
Die phylogenetische Entstehung des Kopfes

der Wirbeltiere.

Von

Dr. Heiiirich Ernst Ziegler, Professor in Jena.

Vortrag, gehalten gemaO den Bestimmungen der Paul von Ritter-

schen Stiftung fur phylogenetische Zoologie am 8. Juli 1907.

Hierzn Tafel XXIII and 11 Figuren im Text.

Das Kopfproblem hat im Laufe der Zeit seine Gestalt mehr-

fach geandert^). Vor etwa 100 Jahren entstand die Lehre, dafi

der Schadel aus einigen Wirbeln zusammengesetzt sei. Diese von

Goethe und Oken begriindete Theorie herrschte mit geringen

Abanderungen bis iiber die Mitte des 19. Jahrhunderts. Dann

folgte eine Periode, in welcher man die Wirbeltheorie des Schadels

ganzlich verwarf; dabei stiitzte man sich auf entwickelungsgeschicht-

liche und vergleichend-anatomische Tatsachen, namlich einerseits

auf das Auftreten eines ungegliederten Knorpelschadels in der

Ontogenie aller Cranioten, andererseits auf die Einheitlichkeit des

Knorpelschadels bei den niederen Fischen^). Eine neue Periode

begann mit den Arbeiten von Gegenbaur, sowohl insofern als er

die Schadelfrage als ein stammesgeschichtliches (phylogenetisclies)

Problem auffaCte, als auch dadurch, daB er in Bezug auf den

Knorpelschiidel eine neue Theorie einfiihrte, indem er den hinteren

Teil desselben als ein Produkt der Verschmelzung von Wirbeln be-

trachtete, den vorderen Teil aber als ein einheitliches Gebilde ansah.

Durch die embryologischen Studien der neueren Zeit, ins-

besondere durch die Arbeiten von van Wijhe, Froriep, Dohrn

1) Hinsichtlich der Geschichte des Kopfproblems verweise ich

auf das Referat von C. Rabl (Verhandl. d. Anat. Ges., 1892) und auf

die Darstellung von Gaupp (E. Gaupp, Die Metamerie des Schadels.

Ergebnisse d, Anatomie und Entwickelungsg., Bd. VII, 1897. E.

Gaupp, Die Entwickelung des Kopfskelettes ; in 0. Hebtwig, Hand-
buch der vergl. u. exp. Entwickelungslehre der Wirbeltiere, 1905).

2) Der wichtigste Vertreter dieser Auffassung war Huxley.
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und Braus hat das Kopfproblem wieder eine neue Gestalt er-

halten. Die grundlegende Frage lautet jetzt: Wie viele Ur-
segmente (Somite) sind in die Bildung des Kopfes
eingegangen? Diese Frage ist in der Tat die wichtigste, denn

Fig. 1. Vorderende von Amphioxus, von links gesehen (Zeichnung von
Hatschek, Verh. d. Anat. Ges., 1892). Die Figur zeigt die Myomeren (deren

Grenzen punktiert sind) und die segmentalen Nerven. Die zur Haut gehenden
Nerven sind schwarz, die tief liegenden Nerven weilB gezeichnet.

/ vorderer (rostraler) Fortsatz des sog. 1. Somits (Mandibularsomit),

II sog. 1. Somit (Mandibularsomit), III, IV u. s. w. folgende Somite.

a vorderstes Hirnnervenpaar, hd, bv und c zweites Hirnnervenpaar, cu zur
Haut gehende Nervenaste, Ch Spitze der Chorda, F Flimmergrube (an der
Stelle des vorderen Neuroiiorus), JVR sog. Nervus recurrens (zu dem Kiemen-
plexus gehorig), NS Nerv zu dem oralen Sinnesorgan S (welches zu dem
Kaderorgan gehort), r und I rechter und linker Eand des vorderen Mund-
winkels, T Mimdcirren, Vel Velum.
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die Ursegmente sind phylogenetisch alter als der Schadel und in

gewissem Siniie auch alter als das Gehirn. Dies kann einfach

durch den Hinweis auf Amphioxus bewiesen werden, bei welchem

die Reihe der Ursegmente bis zum vorderen Korperende geht

(Textfig, 1), und weder ein Schadel vorhanden noch ein Gehirn

ditferenziert ist.

Geht man von Amphioxus zu den Cranioten tiber, so handelt

es sich zunachst darum, bei letzteren die Ursegmente im Kopf

zu erkennen und ihre Beziehungen zu den Nerven und zu den

Kiemenspalteu festzustellen.

Bekanntlich gibt es iiber dieses Problem eine umfangreiche

Literatur, in welcher die Arbeiten tiber die Segmentierung
des Kopfes der Selachier die wichtigsten sind. Auch ich

gehe von den Selachiern aus und kann vielfach Angaben friiherer

Autoren bestatigen. Ich gelange aber zu einer neuen Auffassung

und zu einem Gesamtbilde der Segmentierung des Kopfes, wie es

bisher in der Literatur nicht vorhanden ist.

In den letzten Jahren haben sich zwei meiner Schiller, die

Herren Dr. Werner Klinkhardt (1905) und Dr. Ernst Guthke
(1906), mit der Entwickelung der Ganglien des Kopfes der Selachier

beschaftigt, wobei sich zeigte, daC die Ganglien anfangs eine deut-

hche Beziehung zu den Kiemenbogen haben, welche aber durch

sekundare Verschiebungen bald verwischt wird^). Bei diesen

Studien sah ich, daC die mesodermalen Hohlen des Mandibular-

bogens und der folgenden Kiemenbogen in ganz ahnlicher Weise mit

dem Pericardium in Verbindung stehen, wie die Rumpfsegmente mit

der Peritonealhohle zusammenhangen (was freilich, wie ich spater

bemerkte, schon Balfour bekannt war), Diese Beobachtung schien

mir von groCer theoretischer Wichtigkeit zu sein und veranlaCte

mich zu einer Untersuchung der Ursegmente des Kopfes; eine

solche lag mir um so naher, als ich mich schon fruber (1888) mit

der Ausbildung der Ursegmente des Rumpfes beschaftigt habe^).

1) Wekkee Klinkhardt, Beitrage zur Entwickelungsgeschichte
der Kopfganglien und Sinneslinien der Selachier. Jen. Zeitschr.,

Bd. XXXIX, 1905.

Ebnst Guthke, Embryologische Studien tiber die Ganglien
und Nerven des Kopfes von Torpedo ocellata. Jen, Zeitschr.,

Bd, XLII, 1906.

2) H. E. ZiEQLER, Der Ursprung der mesenchymatischen Ge-
webe bei den Selachiern. Arch. f. mikr. Anat., Bd. XXXII, 1888.

Diese Arbeit war ihrem Plane nach gegen die Parablasttheorieen
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Es ergaben sich die deutlichsten Beziehungen zwischeu den

segmentalen Anlagen der Ganglien, den Somiten des Kopfes und

den Kieraenspalten, so daB ich die primitive Segmentierung des

Craniotenkopfes erkennen konnte. Indem ich dann Amphioxus

zum Vergleich beizog, gelangte ich zu einer allgemeineren Theorie

fiber die stammesgeschichtliche Entstehung des Wirbeltierkopfes.

Die Segmentierung des Kopfes bei Selachieremlbryonen in

den Stadien H—K.

Es gibt in der Entwickelung der Selachier ein Stadium, welches

fiir das Kopfproblem ganz besonders wichtig ist. Dieses Stadium

tritt dann ein, wenn die Kopfganglien und die Spinalganglien sich

aus der GangUenleiste herausdifferenziert haben, und wenn die

Ursegmente so weit ausgebildet sind, daC man die Muskelbildung

in den Myotomen erkennen kann. Zu dieser Zeit zeigt der Em-
bryo eine relativ regelmaCige Segmentierung, welche in spateren

Stadien durch sekundare Verschiebungen im Kopfgebiet wieder

verwischt wird.

Dieses Stadium ist bei Torpedo zu der Zeit vorhanden, wenn

3—4 Kiemenspalten durchgebrochen sind. Meine Untersuchungen

beziehen sich auf ein solches Stadium, wie es in Textfig. 2

dargestellt ist. Der Embryo besitzt etwa 44 Ursegmente, ist

6,5 mm lang und gehort nach der Bezeichnung von Balfour dem
Stadium J—K an. Die Ganglien dieses Stadiums sind nach einer

Querschnittserie von meinem Schiller Herrn Dr. Guthke durch

graphische Rekonstruktion dargestellt worden (Textfig. 4). Ich

benutzte dieselbe Querschnittserie und eine Serie frontaler Laugs-

schnitte. Nach letzterer Serie hat mein Schiller Herr P. Brohmer

durch graphische Rekonstruktion die mesodermalen Gebilde des

Kopfes rekonstruiert, und ich habe dann sein Bild nach dem Studium

der Schnittserien noch genauer ausgearbeitet (Taf. XXIII, Fig. 1).

Betrachten wir in diesem Stadium ein Ursegment (Somit) des

Rumpfes, so sehen wir, dafi aus der Peritonealhohle nach oben

(dorsalwarts) die Ursegmenthohle aufsteigt. Der obere Teil des

Ursegments stellt bekanntlich das Myotom dar, in dessen Muskel-

blatt zu dieser Zeit schon deutliche Muskelfasern differenziert

gerichtet. Ich zeigte, dafi das Mesenchym bei den Selachieru nicht

auCerhalb des Embryo entsteht, sondern von den Ursegmenten und
von den Seitenplattea aus gebildet wird.

I
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sind. Der untere Teil des Ursegments wurde von Rabl „Ur-

wirbelkommunikation" genannt, wahrend RUckert daran das

„Skleronephrotom" uud das „Gonotom" unterscheidet und van

WijHE diese Telle als „Mesomer" und „Hypomer" bezeichnet.

Aus dem Skleronephrotom (Mesomer) wuchert medianwiirts und

aufwarts elne relchllche Menge von Mesenchym hervor, welche

das Sklerotom darstellt. Das Mesenchym, welches an einem Seg-

ment entstanden ist, flieBt mit dem Mesenchym des vorhergehenden

und des nachfolgenden Segments zusammen ^).

Fig. 2. Kopf eines Embryo von Torpedo ocellata im Stadium J—K.
Nach einem in Kanadabalsam eingebetteten Kopfe gezeichnet. Das Bild dient

zur Bezeichnung des Stadiums, welchem die Rekonstruktion Fig. 1 auf Taf.

XXIII angehort.

c Herz, m Maudibularbogen, hy Hyoidbogen, -pc Pericardium, o Ohr-
blaschen, sip Spritzloch, urs Ursegmente.

Nahern wir uns von hinten her dem Kopfe und gelangen in

das Gebiet, welches zwischen der Vorniere und der Kiemengegend

liegt, so bilden das Mesomer und das Hypomer (welche in diesem

Gebiet nicht geschieden werden konnen) sehr reichliches Mes-

enchym; das ganze innere Blatt des Ursegments wird im Bereich

1) Vergl. in meiner friiheren Publikation (1888) p. 383—390.
„Das Bildungsgewebe (Mesenchym), welches von den einzelnen

Ursegmenten aus entstanden ist, fliefit zu einer kontinuierlichen

Masse zusammen, und es scheint jede Spur der urspriinglichen seg-

mentierten Anlage verloren zu gehen" (p. 388).
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des Mesomers und Hypomers in Mesenchym aufgelost, und nur

an dem auCeren Blatt bleibt der Zusammenhang zwischen dem
Myotom und den Seitenplatten noch einige Zeit erhalten, Etwas

spater wird der epitheliale Zusammenhang durch Mesenchym-

bildung vollig unterbrochen, so daB das Myotom mit den Seiten-

platten keine Verbindung mehr hat.

Kommen wir (von hinten nach vorn gehend) in die Gegend

der Kiemenspalten, so sehen wir, dafi die Ursegmente im Bereiche

des Mesomers ganz in Mesenchym aufgelost sind. Ein solches

Ursegment zeigt sich am deutlichsten auf der Hohe des Myotoms,

und meistens ist es auch recht deutlich an seinem untersten Ende

zu erkennen, wo es aus der Pericardialhohle entspringt (Textfig. 3),

Der Ursprung an der Pericardialhohle ist iiberaus deutlich bei der

Mandibularhohle und bei der Hyoidhohle, da hier ein deutliches

Lumen von der Pericardialhohle aus in die Segmenthohle hinein-

fiihrt. Recht deutlich ist auch der Ursprung des Ursegments in

dem Glossopharyngeusbogen und in den 2 folgenden Kiemen-

bogen, wobei aber, wie Fig. 1 auf Taf. XXIII zeigt, die epitheliale

Begrenzung immer weniger hoch hinaufreicht, d, h. das Segment

sich schon auf niedrigerem Niveau in Mesenchym auflost; dadurch

wird es schwierig, den unten sichtbaren Ursprung des Ursegments

mit dem oben sichtbaren Myotom in Verbindung zu bringen, und

dies ist bis jetzt keinem einzigen Forscher in der richtigen Weise

gelungen. Auf Querschnitten allein ist es kaum moglich, diese

Schwierigkeit zu iiberwinden, well die Segmente in der hinteren

Kiemenregion sich in schiefer Richtung nach vorn wenden, was

auf Querschnitten schwer zu erkennen ist und leicht zu Lrrtiimern

fuhrt. Nur auf Grund genauer Messungen an Frontalschnitten

konnte ich (nach Ueberwindung einiger Irrtumer) zu dem Bild ge-

langen, welches Fig. 1 auf Taf. XXIII darstellt. Aus diesem Bild

und dem dabeistehenden Schema Fig. 2 ist ersichtlich, daB in der

Kiemenregion jedem Kiemenbogen ein Ursegment ent-
spricht, daC also die Myomerie mit der Branchio-
merieubereinstimmt. Es wird dann weiterhin gezeigt werden,

daB auch die Ganglien des Kopfes dieser Myomerie entsprechen.

Alle Verschiebungen, welche wir in diesem Stadium schon

am Kopf finden, insbesondere die Biegung der Ursegmente nach

vorn, lassen sich leicht daraus erklaren, dafi das Gehirn bei den

Embryonen aller Cranioten zu einer relativ enormen GroBe heran-

wachst und bei seinem Wachstum alle ihm benachbarten Telle

nach vorn zieht.
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Nach diesen Vorbemerkungen will ich nun die einzelnen Ur-

segmente der Reihe nach besprecjieu und dabei auch auf die Be-

obachtungen der fruheren Autoren Bezug nehmen.

Das Pramandibularsomit, das Mandibularsomit und
das Hyoidsomit.

Das erste Ursegment (Somit) unterscheidet sich sehr

wesentlich von alien iibrigen. Es ist unter dem Namen der P r a -

mandibular hohle bekannt. Es liegt vor dem Munde und hat

folglich kein Darmstiick zu umfassen, so daC hier ein Unterschied

zwischen Seitenplatten und Ursegment nicht besteht. Dagegen

hangt die Pramandibularhohle der einen Seite mit derjenigen der

anderen Seite zusammen durch eine diinne Verbindung, welche

bekanntlich unmitteibar vor dem obersten Ende der Mundbucht

sich befindet^).

Die Pramandibularhohle ist zuerst von Balfour (1878) be-

obachtet worden ^). van Wijhe (1883) beobachtete, daB sie etwas

spater entsteht als die Mandibularhohle ; das Mandibularsomit hat

schon eine groBe Hohle, wahrend das Pramandibularsomit noch

eine kompakte Zellenmasse ist, welche vor dem vordersten Ende

des Kopfdarms liegt und mit diesem zusammenhangt ^). Balfour
glaubte, dafi die Pramandibularhohle aus einer Ausstiilpung der

Mandibularhohle hervorgehe, was van Wijhe mit Recht bestritten

hat. Es liegt mir eine Querschnittserie eines Torpedo-Embryo vom
Stadium H vor, bei welchem das Pramandibularsomit noch eine

kompakte, bilateral verdickte Zellmasse ist, wahrend der vordere

Teil des Mandibularsomits schon eine groCe Hohle aufweist.

MiLNES Marshall (1881) und van Wijhe erkannten, dafi aus

dem Pramandibularsomit Augenmuskeln hervorgehen, namlich der

1) Vergl. in der Schrift von Guthke (1906) Textfig. 4 und
Taf. II, Fig. 9).

2) F. M. Balfour, A. Monograph on the Development of Elasmo-
branch Fishes, London 1878, — Ich fiige meiner Arbeit kein

Literaturverzeichnis bei, sondern erwahne nur eine kleine Zahl von
Btichern und Schriffcen, weil ich die Literatur iiber die Selachier-

entwickelung in meinem Lehrbuch der vergleiclienden Entwicke-
lungsgeschichte zusammengestellt babe (p. 147— 151), und weil die

Arbeiten meiner Schtiler, der Herren Klinkhardt (1905) und Guthke
(1906) ausfuhrliche Literaturverzeichnisse enthalten,

3) J. W. VAN Wijhe, Ueber die Mesodermsegmente und die

Entwickelung der Nerven des Selachierkopfes. Natuurk. Verb. d.

K. Akademie, Deel XXII, Amsterdam 1883.



660 Heinrich Ernst Ziegler,

Muse, obliquus inferior, der Miisc- rectus superior, der Muse, reetus

internus und der Muse, rectus inferior. Es sind also diejenigen

Augenmuskeln, welehe von dem Oculomotorius innerviert werden.

Die quere Brucke, welehe die reehte und die linke Pramandi-

bularhohle verbindet, verschwindet spurlos, wie sehon van Wijhe

beobaehtete.

Am ausfiihrlichsten ist die Pramandibularhohle von Dohrn

(1906) besehrieben worden^). Er beriehtet genau, wie die solide

Anlage des Pramandibularsomits mit dem vordersten Ende des

Kopfdarms zusammenhangt, und wie das vorderste Ende der Chorda

ursprunglich in dieselbe Zellmasse ubergeht.

Dohrn erkannte auch, dafi die von Miss Platt (1891) be-

schriebene Hohle (anteriorheadeavity) mit der Pramandibular-

hohle die engste Beziehung hat, indem sich die Zellmasse, in der

diese Hohle entsteht, von der Pramandibularmasse abspaltet (1906,

p. 129). Ich bin daher der Ansicht, daU dieser Hohle gar keine

theoretisehe Bedeutung beizulegen ist. Bei Torpedo tritt diese

Hohle nicht auf; Dohrn beriehtet dariiber folgendes (1. c. p. 187):

„Die Zellen, welehe bei den Squaliden die PLATTsehe Kopfhohle

herstellen, werden oUenbar auch bei Torpedo-Embryouen von An-

fang an gebildet, sonderen sich aber nicht mehr von den iibrigen,

aus denen die Pramandibularhohle hervorgeht." — Die von Miss

Platt beschriebene Hohle (anterior head cavity) ist nur bei einigen

Selachiern beobaehtet worden und fehlt iiberhaupt alien anderen

"Wirbeltieren. Auch aus diesem Grunde kann ich sie mit der

Pramandibularhohle und der Mandibularhohle nicht fiir gleieh-

wertig halten. Ich werde daher bei den spateren theoretischen

Erorterungen diese Hohle auBer Betracht lassen.

Das zweite Ursegment (Somit) ist das Mandibular-
segment. Es zieht durch den Kieferbogen hindurch und besitzt

in der ganzen Lange desselbeu eine epitheliale Wandung. Es

enthalt in seinem unteren Telle eine deutliehe Hohlung, welehe mit

der Pericardialhohle zusammenhangt, und ist an seinem oberen Ende

zu einer weit nach vorn vordringenden Blase erweitert (Taf. XXHI,

Fig. 1). Diese Blase geht an der Aufienseite der Pramandibular-

hohle vorbei und reicht noch etwas welter nach vorn als diese

Hohle. Von dem blasenformigen Telle entwickelt sich reichliches

1) A. Dohrn, Studien zur Urgeschichte des Wirbeltierkorpers.

23. Die Mandibularhohle. 24. Die Pramandibularhohle. Mitteil,

aus der Zoolog. Station zu Neapel, Bd. XVII, 1906.
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Mesenchym; es wird fast alles Mesenchyra des vordersten Kopf-

teiles von liier aus gebildet. Insbesondere zieht sich ein dichterer

Streifen von Mesenchym nach oben und nach hinten und kommt
mit dem Mesenchym des Hyoidsegmeuts in Verbindung (Fig. 1).

In diesem Mesenchymstreifen entstehen eiuigekleine Hohlen,
voriibergehende Gebilde, von variabler Natur, welche nicht einmal

rechts und links genau iibereinstimmen. Ich bin der Meinung,

daC diesen kleinen Hohlen gar keine theoretische Bedeutung bei-

zulegen ist, und dafi sie jedenfalls nicht als rudimentare Urseg-

mente aufgefaCt zu werden brauchen. Nicht alle Hohlraume ira

Mesoderm des Kopfes entsprechen Ursegmenten. Ich schlage fiir

die genannten kleinen Hohlen den Namen Microcolen vor.

Dieser Ausdruck soil solche Hohlraume im Mesoderm bezeichnen,

welche man nicht als Ursegmenthohlen aufifaCt ^).

Da der Mandibularhohle sehr viel Raum zur Verfiigung steht

und da sie sehr viel Mesenchym liefert, so zeigt sie schon im Sta-

dium H die Neigung, Ausstulpungen und Nebenhohlen zu bilden,

welche aber keineswegs die Bedeutung von Ursegmenten haben.

Das Mandibularsomit wurde auch schon von Balfour (1878) be-

schriebeu. van Wijhe fand die Hohle in demselben am groCten

bei Galeus ausgebildet (1883, Taf. II, Fig. 13) ; sie geht da nicht

allein durch den ganzen Mandibularbogen hindurch, sondern zeigt

iiber demselben eine groCe Erweiterung, welche nach vorn an der

Pramandibularhohle vorbeigeht (ahnlich wie in meiner Fig. 1) und

auch vor dem vorderen Ende des Spritzloches weit nach oben

reicht (wo sie bei Torpedo nur durch dichtes Mesenchym ver-

treten ist, wie meine Fig. 1 auf Taf. XXIII zeigt), van Wijhe

erkannte, daC aus einem Telle des Mandibularsomits ein Augen-

muskel, der Muse, obliquus superior, hervorgeht.

Bei DoHRN (1906) finden wir wieder die ausfiihrlichste Be-

schreibung mit zahlreichen Abbildungen. Dohrn legt groBen

Wert auf die kleinen Hohlen, welche iiber der Mandibularhohle

sich ausbilden und zum Teil zeitweise mit der Mandibularhohle

zusammenhangen. Es besteht also zwischen Dohrn und mir eine

Differenz in der theoretischen Auflfassung, indem Dohrn diese

1) Wenn man jede Hohle, welche man im Mesoderm des Kopfes

findet, als ein Somit ansehen wollte, so wiirde man fiir die einzelnen

Gattungen der Selachier verschiedene Zahlen erhalten und niemals

zu einem Verstandnis der Gliederung des Kopfes gelangen.

Nicht einmal fiir eine Gattung stimmen die Angaben iiberein;

fiir Torpedo nimmt Sewertzoff (1899) 13, Dohrn iiber 15, Killian

(1891) mindestens 18 Kopfsomite an.
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Hohlen als Somite auffafit, wahrend ich denselben gar keine theo-

retische Bedeutung beilege (s. oben).

DoHEN zerlegt das Gebiet der Mandibularhohle in 4—5 Seg-

mente. Aus dem nach oben und hinten gehenden Teil des Mandi-

bularsomits, in welchem die kleinen Hohlen liegen, und in welchem

DoHEN 3 Segmente annimmt, sowie aus einem davor liegenden

Teil, welchen Dohrn zu dem Mandibularsomit selbst rechnet,

wird, wie Dohrn zeigt, ein Augenmuskel gebildet, der Muse,

rectus externus, wahrend aus einem vorderen Teil des Mandibular-

segments (wie schon van Wijhe angab) der Muse, obliquus su-

perior hervorgeht. Es werdeu also aus dem oberen Teil des

Mandibularbogens zwei Augenmuskeln erzeugt, und Dohrn schlieCt

auch aus diesem Umstand auf eine ursprungliche Mehrteiligkeit

des Mesoderms des Mandibulargebietes. Aber das Auge und die

zugehorigen Muskeln sind in phylogenetischer Hinsicht viel neuere

Bildungen als die Ursegmente, und die Augenmuskeln sind wahr-

scheinlich nicht direkt aus segmentalen Muskeln hervorgegangen.

Ich glaube daher, daB uns die Augenmuskeln iiber die urspriing-

liche Segmentierung keinerlei Aufschluli geben konnen; ich kann

mich also der SchluCfolgerung von Dohrn nicht anschliefien und

halte das Mandibularsomit fiir ein einheitliches Gebilde, welches

nur ein einziges Segment reprasentiert.

Froriep will uberhaupt in der ganzen Gegend vor dem Ohr-

blaschen keine Somite gelten lassen ^). Er zeichnet aber ganz

schon die Mandibularhohle (man vergleiche Frorieps Fig. 4 und 5

mit meiner Fig. 1). Beachtenswert ist die Angabe von Froriep,

daB der Hohlraum der mandibularen Hohle zeitweise sich nach

hinten bis zum Hyoidbogen fortsetzt (s. bei Froriep Fig. 5).

Das dritte Ur segment ist das Segment des Hyoidbogens.

Es besitzt in seinem untersten Telle eine deutliche Hohlung, welche

mit derjenigen des Mandibularbogens und somit auch mit der

Pericardialhohle zusammenhangt. Er besitzt durch die ganze

Lange des Hyoidbogens hindurch eine epitheliale Wandung, welche

sich erst auf der Hohe der Aortenwurzeln auflost und einen

dichten Strang von Mesenchym bildet, der an der Innenseite des

FaciahsganglioDS nach vorn zieht und mit dem Mesenchym des

Mandibularbogens sich verbindet (Fig. 1). Unmittelbar vor dem
Facialisganglion liegt in diesem Mesenchymstrang jederseits ein

kleines Blaschen, welches ich ebenso beurteile wie die bei dem

1) A. Froriep, Zur Entwickelungsgeschichte des Wirbeltierkopfes.

Verhandl. d. Anat. Gesellschaft, 1902.

I
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Mandibularbogen erwahnten kleinen Blaschen (Microcolen), welchen

ich keine theoretische BedeutuDg beilege. Allerdings besteht hier

noch die Moglichkeit, daC dieses kleine Blaschen, welches man
bei Torpedo findet, der groCeren Blase entspricht, welche bei

anderen Selachiern an dieser Stelle vorkommt, der sogenannten

dritten Kopfhohle, welche zu dem Hyoidbogen zu rechnen ist.

Man sieht diese Hohle in den Figuren von van Wijhe, welche

sich auf Pristiurus beziehen (1883, Fig, 15—17, mit der Zahl 3

bezeichnet) und in der Figur von Braus, welche eine Rekon-

struktion des Kopfes von Spinax darstellt (1899, Taf. XXI, Fig. 6,

mit 3 S bezeichnet).

In Bezug auf das Hyoidsomit befinde ich mich in Ueberein-

stimmung mit Balfour (1882), welcher folgendes schrieb (iiber-

setzt) : „In jedem der auf den Kieferbogen folgenden Bogen liegt

ein Abschnitt der urspriinglichen Leibeshohle, ahnlich demjenigen

des Mandibularbogens ; eine dorsale Erweiterung scheint aber nur

bei dem Hyoidbogen vorhanden zu sein und verschwindet auch

hier im Stadium K. Die Hohlungen in den hinteren Bogen ver-

schwinden auch wie die in den vordersten Bogen, allerdings etwas

spater" (1. c. p. 207). Balfour hat also offenbar das Somit des

Hyoidbogens und die Somiten der folgenden Bogen als homodyname

Bildungen betrachtet wie den Mandibularbogen; meine Auifassung

stimmt folglich mit der seinigen iiberein.

Wahrend Balfour jedem Kiemenbogen ein Somit entsprechen

liefi, gab van Wijhe (1883) fur die hinter dem Hyoidbogen fol-

genden Somiten diese Beziehung auf. In Bezug auf das Somit

des Hyoidbogens lassen sich aber seine Angaben in dem Sinne

der Theorie von Balfour und meiner Auffassung verwerten. van
Wijhe schreibt : „Das dritte Somit befindet sich mit seiner

Hauptraasse uber der ersten Kiementasche; sein hinterer Teil

hangt gerade noch mit der soliden Zellmasse im Hyoidbogen zu-

sammen." van Wijhe beschrieb aber als 4. Segment einen Teil

des Kopfmesoderms, welchen ich noch zura 3. Segment rechne,

wie unten dargelegt werden wird (S. 664).

Das Glossopharyngeussomit und die folgenden
Kopfsomite.

Das vierte Ur segment geht durch den Glossopharyngeus-

bogen, d. h. durch denjenigen Kiemenbogen, zu welchem die Anlage

des Glossopharyngeus gehort. Dieses Somit beginnt mit einer

deuthchen trichterartigen Oeffnung am Pericardium und hat eine
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epitheliale Wandung bis in den oberen Teil des Bogens. Auf

der Hohe der Aorten lost sich das Epithel auf, und seine Fort- j

setzung bildet ein Strang von dichtem Mesenchym, welcher noch

ein weuig aufsteigt und nach vorn mit dem Mesenchym des Hyoid-

bogens, nach hinten mit demjeuigen des 1. Vagusbogens zu-

sammenhiingt (Taf. XXIII, Fig. 1 und 2).

Dieses Somit entspricht dem „5. Somit", welches van Wijhe

(1883) bei Scyllium gefunden hat. Er schrieb: „Das 5. Somit,

dessen vorderer Teil auCen von der Anlage des Glossopharyngeus

gekreuzt wird, liegt iiber der 3. Kiementasche und hiingt mit dem

Mesoderm des 3. Visceralbogens zusammen." Zweifelhaft bleibt

mir aber das „4. Segment" von van Wijhe. Seine Hohle ist

„kaum mehr als ein Spalt", und es "wird sehr bald „h6chst rudi-

mentar". Ich verraute, dafi bier kein Ursegment, sondern uur

eine kleine Hohle in dem Mesenchym vorlag, welcher keine

theoretische Bedeutung beizulegen ist. Vergleicht man die Figur

von Braus^), welche eine Rekoustruktion des Kopfes von Spiuax

in einem entsprechenden Stadium darstellt, so sieht man dieselbe

Hohle, welche van Wijhe als 4. Somitenhohle betrachtet; diese

Hohle hitngt aber in der Figur mit der Hohle des Hyoidbogens

zusammen (Braus, Taf. XXI, Fig. 6). Ich sehe darin auch einen

Grund, die selbstandige Existenz der 4. Kopfhohle von van Wijhe

zu bezweifeln.

Das fiinfte, das sechste und das siebente Seg-
ment liegen in den 3 folgeuden Kiemenbogen. Ich bezeichne sie

als die drei Segmente des Vagus. Guthke (1. c. p. 39) hat

gezeigt, daC der Vagus drei Wurzeln am Medullarrohr hat, welche

einzeln der Wurzel des Glossopharyngeus entsprechen; der Vagus

entsendet auch 3 deutliche Fortsatze in diese 3 Bogen (vergl.

Textfig. 4 u. 5 und Textfig. 7 u. 8). Jedenfalls darf man also

diese 3 Bogen als Vagusbogen, die zugehorigen Ursegmente als

Vagussegmente bezeichuen.

Wie ich oben schon sagte (p. 658), ist die Erkennung der

Ursegmente in diesen 3 Bogen mit Schwierigkeiten verbunden,

well die Segmente grofieuteils in Mesenchym aufgelost sind. Im
1. Vagusbogen beginnt das Somit unten noch mit einer deutlichen

trichterformigen Oetfnung und hat noch durch den grofiten Teil

1) H. Braus, Beitrage zur Entwickelung der Muskulatur und
des peripheren Nervensystems der Selachier. I. Teil Die meto-
tischen Urwirbel und spino-occipitalen Nerven. Morphol. Jahrbuch,
Bd. XXVn, 1899.

i
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vag__

ent

des Kiemenbogens eine epithelialc Wandung (Textfig. 3 und Taf.

XXIII, Fig. 1); aber im obersten Teil des Kiemenbogens, sobald

es sich der Aorta nahert, lost es sich in Mesenchym auf^).

In dem folgenden Kiemenbogen ist das Somit durch eine dichte

Mesenchymmasse reprasentiert , welche unten deutlich mit dem
Pericardepithel zu-

sammenhangt, aber

keine deutliche epi-

theliale Anordnung

der Zellen mehr

zeigt (Taf. XXIII,

Fig. 1). Dasselbe

gilt dann von dem
Somit des folgenden

Bogens, des 3. Va-

gusbogens. DaC hier

Somite vorliegen, ist

nicht allein durch

die Analogie der vor-

hergehenden Bogen

wahrsclieinlich ge-

macht, sondern wird

auch dadurch be-

wiesen, daC die zu-

gehorigen Myotome

vorhanden sind. Es

liegen niimlich un-
ter dem Vagus
drei Myotome;
das vorderste, das

Myotom des 1. Va-

gussomits , enthalt

nur wenige Muskel-

fasern, gleicht aber im Habitus durchaus den beiden folgenden

Myotomen, welche besser ausgebildet sind (Taf. XXIII, Fig. 1 6 u. 7).

Fig. 3. Querschnitt eines Torpedo-Embryo des

Stadiums J—K. Der Schnitt trifft den 1. Vagus-

bogen und geht links etwas weiter hinten als rechts.

ao Aortenwurzeln, g GefaQ des Kiemenbogens,

h Herz, ent Entoderm des Kiemendarms, my Myotom
(rudimentar)

,
pc Pericardialhohle, ms Mesoderm-

schlauch, welcher vom Pericardium entsprlngt (Somit

des Kiemenbogens), vag 1. Vagusast.

1) GuTHKE (1906) hat dieses Somit abgebildet Taf. II, Fig. 12 a,

aber irrtiimlich bezeichnet. Bei dem erneuten Studium der
Schnittserien habe ich das Versehen bemerkt und will es hier

richtigstellen. Der Fig. 12 a abgebiidete Schnitt geht durch den
1. Vagusbogen und der darauf abgebiidete Nerv ist der erste

Vagusast.

Bd. Xl.m. N. F. XXXVI. 44
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Es ist ein giinstiger Zufall, daC in dem 1. Vagussegment, in

welchem das Myotom am wenigsten deutlich ist, das Somit in

dem Kiemenbogen klar zu sehen ist, wahrend an den beiden

folgenden Segmenten, wo die Somite in den Kiemenbogen weniger

deutlich sind, die Myotome klar hervortreten und eine groCere

Menge deutlicher Muskelfasern enthalten (Taf. XXIII, Fig. 1

bei 6 und 7).

Die 3 Ursegmente der Vagusregion haben keine epithelialen

Kuppen, wie die Rumpfsegmente (Taf. XXIII, Fig. 15—7); das

Mesenchym ist verdichtet in der Umgebung der Muskelfasern und

geht allniahlich in das umgebende lockere Mesenchym uber. Die

oberen Telle dieser Myotome sind offenbar deswegen nicht aus-

gebildet, well sie oben von den Vagusganglien bedeckt werden.

Zwischen dem 3. Vagussorait und dem folgenden Somit bricht

die letzte Kiemenspalte durch. Das folgende Somit (das 8. nach

meiner Zahlung) ist also das erste hinter der Kiemenregion. Es

beginnt unten auf einem hoheren Niveau als die vorhergehenden

Somite, namlich auf derselben Hohe wie die folgenden Somite;

denn die Pericardialhohle steigt am hinteren Teil der Kiemen-

region dorsalwarts an (Textfig. 2 und Taf. XXIII, Fig. 1). Ich

nenne dieses Ursegment das erste postbranchiale Somit

der pentanchen Selachier (bei welchen 5 Kiemenspalten

hinter dem Spritzloch folgen).

Dieses Somit (das 8. nach meiner Zahlung) ist auch

dadurch wichtig, well iiber ihm die Ganglienleiste

von der AuCenseite der Ursegmente nach der Innen-

seite derselben zieht; es wird von der Ganglienleiste uber-

kreuzt (siehe in der Schrift von Guthke 1906, Fig. 14). Es war

schon Balfour bekannt, daC die Vagusanlage an der AuCenseite

der Ursegmente sich befindet, wiibrend die Spinalganglien an der

Innenseite derselben hegen. Die Kreuzungsstelle selbst ist von

Froriep beschrieben worden ^). Dieser Forscher spricht sich aber

in dem Sinne aus, daC die auBere Ganglienleiste und die innere

nebeneinander enden. In dem vorliegenden Stadium trifft dies

nicht zu, sondern es ist ein unbestreitbarer kontinuierlicher Ueber-

gang vorhandeu, in der Art, daC die Ganglienleiste von vorn-auBen

nach hinten-innen iiber das genannte Somit hinwegzieht. Dasselbe

1) A, Froriep, Ueber die Ganglienleisten des Kopfes und des

Rumpfes und ihre Kreuzung in der Occipitalregion. Archiv f.

Anatomie u. Physiologie, Anat. Abt., 1901.
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berichtet C. K. Hoffmann (1897, p. 258), welcher dieses Somit

„das erste canogenetische Kopfsegnient" nennt.

Dieses Somit reicht dorsalwarts nicht so weit hinauf wie das

folgende, es wird — bildlich gesprochen — durch die daruber

hinwegziehende Ganglienleiste niedergedruckt. Es besitzt aber

eine epitheliale Kuppe, wodurch es sich von den vorhergehenden

Somiten unterscheidet und den folgenden gleicht; die epitheliale

Kuppe ist allerdiugs bei diesem Segment uoch unvollstandig und

weniger gut entwickelt als bei den folgenden Segmenten.

Die folgenden Somite bieten nun keine Besonderheiten mehr;

sie Bind gleichartig. Erst beim Beginn der Vorniere treten wieder

ueue Bilder auf; der Anfang der Vorniere erscheint im 9. oder

10. postbranchialen Segment (wenn man vom 1. postbranchialen

Segment an zahlt).

Die 3 Vagussegmente sind von mehreren Autoren beschrieben

worden. Schon Balfour bildete sie teilweise ab (Taf. XIV, Fig. 15)

und schrieb (ubersetzt): „Nicht weit hinter dera Ohrblaschen sind

am Ende der Periode K einige wenige Muskelplatten sichtbar, zu

denen der ventrale Teil fehlt." van Wijhe (1883) beschrieb das

1. Vagussomit mit folgenden Worten : „das 6. Myotom liegt iiber der

4. Kiementasche und wird an seiner Aufienseite vom Ramus bran-

chialis primus vagi gekreuzt; es ist das erste, welches embryonale

Muskelfasern besitzt ; sie bleiben aber auf einer rudimentareu Stufe,

daher es nicht unwahrscheinlich ist, daC dieses Myotom schlieClich

abortiert." „Das 7. bis 9. Myotom sind viel besser entwickelt."

Froriep spricht von „drei mit reduzierten Muskelplatten

versehenen Rudimeuteu von Occipitalsegmenten", und das folgende

Segment ist dasjeuige, iiber welches der Vagusrand hinweggeht,

urn in die Rumpfganghenleiste iiberzugehen (1. c. Fig. II a); dieses

Segment ist also dasselbe, welches ich als 8. bezeichne (Fig. 1).

pRORiEP nennt dieses Somit x und glaubt sich damit in Ueber-

einstimmung mit der Bezeichnungsweise *von Furbringer und

Braus. Mir scheint aber, daC diese Beziehung zu der Be-

nenuung von FtRBRiNGER und Braus nicht richtig ist. Nach

Braus (1899) liegen die rudimentareu Somite t und w unter dem
Vagus, wahrend das Somit v nur „mit seinem rostralen Rande

medial vom Vagus liegt". So zeigt auch die Fig. 2 bei Braus
deutlich, dafi das Somit u noch unter dem Vagus liegt, wahrend

das Somit w schon ein Spinalganglion aufweist, woraus hervor-

geht, daC die Ganglienleiste iiber dem Somit v die Reihe der

Somite iiberkreuzt. Braus beschreibt genau, dafi das Somit v

44*
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sich „mit seinem Vorderrand noch ein wenig uber den Hinterrand

des Vagus, medial von diesem, vorschiebt, im iibrigen kaudal vom
Vagus angeordnet ist".

Ich bin also der Meinung, daC die Benennungen von Froriep

mit denjenigen von Braus nicht iibereinstiramen. Das Somit,

welches ich als 8. (oder als 1. postbranchiales Somit der pentanchen

Selachier) bezeichne, ist das Somit v von Braus und das Somit

X von Froriep (Froriep 1901, Fig. II a und 1902, Fig. 5).

Ich wollte anfangs die Bezeichnungen von Furbringer und

Braus auch anwenden, habe dies aber dann unterlassen, weil die

Bezeichnungen zu denen von Froriep nicht gepaCt hatten.

Ich halte das genannte 8. Somit (Somit v nach Braus) fiir h
einen sehr wichtigen Orientierungspunkt, jedenfalls einen viel

sichereren Anhalt als das sog. „erste metotische Segment". Das

1. metotische (postotische) Segment (d. h, das erste Segment hinter

dem Ohrblaschen) ist, theoretisch betrachtet, das Glossopharyngeus-

segment. Da dieses aber keine Muskelplatte entwickelt, wird es

gewohnlich gar nicht gezahlt. Das 2. metotische Segment ist das

1. Vagussomit; da dieses nur sehr wenige Muskelfasern ent-

wickelt, wird es leicht iibersehen und ist auch von Braus nicht

beachtet worden ; es muB nach der Bezeichnungsweise von FtR-

BRiNGER und Braus als Somit s bezeichnet werden. Das Somit v

(nach der Bezeichnungsweise von Braus) gehort also, theoretisch

betrachtet, dem 5. metotischen Segment an.

Nach VAN WijHE (1883) liegt der Vagus iiber dem 6.-9.

Somit. VAN WijHE spricht dem 9. Somit noch einen Vagusast

zu, er spricht also von 4 Vagussomiten. Ich halte dies nicht fiir

richtig und bin der Ansicht, dafi zum Vagus nur 3 Somite ge-

horen. Es ist aber aus der Figur von van Wijhe (1883, Fig. 10)

ersichtlich, dafi das 4. Vagussomit dem Somit v (nach der Be-

zeichnung von FtJRBRiNGER und Braus) entspricht. Das Somit 9

nach VAN Wijhe ist also dasselbe wie mein Somit 8, was damit

iibereinstimmt, dafi ich am Vorderkopf ein Segment weniger zahle

als VAN Wijhe indem ich sein 4. Somit nicht als selbstandiges

Gebilde anerkenne. Das 10. Somit von van Wijhe stimmt mit

meinem 9. Somit iiberein, sowie mit dem Somit tv von Braus

und dem Somit y von Froriep; es ist das erste Somit, welches

dorsalwarts bis zur vollen Hohe der folgenden Somite ansteigt

und eine normale epitheliale Kuppe besitzt, wiihrend die Kuppe 1

des vorhergehenden Somits (8. Somits) noch durch den Vagus

zum Tell in der Entwickelung behindert ist.
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Wie Braus sehr schon gezeigt hat, schwindeu die Somite in

der Richtung von vorn uach hiuten. In den Stadien, welche 70 Ur-

segmente zeigen , sind die Somite t und u schon verschwunden,

und bald darauf verschwindet auch das Segment v (das 8. nach

meiner Ziihlung). Nach den Darlegungen von Braus ist das letzte

zum Schiidel gehorige Segment das Somit z, es gehoren also zur

Kopfregion der Selachier nach meiner Zahlung 12 Segmente.

Die Ganglien des Kopfes.

Was die Ganglien betrifft, so kann ich mich kurz fassen und

auf die zwei in meinem Laboratorium gemachten Arbeiten von

Klinkhardt (1905) und Guthke (1906) verweisen ; dort ist auch

die Literatur berucksichtigt. Hier will ich nur wenige Punkte

hervorheben.

Vor allem mufi ich betonen, daC die Reihe der

Ganglien des Kopfes der Reihe der Somite ent-

s p r i c h t.

Betrachtet man die erste Figur von Guthke, welche sich auf

Torpedo bezieht (Textfig. 4), oder die Figur von Klinkhardt,

welche Spinax betriift (Textfig. 7), so sieht man auf den ersten

Blick, daC das Facialis-Acusticus- Ganglion iiber dem Hyoidbogen

liegt, das Glossopharyngeusganglion iiber dem Glossopharyngeus-

bogen und die Vagusganglien iiber den Vagusbogen. In ent-

sprechender Weise liegt das Trigeminusganglion iiber dem Mandi-

bularbogen. Es bleibt dann am Vorderende noch das Ciliar-

ganglion iibrig, welches man unbedenklich der Pramandibularhohle

zuordnen kann.

Sehr bald treten aber Verschiebungen auf, welche das ur-

spriinglich so einfache Schema verwischen. Schon in dem fol-

genden Stadium (Textfig. 5 u. 8) hat man den Anschein, als ob

das Facialis - Acusticus - Ganglion auch zu dem Mandibularbogen

gehore. In dem spateren Stadium ist auCerdem in der Gegend

hinter dem Ohrblaschen die segmentale Anlage der Ganglien ganz

verwischt, da der Glossopharyngeus und die Vagusaste scheinbar

alle zusammen einen einheitlichen Ursprung haben (Textfig. 6).

Wenn man den urspriinglichen Bau des Kopfes erkennen will, muC
man natiirlich von alien diesen sekundaren Verschiebungen absehen.

Indem ich die Kopfganglien den einzelnen Kiemenbogen zu-

ordne, kann ich mich auch auf Koltzofp ^) berufen, welcher durch

1) N. K. KoLTZOFF, Entwickelungsgeschichte des Kopfes von
Petromyzon Planeri, Moskau 1902. (Bull, de Moscou, 1901.)
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seine Beobachtungeu an Petromyzon zu der Ansicht kam, daC sich

in jedem Intersomitenraum je ein Ganglion befindet. Nach Kol-

TZOFF liegt daC Ganglion I des Trigeminus (d. h. das Ciliarganglion)

zwischen dera Pramandibularsomit und dem Mandibularsomit, das

Ganglion II des Trigeminus (Hauptganglion des Trigeminus)

zwischen dem Mandibularsomit und dem Hyoidsomit, das Facialis-

Acusticus-GanglJon und das Glossopharyngeusganglion hinter den

beiden folgenden Somiten. Den Vagus betrachtet Koltzoff als

einen zusammengesetzten Nervenkomplex, „welcher sich auf zahl-

reiche Segmente bezieht". Ich stehe mit Koltzoff auch insofern

in Uebereinstimmung, als er zwischen je zwei Kiemenspalten ein

Somit annimmt. Koltzoff schreibt (1. c. p. 571): „Die acht

Visceralsacke des Neunauges liegen zwischen dem Mandibular-

bogen und dem ventralen Fortsatz des 10. Somits, entsprechend

auf diese Weise 8 Intersomitalraumen." Ich habe in Fig. 4 auf

Taf. XXIII eine Figur von Koltzoff in etwas vereinfachter

Weise reproduziert und die Farben rait meinen Figuren iiberein-

stimmend gewahlt, um die Aehnlichkeiten hervortreten zu lassen.

Hinsichtlich der Spinalganglien ist noch die Frage zu

erortern, welchem Somit das erste Spinalganglion zukommt. Halt

man die Kopfganglien fiir gleichwertig mit den Spinalganglien,

so kann keinem Somit gleichzeitig ein Kopfganglion und ein

Spinalganglion zukommen; die Spinalganglien miissen also bei

dem Somit anfangen, vor welchem die Kopfganglien aufgehort

haben. Da ich 3 Somite zum Vagus rechne, so ist nach meiner

Aufiassung zu erwarten , daC das erste Spinalganglion an dem

8. Segment meiner Rechnung, also an dem Somit v von Braus

auftrete. An diesem Somit geht die Gauglienleiste iiber die Reihe

der Somiten hinweg, und hier vermag sie also zum erstenmal ein

medial von dem Somit liegendes Ganglion zu liefern, d. h. es ist

die theoretische Moglichkeit zur Bildung eines Ganglions vorhanden.

Verfolgt man in der Frontalschnittserie die Reihe der Spinal-

ganglien von hinten nach vorn, so erkennt man, dafi die Ganglien

Fig. 4—6. Drei Figuren aus der Abhandlung von Guthke (1906).

Die Kopfganglien bei Embryonen von Torpedo ocellata, Fig. 4 im
Stadium J—K, Fig. 5 im Stadium L, Fig. 6 im Stadium O.

c Ganglion ciliare (Trigeminus I), tr Trigeminusganglion (Trigeminus II),

f Ganglion des Facialis Acusticus, gl Glossopharyngeusganglion, vl erstes

Vagusganglion , vll zweites, vIII drittes Vagusganglion , g Gauglienleiste,

gin scheinbar gemeinsame Wurzel des Glossopharyngeus und des Vagus,

oc Oculomotorius, tr Trochlearis, sp Spinalganglien, ve ventrale Wurzeln, vo

vorderer Fortsatz des Trigeminus-Ganglions oder Eeste desselben.
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tz f gl vl

Fig. 4.

gl vl vll vIII

tro-

Fig. 6.
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des 9,, 10. und 11. Segments (der Somite w^ x, y nach Braus)

erheblich kleiner sind als diejenigen der folgenden Somite. Darin

zeigt sich schon der rudimentare Charakter dieser Ganglien (Text-

fig. 5). Ob an dem 8. Somit noch ein Ganglion vorkommt, ist mir

beim Studium meiner Schnittserien zweifelhaft geblieben. Braus

beschreibt wohl die kleinen rudimentaren Ganglien der Somite

w und X, bei dem Somit v spricht er zwar von einem „ventralen

Auswuchs der Nervenleiste", fiigt aber hinzu: „es entwickelt sich

kein Ganglion und keine dorsale Wurzel" (1. c. p. 468).

Es ist in theoretischer Hinsicht von untergeordneter Bedeu-

tung, ob man bei dem Somit v noch ein rudimentares Ganglion

nachweisen kann. Aber wichtig scheint mir die Tatsache, dafi in

den 3 Vagussomiten (s, t, u) keine Spinalganglienanlagen auftreten.

Denn sie spricht zu Gunsten der oben besprochenen Auffassung,

dafi die Kopfganglien (Ciliarganghon, Trigeminusganglion, Facialis-

Acusticus-Ganglion, Glossopharyngeusganglion und 3 Vagusganglien)

den Spinalganglien entsprechen uDd deren Stelle vertreten, ob-

gleich sie lateral von den Ursegmenten liegen. Diese eigenartige

Lage der Kopfganglien steht wahrscheinlich in Beziehung zu der

Plakodenbildung und ist demnach die Folge der Ausbildung der

eigenartigen Sinnesorgane, als deren palingenetische Reste jetzt

die Plakoden auftreten.

SchlieGlich mufi ich noch einige Worte uber die ventralen
Wurzeln sagen, Sie scheinen mir fiir die ursprungliche Seg-

mentierung des Kopfes wenig Anhaltspunkte zu bieten. In Text-

figur 5 sind drei kleine ventrale Wurzeln angedeutet, welche Je-

wells vor den kleinen Spinalganglien liegen, also den Segmenten

9., 10 und 11 {w^ X, y) angehoreu. Braus fand noch eine ventrale

Wurzel an dem vorhergehenden Somit, dem Somit v (dem 8. nach

meiner Rechnung). Es wird dadurch wahrscheinlich gemacht, dafi

diesem Somit ursprunglich auch ein Spinalganglion zukam (vgl. oben).

Am Vorderkopf werden der Oculomotor ius und der A b

-

ducens als ventrale Nerven aufgefafit; ersterer wird meistens

dem Trigeminus, letzterer dem Facialis-Acusticus zugeordnet ^).

Ersterer innerviert diejenigen Augenmuskeln, welche aus dem

Pramandibularsomit hervorgehen, letzterer den Rectus externus,

1) Beakd (1886) und Koltzoff (1902) betracliten den Oculo-

motorius als die ventrale Wurzel zu dem Ciliarganglion (Tri-

geminus I). Diese Ansicht paCt zu der Auffassung, daC das Ciliar-

ganglion zu dem Pramandibularsomit gehort (S. 669), dessen Muskeln
der Oculomotorius versorgt.
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Fig. 8.

Fig. 7 u. 8. Zwei Figuren aus der Abhandlung von Klenkhardt (1905).

Die Kopfganglien bei Embryonen von Spinas niger, im Stadium L
und im Stadium M—N. Die dunklen Stellen auf den Ganglien bedeuten

Verbindungen mit dem Ektoderm.
c Ganglion ciliare (Trigeminus I), tr Trigeminusganglion (Trigeminus II),

/ Ganglion des Facialis Acusticus, g Glossopharyngeusganglion , vl erstes

Vagusganglion, vll zweites, vlll drittes Vagusganglion.
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welcher dera hinteren Teil des Mandibularsomits, sozusagen dem
Uebergangsgebiet zwischen dem Mandibularsomit und dem Hyoid-

somit angehort (p. 262). Da ich die Augenmuskeln fur relativ

junge Muskeln halte, welche nicht direkt aus segmentalen Muskeln

hervorgingen, so meine ich, daC man die Innervierung der Augen-

muskeln nicht zu phylogenetischeu Schlussen brauchen kann.

Ich gehe deshalb auch nicht auf das schwierige Problem des

Trochlearis ein. Der Trochlearis innerviert den Muse, obli-

quus superior, welcher aus dem vorderen Teil des Mandibular-

somits hervorgeht (vergl. p. 662). Nach Froriep (1891) entsteht er

aus dem vorderen Ast der zu dieser Zeit noch zusammenhangen-

den Trigeminus- und Ciliarganglien (Textfig. 4 vo). Man konnte

ihn also zum Trigeminus- oder zum Ciliarganglion rechnen. Ob
diese Ansicht von Froriep richtig ist, laCt sich schwer entschei-

den, da der Ast sich in Stiicke auflost (Textfig. 5), welche bis

auf kleine Reste verschwinden, ehe man den Trochlearis erkennen

kann. Ich kann in der Trochlearisfrage keine eigene Meinung

aussprechen und verweise nur auf die Darstellung von Guthke,

welche auch die Angaben von van Wijhe, Furbringer, C. K. Hoff-

mann, Miss Platt, Mitrophanow und Koltzoff beriicksichtigt

(Guthke 1906, p. 43—49). Ich will nur noch erwahnen, dafi

VAN Wijhe und manche andere Autoren den Trochlearis als eine

ventrale Wurzel betrachten und sie dem Trigeminus (Trigeminus II)

zuweisen. Auch Koltzoff (1902, p. 542—546) hat sich ent-

schieden in diesem Sinne ausgesprochen.

Die urspriiiigliclie Segmentierung des Kopfes der Cranioten.

Aus den Befunden, welche man bei jungen Selachierembryonen

erhalt (p. 658—674), kann man folgendes Grundschema des
Craniotenkopfes konstruieren (Taf. XXIII, Fig. 2 und 3).

Vor dem Mund liegt nur ein Segment. Es ist im Mesoderm

charakterisiert durch das Pramandibularsomit. Als Ganglion gehort

zu diesem Segment das CiHarganglion.

Hinter dem Mund liegt das Mandibularsegment. Dazu ge-

hort das Ganglion des Trigeminus. Auf dieses Segment folgt die

1. Kiemenspalte (das Spritzloch).

Das nachste Segment ist das Hyoidsegment. Das zugehorige

Ganglion ist das Facialis-Acusticus-Ganglion. Hinter diesem Seg-

ment liegt die 2. Kiemenspalte.
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Das 4. Segment ist das Glossopharyngeussegment mit dem

GlossopharyngeusgaDglion. Auf dieses Segment folgt die 3. Kiemen-

spalte.

Das 5. Segment ist das erste Vagussegment mit dem ersten Ast

des Vagus. Hinter demselben liegt die 4 Kiemenspalte.

Das 6. und 7. Segment sind die beiden folgenden Vagus-

segmente mit zwei Vagusasten. Zwischen dem 6. und 7. Segment

liegt die 5. Kiemenspalte und hinter dem 7. Segment die 6. —
Zu den folgenden Segmenten gehoren Spinalganglien.

Diese Aufstellung bedarf aber noch einiger Erlauterungen.

Was zunachst die mesodermalen Gebilde betriift, so nimmt das

Pramandibularsomit eine Ausnahmestellung ein, indem hier ein

Unterschied von Ursegment und Seitenplatten nicht besteht. Das

Pramaudibularsegment liegt vor dem Mund, es ist ein praorales

Gebilde. Wollte man glauben, daC der Mund aus der Verschmel-

zung zweier Kiemenspalten entstanden sei, so konnte man an-

nehmen, daC das Pramandibularsomit urspriinglich unter dieser

Mund-Kiemenspalte eine Verbindung mit dem Pericardium gehabt

habe, wie das Mandibularsegment eine solche Verbindung besitzt.

Dafur liegt aber kein Anhaltspunkt vor. Ich bin daher
der Ansicht, dafi der Mund der Granioten nicht aus
Kiemenspalten hervorgegangen ist, sondern halte

ihn fur ein medianes und von Anfang an unpaares
Gebilde.

Die Kiemenspalten sind paarige, laterale Gebilde; jede Spalte

liegt zwischen zwei Ursegmenten. An den Vagussomiten sieht

man, dalS die Myotome hoher liegen als die Kiemenspalten; die

letzteren entstehen also nicht zwischen den Myotomen, sondern

zwischen den tiefer liegenden Teilen der Somite (zwischen den

Mesomeren und Hypomeren nach van Wijhe, den Urwirbel-

kommunikationen nach Rabl).

Bei der Betrachtung meiner Figuren 1—3 wird es evident, dafi

die trichterformigen Oeflnungen, mit welchen die postbranchialen

Ursegmente aus der Peritonealhohle entspringen, ihre Homologa

in der branchialen Region am unteren Ende der Kiemenbogen am
Pericardium haben. Durch die Verlangerung der Kiemenspalten

wurde also der untere Teil der Ursegmente in die Lange ge-

zogen und bildet den epithelialen Schlauch, welcher durch den

Kiemenbogen hindurchzieht. Am oberen Ende des Kiemenbogens

(auf der Hohe der Aortenwurzeln) lost sich dieser Schlauch in
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Mesenchym auf, ein Vorgang, welcher der Bildung des Sklerotoms

entspricht (Textfig. 3).

Gehen wir. bei dem Selachierembryo von hinten nach vorn,

so sehen wir die oberen Teile der Somite allmahlich verkiimmern,

da sie von den groBen Ganglien bedeckt werden: das 8. Somit

(das erste postbranchiale Somit der pentanchen Selachier) hat

noch eine obere Kuppe, welche allerdings schon durch den Rand

des Vagus niedergedriickt wird, die vorhergehenden Somite haben

keine epithelialen Kuppen mehr. Das letzte und das vorletzte

Vagussomit haben noch ein deutliches Myotom mit Muskelbildung

(Myomer), das erste Vagussomit hat noch ein rudimentares Myomer,

die vorhergehenden Somite bilden gar keine Myomere mehr

(vergl. das Schema Taf. XXIII, Fig. 2).

Durch das Wachstum des Gehirns und die damit in Verbin-

dung stehende Kopfbeuge wird das Somit des Mandibularbogens

sozusagen nach vorn umgekippt, so daC es anstatt einer vertikalen

(dorsoventralen) Stellung eine schiefe, sogar nahezu horizontale

Lage erhalt (Taf. XXIII, Fig. 1 u. 2). In geringerem Grade

findet eine solche Verschiebung auch bei dem Hyoidbogen statt.

Denkt man sich das Mandibularsegment in seine urspriingliche

Lage, so zeigt das Vorderende ein Bild wie das Schema Taf. XXIII,

Fig. 3. Auf dieses Bild komme ich spater bei der Besprechung

des Amphioxus zuruck (S. 680).

Amphioxus und die Urgeschichte des Wirl)eltierkopfes.

SchlieClich muC ich noch das niederste Wirbeltier, den Am-
phioxus, in Betracht ziehen. Wenn die im vorigen Abschnitt aus-

gesprochene Theorie richtig ist, so mufi sie sich mit den Beobach-

tungen an Amphioxus in Beziehung setzen lassen. Amphioxus

interessiert uns aber nicht allein wegen des Uebergangs von den

Acraniern zu den Cranioten, sondern auch deshalb, weil man aus

seiner Entwickelung nach dem biogenetischen Grundgesetz einige

Ziige der altesten Stammesgeschichte der Wirbeltiere herauslesen

kann.

In der Entwickelung des Amphioxus sind palingenetische
und canogenetische Vorgange gemischt, und ich glaube, dafi

man die Asymmetric der Larven und das ungleichmafiige

Erscheinen der beiden Kiemenspaltenreihen als sekundiire
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Abanderungen aiisehen muC ^). Aber die ersten Vorgange bei

Amphioxus and die junge Larve, solange sie uoch symmetrisch

ist, halte ich fur palingenetisch und schlieCe daraus nach dem

biogenetischen Grundgesetz auf folgende Entwickelungsweise des

Wirbeltierkopfes ^).

Gehen wir von der Gastrula aus, so miissen wir annehmen,

daC sie sich urspriinglicb durch den Blastoporus ernahrte. Die
Medullarplatte wimperte ursprunglich die Nahrung
nach dem Blastoporus bin und konnte dabei auch
schon die Funktion eines Sinnesepitbels besitzen.

Als die Medullarplatte sich zum Medullarrohr umgestaltete, ging der

Strom des Wassers durch den vorderen Neuroporus ein und ge-

langte durch den Canalis neurentericus in den Darm (Textfig. 9).

Es ist bekannt, daC die Flimmerung in dem Medullarrohr der

1) Ich kann daher die Theorieen auGer acht lassen, welche

GoLDSCHMiDT an die Beschreibung der asymmetrischen A m p h i o -

X i d e s - Formen angekniipft hat (R. Goldschmidt, Amphioxides,

in : Wiss. Ergebnisse der Deutschen Valdivia-Expedition, Bd. XII,

Jena 1905).

Die merkwiirdigen Amphioxidesarten baben die grofite Aehn-
lichkeit mit den Larven von Amphioxus lanceolatus in dem Stadium,

in welchem nur die eine Reihe der Kiemenspalten (die spatere

linke) angelegt ist, welche sich zu dieser Zeit median an der Unter-

seite des Korpers befindet.

Goldschmidt faCt neuerdings die Amphioxidesarten als neo-

tenische Larven auf, welche infolge pelagischer Lebensweise sich

nicht umwandelten, sondern in der Larvenform geschlechtsreif

wurden (Amphioxides und Amphioxus, Zoolog. Anz., Bd. XXX, 1906,

p. 446). Ich halte diese Auffassung fiir durchaus einleuchtend,

glaube aber, daC man gerade auf Grund dieser Anschauung davon

absehen muC, die Amphioxidesformen als Reprasentanten eines ur-

spriinglichen Wirbeltiertypus zu betrachten.

2) Ich babe die Grundzlige meiner Theorie schon in meinem
Lehrbuche in kurzer Form ausgesprochen (H. E. Ziegler, Lehr-

buch der Entwickelungsgeschichte der niederen Wirbeltiere, Jena

1902, p. 57). — Eine Entgegnung gegen meine Theorie hat D. Rosa
veroffentlicht (II canale neurenterico ed il blastopore anale, Bolle-

tino dei Musei di Zoologia ed Anatomia comparata della R. Univ
di Torino, Vol. XVIII, 1903). Wie Gegenbaur meint auch Rosa,

dafi der Canalis neurentericus eine canogenetische Bildung sei, an

welche man keine phylogenetischen Schllisse ankniipfen diirfe. Ich

kann diese Meinung nicht teilen, da der Canalis neurentericus bei

den Embryonen aller Klassen der Wirbeltiere (mit Ausnahme der

Teleosteij vorkommt und daher sehr wohl fiir ein uraltes Organ
der Wirbeltiere gehalten werden kann.
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Amphioxuslarve voa vorn nach hinten geht (Hatschek 1882),

Mund, After und Kiemenspalten waren zu dieser Zeit noch nicht

vorhanden. Wohl aber bestand schon die segmentale Muskulatur i),

welche schlangelnde Bewegungen des Korpers ernioglichte (vergl.

die Amphioxuslarve Textfig, 10).

Das durch den Canalis neurentei'icus in die Darmhohle ein-

tretende Wasser muCte zuweilen durch Kontraktionen der uber deni

Darm liegenden segmentalen Muskulatur wieder entfernt werden ').

Diese rucklaufige Bewegung

des Wassers war natiirlich eine

unvollkommene Einrichtung , und

es rauC daher zuerst die Bildung

des Afters erfolgt sein. Nun
wurde das Wasser, welches durch

das Neuralrohr kontinuierlich mit

den Nahrungsteilchen in den Darm
kam, periodisch durch Kontraktion

der Muskulatur durch den After

ausgestoBen.

Erst die folgende Stufe ist durch die Bildung
der Kiemenspalten und des Mundes charakterisiert.
Nun ging das Wasser durch den Mund und die Kiemenspalten

ein, und der Canalis neurentericus wurde iiberfliissig. Infolge

dessen obliterierte der Canalis neurentericus. So konnte das
Medullarrohr, welches schon bisher zur Prufung

Fig. 9. Amphioxus-Larve im

Stadium der Neurula (Gastrula mit

Medullarrohr), nach Hatscheck,
schematisiert.

1) VAN WiJHB (1906, p. 38) schreibt liber die erste Ent-

stehung der Muskulatur folgendes: „Ich halte die Segmentierung
der Chordaten fiir vollig unabhangig von derjenigen der Anne-
liden und Arthropoden und fiir gleichzeitig mit der Chorda-

bildung entstanden. Die Vorfahren der Chordaten waren kleine Tiere,

deren dorsale Darmwand sich in Anpassung an die Schwimm-
bewegung zu einem etwas starren Stiitzgewebe umbildete, welches

der Vorlaufer der sich spater abschniirenden Chorda war. An
jeder Seite der Chorda entstand ein Muskelband. Das Band war
segmentiert, und jedes Segment hatte die Lange einer Muskelzelle,

wie dies noch jetzt bleibend bei den Appendicularicn der Fall ist."

2) Es war unvermeidlich, daC mit der Nahrung auch sehr viel

Wasser in den Darm kam. Vielleicht diifundierte ein Teil des

Wassers in das Colom und wurde von da durch die Exkretions-

organe nach auCen geleitet. Aber solange kein After bestand,

muCte jedenfalls periodisch eine Entleerung der Darmhohle durch

das Medullarrohr erfolgen zur Entfernung der unverdaulichen Reste

der Nahrung.



Die phylogenetische Entstehung des Kopfes der Wirbeltiere. 679

des Wassers und der Nahrungsbestandteile ein

Sinnesepithel enthielt, ein au sschlieCl ich nervoses
Organ, das Zentralorgan des Nervensysteras werden.

Ob der Mund friiher entstanden ist als die Kiemenspalteu

Oder spiiter, das ist eine Frage von untergeordneter Bedeutung,

War der Mund ^) fruher da, so diente er hauptsachlich der Er-

nahrung, bis er mit der Entstehung der Kiemenspalteu auch eine

groCe Bedeutung fiir die Respiration erhielt. Waren die Kiemen-

spalteu fruher da, so rauBteu sie periodisch Wasser eintreten

lassen und konnten in dieser Art sowohl eine nutritorische als

auch eine respiratorische Funktion haben. Auch bei Amphioxus

hat ja der Kiemendarm neben der respiratorischen Bedeutung

noch eine VVichtigkeit fiir die Ernahrung, wie aus folgender Be-

schreibung von van Wijhe (1906) hervorgeht: „Im Meerwasser

schwebende Teilchen werden mit dem Atemwasser aufgenommen,

zu einem Strange verklebt, bei welchem das Sekret der Hypo-

branchialrinne (Endostyl, Schilddriise) eine wichtige Rolle spielt,

und gelangen so weiter in den Speisedarm, wahrend das Wasser

durch die Kiemenspalteu abfliefit."

Die Kiemenspalten konnten nicht an beliebigen
Stellen durchbrechen, da die Somite den Darm
schou umgaben; sie konnten also nur zwischen den
Somiten durchbrechen, und zwar zwischen den unteren

Teilen derselben. Daraus folgt, daC die Kiemenspalten urspriing-

lich metamere Organe gewesen sind, wie ich das schon vorhin aus-

gefiihrt habe (p. 674 und 675). Die Spalten liegen intersegmental.

Auf Grund dieser Theorie muC man erwarten, daB die Kiemen-

spalten bei Amphioxus metamer angelegt werden; das ist in der

Tat der Fall. Hatschek schreibt dariiber folgendes (B. Hat-
SCHEK, Die Metamerie des Amphioxus und des Ammocoetes, Verb,

der Anat. Gesellsch., 1892, p. 145): „Die ersten wahrend
der larvalen Entwickelung entstandenen Kiemen-
spalten sind metamer angeordnet. Diese Metamerie ist

nur in den ursprunglichen Lagebeziehungen zu den Myoraeren be-

grundet; bestimmte Beziehungen zu den metameren Nerven sind

durch die Plexusbildung aufgehoben. Nach der Metamorphose

findet eine successive Neubildung von Kiemenspalten am hinteren

1) Ich spreche hier von dem Mund der ursprunglichen Wirbel-
tiere, welcher ein unpaares medianes Gebilde ist (vergl. p. 675).
Von dem Mund des Amphioxus wird spiiter die Rede sein (p. 681).
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Rande des Kiemenkorbes statt, und es wird so im Laufe des

Wachsturas noch eine groCe Zahl von Kiemenspalten gebildet,

ohne daC hierzu wesentlich neue Metamerenbezirke herangezogen

werden. Die alten Kiemenspalten werden dabei von den neuen

nach vorn zusammengedrangt."

Da bei Amphioxus die ersten Kiemenspalten metamer ange-

ordnet sind ^) und jedem Myomer ein Nervenpaar zukommt (s.

Textfig. 1), so sehe ich darin eine Bestatigung der Auffassung,

welche ich oben bei der Besprechung der Cranioten vertreten babe,

daC jedem Kiemenbogen ein Somit und ein Ganglion entspricht.

Fig. 10. Embryo voa Amphioxus mifc 9 Ursegmenten. (Nach Hatschek
aus KoRSCHELT und Heider.) dv vorderes Entodermdivertikel (linkes Ento-
dermsackchen Hatscheks), ec Ektoderm, m Entoderm, m vorderer Fortsatz

des sog. 1. Ursegments [tis'), mf ungegliederter Teil des Mesoderms, mp
Hatscheks Mesoderm-Polzellen, 7nz Muskelbildungszellen, np vorderer Neu-
roporus.

Es bleibt nun nur noch die Frage; welches Segment des Am-

phioxus entspricht dem Kieferbogen der anderen Wirbeltiere?

Ich telle dieAnsichtvon van Wuhe (1894, 1901 und 1906),

dafi das sogenannte erste Segment des Amphioxus,
welches den eigenartigen Fortsatz nach vorn be-

sitzt, dem Mandibular segment der anderen Wirbel-
tiere entspricht. Man sieht den Fortsatz an den Textfig. 1

und 10. Auch bei dem von Goldschmidt beschriebenen Amphio-

1) An Fig. 11, welche der Arbeit von Willey entnommen ist

kann man ebenfalls erkennen, dafi die Anlagen der Kiemenspalten

den Somiten entsprecben, obgloich die Verhaltnisse durch die un-

gleichzeitige Anlage der beiden Kiemenspaltenreihen kompliziert

sind. Die 6 Kiemenspaltenanlagen der rechten Seite liegen offenbar

zwischen 6 Somiten, die 14 Kiemenspalten der linken Seite zwischen

14 Somiten. — Auch Goldschmidt (1905) spricht von der seg-

mentalen Lage der Kiemenspalten bei den Amphioxidesarten.
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xides ist dieser Fortsatz sehr deutlich zu sehen (1. c. Taf. VII,

Fig. 33 Rht). Nach Hatschek (1892) bildet er bei der Amphioxus-

larve Muskeln, welche spater rudimentar werden. Es ist evident,

daC dieser Fortsatz an den nach vorn gehenden Teil des Mandibular-

segments der Cranioten erinuert (vergl. Textfig. 10 mit Tafelfig. 3).

Da ich in der Homologisierung des Mandibularsomites mit van

WiJHE ubereinstimme, teile ich auch seine Meinung, dafi das

sogenannte „rechteEntodermsackchen" Hatscheks, welches

VAN WijHE „Schuauzenblaschen" nennt, dem Pramandibularsegment

der anderen Vertebraten homolog ist. Es entsteht nach Hatschek

und nach van Wijhe aus dem Entoderm und gehort offenbar zu

der Reihe der Ursegmente. Es bildet ein unpaares diinnwandiges

Sackchen, welches den unteren Teil des praoralen Kopfabschnittes

ausfiillt. Nicht allein van Wijhe, sondern auch Koltzoff (1902)

und GoLDSCHMiDT (1906) homologisieren das Schnauzenblaschen

(das rechte Entodermsackchen) des Amphioxus mit der Pramandi-

bularhohle der Cranioten. Die mediane Verbindung der beiden

Praraandibularhohlen der Cranioten kann also in dem Sinne er-

klart werden, daC die beiden Hohlen urspriinglich ein einziges

unpaares Gebilde, ein praorales Colom darstellten.

So komme ich schliefilich noch auf die Frage, ob der Mund
des Amphioxus dem Munde der anderen Wirbeltiere entspricht,

wie dies Hatschek, Willey und FtJRBRiNGEE meinen. Es ist

dies nicht so selbstverstandlich, wie man auf den ersten Blick

glauben konnte. van Wijhe vertritt mit beachtenswerten Griinden

die Ansicht, daC der Mund des Amphioxus dem linken Spritzloch

der ubrigen Wirbeltiere entspricht^). Da das Spritzloch dem
Mittelohr der luftatmenden Wirbeltiere homolog ist, spricht van
Wijhe seine Meinung in sehr drastischer Form mit folgenden

Worten aus: „Amphioxus kann nicht horen ; er frifit mit dem
linken Ohre und hat infolgedessen den Mund verloren."

Diese Ansicht von van Wijhe griindet sich auf die Tatsache,

daC der Mund bei Amphioxus auf der Hnken Seite der Larve

entsteht und von Nerven der linken Seite versorgt wird (wahrend

der Mund der Cranioten ein medianes Gebilde ist, vergl. p. 675);

ferner auf die Beobachtung, daC der Mund hinter dem Mandi-

1) VAN Wijhe hat diese Ansicht schon im Jahre 1901 aus-

gesprochen (Beitrage zur Anatomie der Kopfregion des Amphioxus,
Petrus Camper, Deel I) und im Jahre 1906 ausfiihrlicher dargelegt

(Die Homologisierung des Mundes des Amphioxus und die primitive

Leibesgliederung der Wirbeltiere, Petrus Camper, Deel IV, 1906).

Bd. XLIII. N. F. XXXVI. 45
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bularsomit (also hinter dem sog. 1. Somit) gelegen ist. Wenn
letzteres richtig ist — was ich nicht aus eigener Anschauung ent-

scheiden kann — so muC man die Richtigkeit der Ansicht von

VAN WiJHE anerkennen, daC der Mund des Amphioxus dem Mundc
der anderen Wirbeltiere nicht homolog ist. Die eigenartige Natur

des Mundes des Amphioxus ist dann aus der Asymmetrie der

Larve zu erklaren. Diese Asymmetrie hangt mit der Beweguugs-

form der schwimmenden Larve zusammen, welche (wie Hatschek
beobachtete) sich beim Vorwiirtsschwimmen um ihre Achse dreht

in der Ricbtung von rechts nach links, so dafi also die linke Seite

die vorangehende und infolgedessen die bevorzugte ist. Ferner

wird augegeben, daB die asymmetrische Larve, wenn sie zu Boden

sinkt, auf einer Seite liegt, namlich auf der rechten, so dafi der

links liegende Mund nach oben gerichtet ist. Erst spater, wenn

die Larve ihre Lebensweise andert, indem sie sich in den Sand

eingrabt, wird der Bau mehr symmetrisch.

Fig. 11. Amphioxuslarve mit 14 Kiemenspalten der linken Seite. (Nach
WiLLEY aus KoRSCHELT und Heider.) mo Augenfleck, es Endostyl, dr kolben-
formige Driise, ch Chorda, m unterer Rand des links liegenden Mundes, ?n/Rand
der rechten Metapleuralfalte, n Medullarrohr, w Wimperorgan (Rtiderorgan).

Als das Antimer des Amphioxusmundes betrachtet van Wijhe

die sog. kolbenformige Driise (Fig. 11 dr), welche an der rechten

Korperseite entsteht (van Wijhe 1906, p. 11). Diese Auffassung

ist fiir unsere Betrachtung von untergeordneter Bedeutung.

Wohl aber muC noch erwiihnt werden, dafi van Wijhe das

Wimperorgan oder Raderorgan des Amphioxus (Fig. lYiv) als das

Homologon des Mundes der Cranioten ansieht. Dieses Organ

entsteht nach Hatschek aus dem Entoderm (als sog. linkes

Entodermsackchen) ; Legros leitete es aus dem Ektoderm ab,

van Wijhe iiberzeugte sich an den Praparaten von Mac Bride

und von Legros, daC es in der Tat durch eine kleine Aus-
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stulpung des Entoderms angelegt wird (van Wijhe 1906, p. 13).

Bei der Ausbildung des definitiven Mundes des Amphioxus (welcher

ein groCeres Gebiet umfafit als der Mund der jungen Larve)

kommt das Wimperorgau bekaantlich in die Mundhohle zu liegen.

Die Eigenartigkeit des Amphioxus ist fiir meine Auffassung

von untergeordneter Bedeutung. Amphioxus kommt nur insofern

in Betracht, als wir an ihm urspriingliche Eigenschaften der

Wirbeltiere erkennen kounen. Die Befuude bei Amphioxus sind

hier um so wichtiger, je mehr sie mit den Befunden bei Cranioten

iibereinstimmen. Ich ziehe daher aus der Entwickelung des Am-
phioxus vor allem folgende Schlusse:

Die Ursegraente sind phylogenetisch alter als die Kieraen-

spalten. Jede Kiemenspalte entsteht urspriinglich zwischen 2 Ur-

segmenten, jeder Kiemenbogen entspricht also einem Somit. Das

sog. 1. Somit des Amphioxus entspricht dem Mandibularsomit der

Cranioten. Das praorale Schnauzenblaschen des Amphioxus ist

dem Pramandibularsomit der Cranioten homolog. Die phylogene-

tisch alten Ganglien des Kopfes der Cranioten (Ciliarganglion,

Trigeminusganglion, Facialis-Acusticusganglion, Glossopharyngeus-

ganglion und 3 Vagusganglien) entsprechen segmentalen Nerven

des Amphioxus.

Der vordere Teil des Kopfes der Cranioten entspricht in Bezug

auf die ursprungliche Gliederung dem vordersten Teil des Am-
phioxus. Die weitgehenden Unterschiede, welche zwischen dem
Kopf des Amphioxus und demjenigen der Cranioten bestehen, er-

klaren sich einerseits aus der canogenetischen Asymetrie der

Amphioxus-Larve , andererseits aus dem groCen Wachstum des

Gehirns und der Entwickelung der groBen Sinnesorgane (Nase,

Auge, Ohr) bei den Cranioten. i

45*



684 H. E. Ziegler, Phyl. Entsteh. d. Kopfes d. Wirbeltiere.

Tafelerklariing.

Tafel XXIII.

Figurenbezeichnungen:

ch Chorda
j

md Mandibularbogen und Mandi-

fac Facialis-Acusticus-Ganglion bularsomit

gl Glossopbaryngeus-Ganglion pc Pericardialhohle

gll Ganglienleiste
,
vag Ganglien des Vagus

G.c Ganglion ciliare i v, w, x, y, z die Bezeichnungen

hy Hyoidbogen und Hyoidsomit der Somite nach Fukbringer
m Muskelplatten der Myotome und Braus
mc Microcoele (kleine Hohle im 1—12 Zahlen der Somite nach

Mesenchym); s. S. 661 meiner Auffassung.

Die rote Farbe bedeutet in alien Figuren mesodermale und
mesenchymatische Zellen ; die g e 1 b e Farbe bezeichnet die Ganglien-

leiste und die Ganglien.

^ \i Fig. 1. Zeichnerische Rekonstruktion der Mesodermsegmente
bei einem Embryo von Torpedo ocellata, Stadium J—K, aus-

gefiihrt von P. Brohmer, vervollstandigt von H. E. Ziegler. Es lag

eine Serie von Frontalschnitten zu Grunde, deren Richtung durch

die langen schwarzen Linien bezeichnet ist. Die gelbe Linie be-

deutet die ventrale Grenzlinie der Ganglien.

Fig. 2. Schematisiertes Bild der Mesodermsegmente (Somite)

desselben Embryos.

Fig. 3. Vereinfachtes Schema des Wirbeltierkopfes (S. 676).

Man sieht die Kiemenspalten, die Kopfsegmente und die Kopfganglien.

Fig. 4. Kopie einer Figur von Koltzoff , welche sich aui'

Petromyzon Planeri bezieht (Koltzoff 1 902, Taf. VI, Fig. VIII
und IX). Die rote Linie und die roten Zahlen bezeichnen die

Kopfsegmente.
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