knospen

entstehen, wandelt sich der ventrale Auswuchs der Ascidiozooide

direkt in eine Knospe um, an deren Basis gleichzeitig noch eine

zweite zur Ausbildung gelangen kann^). Weun man die Homo-
logie der zweiten Knospengeneration , der Knospen an den Asci-

diozooiden, mit dera Salpenstolo festhalt , dann muss die so ganz

eigenthiimliche Bildung der Ascidiozooide selbst als eine von den

Pyrosoraen selbstandig erworbene angesehen werden, die auf einen

urspriinglichen Theilungsakt der solitiiren Generation phylogene-

tisch zuruckzufiihren sein diirfte. Mit der ersten ungeschleehtlich

entstandenen Generation am Dorsalstolo des Doliolum, die nach

Grobben eine im Doliolumstamm neu eingeschobene Generation

ist, besteht wohl kaum eine innere Beziehung.

Die Knospenbildung bei den Salpen hat nach einer anderen

Seite hin gewisse aussere Aehnlichkeiten mit der der socialen

Ascidien und namentlich Perophora. Bei diesen entwickelt die

eben festgesetzte noch solitare Form einen ventralen Stolo , an

welchem die einzelnen Knospen entstehen, welche die Geschlechts-

produkte aus den dem Mutterthiere entstammenden Mesoderm-

zellen zur Ausbildung bringen. Bei Perophora wenigstens scheint

den Knospen ebenso wie bei den Salpen die Fahigkeit einer wei-

teren ungeschlechtlichen Vermehrung zu fehlen , und es bilden

sich neue Knospen immer nur an dem Stolo, der unter dendri-

tischen Verzweigungen ein unbegrenztes Wachsthum zu haben

scheint. Allerdings bleibt die primare Leibeshohle der geknospten

Formen mit dem Hohlraum des Stolo, der sich zwischen den beiden

Zellrohren ausbreitet, in Verbindung, und durch die Pulsationen

des Herzens treten Blutkorperchen und Mesodermzellen in den-

selben aus und ein, um sich bei der Bildung neuer Knospen zu

betheiligen. Diese konnen an einem Seitenzweige des Stolo zwi-

schen zwei ganz alten Thieren entstehen, so dass die Vertheilung

der einzelnen Individuen im Stocke in Bezug auf ihr Alter ziem-

lich regellos ist. Doch bilden sich die neuen Knospen vorzugs-

weise an den distalen ausseren Zweigen des Stolo, wahrend im

proximalen Ende, in der Nahe des Mutterthieres , das dichoto-

mische Wachsthum des Stolo ein unbedeutendes ist, weil dort die

alteren Individuen bereits die Geschlechtsstoiie zur Reife bringen.

Bei den Salpen dagegen sprossen bekanntlich die neuen Knos-

^) Huxley, „Anatomy and development of Pyrosoma." Linn.

Trans. 1860.
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pen imraer nur an der Basis des Stolo hervor, und am distalen

Ende losen sich die reifeu Formen ab. In ahnlichei* Weise nimmt

am Cestodenkorper das Alter der Proglottiden von vorn nach

hinten zu. Diese Regelmassigkeit in der Altersfolge der Indivi-

duen am Stolo fiudet sich allerdiugs bei den Dolioliden nicht mehr

vor, und die alten Medianknospen an der Basis des Stolo sind

von gauz jungen Knospenanlageii dicht umgeben.

Jener Gegensatz nun, dann der sehr verschiedene Bau des

Salpen- und Ascidienstolo und die ganz differente Weise der Aus-

bilduug der Knospen am Stolo sind es, welche mich davon ab-

halten, an eine genetische Beziehung des Stolo der socialen Ascidien

zu dem der Salpen zu glauben und den anscheinend so einleuch-

tenden Gedanken zu vertheidigen , dass der Salpenstolo mit der

dicht gedrangten Anlage der Individuen aus dem gleichbenannten

weitverzweigten Gebilde der festsitzenden Tunikaten hervorgegan-

gen sei, unter Anpassung an die durch die freischwimmende Lebens-

weise nothwendig gewordenen Bedingungen. Unter den zusammen-

gesetzten Ascidien selbst nahert sich tibrigens die Stockform von

Chondrostachys und Oxycorynia ^) noch mehr der Form des Sal-

penstolos mit den daran haftenden Knospen. —
Wenn sich nun die Entstehung der Knospung bei Salpen und

Pyrosomen mit der bei Ascidien nicht auf eine Wurzel zuriick-

fuhren liess, so ist dies doch zweifelsohne der Fall bei jenen und

den Dolioliden. Grobben hat versucht (Nr. 15), dies durchzu-

fiihren und betrachtet die Knospen am dorsalen Stolo des Dolio-

lum als eine bei gleichzeitiger Riickbildung des ventralen Stolo

zum rosettenformigen Organ neu entstandene Generation, wahrend

Ulianin"') dieselben aus kriechenden Urknospen ableitet, die dem

rosettenformigen Organe entstammen, auf den dorsalen Fortsatz

der ersten Ammengeneration gewandert sind und zu polymor-

phen Individuen, den Median- und Lateralsprossen, sich gestalteu.

Ulianin kennt iiberhaupt nur Eine Ammenform, u. z. ist sie ihm

die aus den Eiern entstandene Generation. Die abgelosten Median-

sprossen sind durchaus steril und vermehren sich auch nicht un-

geschlechtlich , denn die Knospen am ventralen Stolo leitet Ulia-

nin ebenfalls vom rosettenformigen Organe der ersten Amme her.

Leider fehlt uns nur dafur jedes Verstandniss, warum gerade nur

^) R. Dkaschk, „Ueber eine neue Synascidiengattung." Zool.

Anz. Nr. 107. 1882.
'^) Ulianin

,
„Zur Naturgeschicbte des Doliolum." Zool. Anz,

Nr. 118, 119. 1882.

Bd. XVm. N. F. XI. 35
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diejenigeii losgelosten Urknospen des rosettenformigen Organes

Geschkchtsprodukte entwickelu konnen, welche ein gliicklicher

Zufall bei ihren Wauderuugen auf eine bereits in Entwicklung be-

griffeue, fruher abgetrennte Urknospe geflihrt hat, wiihrend die-

jeuigen , welche ein Missgeschick auf den dorsalen Fortsatz der

Amine direkt festsetzen Hess, als Lateral- oder Mediansprossen

zur Sterilitat verdammt sind.

Es ist klar, dass nach Grobben's Auffassung der Generations-

wechsel, der in der ontogenetischen Entwicklung der Dolioliden

anzutretfen ist, von dem der Salpeu total verschieden ist. Denu

wenn die zweite Generation, die Mediansprossen am Ruckenstolo,

eine neu aufgetretene Form ist, die kein Homologon bei den iibrigen

Tunikaten besitzt, wird doch auch die dritte Generation, die sich am
ventralen Stolo der zweiten ungeschlechtlich entwickelt, nicht

ohne Weiteres mit der Kettengeneration der Salpen verglichen wer -

den konnen. Man weise hier nicht etwa auf die Botrylliden hin, bei

welchen eine ganze Reihe ungeschlechtlicher Generationen in den ur-

spriinglich einfachen Entwicklungscyklus eiugeschoben ist, welcher

in einem regelmassigen Wechsel von einer ungeschlechtlichen und

einer geschlechtlichen Form bestand, welch' letztere sich gleich-

zeitig durch Sprossen vermehrte. Denn hierfur ist das Verstandniss

leicht zu gewinnen , wenn man die Aufeinanderfolge zweier unge-

schlechtlicher Generationen auf Theilung der Knospen zuruckfiihrt,

eine Erklarung, welche mit zahlreichen Beobachtuugen an Ascidien

in vollkommenstem Einklauge steht. In ganz ahnlicher Weise be-

greift sich der Entwicklungscyklus der Pyrosomen durch die An-

nahme einer Theilung der ersten, solitaren Generation, so dass

die Knospen der Ascidiozooide , die dritte Generation , sehr wohl

mit der Kettengeneration der Salpen verglichen werdeu darf. —
Dass aber der neu entstandene Entwicklungscyklus bei den Dolio-

liden mit der vierten Generation wieder zur Ausgangsform zuriick-

fiihren kann, die direkt auf die phyletische Stammform zu bezie-

hen ist , erklart sich einfach in der vollstaudigen Kontinuitat der

Mesodermzellen resp. der Geschlechtsprodukte , die eben erst in

der dritten Generation zur Ausbildung gelangen, well in den fruhe-

ren die Wachsthums- und Lebensenergie der Individuen bei der

ungeschlechtlichen Vermehrung aufgebraucht wurde.

Trotz diescr angedeuteten Schwierigkeit in der Auffassung

des Entwicklungscyklus der Dolioliden, die bei Ulianin's Ab-

leitung der Mediansprossen aus dem ventralen rosettenformigen

Organe entfallt, mochte ich dennoch Grobben's Ansicht den Vor~
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zug geben, well mir die Auswanderuug der Urkuospeu vom ro-

setteiiformigeu Organe auf den Ruckenfortsatz der Amme und ihre

Umbildung zu deu Kuospen desselbeu durch die Beobachtungen

weniger erwiesen zu seiu scheint, als die Eutstehuug der Median-

sprossen aus dem Stolo an Ort und Stelle. —
Der Generationswechsel und die Knospung von Anchinia schei-

nen sich, nach den bisherigen liickenliaften Kenntnissen zu urthei-

len, eng an die Verhaltnisse der Dolioliden und Salpen anzu-

schliessen. Ob auch hier bereits der Dimorphisnius der beiden

Generationen, der — wie Grobben bemerkt — sich stets aus dem

Vorhandensein des Stolo prolifer und der damit dem Thiere erwach-

senden Last erklart, zur Ausbildung gelangt ist, ist unsicher, weil

es bis jetzt noch nicht gelungen ist, die Ammenform aufzufinden.

Nicht wahrscheinlicli ist es mir, dass spatere Entdeckungen uns

mit eineni ahnlich komplizirten Entwicklungscyklus bekannt machen

werden, wie wir ihn von Doliolum kennen, vielmehr diirfte sich

dieser wohl als ein einfacher Generationswechsel darstellen.

KoROTNEPF, der sich zuletzt mit der Entwicklungsgeschichte

der Anchinia beschaftigt hat, ist freilich anderer Ansicht; nach

ihm ist der Entwicklungscyklus viel verwickelter, und er aussert

sich iiber die Entstehung desselben in folgender Weise: „Die

asexuelle Generation mit einem rosettenformigen Organe und

einem Auswuchse wechselt mit eiuer sexuellen Form (Sprossen)

ab; mit der Zeit aber hat sich, wie gesagt, diese zweite Form

ausgedehnt und eine intermediare Reihe von parthenogenetischen

Organismen ' ) eingeschoben. Eine solche Ausdehnung der Gene-

1) KoEOTNEFF (Nr. 28) hat oigentlich — wenn man sich auf

dessen eigenen Standpunkt stellt — fiir seine Arbeit einen sehr un-

gliicklichen Titel gewahlt, wenn er sie „Die Knospung der Anchinia"

iiberschreibt , denn er glaubt ja die Entwicklung aus unbefruchteten

Eiern beobachtet zu haben. Schon auf seine erste deutsche Mit-

theilung hin („Knospung der Anchinia." Zool. Anz. Nr. 148) sah

sich Ulianin veranlasst („Einige Worte iiber Fortpflanzung des Dolio-

lum und der Anchinia." Zool. Anz. Nr. 152), die Beobachtungen

und Deutungen Koeotneff's einer Kritik zu unterziehen ; und manche

seiner Einwande scheinen mir iiberzeugend zu sein. Weder in seiner

Eeplik („Noch etwas iiber die Anchinia." Z. A. Nr. 160), noch in

seiner neuesten ausfuhrlichen Abhandlung hat Korotneff — so will

es mir wenigstens scheinen - den Kernpunkt seiner AufFassung be-

wiesen , dass namlich die jungen Gebilde am Stolo, welche er selbst

eigenthiimlicher Weise Knospen nennt, wirklich aus seinen partheno-

genetischen Eiern hervorgehen. Sowohl die Abbildungen als die

Beschreibung lasseu zwischen den „kriechendeu
,
parthenogenetischen

36*
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ration ist gewiss durch unvermeidliche Nothwendigkeit, eine gros-

sere Zahl von Geschlechtssprossen zu erhalteu, liervorgerafeu, well

eine Zeugung durch Urknospen (abgetreunte Theile des rosetten-

formigen Organes) ungeniigend ist, um eine bedeutende Zahl von

Geschlechtssprossen zu erzielen. Wir haben es in der Bildung

der Sprossen aus den kriechenden Zellen gewiss mit einer Erschei-

nuug zu thun, die ganz analog jener bei Aphiden vorhandenen ist."

(KoROTNEFF Nr. 28 p. 57.)

Der unbekannten Ammenfonn wird von Korotneff wohl ledig-

lich aus theoretischen Griinden, um moglichste Uebereinstimmung

mit Doliolum zu erzielen , ein rosettenformiges Organ zugeschrie-

ben , von welchem aus die ersten Knospen auf den dorsalen Fort-

satz wandern. Denn sonst verraag ich in seinen Mittheilungen

keinen Anhaltepunkt fiir die Annahme einer solchen ungeschlecht-

lich erzeugten Generation zu finden und sehe nicht ein, warum
die sog. parthenogenetischen Eier nicht eben so gut demselben

Individuum angehoren konnten, welches den stoloartigen, dorsalen

Eizellen" und den jiingsten Knospen eine Liicke offen. Auch mir
scheint es am einleuchtendsten zu sein , dass die sog. parthenogene-

tischen Eizellen modifizirte Blutzelleu sind, wie ja vielfach unter den

Tunikaten die Mesenchymzellen sehr verschieden gestaltet sind. Die

jungen Knospen am Stolo, die Korotneff mit den Eizellen in gene-

tischen Zusammenhang bringt, trotzdem aber „Knospen" nennt, fasst

TJlianin als abgetrennte Theile des problematischen rosettenfdrmigen

Organes der unbekannten Ammenform auf ; ich mochte sie aber lieber im
Anschlusse an Grobben's Beobachtungen an Doliolum , vorlaufig we-
nigstens, als echte Knospen des Stolo selbst ansehen. Ich will mich
nun bier nicht waiter in eine Kritik von Korotnkff's Ansichten ein-

lassen und nur noch hervorbeben, dass mir dieselben aus rein theo-

retischen Griinden nicht recht sympathisch erscheinen, weil sie eine

ganz eigenthiimliche Verschmelzung von Heterogonie und Generations-

wechsel in einen Entwicklungscyklus behaupten und unter den Ascidien

den Generation swechsel von Didemnium styliferum in Heterogonie

umwandeln. Freilich hat auch Weismann den Generationswechsel der

Tunikaten Heterogonie genannt, nicht aber, weil er an den bekannten

Thatsacben der Entwicklungsgeschichte der Salpen und Ascidien ge-

riittelt hatte , sondern lediglich , weil er die Worte Heterogonie und
Generationswechsel in einer anderen als herkommlichen Bedeutung
gebrauchte. Wie bekannt, gait ihm als der prinzipielle Unterschied

nicht der Wechsel von geschlechtlicher und ungeschlechtlicher oder

pathenogenetischer Fortpflanzung , sondern ob die aufeinanderfolgen-

den Generationen auf derselben Entwicklungsstufe stehen oder auf ver-

schiedene Formen der phylogenetischen Ahnenreihe hinweisen. So blieb

fiir Wkisma>"> der Generationswechsel der Coelenteraten : Generations-

wechsel, der der Tunikaten wurde ihm zur Heterogonie.
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Fortsatz tragt. Urspriinglich luusseu ja bei alien Tunikateu die

aiis dem Ei stauimeudeu Formen die Fahigkeit besesscu haben,

Geschlechtszellen zur Ausbilduiig zu bringeu, die aber bei dera

Auftreten der Kuospen auf diese iiberging. Und eiu solches bei

Auchinia anzuuelimen , liegt fiir Korotneff kein direkter Gruud

vor, denn er glaubt ja die Eutstehung der Gebilde, welche man

als Knospen deutete, aus parthenogenetisdien Eiern beobacbtet zu

haben. Die Wanderung solcher kriechender Eier aus deni Mutter-

thiere auf den Stolofortsatz ist nicht schwieriger als von den ersten

Knospen aus. Wenn man somit streng von K(.>rotneff'.s Gesichts-

punkte aus das aus der Entwicklung der Auchinia Bekannte beur-

theilt, musste man ihren Entwickluugscyklus als wahre Hetero-

gonie deuten und so auffassen, dass die aus dem befruchteten Ei

hervorgegaugene Form nur durch parthenogenetische Eier sich

vermehrt, die auf einen dorsalen, stoloartigen Auswuchs wandern,

urn dort eine Generation zu erzeugen, die sich ebenfalls partheuo-

genetisch vermehrt. Nach einer Reihe von parthenogenetischen

Generationen entsteht eine solche, die Ovarien und Hoden besitzt

und aus befruchteten Eiern wiederum die erste Form mit stolo-

artigem Fortsatze hervorbringt.

Wie gesagt bin ich aber weit entfernt, Korotneff''s Auffas-

sung zu theilen und glaube vielmehr, dass erneuerte griindliche

Untersuchungen uus den Entwicklungscyklus von Anchinia als

einen wahren Generationswechsel erkennen lassen werden , bei

welchem geschlechtliche und ungeschlechtliche Vermehrungsvveise

alterniren. —
So batten wir denn, wenn ich das Vorhergehende im Zusam-

menhange kurz wiederhole, bei Salpen, Dolioliden und Anchinia

nur verschiedene Modifikationen eines echteu Generationswechsels,

der ihrer gemeinsamen Stammform bereits als Entwicklungscyklus

eigenthtimlich war. Diese Stammform war eine freischwimmeude

und entwickelte in ahnlicher Weise ventrale Knospen wie gegeu-

wartig die geschwanzte Doliolumlarve das rosettenformige Organ.

Anfanglich mag wohl die Solitarform ihre Fahigkeit, die Geschlechts-

produkte zur Ausbildung zu bringen, neben der Kuospe weiter aus-

geiibt haben , scheint aber sehr bald das gesammte embryonale

Material, das zur Bildung der Fortpflanzungszelleu verweudet wurde,

in die Knospen iibergefiihrt zu haben. Diese phyletisch aufge-

tretenen Knospen diirften — nach dera Salpenstolo und dem roset-

tenformigen Organe der Dolioliden zu schliessen — einen ziemlich
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komplizirten Bau besessen und sich aus Fortsatzen fast aller Organe

des freischwimraenden Mutterthieres zusammengesetzt haben.

Auf die Knospuug derselben freischwimmenden Staramform

ist auch der Eutwicklungscyklus der Pyrosomen phyletisch zu-

riickzufuhren. Nur schob sich zvvischen die geschlechtlich ent-

standcue Solitarform und die erste ventrale Kuospengeneration die

Geueration der Ascidiozooide ein.

Aus einer andern Wurzel entsprang der Eutwicklungscyklus

der kompositeu Ascidien, der — wie oben dargethan wurde —
aus einer Knospenbilduug seinen Ursprung nahm, die nach der

Festsetzuug der freischwimmenden Stammform im Zusammenhange

mit der Ruckbildung und dem Degenerationsprozesse des Larven-

schwauzes auftrat. Die mannigfachen Verschiedenheiten , die wir

gegenwartig antreffen, haben sich spater erst allmahlich heraus-

gebildet.

Es ergiebt sich nun aus diesen Erorterungen, was spater noch

von einer anderen Seite aus wahrscheiulicher gemacht werden

wird , dass die pelagischen Tunikaten und Ascidien nur durch

eine sehr alte, Larven ahnliche Stammform zusammenhaugen, welche

noch nicht mit der Fahigkeit der ungeschlechtlichen Vermehrung

begabt war. Von den Appendicularien unterschied sich diese Stamm-
form dadurch, dass die beiden Atrialgange bereits zu einem dorsal

durch eine unpaare Oeffnung ausmiindendeu Raume verschmolzen

waren, ahnlich wie der Peribranchialraum der freischwimmenden

Clavelinalarven (Taf. V, Fig. 48). Die Knospung wurde einerseits

im Ascidienstamme nach der Festsetzuug erreicht. Unter den

freischwimmenden Formen aber erlangte nur ein Zweig die Fahig-

keit der Sprossenbildung; ein anderer, die Appendicularien, ent-

wickelte sie niemals.

n. Die Entwicklungsgeschichte der Ascidien und die

Keimblattertheorie.

Die Entwicklung von Clavelina ist eine ausserordentlich ver-

kiirzte. Eine Morula und Blastula gelangen nicht zur Ausbil-

dung, und es fiihrt die Furchung direkt zu einer Gastrula. Von

Anfang an liegen die einzelnen P'urchungskugeln aneinander ge-

presst, und eine eigentliche Furchungshohle tritt nicht auf. Erst

in viel spateren Entwicklungsstadien weicheu die beiden primaren

Keimblatter auseinander und lassen dann machtige Spaltraume
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entstehen, welche, durch Mesenchymzelleu eingeeiigt, die bleibende

primare Leibeshohle (Glaus Nr. 3 und 4) der Ascidicu darstelleu

und iu denen die Blutfliissigkeit meist frei cirkulirt. Es siud

diese Verhaltnisse im ersten Theile dieser Arbeit des Aiisfiihr-

licheu beschriebeu worden, und es hat sich da gezeigt, dass Bal-

four's ') Bedenkeu au der Richtigkeit von Kowalevsky's Mitthei-

liingen unbegrundet sind. Es scheint, dass Balfour das Vor-

handensein einer primilren Leibeshohle mit seiner Ansicht iiber

die Stelluug der Tunikaten im System nicht recht in Einklang

bringen konnte. Auch Haeckel giebt in seiner Gastraatheorie

(Nr. 17, Taf. I, Fig. 12) eine Abbildung eiues Querschnittes durch

eine Ascidienlarve, auf welcher irrthiimlicher Weise eine sekun-

dare, von zwei Mesoblastschichten umschlossene Leibeshohle zu

sehen ist.

Der Mangel einer Furchungshohle also ist es, welcher den

Ausfall des Blastulastadiums bedingt, so dass der Furchungspro-

zess erst mit der Gastrulabildung zum Abschlusse kommt. Ich

habe oben den mit „Gastrulation" uberschriebenen Abschnitt mit

der Beschreibung des sechzehnzelligen Stadiums begonuen und

stehe in der That nicht an, dieses als Gastrula aufzufassen. Denu

das charakteristische Merkmal einer Gastrula liegt doch wohl nur

darin, dass die Produkte des Furchungsprozesses sich in zwei

ubereinauder lagerndeu Schichteu angeordnet haben, von denen

die eine vorwiegend zur Bilduug des Darmtraktus vcrwendet wird,

die andere zur ausseren Korperschicht wird, nachdem sich mehr

Oder minder zahlreiche Theile zur Bildung auderer Organe los-

gelost haben. Dass die aussere Form, zu welcher die beiden

primaren Keimblatter angeordnet siud, von uutergeordneter Be-

deutuug ist, bedarf bei einem Blicke auf die mannigfachen Gastrula-

gestalten, namentlich bei partiellem Furchuugsvorgange , keiner

weiteren Begriindung. Man wird also in der Art und Weise der

Bildung der beiden primaren Keimblatter bei den Ascidien durch-

aus nichts finden konnen, was unseren entwicklungsgeschichtlichen

Kenntnissen irgendwie zuwiderliefe.

Als ein interessantes Faktum aber wird man das friihzeitige Auf-

treten der Gastrula auf dem sechzehnzelligen Stadium beim Mangel

einer Blastula anerkennen miissen. Es bleibt iibrigens dem sub-

jektiven Ermessen des Einzelnen auheimgestellt , eventuell schon

das achtzellige Stadium als Gastrula aufzufassen, weil auf diesem

*) Balfouk, „Yergleichende Embryologie" Bd. II p. 19.
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— wie im ersten Theile beschrieben worden ist — die Elemente,

aus welchen sich weiterhiu die bciden priniaren Keimblatter auf-

baueu, bereits zur Sonderuug gclangt siud, weniigleich eine Ver-

schiedeiiheit in den Zellen mit Sicherheit mir nicht erkennbar

war. Bei Litlionephria eugyranda hat Giard ' ) bereits auf dem
achtzelligen Stadium vier hellere Furchuugskugeln als Ektoderm
und vier gefarbte als Entoderm erkannt uud bezeichnet dieses

Gebilde als eine Gastrula, wenn er sagt: „L'oeuf au Stade VIII,

qui est physiologiquement une morula, represente morphologique-

ment une gastrula." Wie bei Clavelina treten audi bei Lithone-

phria die Anlagen der verschiedenen Organe ausserordentlich fruh-

zeitig auf, so dass Giard, das Ergebniss seiner Beobaclitungen

zusammenfassend, sagen konnte: „La condensation embryog6nique

pourrait done etre definie une avance de I'etat morphologique

sur I'etat physiologique de Tembryon."

In Bezug auf die Furchung von Clavelina wird die Thatsache

der Erinuerung werth sein, dass die beiden ersten Zellen den bei-

den bilateralen Korperhalften entsprechen, ahnlich wie sich nach

den Beobachtungeu von Kowalevsky, Fol und Chun aus jeder

der vier ersten Furchuugskugeln der Ctenophoreneier ein Quadrant

des ausgebildeten Thieres aufgebaut hat. Freilich hat andrerseits

Haeckel (Nr. 17) iiber die Furchung von Wurmeiern Mitthei-

lungen gemacht, nach welchen die erste Furchungsebene das Ei

in zwei Zellen zerlegt, die als animale und vegetative dem Ekto-

derm und Entoderm direkt den Ursprung geben und durchaus nicht

mit dem spatcren bilateralen Bau des Thieres in Beziehung gebracht

werden konnen. Aehnliche Beobachtungeu sind vielfach au Eiern

mit inaqualer Furchung gemacht worden , und van Beneden hat

ein Gleiches namentlich fiir Saugethiereier behauptet.

Zum zweiten erst lasst sich an dem jungen Keim ein Vorn

und Hinten festhalten, und mit dem Auftreten der dritten Furche,

die man als eine aquatoriale ansehen kann, ist eine Riicken- und

Bauchseite zur Ditferenzirung gebracht. Man pflegt nun die durch

die dritte Furche zur Sonderung gelangten Elemente — eine Aus-

nahme bilden bekanntlich auch die Spongien — als zum animalen

und vegetativen Pole gehorende zu unterscheiden, und es miissten

demnach die Zellen a^ und a.^ in Fig. 6 als animale, a^ und a^

als vegetative bezeichnet werden. In der That bauen sich denn

' ) A. Giard, „Sur I'embryogenie des Ascidies du genre Lithone-

phria." Compt. rend, 6. juin 1881.
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aiich bei Claveliua die beiden primaren Keimblatter aus diesen

bestimmten Furchungskugeln auf ; aus deu ventralen das Ektoderm,

aus den die spatere Riickenflaclie des Embryo einnehmenden das

P^iitoderm. Ich muss nun nochmals darauf aufmerksam macheu,

dass die Grossenverhaltnisse der einzelnen Furchungszellen hier

etwas seltsamer Art sind. Obwohl der junge Keim wie eine

Amphiblastula aus Zellen von zweierlei Grossen sich zusanimen-

setzt, gehoren sie dennoch uicht zu durchaus verschiedenen Keim-

blattern, sondern zwei kleine Zellen bilden mit deu beiden grossen

das Ektoderm.

Die Art und Weise, wie die Kriimmung der beiden primaren

Blatter von dem sechzehnzelligen Stadium an erfolgt, indem zu-

gleich der Blastoporus verengt und die iiussero, typische Gastrula-

form orlangt wird, lassen darauf schliessen, dass wir es in diesem

Falle mit sehr stark abgeanderten Entwicklungsvorgangen zu thun

haben.

Als Beleg hierfur dicme ein Hinweis auf die Nichtbetheiligung

des Hinterrandes des Gastrulamundes beim Verschliessungsprocess

des Blastoporus, sowi(>, auf das gleicbzeitige Auftreten derNerven-

furche in dieser Region. Die beiden Keimblatter bleiben dicht

aneinander gepresst , nur hie und da erscheint eine feine Liicke,

welche durch die verschiedenen Kriimniungen der Zellwandungen be-

dingt ist. —
So leicht und ungezwungen sich nun auch die Beobachtungen

iiber die Entstehung der beiden ersten Keimblatter bei den As-

cidien mit den Befunden bei anderen Thierklassen vereinbaren

lassen, stossen wir doch bei der Vergleichung des mittleren Keim-

blattes, des Mesoderms'), auf einige Schwierigkeiten.

Die HEKTwiG'sche Theorie stellt bekanntlich zwei Typen des

mittleren Keimblattes auf: den Mesoblast und das Mesenchym.

Van Beneden hat letzteres in ein primares und ein sekundares

unterschieden, indem er darauf hinwies, dass bei den Ascidien die

Mesenchymzellen aus epithelialen Mesoblaststreifen hervorgehen.

Das Mesenchym der Ascidien ist also eigentlich ein degenerirter

') Mit Mesoflerm bezeichne ich den zwischeu beiden primaren

Keimbliittern gelegenen Embryoualtheil , mag derselbe in epithelialen

ZellHachen augeorduet erscheineu (Heetwig's Mesoblast) oder in binde-

gewebsurtigeu, zerstreuten Zellen (Mesenchym) bestehen. Auch beim

ausgebildeten Thiere nenne ich — wo es sich aus Bequemlichkeit gerade

empfiehlt — die Sumine aller aus diesem Embryonaltheile stammendeu

Organe und Zellkomplexe Mesoderm.
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Mesoblast und demgemass gehoren iiach van Beneden die Tuni-

katen zum HERTWiG'schen Typus der Enterocoelier.

Dass das Mesoderm der ausgebildeten Ascidie ein Mesenchym

ist, lehrt schon eine oberflachliche Untersuchung, wenn man ein-

mal den falschen Ausgangspunkt vermeidet, ini Peribranchialraum

das Homologon einer sekundaren Leibeshohle zu suchen. Wenn
auch bei vielen Ascidien der Darmtraktus von der inneren Wand
des Peribranchialraumes nach Art der inneren Leibeshohlenwand

bei den Coelomaten umzogen wird , ware doch, um niir Eines an-

zufiihren, die Ungeheuerlichkeit zu gross, den Darm in die Leibes-

hohle und diese frei nach aussen niiinden zu lassen. Hertwig
(No. 23) hat nun allerdings bei Ascidia canina eine vom Peri-

branchialraum geschiedene , den Verdauungstraktus des Darmes

umschliessende lieibeshohle beschrieben, welche ein parietales und

viscerales Blatt besitzt. Ich glaube aber, dass es sich dabei kaum
um etwas anderes handelt, als um einen Spaltraum im Mesenchym,

um welchen sich die Zellen zu epithelialen Lamellen angeordnet

haben. — Weiter aber entsteht die Frage, entstammt das Mesen-

chym der Ascidien wirklich einem Mesoblast, das dem der echten

Coelomaten komplet homolog ist?

Wie in der That die zwischen den beiden primaren Keim-

blattern lagernden Zellenmassen der Ascidien aus zwei Zellstrcifen

hervorgehen, ist im ersten Theile dieser Arbeit beschrieben wor-

den, und es muss nun untersucht werden, ob dieselben den paarigen

Mesol)lastfalten direkt zu vergleichen sind. Van Beneden hat

dies ohne Weiteres bejaht; ich glaube aber doch, dass die Frage

noch diskutirbar ist.

Bei einer vergleichend-anatomischen Priifung der verschiedenen

Tunikatenformen lasst sich nicht viel gewinnen, selbst wenn man

Hertwig vollkommen beipflichtete, dass die histologische BeschafFen-

heit der Muskeln auf die Natur ihrer Entstehung direkt schliessen

lasse. Den Salpen fehlt ein in epithelialen Flachen angeordnetes

Mesoderm ebenso wie den Ascidien, und die Appendicularien weisen

auf die geschwauzten Ascidienlarven hin, besitzen aber im Vorder-

leibe einen breiten Muskelstreifen, der an die Salpen erinnert. Durch-

wegs bleibt zwischen dem ektodermalen Hautepithel und dem

Darmtraktus ein bedeutender Spaltraum als primare Leibeshohle

bestehen. Dieselbe wird namentlich bei den Salpen durch das

Auftreten des inneren Cellulosemantels , welcher sich sowohl vom

Ektoderm als von den freien Mesodermzellen aus zu bilden scheint,

stark eingeengt, niemals aber von solchen epithelialen Wandungen
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begrenzt, die als Mesoblast gedeiitet werden konnten ; kurz , die

bleibendo Leibeshohle der Tiinikaton entspricht durchaus einem

Schizocoel. Die Muskulatur der ausgebildeten Ascidien triigt

durchaus den Charakter von Mesenchymmuskelzellen , die dcs

Schwanzes der Larven und Appeiidicularien ist eine epitheliale,

die abcr ebenfalls in der primaren Leibeshohle liegt. Auch die

Ringmuskelzuge der Salpen diirften , soviel ich Itberschen kann,

auf eine ganz eigenthiimliche Anordnung von Mesenchymmuskel-

zellen zuriickzufiihren sein, und die Muskelstreifen der geschlecht-

lichen Form der Anchinia gleichen , wie es scheint, darin den

Salpen. Doch kann durchaus nicht die Muskelanordnung bei As-

cidien als ein in der phylogenetischen Entwicklung vorhergegange-

nes Stadium angesehen werden. Den Charakter von epithelialen

quergestreiften Muskeln aber besitzen iiberall bei den Tunikateu

die Wandungen des Herzens.

So werden wir denn auf die Entwicklungsgeschichte gewiesen,

welche die Mesodermfrage entscheiden muss. Leider zeigen sich

aber da die Angaben der Autoren in Bezug auf die Salpen sehr

widersprechend. Sehr beachtenswerth aber scheint mir die Mit-

theilung von Brooks ^ zu sein, welche die Muskulatur aus paa

rigen Falten entstehen lasst, zwischen welchen fensterformige

Durchbrechungen auftreten , so dass die bandformige Anordnung

hervorgerufen wird. Diese Entwicklungsweise wiirde darauf hin-

deuten , dass bei den Salpen in der That ursprtinglich ein Meso-

blast vorhanden war, der jetzt allerdings vollkommen in die Bil-

dung der Muskulatur aufgeht, wahrend gleichzeitig die von ihm

eingeschlossene Hohlung, die sekundare, enterocoele Leibeshohle,

schwindet, um die primare in vollem Umfange wieder auftreten zu

lassen. Nur blieben dann die histologischen Verhaltnisse der

Salpenmuskel etwas eigenthiimlich und wiirden den durch die

HERTwici'sche Theories fur die Mesoblastmuskel geforderten Be-

dingungen nur theilweise entsprechen. Die Muskelreifen der Sal-

pen und die Muskelfaserzlige der ausgebildeten Ascidien waren

dann ganz verschiedene Bildungen ; es wiesen erstere mehr auf

die quergestreiften Schwanzmuskelstreifen der Ascidienlarven und

Appendicularien bin. Sind Brooks Angaben iiber die Entstehung der

Muskulatur dei- Salpen richtig, so batten wir also bier im Ver-

laufe der Entwicklung wirklich ein Stadium, in welchem eine echte

*) W. K. Brooks, ,,Ueber die Embryologie von Salpa". Arch.

f. Natg. Bd. 42. 1876. p. 349.
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enterocoele Leibeshohle besteht, dereii Wandungen vollkommen

zur Bildung der Muskulatur verwendet wiirdeii, wahreiid bei Ara-

phioxus bekanntlich nur der der Chorda unmittelbar auliegende

Theil der inneren Wand der Leibeshohle zu Muskelzellen sich um-

wandelt. Doch bedurfen diese Aiigaben iiber die Eiitstehung der

Muskulatur der Salpen einer eingehenden Revision.

Bei Pyrosoma scheint ebenso eine sekundare Leibeshohle und

ein Mesoblast ini Verlaufe der ganzen Entwicklung durchaus zu

fehlen (Kowalevsky, No. 31), und bei Doliolura i) ist die Em-
bryonalentwicklung noch nicht genugend bekannt, um dariiber ein

Urtheil gewinneu zu konnen. Von Anchinia ist die aus Geschlechts-

produkten entstandene Ammenform iiberhaupt nicht bekannt; aber

wenn es erlaubt ist, aus den von Korotneff veroftentlichten Be-

obachtungen iiber die Knospung und aus der Anatomic der ge-

schlechtlichen Form zu schliessen, so diirfte audi hier eine entero-

coele Leibeshohle und ein dieselbe umschliessender Mesoblast

fehlen.

Bei den Ascidien kommt es nun, wie wir bei Clavelina gesehen

haben , nirgend zur Bildung einer enterocoelen Leibeshohle , denn

die bald verschwindenden Spaltraume, die nach der Zellvermeh-

rung im Vordertheile des Mesoderms entstanden sind, konnen

nicht als solche gedeutet werden, well sie niemals mit der Darm-

hohle in Verbindung standen, vielmehr Theile der primaren Leibes-

hohle sind und iiberhaupt von keinem Zellepithel begrenzt werden.

Die beiden seitlichen Mesodermsti'cifen sind bei ihrer Entstehung

paarige, einschichtige Zelllagen , die vom Entoblastrohr sich los-

losen, wie ich das im ersten Theile dieser Arbeit eingehend be-

schrieben habe.

Es zeigen sich somit in der Entstehung und Entwicklung des

Mesoderms bei den Tunikaten nicht unbetrachtliche Verschieden-

heiten; und wenn bei den Salpen, wenn auch nur voriibergehend,

wirklich eine enterocoele Leibeshohle vorhanden ware, so schiene in

dieser Beziehung die sonst so ganz eigenartig modifizirte Ontogenie

der Salpen auf urspriinglichere Verhaltnisse zuriickzuweisen. Doch

leider haben Salensky's neue, ausfiihrliche Publikationen vor der

Hand jede Aussicht benommen , die Salpenentwicklung bei der

Deutung und Erklarung der Ascidicmontogenie irgendwie zu ver-

^) In Ulianin's Mittheilung iiber die Eutwickluug vou Doliolum

(„Ueber die embryonale Eutw. d. Doliolum''. Zool. Auz. Nr. 92)

findet sich die interessante Bemerkung, dass die beideu seitlicheu

Mesodermplatten der Larve in eine Reihe von Metameren (?) zerfallen.
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wertheii. Ich ziehe es daher vor, mich an die gegebenen Be-

obaclitungen iiber Ascidienentwicklung alleiii zu halten, um die

Frage zu beantworten zu versuchen, aus welchem phylogenetischen

Prozesse die eigenthiimliche Mesodermbilduug in der ontogenetischen

Entwicklung abzuleiten sei.

Ich babe friiher bereits darauf hindeuten mussen, dass die

ungeschlechtliche Entwicklung der Ascidien, die Knospung, auf

die Stammesentwicklung nicht zu schliessen erlaubt, weil, wenn

irgendwo so hier, derart abgeanderte Verhaltnisse anzutreffen sind,

dass das Analogon fiir die wichtigste Stammform fehlt. Das

Mesoderm der Knospe ist ein Theil des Mesenchyms der geschlecht-

lich erzeugten Form und tritt somit gleich in der Form auf, welche

in der Embryonalentwicklung erst durch einen langen und kom-

plizirten Prozess erlangt wurde.

Aber auch die Embryonalentwicklung mancher Ascidien zeigt

in Bezug auf die Mesodermbildung die urspriinglichen Verhaltnisse

verwischt. Von vorn herein muss festgestellt werden, dass die

Entwicklungsgeschichte von Molgula als eine cenogenetische, stark

verkiirzte anzusehen ist und aus einer den iibrigen Ascidien ahn-

lichen, niit geschwiiuztem Larvenstadium abzuleiten ist, (Vgl.

Glaus No. 4 p. 122). Bekanntlich kommt es in der Entwick-

lungsgeschichte von Molgula beira Mangel des Larvenschwanzes

nicht zur Bildung von seitlichen Mesodermstreifen, sondern es geht

das Mesenchym aus freien Zellhaufen hervor, ohne je zu epithe-

lialen Flachen angeordnet geweseu zu sein. Demgemass linden

sich auch niemals die Epithelmuskelzellen mit dem eigenthiimlichen

Fibrillenverlaufe, die bei den anderen Ascidien im Ruderschwanze

anzutreffen sind und dort als Argument fiir die Deutung als Meso-

blast angefuhrt werden konnen.

Bei Clavelina haben wir Variationen kennen gelernt, welche

zu dem Entwicklungsmodus der Molgula hinuberfiihren, wenn nam-

lich bei machtigem Follikel der Larvenschwanz riickgebildet wird,

ohne als Lokomotionsorgan fungirt zu haben. In solchen Fallen

erreicht der Larvenschwanz sehr oft iiberhaupt nur eine geringere

Ausbildung, und es liisst sich sehr gut vorstellen, dass, wenn der

Follikel durch eine Reihe von Generationen hindurch erst wahrend

der Riickbildung des Larvenschwanzes zum Platzen kommt, das

Lokomotionsorgan, weil es nie funktioniren kanu, allmiihlig auch

nicht mehr zur Ausbildung gelangt. So ist es bei Molgula dahin

gekonmien, dass wahrend der ganzen Entwicklungszeit kein Stadium

vorhandcn ist, welches selbstiindiges Lokomotiousvermogen besasse.
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Als das Homologon des Larvenschwanzes erkennt Kupffer (No. 41)

eine mesodermale Zellmasse im Hinteitheile des Korpers, die sehr

stark an den Zellhaufen der eben festgesetzten Ascidie erinnert,

der bei der Degeneration des Larvenschwanzes entstanden ist.

Van Beneden hat nun, wie es scheint, bei verschiedenen

Formen das Mesoderm aus wirklichen Ausstiilpungeu des Ento-

blastes hervorgehen sehen, welche also Fortsiitzc der Urdarmhohle

einschliessen und sorait als Mesoblast im HERTWiG'schen Sinne

zu deuten warcu. Dann fiinde sich auch in der Ontogenie der

Ascidien ein freilich nur voriibergehendes Stadium , welches die

Anlage zu einer sekundiiren, enterocoelen Leibeshohle aufzuweisen

hatte, die sich vielleicht mit der durch Kowalevsky (No. 33)

und Hatschek (No. 19) fiir Amphioxus bekannt gewordenen

Bildungsweise der Leil)eshoh1c homologisiren Hesse. Ich muss

abev gestehen, dass ich in den bisherigen Mittheilungen Van Be-

neden's noch nicht die vollstiindig iiberzeugenden Beweise finde.

Giard's Mittheilungen iiber Lithonephria lauten in Bezug auf die

Mesodermbildung leider nur sehr kurz, abcr das Eine scheint mir

doch aus ihnen mit Sicherheit ersichtlich zu sein , dass die seit-

lichen Mesodermstreifen nur einschichtig sind und dass dieselben

somit keine Darmdivertikol einschliessen , welche als Enterocoel

irgendwie gedeutet werden konnten.

Die eben erwahnten Thatsachen aus der Ontogenie, die zur

Aufstellung einer ziemlich kontinuirlichen Keihe in den Verschie-

denheiten der Mesodermbildung bei Tunikaten berechtigen, konnten

in zweierlei Weise verwerthet werden.

Einmal kann man die Verhjiltnisse wie sie bei Appendicularien

und den meisten solitaren Ascidien angetroffen werden, als die

urspriinglicheren ansehen und das Fehlen von mesodermalen Zell-

streifen wahrend des Entwicklungslebens bei den anderen Tuni-

katen als den Ausfluss eines tiefgreifenden Degenerationspiozesses

auffassen, der im ganzen Tunikatentypus zur Herrschaft gelangt

ist. Andererseits aber konnte man :iucli die Ergobnisse der Be-

obachtungen in der umgekehrten Weise verwerthen , indem man
den komplizirten anatomischen und histologischeu Bau des Larven-

schwanzes der Appendicularien als den gegenwartigen Endpunkt

eines langen phylogenetischen Entwicklungsprozesses auffasst, der

erst spat im Tunikatenstamme selbst auftrat und nicht die ausgebil-

dete, festgesetzte Ascidienform betraf, sondern sich in eine Periode

des Larvenlebens in der ontogenetischen Entwicklung einschob. Die

Konsequenz dieser Ansicht ist die Auffassung des gesammten
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Ascirtionschwanzes als ein provisorisches Larvenorgan, welches aus

einem Plus von Bilduiigsmaterial des Embryo — das in der meso-

dermalen Zellmasse ira Hinterlcibe dor Molgula und im Elaeoblast

der Salpen wiederzuerkennen ist — sich berausgebildet hat, und

somit durchaus nicht auf eine verwandtschaftliche Beziehung zu

den Vertebraten zu schliessen erlaubt. Wonn fiir diese Auffassung

nun die Eiitwicklungsgeschichte so ausserordentlich eigenthiim-

liche und in Nichts auf die Phylogenie hinweisende Verhaltnisse

zeigt, wird man wohl oder libel den anatomisohen Bau der Tuni-

katen vergleichend priifen und bei der Beurtheilung der Ver-

wandtschaft in den Vordergrund treten lassen miissen, eiu Ge-

sichtspunkt, der friiher, freilich nach einer irrigen Orientirung des

Tunikatenkorpers und unrichtigen Auffassung des Cellulosemantels,

dazu gefiihrt hat, die Mantelthiere dem Molluskentypus zuzuweisen.

Ich kann niich nun nicht zu dieser letzteren Auffassung be-

kennen, gegen welche die ganze Gruppe der Appendicularien zeugt,

und glaube, dass die Entwicklung der geschwanzten I^arve es ge-

stattet, auf die phylogenetischen Verhaltnisse zu schliessen und

die Mesodermfrage mit einiger Wahrscheinlichkeit zur Entschei-

dung zu bringen. Wie ich oben bereits erwahnt habe, muss die

Entwicklungsweise der Ascidien ohne geschwiinzte Larve, bei der

also ein freischwarmendes Stadium iiberhaupt fehlt, als eine von

der phylogenetischen Reihe aus nahe liegenden Griinden am
meisten abweichende aufgefasst werden. Die Aehnlichkeit mit der

stark verktirzten Entwicklung der Knospen ist in diesen Fallen

viel bedeutender. Die ganze Gruppe der Appendicularien und

dann das Auftreten einer geschwanzten, pelagischen Larve in der

Entwicklung von Doliolum scheinen mir wichtige Argumente dafiir

zu sein, dass jenes Stadium auf ein phylogenetisches zu beziehen

sei. Denn man wird, wenn man nicht zu der etwas kiinstlichen

Auffassung einer selbstiindigen Entstehung eines freien Larven-

stadiums innerhalb der Gruppe der Dolioliden selbst seine Zuflucht

nehmen will, die Doliolumlarve als durch Vererbung iiberkommen

ansehen und annehmen miissen, dass die Larvenform der Ascidien

phylogenetisch entstanden sei, bevor noch der Tunikatenstanim

sich in die einzelnen Zweige gespalten hatte, kurz, dass dieselbe

ein phylogenetisches Stadium reprasentire, aus welchem aile Tuni-

katen hervorgegangen sind. Wie bereits im vorhergehenden Ab-

schnitte durch die Vergleichung des Generationswechsels und der

Knospenformen wahrscheinlich gemacht wurde, hangen Salpen,

Pyrosonen und Ascidien durch eine Larven ahnliche Form zusammen,
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von welcher aus die Stammesentwicklung in die verschiedenen

Aeste auseinanderlief, so dass von einer Vererbung einer im As-

cidienstamnie allmahlig entstandenen Larvenbildung auf die anderen

Abtheilungen nicht gut die Rede sein konnte.

Die Erorterung des anatomischcn Baues der letzten gemein-

samen Stamniform der jetzt lebenden Tunikatengruppen , welche

im Wesentlichen auf der Ausbildungsstufe der Appendicularien

und Ascidienlarven gestanden haben muss , wiirde uns in der

Mesoderrafrage nicht weiter bringen , als eine vergleichend ana-

tomische Betrachtung der geschwanzten Tunikaten : eine sekuu-

dare, von epithelialen Mesodermblattern umschlossene Leibeshohle

fehlt; in der primaren liegt jederseits ein einschichtiger Muskel-

streifen, der als mesodermal gedeutet werden muss, und ausserdem

befinden sich in der Leibeshohle noch vielgestaltete Zellen, die

ein Mesenchym repriisentiren. Es finden sich also hier — wie

kaum anderswo im Thierreiche — eine primare Leibeshohle und

ein epitheliales Mesoderm vereint, und man wird fiir diese eigen-

thumliche Erscheinung, die bereits die jungste gemeinsame Tuni-

katenstammforni aufwies, nur durch die vergleichende Betrachtung

der ontogenetischen Entwicklung der Ascidienlarven ein Verstand-

niss gewinnen konnen.

P^s werden die fruheren Entwicklungsstadien der Larve auf

phyletisch noch altere Stammformen zu beziehen sein, und es

muss so versucht werden zu erkennen , aus welchem Bildungs-

prozess die Mesodermstreifen der Appendicularien und freischwim-

menden Ascidienlarven phylogenetisch entstanden sind.

Die ontogenetische Entwicklung hat ergeben, dass im hinteren

Theile des Entoderms der Gastrula vier Streifen zu unterscheiden

sind, die weiterhin sich von einander lostrennen und zu verschie-

den funktionirenden Gebilden werden. Der dorsale Streifen, der

sich aus zwei Zellreihen zusammensetzt, wird zur Chorda und hat

die physiologische Bedeutung eines Stiitzapparates ; die beiden

seitlichen bestehen aus je drei Zellreihen und sind muskulos; der

ventrale, der zwei Zellreihen breit ist, hat keine selbstandige

physiologische Bedeutung. Es muss aber wohl angenommen wer-

den, dass diese Zellen urspriinglich die Fahigkeit besessen haben,

welche jetzt den verdauenden Zellen im vorderen Abschnitte des

Entodermsackes des jungen Embryo zukommt, well ihr Verhalton

gegen die Tinktionsmittel ein ganz ahnliches ist und dann auch

ihre Zusammengehorigkeit zu jenen auf jiingeren Entwicklungs-

stadien (conf. Taf. Ill Fig. 29—35) sehr deutlich ist. Durch die
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Unibildungeii , die ini hintcreu Leibesabschnitte vor sich gingen,

schwand die Dainihohlo uiid der ventrale Zellstreif koiinte nicht

weiter verdauend resp. resoibirend funktioiiireu.

Es ware nun zu untersuchen , ob nicht vielleicht die Entste-

hiing der soitliclicn Muskelstreifen and des dorsalen Chordastranges

aus einem ahnlichen phyletischen Bildungsvorgang herzuleiten sei,

wie er sich gegenwiirtig bei Amphioxus findet.

Dieser Gesichtspunkt ist es, welcher von den Forschern ver-

treten wird, welche in den Ascidien degenerirte Wirbelthiere er-

kennen wollen und annchnien, dass der Degenerationsprozess durch

ein Amphioxus ahnliches Stadium hiudurchgegangcn sei. Ware

dem wirklich so, dann miisste man die beiden seitlicheu Mesoderm-

streii'eu als die Rudiniente der beiden entodeinialen Ausstiilpungen

betrachten, welche beini Amphioxus die sekuudiire, enterocoele

Leibeshohle einschliessen und an der die Chorda beriihrenden

Stelle die Muskuhitur erzeugeu. Die enterocoele Leibeshohle ware

dann vollstandig geschwunden, das Blastocoel wieder aufgetreten

und wiirde spiiter bei den alten Formen durch die Bindegewebs-

zellen, welche eine gallertartige, cellulosehaltige Intercellularsubstanz

absondern, an den meisten Stellen eingcengt worden sein, so dass

sich die primare Leibeshohle auf Spaltraume und Luckeii redu-

zirt, welche ein echtes Pseudocoel oder Schizocoel reprasentireu.

Priift man vorurtheilsfrei die Griinde, welche zu dieser Auf-

fassung fiihren, so wird man zugeben miissen, dass dieselben sich

eigentlich uur aus dem Vorhandensein des axialen Chordastabes

herleiten. Die gleichbenannten Gebildc wurden von vorn herein

bei Tunikaten und Amphioxus als homolog angesehen. Und in-

dem man nun von der weiteren Voraussetzung ausging, dass das

Auftreten der Chorda phylogenetisch der Bildung einer enterocoelen

Leibeshohle gefolgt sein muss oder hochstens gleichzeitig stattge-

funden haben kann, wurde auch den Vorfahren der Tunikaten eine

sekundare Leibeshohle zugeschrieben. Die Beziehungen der Tuni-

katen zu Amphioxus sollen spater noch in einem besonderen Ab-

schnitte besprochen werden. Was nun aber die phyletische Ab-
leitung der seitlichen Mesodermstreifen der Appendicularien und

Larven aus paarigen, den Coelomsiicken der Vertebraten zu homo-

logisirenden Ausstulpungen anbelangt, so muss festgehalten werden,

dass dafur in der ontogenetischen Entwicklungsgeschichte der As-

cidien keine Beweise zu finden sind.

Wenn also auch in der Stammesentwicklung der Tunikaten

kein Stadium mit einer enterocoelen Leibeshohle vorhanden war,
Bd. XVin. N. F. XI. og
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SO bliebe denn die Frage zu beantwoiten : waren die Wandungen
des hinteren Theiles des Entodermsackes bereits zu der Zeit in

die verschieden funktiouireudeu Streifen difierenzirt als die gauze

Eutodermschicht iioch eine gemeiusame Urdarnihohle unigab oder

ciitstaiid diese Differenzirung audi in der phylogenetischen Ent-

wicklung erst dann, nachdem durch die eigeuthiimlichen, im ersten

Theile dieser Arbeit ausfiihrlich beschriebenen Vorgiinge in der

ontogenetischen Entwicklung die Kontinuitat des hinteren Darm-
schlauches zerrissen worden war.

Ich halte nun diese letztere Ansicht fur wahrscheinlicher und
habe bereits friiher darauf hingewiesen, dass ich Chorda und seit-

liche Mesodermstreifen im hinteren Leibesabschnitte der Tunika-

tenstammforni durch besondere Verhaltnisse entstanden glaube,

welche dereiust in der ontogenetischen Entwicklung dieser Form
auftraten. Es ist mir wahrscheinlicher, dass der dorsale und die

beiden seitlichen Streifen im hinteren Darmabschnitte erst dann
zu verdauen oder Nahrung zu resorbiren aufhorten, als sie nicht

mehr mit derselben in direkte Beriihrung kamen. Es ist un-

schwer einzusehen, dass mit dieser Lageveranderung ein Wechsel

in den Funktionen der betreffenden Zellstreifen leicht eintreten

kann und eintreten muss, wenn dieselben fiir den Gesammt-
organismus nicht bedeutungslos werden sollen. Das regulireude

Prinzip dabei wird nach den von Daewin gegebenen, ein fiir

allemal gultigen Gesichtspunkten leicht gefunden werden konnen;

und es liegt im thierischen Bauplane selbst, dass in diesem

Falle nur in der Medianebene ein Stutzorgan und seitlich Mus-

kel zur Entwicklung gelangt sind.

Es ist bis jetzt im Allgemeinen die Bedeutung von Veran-

derungen in der ontogenetischen Entwicklung einer Form fiir ihre

phyletische Weiterbildung wenig betont worden, und man dachte

sich diese in erster Linie durch Umbildungen bestimmt, welche

an der ausgebildeten Form durch aussere Einfliisse hervorgebracht

und vererbt wiirden. Gliicklicherweise wird man jetzt in diesem

Punkte etwas skeptischer und glaubt nur dann an eine Vererbung

solcher erworbener Eigenthtimlichkeiteu, wenn durch dieselben oder

vielmehr durch die ausseren Einfliisse im nemlichen Sinne auf die

Beschaffenheit der Keimzellen eine Einwirkung geschehen ist.

Denn das ist ja ohne W eiteres klar, dass die von einem Organis-

niiis erworbenen Eigenschaften, wenn nicht zugleich das Keim-

plasma eine Vcranderung erfahren hat, bei den folgenden Gene-
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rationen nur so lange iniiner wieder auftreteu koimten, als die

aussere Eiuwirkuug, welche die Veranderuug zu scliatieu fahig

war, thatig bleibt.

Im Allgemeineu wird — es braucht dies uicht erst durch

Beispiele bewieseu zu werden — die bereits ausgebildete Form gegen

aussere Verauderuugen uuenipfindlicher sein als die iu Entwick-

lung begriffene. Eine sehr geringe Einwirkung iu embryonalea

Stadien wird eine bemerkenswerthe Aenderung im Organismus der

ausgebildeten Form zur Folge haben konnen^). Es ist unzweifel-

haft, dass Schmankiewitz die Umforraung der Artemia nicht

hatte durch das Experiment beweisen kounen, wenn er nicht die

Keimzellen selbst den veranderten Lebensbedingungen unterworfen

uud so auf ihre feinere Zusammeusetzung veranderud eingewirkt

hatte.

Wo die Geschlechtszellen auf einer sehr fruheu Entwicklungs-

stufe des Mutterthieres ihre Reife erlangen und nur ihrer Ver-

schmelzung barren, wird die neue Generation von den vom Mut-

terthiere erworbenen Eigenthumlichkeiten im Allgemeineu uuab-

hangiger sein. Bei den Salpen z. B. entsteht das Ei schon danu

in der Kettenform, wenn diese erst als unbedeuteude Anlage am

Stolo sichtbar wird und erlangt seine Reife bevor uoch die Sal-

peumutter ihre definitive Ausbildung gewonnen hat. Der Embryo

wird also hier in seiner Ausbildung von den auf das Ketteuthier

wirkenden Einfliissen nur in uubedeutender Weise betrotien werden

konuen. Wenn wir uus nun daran erinnern, dass phyletisch die

Geschlechtsprodukte aus der Solitarform stammen und erst nach

dem Auftreten der Knospen, wie es gegenwartig in ahnlicher

Weise in der ontogenetischeu Entwicklung der Fall ist, in die-

selben ubergingen, so ist es klar, dass die Eier urspruuglich schon

die Tendenz batten, sich zu einer solitaren Form zu entwickeln.

Durch das Auftreten der Knospen und das Hiueinrucken der Ge-

schlechtszellen in dieselben wird diese Tendenz gar nicht oder

doch nur sehr unbedeutend modifizirt worden sein, denn das ist

doch das urspriingliche Wesen der Knospung, dass ein Theil des

mutterlichen Korpers, in welchem alle Organe vertreten sind, zu

einem diesem ahnlichen Organismus sich auszubilden bestrebt ist.

Bei dieser ungleichmassigen Theiiung handelt es sich nur urn die

^) Man findet einiges Hierhergehorendes in: Sempek, „Die na-

tiirlichen Existenzbedingungen der Thiere." Leipzig 1880. Bd. I.

p. 189 u. fg. und an vielen andern Stellen.
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Fahigkeit, die nothige Nahruugsnienge , mag dieselbe in unserem

Falle aus deni degenerirteu Larveuschwanz oder anders woher stam-

men, neuerdings bei der Entwicklung in Verwendung bringen zu kou-

nen. Wie es nun bei den Salpen der Fall ist, konnen die Kuospenan-

lagen ihre Tendenz, zu einem dem niiitterlichen Organismus voll-

komnien abnliclien zu werden , nicht zur Durchfiibrung bringen,

weil sie sicb am Stolo unter so gauz eigenartigen Verhaltnissen

auszubilden haben, denen sie sich nothwendigerweise anpassen

miisseu. Fur den in denselben sich entwickelnden Embryo sind

diese ohne Belang, und er wird seinen Entwicklungsweg, der ihn

zu einer der solitaren Stanimform vollstandig ahulichen Endform

fiihrt, finden und die Eigenthiimlichkeiten nicht zur Ausbildung

bringen, die die Kettenform als seiche auszeichnen. Dass aber

einst audi die solitiire Salpenform durch die Entwicklung des

Embryo im lunern der Knospe modifizirt wurde , liegt auf der

Hand.

So wird also bei den Salpen der Dimorphismus der aufeinan-

derfolgenden Generationen leichter verstandlich , wenn man ihn

mit der fruhzeitigen Reifung der Eizelle in Zusammenhang bringt,

durch welche eine Aenderung des Keimplasmas durch die Ketten-

form sehr schwierig wird. In Bezug auf die Ascidien mochtc

ich speciell fiir die Spezies, bei welchen, wie bei Clavelina, die

Geschlechtsorgaue in den Knospen verhaltnissmassig sehr spat

sich ausbilden , uoch das Eine hinzufiigen. Der Dimorphismus

der wechselnden Generationen kommt hier nicht zur Durch-

bildung oder beschrankt sich doch wenigstens auf das Vorhan-

densein oder Fehlen der Geschlechtsprodukte. Bei Clavelina

glaubte ich lange Zeit, als es mir nicht gelang, die jungeren So-

litarformen mit zwei Kiemenspaltenreihen (Taf. VII, Fig. 70) weiter

zu ztichten, dass die geschlechtliche und ungeschlechtliche Gene-

ration durch einen auffallenden Dimorphismus sich unterschieden.

Spater konnte ich die Weitereutwicklung der solitaren Form beob-

achten und niusste mich da iiberzeugen, dass ein Dimorphismus

nicht besteht. Wenn ich das mit der bekannten Entstehung der

Eizellen aus den Mesodermzellen der beinahe ganz entwickelten

Knospe in Verbindung bringen darf, so drangt sich mir folgendc

Erklarung auf. Durch die spat auftretende Bildung der Geschlechts-

zellen ist es ni«">glich, dass die auf die Knospen einwirkenden, die

Stockform bedingenden Einfliisse das Keimplasma in gleichem

Sinne und starker beeinflussen, als es moglich ware, wenn die
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Eizellen friihzeitig, vollig ausgebildet, in Brutkapsclu isolirt wtiren.

Es wird daher auch die deu Eiorn entstanimende solitiire Gene-

ration Eigenthumlichkeiten aufweiseu kounen uud miissen, welche

bei der aggregirten auftreten; kurz, es wird ein Dimorphisnius

hier kaum in aufi'allender Weise zur Entvvicklung gelangen kijnnen.

Dazu kommt, dass bei den socialen Ascidien die ausseren Be-

dingungen fur beide Generatiouen viel weniger verschieden sind

als bei den Salpen. —
Wenn ich nun zu der Bildung der Chorda und der seitlichen

Mesoderrastreifen zuriickkehre, die dereinst bei der Stamniform

durch eigenthiimliche Veranderungen , die ihre embryonale Ent-

wicklung betrafen, stattfand, so werde ich zu untersuchen habcn,

wie diese Bildung vor sich ging. Ich glaube, dass wir in der on-

togeuetischen Entwicklung der Ascidienlarven auch gegenwartig

denselben Vorgang beobachten, und ich kann daher auf das friiher

bereits Gesagte (p. 63) verweisen. Dort fiihrte ich aus, dass das

erste Rumpfsegment der Stammform mit dem Kopfe verschraolz,

wahrend an dem phylogenetisch jungeren zweiten Rumpfsegniente

in der ontogenetischen Entwicklung sehr friihzeitig die Nerven-

rinne auftrat und dadurch den aus noch embryonalen Zellen zu-

samniengesetzten hinteren Theil des Entodermsackes in die be-

schriebenen Zellstreifen zertheilte. Gerade dadurch, dass die Zel-

len noch embryonalen Charakter besassen, wurde es moglich, dass

die Zellstreifen zu verschieden funktionireuden Gebilden werden

konnten. Es scheint mir, dass bei dieser Auffassung fiir das Ver-

standniss der Umbildung des zweiten Rumpfsegmentes zu dem
Larvenschwanz mehr gewonnen ist, als wenn man diesen durch

Umbildungen entstanden glaubt, welche immer nur an der ausge-

bildeten Form auftraten.

Ist es nun richtig, dass die Chorda und die seitlichen Meso-

dermstreifen phylogenetisch in dieser Weise entstanden sind, dann

werden wir uns auch in der Vorfahrenreihe der Tunikaten ver-

gebens nach einer Stammform umsehen, die mit einer enterocoelen

Leibeshohle ausgestattet gewesen ware. Damit ware denn auch der

Beweis erbracht, dass ein epitheliales Mesoderm aus dem inneren

Keimblatte sich bilden kann, ohne dass gleichzeitig damit die Ent-

stehung einer sekundaren, enterocoelen Leibeshohle verbunden sein

muss. Die seitlichen Mesodermstreifen der Tunikaten entwickeln

sich zur Muskulatur des Larvenschwanzes, wahrend in der vor-

deren Partie durch rege Zellvermehrung die Mesenchymelemente
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gebildet werden, welche die primare LeibeshoMe durchvvandern

und verschiedene Formen aDnehmen. Die Muskelzellen besitzeii,

wie wir gesehen habeii, vollstaudig die von Hertwig fiir die

Epithelmuskelzelleu aufgestellten Kennzeicheu und raiisseu daher

als Mesoblastmuskelzellen augesehen werden. Spater lost sich

der Mesoblast der Larve auf und verwandelt sich in eiu Mesen-

cbym, wie dies bereits von Kowalevsky und Van Beneden er-

wahnt wurde.

Die Briider Hertwig haben in ihrer bekannten Coelomtheo-

rie die Tunikaten zu den Enterocoeliern gestellt und mit den An-

neliden, Brachiopodeu u. and. als Coelhelminthen vereinigt (No. 25

p. 134). Sie haben das wahrscheiulich in der Ueberzeugung ge-

than, dass die epitheliale Anordnung und histologische BeschatJen-

heit der Muskelzellen im Larvenschwanz auf ihre Entstehung aus

entodermalen Ausstiilpungen zu schliessen erlaubt und dass sie

ursprunglich eine enterocoele Leibeshohle begrenzt haben werden.

Wird es aber jetzt noch erlaubt sein, die seitlichen Mesoderm-

streifen als Mesoblast zu bezeichnen ? Wenn man diesen mit eiuer

enterocoelen Leibeshohle nothwendig verbunden glaubt : dann otfen-

bar nicht; wenn man damit aber nur die bestimmte epitheliale

Anordnung des embryonalen Materiales zwischen den beiden pri-

miiren Keimblattern bezeichnen will, dann ja. Fasst man „Meso-

blast" in dieser weiteren Bedeutuug auf, so darf man nicht ver-

gessen, dass dasselbe verschiedenen genetischen Ursprungs ist.

Die Appendicularien und Ascidienlarven besitzen dann zwar ein

Mesoblast, konnen aber trotzdem nicht zu Hertwig's Enterocoe-

liern gerechnet werden, well ihnen eine sekundare Leibeshohle

fehlt.

Engt man iibrigens auch den Begrifi" „Mesoblast" dahin ein,

dass man ihn nur filr die epitheliale Anordnung des Mesoderms

gelten lasst, bei welcher dasselbe eine von der primaren Leibes-

hohle gesonderte, sekundare unischliesst, so wird sich dann wieder

die Nothwendigkeit zeigen, fiir die Anordnungsweise der Meso-

dermstreifen bei den Tunikaten einen neuen Namen einzufuhren.

Denn die Mesodermstreifen unter Mesenchym zu subsummiren,

wird doch nicht recht angehen, well sie in otfenbarem genetischem

und morphologischem Gegensatze zu den bisher mit Mesenchym

bezeichneten Bilduugen stehen; und auch dann bleibt es doch noch

immer fraglich, ob nicht auch dieser Mesoblast auf zwei verschie-

denen Wegen phylogenetisch entstanden ist. Er ist nemlich ent-
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weder aus Urdarniausstiilpuiigen hervorgegangeu und schliesst

dann eine enterocoele Leibeshohle ein; oder er hat sich aus zwei

Zellstreifen entwickelt, die zu paarigen Sacken werden und eben-

falls eine sekundare Leibeshohle einschliesseu, die aber im Gegen-

satze zur echten enterocoelen niemals mit der Urdarmhohle in

Verbindung gestauden hat. Hertwig fasst die Bilduug des Me-

soblasts aus Darmdivertikeln als die ursprunglichere auf, aus

welcher — wenn an einer monophyletischen Abstammung aller

von Hertwig als Enterocoelier zusammengefassten Bilaterien fest-

gehalten werden soil — der Modus der Mesoblastbildung bei den

Anneliden entstanden sein muss. Eine rein physiologische Ueber-

legung und der Hinweis auf die Aktinien rechtfertigen wohl die

Ansicht, welche in der Entstehung des Mesoblasts durch Falten-

bildung den phylogenetisch alteren Prozess erkennt. Freilich

stehen dem zahlreiche ontogenetische Thatsachen gegeniiber, welche

diese Bildungsweise gerade bei den Formen vorfinden lassen, deren

Entwicklung im Allgemeinen eine stark cenogenetische zu sein

scheint, well nemlich das Gastrulamaterial in eine ganze Anzahl

homodynamer Theile zerfallt. Die Art und Weise des Wachs-

thums und der Entwicklung der Embryouen und Larven mit an-

nelidenartiger Bildung der Mesodermstreifen macht dagegen den

Eindruck eines urspriinglicheren Modus.

Ich will mich hier auf eine weitere Erorterung dieser Frage

nicht einlassen und mochte nur hervorgehoben haben, dass die

enterocoele Leibeshohle bei annelidenartiger Bildung des Meso-

blast mit der Urdarmhohle nie kommunizirt. Wenn eine direkte

Kommunikation nun auch bei vielen Vertebraten nicht nachgewieseu

werden konnte, so wird man bei diesen in der Bildungsweise des

Mesoderms die cenogenetischen Einfliisse nicht verkennen konuen

und sich zur Annahme der Autfassung hierfiir entschliessen miissen,

welche O. Hertwig (No. 24) neuerdings wieder glanzend ver-

theidigt hat. Bei den Anneliden, bei welchen die paarige Meso-

dermanlage aus zwei grossen embryonalen Zellen sich herleitet, die

manchmal sogar schon im Blastulastadium als difllerente Elemente

sich erkennen lassen, liegen die Beziehungen zu der Bildungsweise

der enterocoelen Leibeshohle durch Urdarmdivertikel nicht so klar

zu Tage.

El)ensowenig wie also der Mesoblast, im weiteren Sinne des

Wortes aufgefasst, liberall als eine durchaus homologe Bildung

angesehen werden kann, sind auch die mannigfachen Formen, unter

welchen das Mesenchym in den verschiedenen Thierstammen auf-
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tritt, aus Eiiier Wurzel herzuleiten. Das Mesenchym der Tuni-

katen, das sicli in toto aus einem epithelialen Mesoderm bildet,

ist bereits von Van Beneden als sckundares dem primareu ent-

gegengesetzt worden. Aber es wird vielleicht auch nicht gelingen,

die verschiedenen Bildungsweiseu des primaren Mesenchyms auf

einen gemeinsamen Ursprung zuriickzufiihren. In der That scheint

denn auch das Mesenchym, das bei gewisscn Echinodermeu mid

Spongien aus wenigen embryoualen Zellen entsteht, die als Mesen-

chymmutterzellen erkennbar sind, bevor noch die primare Keim-

blatterbildung zum Abschluss gekommen ist und lebhaft an die

Mesoblaststammzellen der Anneliden erinnern, verschiedenen Ur-

sprungs zu sein von dem Mesenchym, das erst in spateren Ent-

wicklungsstadien durch Austreten von Zellen aus den primaren

Bliittern sich bildet, wenn deren Elemente den embryonalen Cha-

rakter bereits verloren haben. Spatere Untersuchungen werden

daruber zu entscheiden haben und werden bestimmt so Manches,

was wir als gleich oder ahnlich auffassen, als verschieden uns er-

kennen lehren. In dem gewiss gerechtfertigten Bestreben , die

mannigfachsten Erscheinungen im Entwicklungsleben auf einander

zuriickzufiihren, halt man gern eine Theorie schon deshalb fiir

die richtige, well sie die einfachste ist und bedenkt nicht, dass

vielleicht die Wuge, wclche die Natur bei der Bildung des formen-

reichen organischen Lebens eingehalten hat, sehr vervvickelte und

verschlungene waren.

Und wenn ich schliesslich noch einmal die mannigfachen For-

men, uuter welchen das Mesoderm auftritt, neben einander stelle,

so bleibt in erster Linie der fundamentale Unterschied zwischen

Mesenchym und Mesoblast bestehen, mit der Einschrankung je-

doch, dass mit diesen Worten nur ein rein morphologisches Ver-

halten gekennzeichnet ist, das nicht sofort auf eine gleiche Genese

zu schliessen erlaubt. — Der Mesoblast entsteht erstens aus Ur-

darmdivertikeln ; zweitens aus paarigeu Mesoblastmutterzellen, die

in der Nahe des Blastoporus liegen und schliesslich die Mesoblast-

sacke hervorgehen lassen, welche die sekundare Leibeshohle ein-

schliessen; dritteus bei den Tunikaten direkt aus den seitlichen

Wandungen des Urdarraes, indem dieselben durch eigenthiimliche

ontogenetische Vorgange aus dem Verbande losgelost werden. —
Auf das Mesenchym will ich hier nicht nochmals zu sprechen

kommen.

Die Bildung der beiden ersten Mesoblastarten ist mit der

Entstehung einer neuen, sekundaren Leibeshohle verkniipft. Sollte
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es sich spater herausstellen , dass die beiden Mesoblast genetisch

verscliieden sind, so wird sich vielleicht auch die Nothwendigkeit

zeigen, die Leibeshohle der Anneliden nicht mehr als eine entero-

coele zu bezeichnen. Die Mesoblastbilduug der Tunikaten bedingt

nicht das Auftreten einer sekundaren Leibeshohle, vielniehr bleibt

die primare bestehen, wird aber nicht nur durch den Peribran-

chialraum, soudern auch durch raesenchymatose Bindegewebszellen

und durch einen inneren Cellulosemantel bei einigen Formen er-

heblich eingeengt und muss dann als ein wahres Pseudocoel (vgl.

Hertwig No. 25 p. 23) angesehen werden.

III. Die Verwandtschaftsbeziehungen im

Tunikatenstamme.

Wenn ich in diesem Kapitel den Versuch unternehme, die

Verwandtschaftsverhiiltnisse der Ascidien zu den pelagischen Tuni-

katen zu erortern und die mannigfachen Formen derselben auf

eine gemeinsame Stammform zuriickzufiihren, so wird zunachst die

Frage nach dem Zusammenhange dieser mit andern Thierstaramen

unberiicksichtigt bleiben. Ich meine, dass wir dadurch von vorn

herein eine gewisse Objektivitat uns wahren und weniger dem Irr-

thume ausgesetzt sein werden, durch die vorgefasste Ansicht, die

Tunikaten auf Wirbelthiere, Wiirmer oder Mollusken zuriickzu-

fiihren, die morphologischen Unterschiede innerhalb des Typus

selbst anders zu beurtheilen, als es in der Natur der Sache gele-

gen ist. Wir beginnen mit der Vergleichung der Ascidien unter

einander und mit der Beziehung ihrer Larvenform zu den Appen-

dicularien. Hierauf wenden wir uns zur Besprechung der Pyro-

somen , der Dolioliden und Salpen.

Man pflegt die Ascidien in zwei Gruppen zu bringen. Die

eine umfasst die stets solitar bleibenden Formen, die andere die-

jenigen, welche durch das Auftreten der ungeschlechtlichen Ver-

mehrung die Fahigkeit erlangen, Stocke zu bilden. Von dieser

zweiten Gruppe, den kompositen Ascidien, trennt man diejenigen

Formen, deren einzelne Stockindividueu mehr isolirt bleiben und

nicht durch den ausseren Cellulosemantel mit den benachbarten

Individuen zu einer Masse verschmelzen. Ganz ungerechtfertigt

aber ist es jedenfalls, wenn man die socialen Ascidien den ein-

fachen beizahlt.
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Wenn bei dieser Klassifikation der Ascidieii die Art der un-

geschlechtlichen Vermehrung zum obersten Eintheilungsprinzip er-

hoben ist, so wird dadurch, wie ich nieine, den phylogeuetischen

Verhiiltnissen Rechnung getragen. Die einfachen und zusamraen-

gesetzten Ascidien sind jedeufalls zwei divergente Zweige des Asci-

dienstammes, wie ich dies des Oefteren bereits betout habe, und

ich kann demnach die Ansicht derjenigen nicht theilen, welche

glauben, dass in eiiiem natiirlichen System der Ascidien die ein-

fachen und zusammengesetzten Formen unmoglich getrennt werden

dijrfen. Die einfachen Ascidien stehen nicht nur durch den Mangel

der ungeschlechtlichen Vermehrung den zusammengesetzten scharf

gegenliber, sondern zeichnen sich auch durchwegs durch eiueu

komplizirteren Bau bei bedeutenderer Korpergrosse aus. Es lag

nahe, diese Eigenthiinilichkeiten mit einander in einen inneren

Zusammenhang zu bringen. Die Individuen der Synascidien bleiben

morphologisch auf einer niederen Entwicklungsstufe stehen; aber

nichts ware verkehrter, als wenn man daraus schliessen wollte,

dass die solitaren Ascidien von kompositen abstammen, d. h. dass

sie einst ebenfalls sich ungeschlechtlich vermehrt, diese Fahigkeit

aber verloren hiitten. Das aber muss zugegeben werden, dass die

solitaren Formen einst viel einfacher gebaut waren und mit den

Synascidien von einer letzten gemeinsamen Stammform herzuleiten

sein werden, welche auf der Organisationsstufe stand, von welcher

sich die Individuen der zusammengesetzten Ascidien gegenwartig

nur wenig eutfernt haben. Reiner noch wird diese letzte Stamm-

form durch eine eben festgesetzte Larve reprasentirt, bei welcher

der Larvenschwanz bereits zu einem Zellhaufen degenerirt ist.

Der Darmtraktus schied sich in Kiemendarm und verdauenden

Abschnitt. Ersterer war von dem Peribranchialraum beinahe

vollstilndig umwachsen und von wenigstens zwei Kiemenspalten-

reihen durchbrochen ; kurz, es lasst sich leicht die Stammform

der Ascidien konstruiren, wenn man die eben festgesetzte Larve

einer Ascidie — ungefilhr auf dem fiir Clavelina auf Taf. VI

Fig. 57 abgebildeten Stadium — schematisirt und, wo es noch

nothig sein sollte, die alien Ascidien gemeinsamen Organe ein-

tragt. Nichts aber beweist, dass bereits diese den beiden As-

cidiengruppen gemeinsame Stammform Knospen entwickelt hatte.

Vielmehr ist es wahrscheinlicher , dass die Verwendung des ein-

gezogeuen Schwanzmateriales nach zwei Richtungen hin erfolgte.

Das dadurch in ganz ausserordeutlicher Weise ermoglichtc Wachs-
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thum fiihrte einerseits zur Knospenbildung, andererseits zu grosse-

reu, koniplizirter gebauten Einzelindividuen.

Schwieriger ist es freilich, die stockbildenden Ascidien in

natiirliche, der phylogenetischen Entwicklung entsprechcnde Ab-

theilungen zu bringen. Es wird sich sofort die Frage erheben,

welche Stellung den socialen Ascidien zuzuweisen sei. Giard hat

dieselben niit den Botrylliden als Catenatae vereinigt, obwohl aiich

ihm die Art der Knospung fiir die Beurtheilung der systematiscben

Stellung durchaus massgebend ist (Giard No. 14). Ich glaube

aber, dass Giard die Art der Knospenbildung bei den Botrylliden

nicht richtig beurtheilt hat, und dass er selbst nunmehr dahin

kommen wiirde, diese Verwandtschaft wieder zu losen und seine

beiden Faniilien der Clavelinidae und Perophoridae zu einer eige-

nen Gruppe zu vereinigen. Drasche i) misst der Art der Knos-

penbildung eine nur untergeordnete Bedeutung fiir die Systematik

bei und beriicksichtigt bei seiner Eintheilung mchr die Organisa-

tion der einzelnen Individuen u. z., wie er selbst zugibt, in erster

Instanz die Lage der Geschlechtsorgane. So lost er denn die

Gruppe der socialen Ascidien vollstandig auf und bringt sie in

drei Faniilien, welchen er zum Tlieil auch echte komposite Formen

zurechnet.

Dass in dem Bau der einzelnen Individuen unter den socialen

Ascidien sehr bedeuteude Unterschiede bestehen, ist unleugbar;

und es muss vielleicht zugegeben werden, dass die Organisations-

verschiedenheit zwischen einer ausgebildeten Clavelina und Pero-

phora bedeutender ist als zwischen dieser und nianchen konipo-

siten Ascidien mit gemeinsamem Cellulosemantel. Trotzdem glaube

ich , dass die socialen Ascidien einen besonderen Seitenzweig in

der phylogenetischen Entwicklung der Ascidien bilden. Denn ich

bin iiberzeugt, dass die eigenthiimliche Bildungsweise der Knospen

an Stolonen, die im Gegensatze zu alien andern Synascidien zu

isolirt bleibenden Stockindividuen fuhrt, gemeinsamen Ursprunges

ist und kann nicht annehmen , dass eine deijenigen Knospungs-

und Stockbildungsarten der Synascidienspecies, mit welchen man
die Repriisentanten unserer socialen Ascidien vereinigen will, aus

der stolonialen entstanden sei.

Wie ich oben ausgefuhrt habe, ist als die Stammform aller

stockbildenden Ascidien eine hochst einfach gebaute, festsitzeude

' ) R. Drasche, ,,Zur Classification der Synascidien." Zool. Auz.

Nr. 128.
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Form zu denken, welche — im Gegensatze zur Stammform der

einfachen Ascidieii — die Tendenz hat, das Plus von Wachs-

tliumsenergie in einer Art Theilung des ludividuums d. i. in der

Knospenentwicklung zu verwerthen. Die Entstehung der Knospen

und dereu Entwicklung zu neuen Thieren wird ebenfalls ein lang-

wieriger pliylogenetischer Prozess gewesen sein, in welchem die

natiirliche Auslese als regulirendes Prinzip wirksam war. Wie

icli nun im ersten Kapitel auseinandergesetzt babe, scheinen

mehrere Wege eingescblagen worden zu sein , um durch die Knos-

penbildung das neue Individuum zu erzeugen , und ein solcher

ziemlicb isolirter Weg diirfte aucb zur stolonialen Knospung ge-

fiihrt haben. Gleichzeitig damit ging aber, allerdings in etwas

beschrankterem Masse, phylogenetisch die Weiterbildung in der

Organisation der Einzelindividuen vor sich, die im Wesentlichen

auf ein weiteres Vor- und Umwachsen des Peribranchialraumes,

einen Wechsel in der Gestalt und Zahl der Kiemenspalten u. s. w.

hinauslauft. Die phylogenetische Entwicklung der Knospe und

der Organismus der Einzelindividuen stehen nothwendiger Weise

mit einander in Correlation. 1st man nun der Ansicht, dass es

leicbter sei, diese Schwankungen in der Organisation der Indivi-

duen innerhalb einer phylogenetischen Reilie, die durch die Aus-

bildung einer bestimmten Knospungsart vorgezeichnet ist, zu er-

klaren als umgekehrt anzunehmen, dass die Art der Knospung

eine rascher wechselnde sei und demnach die Umbildung in der

Organisation der Individuen den phylogenetischen Eutwicklungs-

gang bestimme: so wird man der Gruppe der socialen Ascidien

als eineni phylogenetisch entstandenen Seitenzweig der zusammen-

gesetzten Ascidien die systematische Bedeutung nicht absprechen

konnen. Doch wird man sich hiiten miissen, die Art der Knos-

penbildung bei der systematischen Einordnung als allein mass-

gebend zu betrachten, denn es kann sehr gut der Fall sein, dass

in der Knospung nachtraglich Modifikationen bei solchen Spezies

auftraten, die in der That niichste Verwandte sind. —
Lassen sich also die Ascidien von einer letzten gemeinsamen

Stammform ableiten, deren Bau wir uugefahr in einer eben fest-

gesetzten Larve in der ontogenetischen Entwicklung wiederfinden,

so wird man die gemeinsame Vorfahrenreihe von da aus zu einem

freischwimmenden , Larven iihnlichen Stadium zuriickverfolgen

konnen und auf die Stammform der Ascidien und Appendicularien

stossen. Die Uebereinstimmung der geschwanzten Ascidienlarve

mit Appendicularien ist niemals ernstlich in Zweifel gezogen wor-
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den, imd Leuckart ^) hat vor dreissig Jahren diese fiir Entwick-

lungsstadien von Ascidien ansehen konnen, deren Festsetzung noch

nicht beobachtet sei, Es ware iiberflussig, wenn ich hier den Ver-

gleich nochraals durchfiihren wollte, und es wird geniigen, wenn

ich auf die am Schlusse dieses Abschnittes gegebene Tabelle ver-

weise, aus welcher die Homologien der Organe sofort ersichtlich

werden. Nur Eines muss ich hier noch erwahnen: die Ueberein-

stimmung des Peribranchialraumes der Ascidien mit den beiden

Atrialgiingen der Appendicularien. Bei den Ascidien entstehen

bekanntlich zwei seitliche Ektodermeinstiilpungen , welche den

Kiemendarm umwachsen und zum Peribranchialraum werden , in-

dem die beiden Einstiilpungsoflfnungen dorsalwarts vorriicken und

zu einer unpaaren Egestionsofinung verschmelzen, Bei den Ap-

pendicularien treffen wir somit die Verhiiltnisse dauernd, die

bei den Ascidien nur voriibergehend in der Embryonalentwicklung

durchlaufen werden. Die beiden Atrialgange sind den beiden Peri-

branchialblaschen homolog, und die beiden Spalten des Kiemendar-

nies, in welche sich die Gauge bei den Appendicularien oiihen, sind

den beiden ersten Kiemenspalten der Ascidenembryonen , die sich

oft durch bedeutendere Grosse auszeichnen, direkt zu vergleichen. —
Seit CuviER ist die Zusammengehorigkeit der Ascidien und der

freischwimmenden Tunikaten nicht mehr in Zweifel gezogen worden.

Der aussere Cellulosemantel, die Verwendung des vorderen Darmab-

schnittes als Athemwerkzeug, der ventrale Endostyl, das dorsale

Ganglion, das alles sind zu sehr in die Augen springende Aehn-

lichkeiten, als dass sie nicht sofort hittten erkannt werden miissen,

Trotzdem stosst man aber, sobald man daran geht, den Vergleich

zwischen den verschiedenen Formen durchzufiihren, auf Schwierig-

keiten. Die Mittheilungen iiber die Entwicklungsgeschichte der

pelagischen Tunikaten sind sowohl in Bezug auf die Embryonal-

entwicklung als auch die Knospung so ausserordentlich wider-

sprechende, wie kaum in einer andern Thiergruppe, so dass man
nothwendiger Weise unter ihnen von einem theoretischen Gesichts-

punkte aus eine Auslese treffen muss, wenn man die entwicklungs-

geschichtlichen Verhaltnisse iiberhaupt zur Beurtheilung der Ver-

wandtschaftsfrage herbeiziehen will. Die Hauptschwierigkeit liegt

in der Beurtheilung des Kiemenbandes der Salpen, dem Vergleiche

desselben mit dem Respirationsorgane der Ascidien und der Zu-

ruckftihrung auf die Verhaltnisse der Stammform.

*) R. Leuckaet, „Zoologische Untersuchungen. Sulpeu und Ver-

waudte." 2. Heft p. 90. Giessen 1854.
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Bei den Pyrosomen ist die Uebereinstimmung mit dem Respi-

rationsapparat der Ascidien eine sehr bedeutende. Es vereinigen

sich die dorsalen Absdmitte der beiden Kloakalbliischeu aber nur

auf einer unbedeutenden Strecke zur Bildung der uupaaren Ege-

stionsoti'nung, wiihrend die distalen dorsalen Endeu getrennt bleiben

und nicht wie bei den Ascidien zu einem einheitlichen Peribran-

chialraum verschmelzen.

Bei Anchinia und Doliolum wird man nicht zweifelhaft sein,

die Kloakalhohle als dem Peribranchialraura der Ascidien homolog

zu betrachten. Wahrend bei diesen Ictzteren durch die ausseror-

dentliche Ausdehnung der Peribranchialblaschen beinahe der ganze

vordere Darraabschnitt umwachsen und von Kiemeuspalten durch-

brocben wird, ist dies bei Anchinia und Doliolum nur im hinteren

Theile der Athemhohle der Fall, well die ektodermale Kloakalein-

stulpung mehr nach hinten geriickt ist. Die unpaare Kloakalein-

stulpung der Anchinia ' ) — fiir die Doliolumembryonen behauptet

Ulianin^) die Entstehung der Kiemenlamelle durch Verwachsung

zweier ektodernialer Einstiilpungen — ist aus einer Verschmelzung

der beiden Peribranchialblaschen, die ja in der ontogenetischen

Entwicklung der Ascidien stets stattfindet, entstauden zu denken.

Obwohl nun bei den Salpen das Kiemenband nach Todaro's-^)

und Salensky's (No. 51) Mittheilungen ganz aus entodermalen

Falten sich bildet und als eine dieser Gruppe eigenthumliche

Bildung angeseheu werden musste, lasst sich doch andrerseits aus

Brooks' *) Beobachtungen eine andre Aufifassung gewinnen, welche

bereits vielfach angenommen wurde. Daruach eutsteht die Kloa-

kalhohle aus ektodermalen Einstiilpungen, deren Basis mit der

dorsalen hinteren Wand der Athemhohle verwachst. In der Me-

dianebene liegt das Kiemenband als das Resultat dieser Ver-

wachsung, wahrend rechts und links davon die beiden Zelllagen

atrophiren und so jederseits gewissermassen eine kolossale Kiemeu-

spalte entstehen lassen , durch welche Athemhohle und Kloake

kommuniziren, welch' letztere dem Peribranchialraum und speziell

dem dorsalen Theile desselben bei den Ascidien homolog ist. Der

verschiedene histologische Charakter der dorsalen und der ven-

') KoROTNEFF Nr. 28 p. 52.

^) Ulianin, „Ueber die embryonale Entwicklung der Dolioliden"

p. 476.

3) ToDABO, „Sopra lo sviluppo e I'anatomia delle Salpe." Koma
1875. p. 748, 750.

*) W. K. Bbooks, „The development of Salpa" p. 322.
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tralen Partie des ausgebildeten Kienienbandes durften dann auf

die ektodciiuale oder eutodermale Eutstehung zuruckzufuhreu sein.

Das Kienienband stellt also eiii oinfaches Rohr dar, das einen

Theil der primaren Leibeshohle umscbliesst, in welchem die Blut-

korperchen cirkulireu.

Weill! sorait iu der Organisation der verschiedenen pelagischen

Tunikatenformen und der Ascidien eine Uebereiustimmung herrscht,

die zweifelsohne den nenilichen Bildungstypus beweist, wird es

nun die Aufgabe sein, den wabrscheinlichen Gang der phylogene-

tischen Entvvicklung der freischwimmendeu, stockbildenden Foimen

zu verfolgeii und das Verhaltniss zu erortern, in welchem diese

zu deni Ascidienstamme steben.

Im ersteu Kapitel babe icb bereits erwahnt, dass Gkobben
(No. 15) die Phylogenie der Tunikaten erortert hat und zu dera

Resultate gekonimen ist, dass die Dolioliden und Salpen von fest-

gesetzten Synascidien abstammeu. Den ersten Grund, der Grobben
zu seiner Ansicht bestinimt hat und der in der Schwierigkeit der

Vorstelluug liegt, Knospen- und Stockbildung an freischwiramen-

den Fornien auftreten zu lasseu, habe ich oben bereits besprochen.

Eiu zweiter liegt fur ihn in dem anatoniischen Verhalten des

Peribranchialrauraes zum Kiemendarm , das sich von den Ascidien

an bis zu den Salpen in eine zieinlich kontinuirliche Reihe bringen

liisst, wenn man die Stadien der Reihenfolge nach einschiebt, die

bei Pyrosomen , Anchinia, Doliolum Miilleri und D. denticulatum

augetroflen werden. Die komplizirtesten Verhaltnisse, die sich bei

den grossen, solitaren Ascidien finden und in einer theihveisen

Abschniirung des dorsalen Theiles des Peribranchialraumes als

Kloake von seinen seitlicheu Theilen bestehen , wird wohl auch

Grobben kaum als den Ausgangspunkt der ganzen Reihe, souderu

als eine nach besonderer Richtung bin erfolgte Weiterbildung des

einfachcren Verhaltens bei dem eben festgesetzten phylogenetischen

Stadium betrachten.

Wenn mir nun der erste Grund nicht zwingeud erscheint, so

niochte ich, bevor ich den zweiten fiir iiberzeugend erachte, zuerst

uoch untersuchen, ob die Verschiedeuheiten in dem Verhalten des

Peribranchialrauraes sich nicht auch durch Umbildungen von einer

freischwimmenden Stanimform aus erklaren lassen.

In der That fallt es selir leicht, sich vorzustelleu, wie durch

verschiedene Wachsthunismodifikationen der beiden ektodermalen

Einsttilpungen, welche, wie wir gesehen haben, der freischwiramen-
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den Stammform der Ascidien und Appendicularien zukamen, die

Kiemenbildungen der Pyrosoma, Anchiuia, der Dolioliden und Sal-

pen sich bildeu konnten. Dass bereits bei der jiingeren Stamm-

form aller acopen Tuuikaten im Gegensatze zu den Appendicu-

larien die beiden Atrialgauge zu einem einheitlichen Raume ver-

schmolzen gewesen sein miissen , babe ich oben schou hervorge-

hoben , und Nichts lasst sich dagegen anfiihren, dass diese Stamm-

form noch eine freischwimmende war, wie ja ein ahnliches Stadium

thatsacblicli in der Entwicklung von Clavelina existirt. Ich will

nun hier nicht weiter ausfiihren, wie dieser einheitliche, dorsale

Kloakalraum zum Peribranchialraum oder zur Kloake phylogene-

tisch sich weiter bildete, und uur darauf hinweisen, dass dieselben

Prozesse in der ontogenetischen Entwicklung sich wiederfinden

und dass es bei den solitaren Ascidien schliesslich zu den kom-

plizirtesten Endbildungen kommt. Die Ableitung der einfacheren

Kiemenformen der Salpen und Dolioliden durch Ruckbildung von

denjenigen der Ascidien, findet in der Ontogenie keine Stiitze.

Wenn man die Thatsache, dass bei den Salpen die Egestionsofi-

nung in den ersten Entwicklungsstadien , ahnlich wie es bleibend

bei den Ascidien der Fall ist, der Ingestionsotfnung niiher liegt,

in diesem Sinne verwerthet, so glaube ich, dass man aus ihr mehr

folgert als sie in Wirklichkeit bedeutet.

Bei der Ableitung der pelagischen , stockbildenden Tuuikaten

aus festsitzendeu Ascidien bleibt das Auftreten der Siiinesorgane

bei den ersteren schwer verstiindlich, well dieselben den letzteren

durchaus fehlen. Es scheint mir auch fiir das Verstandniss nicht

viel gewonnen zu sein, wenn man behauptet, dass es dieselben

Sinnesorgane seieii , welche die Ascidienlarve besitze. Die Mog-

lichkeit eines solchen Wiederauftretens zugegeben, so bleibt es

dann doch wieder sehr seltsam, dass bei Pyrosomen das Auge '),

bei der Doliolidenamme der Otolith, bei den Salpen wiederum das

Auge 2) auftritt, wenn diese Fornien eine phylogenetische Reihe re-

prasentiren sollen.

») Auf Taf. II. Fig. 8 E findet sich in Ussow's Arbeit (Nr. 55)
fiir Pyrosoma gigas ausser dem Auge noch ein Otolith dem Ganglion
anliegend gezeichnet.

^) H, MtJLLER's (Zeit. f. w. Zool. Bd. IV p. 329) und Ussow's

Deutung (No. 55 Fig. 6 u. 16 OB) des dem Ganglion anliegenden

paarigen (rebildes als Gehororgan scheint mir sehr problematisch und
seine Homologie mit dem Otolith der Laryen hochst unwahrscheinlich
zu sein.
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Freilich wcichen in manchen Puiikten , so namentlich der

Muskulatur, die Dolioliden und Salpen vielmehr von den Ascidien

ab als die Pyrosomen. Seltsara aber ware dann auch das Wieder^

auftreten der freiscliwimniendeu Larve bei den Dolioliden, die

also (las festsitzende Ascidienstadium, das sie phylogenetisch durch-

laufen haben soUen, ganz iiberspringen. Oerade in der Entwick-

lungsgeschichte des Doliolum haben wir, wie ich fest uberzeugt

bin, den p aliugenetischen Vorgang der Umbildung
einer freischwimmeuden, Larven ahnlichen Stamm-
form in die Doliolum- und somit auch Salpenform
er halten.

Gewiss ist es aber mit der Ausicht, welche die pehigischen

Tunikaten von festgesetzten Synascidien herleitet, kaum in Ueber-

einstimmung zu bringen, dass wir weder bei Pyrosomen noch Do-

lioliden und Salpen auch nur ein einziges Gebilde linden, welches

nur von festsitzenden Ascidien hatte erworben und auf die von

ihnen abstammenden , freischwimmenden Formen vererbt werden

konnen. Alle Organe, die bei den pelagischen Formen auftreten,

sind entweder schon in der geschwanzten Larvenform vorhanden

Oder lassen sich leicht aus einer Weiterbildung erklaren, ohne

dass man dabei ein festsitzendes Stadium als Vorfahrenform an-

uehmen ratisste. Es wird dies aus der zum Schlusse gegebenen

Tabelle ersichtlich sein. Weiter unten wird noch der eine Punkt

erortert werden, den man hier als Beweis heranzuziehen geneigt

sein konnte, dass nemlich die Degeneration des Larvenschwauzes,

die bei Doliolum noch jetzt in der ontogenetischeu Entwicklung

vor sich geht, nur so erklart werden konne, dass man fiir alle

diese Formen ein festsitzendes Vorfahrenstadium annimmt, durch

welches die Riickbildung herbeigefiihrt wurde.

Von einem andern Gesichtspunkte aus habe ich es im ersten

Abschnitte wahrscheinlich zu machen versucht, dass auch die

Knospenentwicklung und der dadurch bedingte eigenthumliche

Entwicklungscyklus der pelagischen Tunikaten gewiss nicht noth-

wendig von festgesetzten Ascidien her durch Vererbung iiberkom-

men angesehen werden mussen; es schien uns im Gegentheile

wahrscheinlicher, dass dieselben bei Pyrosomen und Salpen selbst-

standig entstanden seien.

So scheinen mir denn die Thatsachen mit Sicherheit darauf

hinzuweisen, dass all' die verschiedenen Formen im Tunikaten-

stamm direkt von einer freischwimmenden, Appendicularien oder

Ascidienlarven ahnlichen Stammform sich herleiten und dass es
Bd. XVIII. N. F. XI. o<7
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unnothig ist, die stockbildenden , schwimmenden Mantelthiere von

den Ascidien aus in einer phylogenetischen Reihe durch Pyrosonia-

Anchinia-Doliolum zu den Salpen zu fiihreu.

Und jctzt nur noch einige Worte iiber diesen Zweig des Tuni-

katenstanimes. Wenige Zeit nachdem die Appendicularien , die

sich in der Organisation nur wenig von dcr alten Stamniforra

unterscheiden , sich abgespalten batten , lief die phylogenetiscbe

Entwicklung in den Ascidien- und Salpenstamni auseinander. Von

der Abtreunung der Appendicularien an begann die Riickbildung

des Schwanzorganes , ein Prozess, der fiir die gesammte Weiter-

entwicklung von eminentester Bedeutung war. Im Ascidienstamm

ist daniit die Festsetzung verbunden; im Salpenstamni bleibt trotz

der auftretenden Degeneration des Ruderorganes die freischwim-

raende Lebensweise moglich, well gleichzeitig im vorderen Leibes-

absclinitte wesentliche Umbildungen aufzutreten begannen , welche

die lokomotorische Funktion des hinteren Korperabschnittes iiber-

nehmen konnten. Es gehiirt hierher in crstcr Linie das Auftreten

niachtiger Muskelreifen , durch deren kraftige Kontraktionen das

Wasser aus der Kiemenhohle in die Kloake und nach aussen ge-

trieben und auf diese Weise der Korper vorwarts gestossen wird.

Man wird sich hier erinnern miissen, dass bei den Ascidien die Mus-

kulatur aus den Mesenchynizellen sich bildet und dass diese vorziig-

lich durch die aufgelosten Elemente des Larvenschwanzes bcreichert

werden. Im Salpenstamra tritt in der ontogenetischen Entwick-

lung nur bei Doliolum die geschwanzte Larvenform auf, aber der

Degenerationsprocess ist hier zu wenig eingehend verfolgt worden,

urn zu bestimmen , ob die breiten Muskelbander theilweise sich

auch aus Material aufbauen, das dem Larvenschwanze entstammt.

Beilaufig finde auch hier die Bemerkung Platz, die sich eigentlich

aus der oben vertretenen Auffassung von selbst ergibt, dass die

machtigen Ringmuskelbander der Dolioliden und Salpen Neubil-

dungen sind und bei den Ascidien kein Homologon haben. Ob

der breite Kingmuskel, der bei einigen Appendicularien anzutreU'en

ist, schon der Stammform zukam, dann im Ascidienstamme bei

der Festsetzung ganzlich riickgebildet wurde, im Salpenstamme

dagegen gerade durch miichtigere Entwicklung die freischwimmende

Lebensweise trotz Degeneration des Ruderschwanzes ermoglichte,

ist zwar nicht ganz sichor, aber doch sehr wahrschcinlich.

Im Salpenstamme machte sich , trotzdem die freischwim-

mende Lebensweise beibehalten werden konnte, sehr bald die

Tendenz zur Knospenbildung bemerkbar, wahrend dieselbe im
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Ascidienstamme erst nach der Festsetzung auftrat. Ich glaube,

dass man den Kraftaufwand bei einer freischwiramenden Bewegung

im Wasser nicht allzulioch aiischlagen darf ; er ist bei Thieren von

nahezu dem spezifischen Gewichte des Wasscrs nicht sehr be-

deutend. So ist es denn iuuner noch moglicli gewesen, dass durch

die Degeneration des Schwanzes genug Material — ernahrendes

iind, wie es scheint, auch formatives — geschaffen wurde, urn

nicht nur die Umbildung des vorderen Korperabschnittes zu einem

bewegungsfahigen Organismus, sondern auch das Auftreten von

Knospen zu ermoglichen. Wenn es nach dieser Erorterung dann

vielleicht scltsam erscheint, dass bei den festsitzenden Ascidien

nur die solitaren Fornien zu grossen, die kompositen dagegen nur

zu kleinen Individuen sich auszubildeti im Stande sind , bei den

pelagischen Tunikaten aber trotz des durch die freie Bewegung

geforderten Kraftaufwandes selbst Kettenindividuen eine sehr be-

deutende Grosse erlangen: so darf nicht ubersehen werden, dass

die Ernahrungsbedingungen fur ein freischwimmendes Thier unter

alien Umstanden ungleich giinstiger sind.

Es trennten sich friihzeitig, wie ich glaube, vom Salpenstamme

die Pjrosomen ab, welche noch nicht die ausgebildete Ringmusku-

latur der Dolioliden und Salpen, einen unvoUstandig verschmolze-

nen Peribranchialraum und eine ganz eigenthiimliche Knospen-

generation zur Ausbildung bringen. Die geschwanzte Larvenform

dtirfte erst spiiter in der ontogenetischen Entwicklung verloren

gegangen sein, als die Bildung der Ascidiozooide am Cyathozooid

ihrer jetzigen Form immer mehr sich naherte.

Spater lief die phylogenetische Entwicklung in den Salpen-

und Doliolidenzweig auseinander; Anchinia steht der Wurzel des

letzteren iiaher als die andern Doliolumspecies. Den Salpen fehlt

in der ontogenetischen Entwicklung das geschwanzte Larvenstadium

;

es kann dies unschwer mit der Entwicklung der Embryonen im

Mutterleibe in Zusammenhang gebracht werden. Und vielleicht

ist es gerade diese Art der Entwicklung, welche das freigewordene

Thier befahigte, zu einer bedeutenderen Grosse heranzuwachsen und

so die Kraftausgabe , welche durch den Mangel freischwiramender

Jugendstadien erspart wurde, spater zu einem machtigen Wachs-

thume zu verwenden.

So ist also die phylogenetische Entwicklung ini ganzen Tuni-

katenstamme von den Appendicularien aufwarts, sowohl im Salpen-

als Ascidienstamme bestimmt durch den unaufhnltsamen Dege-

nerationsprozess des hinteren Leibesabschnittes. Ich glaube nicht,

37*
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dass man eiu Verstandniss dafiir gewinnt, wenn man die Riick-

bildung des Larvenschwanzes der Ascidie als eine Folge ibrer

Festsetzuug ansieht; vielmehr hiesse dies Wirkung und Ursache

verwechseln. Zuerst begann das Ruderorgan allmahlig zu dege-

neriren, und die phylogenctische Entwicklung kounte nur uach

zwei Riclitungen bin erfolgen. Die eine fuhrte zu den festge-

setzten Ascidien, die andere zu den Dolioliden und Salpen, welche

freischwimmend blieben.

Mit Recht wird man nun aber nach dem Grunde fragen, der

die Degeneration des hinteren Leibesabschnittes bei den Appen-

dicularien iihnlichen Stammformen bedingte, um so eine bedeutende

Weiterbildung des vorderen Abschnittes zu ermoglichen. Ich kann

nicht glauben , dass diese Riickbildung durch irgend welche zu-

fallige, aussere Einwirkungen liervorgerufen wurde, sondern es

scheint mir dieselbe durch die gesamnite Organisation jener Stamm-
formen bedingt und nothwendig gewesen zu sein. Wenn es richtig

ist, was ich im beschreibenden Theile dieser Arbeit bereits an-

gedeutet habe und vvorauf ich spater noch zuriickkomme, dass

der Larveuschwanz phylogenetisch aus dem zweiten Rumpfseg-

mente sich herausgebildet hat, so muss man bekennen , dass hier

die natiirliche Auslese aus einfachen Aufangen zu sehr kompli-

zirten Endformen gefiihrt hat. Und nun scheint es, dass die Na-

tur in diesen letzten Stadien ihre umbildende Kraft erschopft hat

und dass dieselben in der That keiner weiteren Entwicklung mehr

fahig gewesen sind. Nicht so der vordere Leibesabschnitt, der, wie

ich glaube, aus der Verschmelzung des Kopf- und ersten Rumpf-

segmentes hervorgegangen ist. Es lasst sich nun sehr gut ein-

sehen, dass die Weiterentwicklung des vorderen Abschnittes die

Ruckbildung des hinteren bedingt haben konnte und um so rascher

und intensiver erfolgte, je mehr der Degenerationsprozess fort-

schritt. Fiir das kausale Verstandniss einer derartigeu Entwick-

lung eines Korpertheiles auf Kosten des andern werden die Ge-

sichtspunkte von eminenter Bedeutung sein, welche Roux ') neuer-

dings aufgestellt hat und welche in der That zum Verstandniss

mannigfacher Umbildungen in der phylogenetischen Entwicklung

wesentlich beitragen. Und wenn man nun fragen wollte, warum

gerade von jenem phylogenetischen Stadium an, bis zu welchem

^) Roux „Der Kampf der Theile im Organismus. Ein Bei-

trag zur Vervollstandigung der mechanischen Zweckmassigkeitslehre".

Leipzig 1881.
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der hiutere Leibesabschiiitt in aufsteigendcr Entwicklung begritfen

war, die Weiterbildung des vorderen in so bedeutendcm Masse

zu pravaliren beginnt, dass sie die Ruckbildung des anderen her-

vorruft: so wird man vielleicht sagen miissen , dass bereits durch

die eigenthumliche Weise wie die Bildung des Larvenschwanzes

phylogenetisch zu Stande kam, seine Entwicklung nur bis zu einer

gewissen Grenze moglich war,

Es ist hier derselbe Vorgang, welchen man als Korrelation der

Organe zu bezeichnen pflegt, der in nur wenigen Fallen von uns

in seinem kausalen Zusammenhange vollkommen verstanden wird

uud der eben darin besteht, dass das Auftreten oder Verschwin-

den von gewissen Eigenthiimlichkeiten in dem einen Korpertheile

nothwendig verbunden ist mit Veranderungen in einem andern,

mogen dieselben nun rein morphologische sein oder gleichzeitig

in einem Wechsel der Funktion bestehen. —
Ich gebe zura Schlusse dieses Abschnittes den Stammbaum

der Tunikaten, wie er sich nach den Erorterungen in diesem

und den vorhergehenden Kapiteln darstellt und fiige eine Tabelle

bei, aus welcher die Homologien der wichtigsten Organe bei den

verschiedenen Formen ersichtlich sein werden.

Ascidienstamm.

Asc. social. BotryUidae.

Polycliuidae. }
Synascidien

Didemiiidae.
Asc. simpl.

Dolioliden

Pyrosomen Anchinia

\

Appendicularien \ ^-—'^ ^^'^^"^
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Homologien der wichtigsten Organe der Tunikaten.

Appcndicu-
lai'ieu
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liche Segmente schliessen und sind sie nicht etwa als pseudoseg-

nientale Aiiordnung zu deuten , so wirrl man sicli wohl gcnothigt

sehon, den Larvcnschwaiiz dcr iibrigeii Ascidien , der zweifelsohne

deni der Appendicularien in tolo liomolog zu setzen ist, aus deni

zweiten und einer Anzahl nachfolgcnder Ruu)i)fsegmente liervor-

gegangen aufzufassen. Die Zahl der verschmolzenen Segmente wird

sich abcr dann nicht mehr feststellen lassen ; es niiisste denn sein,

man vertraute der Anzahl der zu einer Langsreihe angeordneten

Muskelzellcn der Mesodermstreifen bei der Annahme, dass — ahn-

lich wie bei Amphioxus - die I^ange einer Muskelzelle einem

Segmente entspricht. Die Variabilitat der Zahl der Zcllen im

Larvenschwanze cin und derselben Spezies wird diesen Anhalte-

punkt als etwas gar zu unsicher erscheinen lassen miissen. Nicht

viel zuverlassiger ist die Zahl der gangliosen Anschwellungen des

Nervenstranges.

Wie dem auch sei , so kann ich doch keinesfalls in Abrede

stellen, dass sich die Auffassung, die in deni Ascidienschwanze

mehrere verschmolzene Rumpfsegmente erkennt, vertheidigen lasst.

So kann man auch in Bezug auf die horizontale Gliederung

innerhalb des Tunikatentypus dann cine ziemlich vollstandige

Reihe aufstellen , die mit jenen Appendicularien beginnt, die auf

die Veihaltnisse beim Amphioxus in gewisser Weise hindeuten,

durch ahnliche Befunde wie bei Ascidia mentula zu den iibrigen

Ascidien fiihrt, an die sich die eigenthiimliche p]ntwicklungsweise

dcr Molgula anreiht. in welcher nur noch Kopf und erstes Rumpf-

segment zur Ausbildung kommen, wahrend die folgenden Segmente

vollstandig degenerirt in einem mesodermalen Zellhaufen wieder-

zufinden sind. Daran schliessen unmittelbar die Verhaltnisse bei

den Salpen an, bei denen der Elaeoblast im Hintertheile des

Korpers des Embryo die degenerirten Segmente andeutcti).

Ich halte die Auffassung, dass der Larvenschwanz der Asci-

dien nur Einem Segmente gleichzusetzen oder aus einem solchen

hervorgegangen sei, fiir wahrscheinlicher. Denn in der Entwicke-

lungsgeschichte lassen sich keine bestimmten Andeutungen fiir das

Gegentheil tinden, Der hintere Leibesabschnitt, aus welchem sich

der Ruderschwanz entwickelt und den wir in Fig. 31 auf Taf. Ill

deutlich erkennen konnen, erscheint durchaus als eiu einheitliches

*) Dass der Elaeoblast der Salpen dem riickgebildeten Larven-
schwanze der Ascidien zu vergU'ichen sei, hat bereits Salensky (Nr. 48)

betont.
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Stuck, in welchem auch nicht die Spur einer Gliederung wahrzu-

nehmen ist. Selbst dann, wenn die Muskelzellen in vertikalen

Reihen angeordnet waren, wie es nach Reichert's Beobachtungen

bei Botryllus violaceus der Fall" sein soil , konnte dies kaum mit

guteni Grunde als eine Segmentation angesehen werden. Denu
zu dieser gehort mehr als die blosse Wiederholung einer vertika-

len Zellreihe in der Richtung der horizontalen Korperaxe. Wenn
auch zugegeben werden muss, dass es unter gewissen Verhalt-

nissen moglich ist, dass ein Segment nur die Lange einer Zelle

haben kann — wie ja bei Amphioxus in der That eine Muskel-

zelle sich durch ein ganzes Segment hiudurchzieht — so ist es

doch niemals die Wiederholung dieser Zellen allein, welche als

Segmentation gedeutet wird. Bei Amphioxus wird diese Muskel-

zellanordnung durch einen ziemlich komplizirten Entwicklungs-

vorgang erreicht, bei den Ascidien aber ware die vermeintliche Seg-

mentation schliesslich nichts anderes als eine reihenweise Anord-

uung der seitlichen Entoblastzellen des jungen Embryo und man
konnte es fiigiich nur als konsequent bezeichnen, wenn man eine

einfache Gastrula, die sich aus regelmassig gelagerten Zellkranzen

zusammensetzt, als gegliedert ausehen wollte. Die wahre Seg-

mentation hat damit nichts zu schaffen.

Auf die Entstehungsweise des Larvenschwanzes aus dem zwei-

ten Rumpfsegmente werde ich nach den friiheren Erorterungen

nicht nochmals zuruckzukommen haben , und ich will hier nur

daran erinnern, dass das zweite Rumpfsegment sich gegenwartig

als der hintere Abschnitt einer Gastrula darstellt, die auf der

dorsalen, durch die Lage des Blastoporus bestimmten Seite in der

ganzen Medianlinie einen nervosen Zellstreifen zur Difierenzirung

bringt. So wie gegenwartig in der ontogenetischen Entwicklung

diirfte auch in der phylogenetischen dieses Gastrula ahnliche Sta-

dium das letzte gewesen sein , bei welchem der vordere und der

hintere Abschnitt des Thieres wesentlich homomorph waren, denn

von da ab schlug der hintere die eigenthiimliche Entwicklung zum
Larvenschwanze ein.

Man wird nun aber fragen, was denn zur Ansicht berechtige,

dass der vordere Abschnitt der Ascidien aus einem Kopf- und

Rumpfsegmente zusammengesetzt sei. Es kann nicht geleugnet

werden, dass der Vorderleib der Ascidien in seiner ersten Anlage

genau ebenso ein einheitliches Stiick reprasentirt wie der Hinter-

leib, den wir einem Segmente gieichsetzten. Wenn wir ihn aber

trotzdem durch Verschmelzung zweier Theile entstanden auffassen,
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SO geschieht dies deshalb, well die ganze festgesetzte Ascidie und

ebenso der Salpenkorper in toto nur dem vorderen Abschuitte der

Larveu und Appendicularien zu homologisiren sind , wahrend der

hintere riickgebildet wurde. Wenn es nun richtig ist, dass alle

Bilaterien eine Stammform besitzen, welche aus Kopf- und Rumpf-

segment sich zusammeusetzt, und dass diese beiden Abschnitte

fiir die Existenz des Tliieres unbedingt nothwendig sind: dann

werden dieselben auch im Tunikatenkorper und auch in der friilie-

sten embryonalen Anlage desselben vorhandeu sein miissen. Deun

wie im beschreibenden Theile ausfiihrlich erortert worden ist, bildet

sich der vordere Abschnitt zur Tunikatenform durch eiu eiufaches

Grossenwachsthum , das mit mannigfachen Faltungen der beiden

Blatter verbundeu ist, niemals aber durch eine Art von Knospen-

entwicklung, die als Segmentiruug irgendwie gedeutet werden

konnte.

Uebrigens hat man mehr als einmal versucht, in dem Tuni-

katenkorper eine ganze Reihe von Segmenten nachzuweisen , wie

dies denn auch eine nothwendige Konsequenz der Dohrn'schen

Degenerationstheorie ist, welche bekanntlich die Mantelthiere von

gegliederten Vertebraten ableitet. Bei den Salpen und Dolioliden

sind es die mesodermalen Muskelreifen, bei den Ascidien die

Kiemenspaltenreihen des Entoderms, welche auf eine Segmentiruug

hindeuten. Schon dieser Unterschied wird, da der Salpenkorper

dem Ascidienleib gleichzusetzen ist, genugen, um die Ueberzeugung

zu erwecken, dass wir es nur mit pseudosegmentalen Bildungen

zu thun haben. Zwei vollkommen gleichwcrthige Abschnitte des

Vorderleibes im ganzen Tunikatenstamme sind der respiratorische

und der verdauende Theil des Darmtraktus; und ich wiirde kein

Bedenken tragen, dieselben mit den beiden verschmolzenen Seg-

menten in Zusammenhang zu bringen, wenn nicht der verdauende

Theil des Darmes ontogenetisch aus. jenem ersteren sekundar hervor-

wijchse. Bei der ausserordentlich einfachen Organisation der ur-

spriingiichen, Gastrula ithnlichen Stammform, auf welche Kopf- und

Rumpfsegment in ihrem ersten Auftreten zuriickzufiihren sein

werden, kann die Gliederung sich nur im Darm- und Nerven-

rohr 1) bei gleichzeitigem Auftreten einer iiusseren Einschniirung

geaussert haben. Daher wird jene urspriingliche Segmentation

^) Vielleicht diirfte das von Kowalevsky bei DidemDium styli-

ferum entdeckte Eiugeweidegauglion von diesem Gesiclitspunkte aus

zu verstehen sein.
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sich leicht verwischt haben kouueii, so dass die beideu Theile im

vordereu Korpertheile der Tuuikateii sich jetzt nicht mehr mit

Sicherheit unteischeiden lassen. Das biutere Rumpfsegment ist nur

deshalb uoch deutlicb, weil es friihzeitig eiuen besondereu Eiit-

wicklungsgang eingescblagen hat.

In Bezug auf deu Urspruug des Kopf- uud der Rumpfsegraente

mochte ich bier iioch Eiuiges hiuzufiigen. Alle Thierformen der

Metazoeu werdeii, weun die Gastrilatheurie, woran kaum zu zwei-

febi, richtig ist, von einer ungegliederten Stammform abzuleiteu

sein. Die Differenzirung in Kopf und Runipf kaun nun auf zwei

Weisen pbylogeuetiscb entstanden gedacht werden. Erstlich dadurch,

dass durdi die bestimmte Bewegungsweise uach einer Richtung bin

die beiden Abschnitte an deni urspriinglich einbeitlichen Orgauis-

mus sich zu ditierenziren begannen, so dass also der vordere, als

Kopf bezeichnete, uud der hintere, der Rumpf, als zwei hetero-

niorphe Theile eines urspriinglich einbeitlichen Segmentes anzu-

seben sind. Zweiteus lasst es sich vorstellen, dass der aus nur

eiuem Segniente bestebende Tbierkorper durch eine Art unvoU-

stilndige Knospung ' ) ein zvveites , voUkonimen homodynames er-

zeugte, welcbe spater zu den beiden dimorphen als Kopf und

Runipf bezeichneten sich umbildeten, welcbe alien Bilaterien zu-

zukoninien scheinen.

Fiir die segmentirten Thiere scheint mir diese zweite Ansicht

wahrscheinlicher zu sein, weil die Segmentation bei ibnen im We-
sentlichen in einer Wiedeibolung des ersten Rumpfsegmentes be-

stebt und sich diese besser begreifen lilsst, wenn demselben eine

selbstiindigere Individualitat zukommt. Der segmentirte Organis-

nius liisst sich dann seiner urspriingiichen Genese nach als eine

Knospenkette auffassen, dereu einzelne Glieder vollkommen homo-

dyuam sind und gleichzeitig bis auf eines bomomorpb. Ich glaube,

dass diese Auifassung fiir die Thiere von echtem segmentaleni Bau
z. B, Anneliden zutreffend sein dlirfte und mochte davou die Pseudo-

segmentation unterscbeiden, welcbe dariu bestebt, dass ein seiner

pbylogenetischen Entstehung nach einheitliches Stiick in Abschnitte

*) Ich will hier nicht erortern, dass diese Auffassuug eigeutlich

mit Haeckels urspriinglicher , in der generellen Morphologic vertre-

teuer Ansiclit iiber das segmentirte Thier besser iibereinstimmt als

rait der spiitereu in der Monographic der Kalkschwiirame, in welcher

die segmentirten Thiere als stauraxiale, gegliederte Personen die dritte

Abtheilung in der 3. Kategorie (Person) der raorphologischen Indi-

yiduen bilden.
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zerfallt. Diese Pseudosegmentation kanii sich iiuter Umstandeu

nur auf einzelne Theile erstrecken uiul audi iiiuerlialb eines wirk-

licheii Seginentcs auftreten, wic z. B. die pseudosegnientale Muskel-

anordnimg im Larvenschwanze der Ascidien uud wahrsclieiiilich

auch der Appendicularieu.

Es fallt nicht schwer, eiiizusehen, dass die Pseudosegmen-

tation durch vielfache Uebergiinge mit der Tlieiluug uud Strobila-

bildung verbunden sein wird, die sich von der ersteren dadurch

untersclieiden, dass hier die Absclinitte selbstiindige physiologische

Bedeutung erlangen uud zu neuen Individueu werdeu. So kann

man denn auch die Pseudosegmentation als unvollstandige Thei-

luug defiuiren. Sie wird ebeufalls auch mit der Knospenbiklung

unsegmentirter Thiere Aehnlichkeit haben miissen, weil eben Thei-

lung und Knospung nicht durchaus scharf von eiuander zu schei-

den sind, Der Genese nach ist die echte Segmentation , wie wir

gesehen haben, wahrscheinlich auf die Knospenbiklung einer un-

segmentirten Stammform zuriickzufuhren , bei welcher aber die

Knospe keine physiologische Selbstandigkeit erlangte, sondern im

Gegentheil sich zu eiuem Theile des Ganzen differenzirte und als

erstes Rumpfsegment von dem zum Kopf gewordenen vorderen sich

unterschied. So wird man die wahre Segmentation als eine un-

vollstandige Knospung definiren konnen, bei welcher die beideu

Stucke heteromorph werden. Man pfiegt aber nur die Thiere seg-

mentirt zu nennen, bei welcheu ausser Kopf und Rumpf noch eine

Anzahl homomorpher Abschnitte vorhanden sind, bei welchen also

das erste Piumpfsegment noch eine Anzahl ueuer knospt. Von
dieser Knospung eines einzigen Segmentes, welche der wahren

Segmentation den Ursprung gab, ist aber wohl die echte Knos-

pung von solchen Thieren zu unterscheiden , die sich, wie z, B.

der Ascidien- und Salpenkorper, aus zwei Segmenten , dem Kopf

und Rumpf, zusammensetzen. Diese beiden Segmente sind aber

schon sehr friihzeitig bei einer alteu Stammform zur Bildung

des vorderen Leibesabschnittes der Larven ilhnlichen Form ver-

schmolzen.
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IV. Die Stellung der Tunikaten im System.

I.

Niemand von den iilteren Beobachtern der Tunikaten zwei-

felte an der Richtigkeit der Cuvier'schen Auffassung iiber die

Bezieliungen der Tunikaten zu den Mollusken, und Gegenbaur
stellte sie noch 1859 in der ersteu Auflage seiner vergl. Anatomic

(Nr. 11) zu denselben. Es beruhte, wie ja zur Geniige bekannt,

die Zuriickfiihrung der Tunikaten auf den Molluskentypus auf einer

falschen Orientirung des Tunikatenkorpers , an welchem Bauch

und Riickenseite, Vorn und Hinteu verwechselt wurden.

Hancock (Nr. 18) hatte 1850 bereits auf die Aehnlichkeit

der Tunikaten mit den Siisswasserbryozoen hingewiesen, und noch

in demselben Jahre vereinigte Milne-Edwards diese beideu Klas-

sen unter dem Namen „Molluscoidea", den Glaus in der zweiten

Auflage seines Lehrbuches festhielt, wahrend Gegenbaur die Tu-

nikaten sammt den Bryozoen zu den Wiirmern stellte, eine Auf-

fassung, welcber Haeckel in seiueu um die Mitte der siebziger

Jahre erschienenen Schriften beipflichtete. Huxley fugte 1853 den

Molluskoiden als dritte Gruppe die Brachiopoden hinzu, gestiitzt auf

Aehnlichkeiten, welche Owen (Nr. 46) schon 1835 zwischen diesen

und Tunikaten erkannt zu haben geglaubt hatte. Alle diese Be-

trachtungen geheu von der Annahme einer voUstandigen Homo-

logie der Kiemenhohle und der Lippenzapfen der Tunikaten mit

dem Schalenraum und den Armen der Brachiopoden und der Ten-

takelscheide und den Tentakeln der Bryozoen aus.

Die Kenntniss der Entwicklungsgeschichte der Ascidien , die

wirden bedeutsamen Untersuchungen KowALEvsKY'sundKuPFFER's

verdanken, hat in der Auffassung der Verwandtschaftsbeziehungen

der Tunikaten mit einem Schlage einen gewaltigen Umschwung

eintreten lassen, so dass selbst die vorsichtigsten Forscher sich

genothigt sahen, dieselben sowohl von Wiirmern, als auch von

Mollusken zu trennen und wenigstens zu einem neuen Typus zu

erheben (Gegenbaur Nr. 12).

Auch K. E. Baer (Nr. 1 , 1873) verraochte in seiner Gegen-

schrift die bedeutungsvollen entwicklungsgeschichtlichen Thatsachen

nicht zu entkraften, und er stellt sich ausschliesslich auf den ver-

gleichend-anatomischen und physiologischen Standpunkt, um die

von Cuvier verfochteneu Beziehungen zwischen Tunikaten und

Mollusken neu zu begrtiuden. Baer's Versuch muss aber bei der
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irrigea Voraiissetzung einer Homologie zwischen den Siphonen der

Mollusken uud der Egestions- iind Ingestionsoffnung der Ascidieu,

bei eiuer willkiirlichen Definition von Riicken- uud Bauchseite als

verfehlt betrachtet werdeu uud wurde deuu auch in der That von

vielen Seiten, unter anderen auch von Salensky, zuriickgewiesen.

Der Reichert'schen Schule blieb es vorbehalten , die Rich-

tigkeit der Beobachtuugen Kowalevsky's uud Kupffer's anzu-

zweifeln und die Verwandtschaftsbeziehungeu zwischen Tunikaten

uud Vertebraten vom entwicklungsgeschichtlichen Standpunkte als

unbegruudet zuruckzuweisen. Bereits von anderer Seite ist man

der zum Theil recht auspruchsvollen Polemik entgegeugetreten,

uud es ware iiberflussig, weun ich hier auf Donitz' (Nr. 6) Mit-

theilungeu weiter eingehen wollte. Nicht unerwahut darf bleibeu,

dass friiher bereits Giard sich gegen die Vertebratenverwandt-

schaft der Tunikaten erklart hatte.

Dass durch die Untersuchuugen Kowalevsky's zwischen dem

Entwicklungsmodus der Ascidien und des Amphioxus unzweifelhaft

bedeutende Aehnlichkeiteu aufgedeckt worden waren, konnte Nie-

maud bezweifelu. Nur wurdeu den ahulichen Vorgangen eiue sehr

verschiedene Bedeutuug beigelegt. Reichert betrachtet die Chorda

und das Nervenrohr im Ascidienlarvenschwanz nur als analog den

eutsprechenden Gebilden der Vertebraten, und er fasst das Ergeb-

niss seiner Untersuchung mit folgenden Worten zusammen: „Und

denuoch hat man es nur mit einer physiologischen Analogic zu

thun! Legt man den Massstab der Homologie an, so treten die

morphologischeu Unterschiede der in gewissen Leistungen iiberein-

stimmeuden Gebilde sofort hervor, und die vergleichende Anatomie

hat am Schwanze der Ascidienlarven vielmehr ein kostbares Bei-

spiel, urn dem Anfauger den Uuterschied zwischen analog und

homolog verwaudten Formeu zu demonstriren. — Dem Schwanze

der Ascidienlarven homologe Organe scheinen nur in den Ruder-

schwanzen anderer Tunikaten, bei den Larven der Doliolideu und

bleibend bei Appendicularien vorhanden zu sein."

Weitaus die grosste Mehrzahl der Zoologen aber fasste die

Organe im Larvenschwanze als homolog denjenigen der Vertebraten

auf und erkauute somit in den Tunikaten nahe Verwaudte dor

Wirbelthiere. Ja, man giaubte in den Ascidien eudlich die lang-

vermissten Bindeglieder gefunden zu haben, durch welche die

Avertebraten phylogenetisch zu Wirbelthieren aufgestiegen seien.

Mit Recht wendete aber dagegen K. E. Baer ein, dass gerade

die entwicklungsgeschichtlichen Thatsachen diese Auffassuug nicht



590 Dr. Oswald Seeliger,

bekraftigen , indem er sagt: „Die Hypothese ist doch biegsam.

Nach dem gewohnlichen Raisoimement ist das, was sich sehr friih

in der Entwicklung zeigt, das Erbtheil von den friihesten Ahuen.

Darnach mussten die Ascidien von den Wirbelthieren abstammen

und nicht umgekehrt." (Nr. 1, p. 7.)

Dies scheint fiir Dohrn der Ausgangspunkt in seiner bekann-

ten Abhandlung: „Die Abstammung der Vertebraten und das

Prinzip des Fuuktionswechsels" gewesen zu sein , in welcher die

Tunikaten und der Amphioxus als degenerirte Wirbelthiere be-

trachtet werden. Nothwendigerweise musste man sich dann nach

audereu Vorfahren fiir die Wirbelthiere umsehen und fand solche

in den Anneliden. Kowalevsky hatte bereits in seinen ausge-

dehnten embryologischen Untersuchungen auf die Aehnlichkeiten

zwischen diesen beideu Thiertypen hingewieseu , und Semper ge-

biihrt in erster Linie das Verdienst, ein umfassendes Beweismate-

rial fiir diese Verwaudtschaftsbeziehung vorgebracht zu haben.

Auf der andern Seite anerkennt Semper nicht die Uebereiustim-

mung zwischen Amphioxus , Tunikatenlarven und Vertebraten und

leugnet jede nahere Verwaudtschaft der letzteren mit den Tuni-

katen, die er in die Nahe der Molluskeu zuriickversetzt.

Die Briider Hertwig haben neuerdings in ihrer Coelomtheorie

die Tunikaten als sechste Gruppe der Coelhelminthen zu den Ente-

rocoeliern gestellt, Obwohl sie sich dariiber nicht aussprechen,

scheint doch schon aus ihrer Tabelle (p. 134) hervorzugehen, dass

sie die verwandtschaftlichen Beziehungen der Ascidien zu den

Vertebraten nicht fiir so ganz nahe halten und sich Dohrn's Auf-

fassung nicht unbedingt anschliessen.

Es wird sich nun zunachst empfehlen, die Aehnlichkeit der

Entwicklung von Amphioxus und Ascidien zu priifen und zu unter-

suchen, inwieweit diesclbe die Aunahme einer inneren Verwandt-

schaft der Tunikaten und acephalen Vertebraten berechtigt. Denu

auf die Aehnlichkeit der Embryonalentwicklung griindet sich die

von Dohrn vertretene Degenerationshypothese. Dass der Am-
phioxus zu den Wirbelthieren zu stellen sei, scheint mir durch

die neuesten entwicklungsgeschichtlicheu Ergebnisse endgiiltig er-

ledigt zu sein. Aber es gehort diese Frage ebensowenig in den

Bereich dieser Untersuchung wie die nach dem Zusammenhange

der Vertebraten mit gegliederten Wiirmeru , und es soil hier nur

der Versuch unternommen werden, fiir die Tunikaten, deren alteste

Stammform wir im vorigen Kapitel als dreigliedrige , aus Kopf

und zwei Rumpfsegmenten zusammengesetzte kennen gelernt haben,
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zu irgend einem andern Thiertypus eine Verwandtschaftsbeziehung

zu findeiL Wie wir gesehen haben, war diese Stammform ausser-

ordentlicli einfach organisirt uiid iiber die Gastraaform noch nicht

viel hinausgekorainen. Das, was die einzelnen Segmente jener von

dera Bautypus dieser unterschied, war vielleicht nur die Diffe-

renzirung eines Nervenrohres in der dorsalen Medianlinie. Mog-

licherweise besass diese Stammform wie Hatschek's Trochospliara

ein Exkretionsorgan und einzelne Mesenchymzellen , die aber dann

verschwunden sein wiirden.

Wenn es nach den vorhergegangenen Auseinandersetzungen

schon ganz sicher ware, dass die Tunikaten wirklidi direkt aus

einer solchen Stammform abzuleiten sind, so ware es eigentlich

dadurch schon bewiesen , dass sie unmoglich von Amphioxus und

den niedersten Wirbelthieren durch Riickbildung entstanden sein

konnen. Es soil aber hier noch die Grundlage dieser Degenera-

tionshypothese selbst gepriift werden, damit es sich erweise, dass

die entwicklungsgeschichtlichen Thatsachen nicht so klar und
deutlich fiir eine Vertebratenabstammung sprechen, wie man von

gewissser Seite gern anzunehmen geneigt ist.

II.

Durch die ausgezeichnete Untersuchung Hatschek's iiber die

Entwicklung des Amphioxus (No. 19), welche Kowalevsky's Mit-

theilungen (No. 32 u. 33) erganzt und an wesentlicheu Punkten

bereichert, ist eine sichere Basis geschaffen worden, die eine ein-

gehende Vergleichung des Entwicklungsganges der Ascidien und
der niedersten Wirbelthiere ermoglicht und uns bestimmtere An-
sichten iiber die Verwandtschaft dieser beiden Thiergruppen ge-

winnen lasst.

In beiden Fallen ist die Furchung eine totale, keineswegs

aber so regulare, wie man dies friiher allgemein annahm. Bei

Clavelina zerlegt schon die zweite Furche den Embryo in un-

gleiche Theilstiicke, bei Amphioxus tritt die Grossenverschieden-

heit der Zellen erst spater auf. Wahrend aber bei Amphioxus
die grossen Zellen, in der Achtzahl regelmassig den vegetativen

Pol umlagernd, der spateren Ruckenseite angehoren und zum
Entoderm werden, bedingen die beiden grossen Zellen bei Clave-

lina auf dem achtzelligen Stadium die bilaterale Symmetric und
bilden einen Theil des Ektoblastes. Dies beweist zur Geniige,

dass die ungleichmassigen Furchungserscheinungen in beiden Fallen

ganz verschiedenen Ursprunges sind.
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Im Allgemeinen sind die ersten Entwicklungsvorgange bei

den Ascidieu bedeuteud abgekiirzter als bei Amphioxus, der in

dieser Beziehung noch viel niehr auf die primaren, durch die

Theorie geforderten Verhaltnisse hinweist. So sehen wir denn bei

Amphioxus als das Resultat der Furchung eine aus zahlreichen,

freilicli nicht durchaus gleichartigeu Zellen zusammengesetzte Bla-

stula, die durch einen Invaginationsprozess zur Gastrula wird.

Erst an dieser konute Hatschek den bilateral symmetrischen Bau

nachweisen. — Bei unserer Ascidie liegen vom Beginne der Fur-

chung an die Zellen ziemlich dicht aneinandergepresst , so dass

man von einer Furchungshohle kaum redeu kann, und demgemass

auch eine deutliche Blastula nicht zur Ausbildung gelangt. Die

Bilateralitat der Larve konnte schon vom achtzelligen Furchungs-

stadium an verfolgt werden, und die sechzehn Zellen liegen in

zwei Schichteu zu je acht gruppirt, die beiden primaren Keim-

blatter darstellend, iibereinander.

In beiden Fallen erfolgt der Verschluss des Gastrulamundes,

der urspriinglich den ganzen Riicken einnimmt , von vorn nach

hinteu zu; die Bildung des Nervenrohres beginnt hinten und

schreitet nach vorn vor; die dorsalen, unter dem Nervenrohr liegeu-

den Eutodermzellen losen sich aus dem Verbande der den Darm-

traktus bildendeu Elemente und eutwickeln sich zu dem als Chorda

bezeichneten Stiitzorgane. Zu beiden Seiten desselben entwickelt

sich eine einzellige Schicht von Muskeln.

Damit ist die Aufzahluug der Uebereinstimmungen erschopft,

und es wird nun zu priifen sein , in wie weit dieselben zur An-

nahme einer inneren Verwandtschaft von Tuuikaten und Verte-

braten berechtigen.

Ich will nun gleich im Voraus bemerken, dass die Ueberein-

stimmung sich nur auf sehr fruhe Entwicklungsstadien bezieht,

wenn die junge Amphioxuslarve noch nicht den typischen Verte-

bratenbau, der Ascidienembryo noch nicht den Typus eines Tuni-

katen zeigt. Das letzte, in alien wesentlichen Punkten iiberein-

stimmende Stadium diirfte in Fig. 27 oder hochstens Fig. 28 wieder-

gegeben sein. Von da ab geht der Entwicklungsmodus in beiden

Gruppen nach zwei differenten Richtuugeu auseinander.

Die Chorda entsteht bei Amphioxus aus einer dorsalen Darm-

ausstiilpung, deren Wande fest aneinander gepresst sind. Durch

Verschiebung der Zellen erscheiut die Chorda auf dem Querschnitt

spater aus vier sich durch die ganze Breite des Organes er-

streckenden Zellen , endlich nur aus drei zusammengesetzt. Bei
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Clavelina tritt die Anlage der Chorda viel friiher, uoch vor Vol-

lendung des Gastrulastadiums auf. Sie setzt sich aus den beiden

dorsalen Entoderirizellstreifen zusaninicn, die mit deiii Scliwuude des

Blastoporus aneinander geriickt siiid. Der Querscliuitt zeigt also

zwei bilateral gelegene, nur die lialbe Breite aber die ganze Hohe

des Organes eiimehmende Zellen, die sich weiterhin verschieben,

so dass sich die Chorda als eine Zellrcihe darstellt. Niemals

erreicht die Ascidieuchorda deu komplizirten Bau wie die des

Amphioxus.

Beim Amphioxus tritt die das Vertebrat charakterisirende

horizontale Gliederung in einzelue Korpersegraente auf, wahrend

der Ascidienleib, wie bereits erwahnt, in einen vorderen Abschnitt

und in einen Schwanztheil sich gliedert. Ini ersteren Falle beruht

die Segmentirung auf gewissen Faltungeu der paarigen Mesoblast-

ausstiilpungen des Entoderms, wahrend bei den Ascidien das Meso-

derm zwar auch entodermalen Ursprungs ist, sich aber als zwei

durchaus ungegiiederte , einschichtige Zellstrange darstellt. Auf

den verschiedenen phylogenetischen Ursprung beider Bildungen

habe ich friiher bereits hingewiesen. — Bei Amphioxus schliessen

die Mesodermwandungeu eine sekundare, enterocoelc Leibeshohle

ein, durch welche die primiire verdrangt wird; bei den Ascidien

bleibt diese letztere stets bestehen, well das dem Entoblast ent-

stammende Mesoderm in seiner Anlage und auch weiterhin nur

eine Zellschicht reprasentirt. Wahrend bei den Anneliden durch

Theilung der beiden grossen Mesodermmutterzellen ebenfalls zwei

Zellstreifen entstehen, welche aber weiterhin zu epithelialen Zell-

sacken sich umbilden und die primare Leibeshohle, in welcher sie

ursprunglich gelegen waren, verdrangen, bleiben bei den Ascidien

die seitlicheu Mesodermstreifen einfach, und die im vorderen Ab-

schnitte eintretende Zellvermehrung fiihrt nur zur Bildung von

freien Mesodermzellen.

Die der Chorda unmittelbar anliegenden Zellen des Meso-

derms liefern bei Amphioxus und Ascidien die Muskulatur, aber

die histologische Differenzirung ist ausserst verschieden. Bei

Amphioxus scheidet jede Muskelzelle an der der Chorda zuge-

kehrten Seite nur eine machtige quergestreifte Fibrille aus, die

sich so innig an die der vorhergehenden und nachfolgenden Mus-

kelzelle anfugt, dass eine segmentale Unterbrechung nicht nach-

zuweisen ist und man eigentlich sagen kaun
,
„dass eine Zellreihe

eine gemeinschaftliche Fibrille ausscheide, die sich durch die Lange

des Korpers kontinuirlich verfolgen lasst" (Hatschek 1. c. p. 65)»
Bd. XVIII. N. K. XL oo
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Den ganz diiierenten Bau der Schwanzmuskelzellen habe ich oben

ausfiihrlicher beschreiben miissen: eiiie jede Zelle scheidet sowolil

an der ausseren als innereu Seite zahlreiclie Fibrillen ab, von

denen die obereu und unteren zu einander in einem spitzen Win-

kel verlaufen.

Diese eben angefuhrten Differenzpuukte in der Entwicklungs-

weise bei Amphioxus und Ascidien scheinen mir sehr wesentlich

zu sein und diirfeu bei der Beurtheilung der Verwandtschaftsbe-

ziehungen nicht uuberucksichtigt gelassen werden.

Homolog ist in beiden Fallen offenbar das Nervensystem, das

in der That auch eine sehr bedeutende Aehnlichkeit der Entwick-

lungsweise zeigt. Hatschek hat ausser dem Auge ein wenig

hinter demselben, im fiinften Metamer einen zweiten Pigmentfleck

im Nervenrohr des embryonalen Amphioxus entdeckt, und es

ist vielleicht moglich, dass diese beiden Gebilde dem Auge und

Otolith des Ascidienembryo homolog sind. Von den gleich be-

nanuten Sinnesorganen der Vertebraten sind aber diese durchaus

verschieden.

Die Mesodermstreifen und die Chorda der Ascidien aber diirf-

ten mit dem Mesoblast und der Chorda des Amphioxus keinen

gemeinsamen Ursprung haben und denmach auch nicht homolog

sein. Es ist denn auch ebenso leicht zu begreifen, wie diese Ge-

bilde bei den Ascidien phylogenetisch in ahnlicher Weise entstan-

den sein kounteu wie sie gegenwartig ontogenetisch sich bilden,

als dieselben durch Rtickbildung aus den gleich benaunten, aber

sehr verschieden gebauten Organen der Fische und des Amphioxus

hervorgehen zu lassen. Im Gegentheile muss man sich, wenn man
Doiikn's Ansicht fiir die richtige halt, uber den ganz auftallenden

Mangel jeglichen Biudegliedes zwischen Amphioxus und Appendi-

cularien wundern und wird vergeblich versuchen , diese Degenera-

tionsreihe irgendwie in der Outogenie wiederzufiuden , welche ge-

rade einen ganz andern Entwickluugsgang andeutet. Zudeni glaube

ich, dass eine derartige Degeneration einen schwer vorstellbaren

physiologischen Prozess darstellt. Es soil ncmlich der Darmtrak-

tus in einer grossen Auzahl von Rumpfsegmenten bis auf einen

Zellstrang schwinden, dagegeu die Chorda, das Nerven- und Mus-

kelsystem , Organe also , die gerade nur vom Darm aus ernilhrt

werden konnen, persistiren. Diese so bedeutend riickgebildeten

Segraente sollen den Larvenschwanz bilden, der physiologisch nichts

weiter mehr als ein Lokomotionswerkzeug reprasentirt.

So kehren wir denn zu unserer dreigliedrigen Stammform
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zurtick, bei welclier noch uicht Kopf uiiil erstes Runipfsegnieut zu

dem einheitliclien Abschuitte verschmolzen wareu, aus welchem

sich der eigentliche Tuiiikateulcib ausbildet. Wenn die vorhiu

erorterte Auffassung vou der P^ntstehuug der Segmente durch eine

Art iinvollstandige Knospenbildung richtig ist, so wird aucli Am-
phioxus schliesslich auf eine dreigliedrige Stammforra zuriickzu-

luhreu sein. In den beiden Runipfsegmenten derselben wird aber

bereits der Mesoblast zur Anlage gekoranieu sein, denn soust ware

sein vollstaudig gleichmassiges Auftreten in den folgenden durch

Knospung aus den vorhergelieuden entstandenen Segnienten schwer

verstandlich , zumal da gegenwartig die Segmentirung sich nur in

dem Mesoblast aussert. Wir werden also, um auf die gemeinsame

Stanimform des Amphioxus und der Tunikaten zu stosseu, noch

weiter zuriickgehen mussen und zu eiuer zweigliedrigen Urform

gelangen, deren einzelne Segmente ganz ahnlich gebaut waren

und ausser den beiden primareu Keimblattern vielleicht nur in

der dorsaleu Medianlinie eine nervose Diflferenzirung des Ekto-

blastes und moglicherweise einzelne Mesenchymmuskel besessen

haben werden.

Dass die Tunikaten eine solche Stammform besessen haben,

habe ich bereits wahrscheinlich zu machen versucht, aber auch

Amphioxus diirfte in seiner uralten, zweigliedrigen phylogenetischen

Form so gebaut gewesen sein. Es scheint nemlich, dass der Meso-

blast erst nach der Differenzirung in Kopf und Rumpfsegment in

diesem letzteren allein aufgetreten sei, und auch Hatschek (Nr. 19

p. 56) gibt an, dass anfanglich im Kopfe kein Mesoderm sich

bildet, sondern dass der Mesoblast des ersten Rumpfsegmentes

jederseits einen langen Fortsatz in denselben hineinwachsen lasse.

So ist also die zweigliedrige , aus Kopf und Rumpf zusammenge-

setzte Urform die letzte Stammform der Tunikaten und des Am-
phioxus, auf welche die entwicklungsgeschichtlichen Thatsachen

zu schliessen erlauben. Von dieser aus hat der Tunikatenstamm

einen eigenen Weg genommen, indem das Auftreten des dritten

Segmentes sehr bald mit einer Verschmelzung der beiden vorderen

verbunden war.

Demnach ware also der Vorderleib der Tunikaten auf zwei

Segmente zuriickzufiihren, aus welchen von der gemeinsamen Stamm-
form aus nach einer andern Richtung der phylogenetischen Ent-

Avicklung der Kopf — wofern dieser in der That nur Einem Seg-

mente entspricht — und das erste Ursegment des Amphioxus

entstanden sind. Der Larvenschwanz ist dem zweiten Ursegmente
38*
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desselben zu vergleichen unci die weiteren Leibesabschnitte des

Auiphioxus findeu im Tunikatenstamme keiu Horaologon.

Vertebraten und Tunikaten sind als zwei gesonderte Stamrae

einer gemeinsamen Wurzelform entsprosst. Ob der Amphioxus

wirklich, wie Dohrn rneint, ein degenerirter Fisch ist, der mit

deu echten Fischen durch Cyclostomen ahuliche Zwischenformen

zu verbinden sei, oder ob er als Auslaufer einer phylogenetischen

Eutwicklungsreihe anzuselien ist, die friihzeitig von den aus der

oben erwahuten Stammform zu Vertebraten fiihrenden Fornien

sich abzweigte, lasse icli daliingestellt, weungleich ich mich gerne

fi\r diese letztere Ansicht entscheiden mochte. Unnioglich aber

kann ich im Amphioxus das Bindeglied sehen , das von den Verte-

braten zu den Tunikaten gefiihrt hat.

Jene zweigliedrige Stammform scheint aber auch die Aus-

gangsform fiir die gegliederten Wiirmer gewesen zu sein, und es

ist sehr gut denkbar, dass die Vorfahrenreihe dieser und der

Vertebraten noch eine ganze Strecke gemeinsam weiterlief. Das

Nervenrohr der Tunikatenlarven wiirde dann in dem Bauchstraug

der Wiirmer sein Homologon finden. Es stimmen damit sehr gut

die Beobachtungen Hatschek's und Kowalevsky's (Nr. 34), welche

darthuu, dass das Bauchmark sich zwischen Mund- und Afteroff-

nung der Larve in der Region bildet, in welcher der weite Ga-

strulamund von hinten nach vorn zu zur Bildung einer oralen

Gastrula sich geschlossen hat. Wie durch Kowalevsky entdeckt

wurde, bildet sich in der entsprechenden Region bei den Ascidien

das Nervenrohr; der weite Gastrulamund schliesst sich aber von

vorn nach hinten zu, so dass der letzte Rest desselben an den

hinteren Korperpol zu liegen kommt. Diese Gastrula ist aber mit

der urspriinglichen , alien Metazoen als Stammform gemeinsamen

nicht mehr vollstandig homolog, denn sie vereinigt bereits das

Material von drei Segmenten, welche durch zweimalige Knospung

aus jener urspriinglichen entstauden waren. So sind die weit-

gehenden Veriinderungen , welche den hinteren Abschnitt der Tu-

nikatengastrula betrafen, moglich geworden.


