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Diese Kiemtleckel - Uinbiegun^ entsteht nun in der Weise, daß

bei Fischen, welche früh-embryonal mit extremer Dotterverquelhmg

in der Kiemenhölile belastet werden, die Kiemenbögen sich so ein-

stellen, daß der Kiemenbehang bei seinem ersten Auftreten ganz

steil senkrecht vom Körper des Fisches absteht und nicht, wie

normal, schräg nach hinten. Wenn dann etwas später, vom Ilyoid-

bogen aus, die Kiemendeckelfalte entsteht, wird es dieser nunmehr

nicht möglich, den steil vom Körper des Fisches abstehenden

Kiemenbehang, der für sie ein großes Wachstumshindernis ist,

niederzudrücken und darüber hinwegzuwachsen. Sie selbst im

Gegenteil verbiegt sich an diesem Kiemenbehang so stdir, daß zum
Schluß ihr hinterer Abschnitt hinter den vorderen zu liegen kommt,

und so bleiben die Kiemen des Fisches nunmehr für dessen

Lebenszeit unbedeckt, auch wenn sie sich im weiteren Verlauf der

Embryo-Ausbildung zuweilen nachträglich noch soweit schräg nach

hinten einstellen, daß es einem uneingefalteten Kiemendeckel alsdann

möglich wäre, über ihren Behang hinwegzuwachsen. In anderen

weniger extremen Fällen aber wächst der Kiemendeckel über den

Kiemenbehang zwar noch hinweg; aber erst, nachdem er selbst mehr

oder weniger konvex nach außen an ihm verbogen worden ist, und

deshalb für immer zwischen sich und seiner normalen Anlegstelle

am Fischkörper einen Spalt übrig läßt, d. h. auch dann nicht mehr

den hintersten Kand der Kiemenhöhle überdeckt. —

Der Teil dieser Arbeit endlich, der den Nachweis führen wird,

daß auch die vorgeburtlichen Kopfverbildungen der Säugetiere und

Vögel — besonders aber Cyclopenbildung, Hasenscharte und Wolfs-

rachen — und der Kulturformen des Schweins durch Dotterver-

quellung inmitten der zugehörigen Kopfanlage hervorgerufen werden,

folgt in einem der nächsten Hefte dieser Zeitschrift. —

Über die Morphog-enie der Wirbelsäule der Tetrapoden.

Von Hugo Schwarz, Berlin.

In meiner vor kurzem erschienenen Arbeit^) über die Wirbelsäule

und IvippenholospondylerStegocephalen habe ich auch die Homologie der

Teile eines temnospondylen und eines einheitlich v<'rknöcherten

Wirbels besprochen. Damals handelte es sich hauptsächlich

um die Morphogenie der Wirbel der LepospondijJa. In den folgen-

') Schwarz; Über die Wirbelsäule und die Rippen holospondyler Stego-

cephalen. {Lepospondyli Zitt.). Beitr. z. Pal. u. Geol. üsteiTeich-Ungarns und

des Orients. Bd. XXI. 1908.
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den Zeilen möchte ich versurhi'ii. alle bisher bekannten Typen von

Tetrapodenwirbeln zusanimenzustelh'ii und ilirc licziehuniri'n zuein-

ander zu besprechen.

Betrachten wir die Einzehvirbel von erwachsenen 'retrai)0(len,

80 sehen wir einen auffallenden Gep:<'nsatz darin, daß der Wirbel

bei den meisten Formen ein einheitliches Ganzes darstellt, während

er l)ei anderen — als charakteristisches Merkmal bei vielen Stego-

ce])halen — aus einzelnen losen Stücken zusammengesetzt ist. Die

neueren Untersuchungen über die Morphogenie der Wirbelsäule

haben uns gelehrt, daß dieser letztere Typus nicht einen Ausnahms-
zustand darstellt, sondern daß wir im Gegenteil in den Teilen
<les temnospondylen Typus auch jene Elemente zu sehen

haben, aus denen sich der einheitlich verknöcherte Wirbel
zusammensetzt. Dafür sprach zuächst die Tatsache, daß der sonst

einheitlich verknöcherte Wirbel manchmal in einzelne Stücke zer-

fällt, die man als dieselben Teile — wie sie l)ei den temnospon-

dylen Stegocephalen auftreten— erkannte^). Besonders deutlich zeigen

dies aber die embryologischen Beobachtungen. So hat Schauixsland^)

für Sphenodon nachgewiesen, daß schon im Bindegewebe-Stadium

die einzelnen Skierotome in mehrere Stücke zerfallen, also daß

schon diese so frühzeitigen Anlagen der Wirbel nicht einheitlich

sondern segmentiert sind. Auch Götte'') nimmt auf Grund
seiner Untersuchungen an Wirbeln von Keptilien an. (hiß die ein-

fachen Wirbel aus Doppel wirbeln gebildet werden. Von großer

Be(k'utung sind in dieser Hinsicht die Untersuchungen Gadows^),

die die Grundlage der folgenden Zusammenstellung bilden.

') Vergl. besonders:
Balk: Über die Morpliogrenie der Wirbelsätilo der Amnioten. lÜologr.

Ceiitralblatt I88(;. — The Intercentrmn nt livini; Reptilia Anieric. Naturalist. XX.
BiioiLi: Ein Beitrag zur Kenntnis von Enjops iiieiiavcphaUtK Cope.

Palaeontogr. Bd. XLVI. 1S97.

Coi'e: On the Intercentruni ot tlic Terrcstrial Vcrtebrata Trans. Am.
Philos. Soc. Bd. XVI.

Gaudiiv: I-cs enchainements du nionde aninial. I. Fossiles i)riinaires.

Paris 1888.

jAEKior.: Die Organisation von Arche(josaurti>i. Zeitschr. d. deutschen

Geol. Ges. I{d. XLVIII 1896. — Über die Bildung der ersten Halswirbel und
die Wirbclbildung im all!j:emeinen. ebenda 1904.

Osjjohn: Intercentra and Hypapojjhyses in the C'ervical Begion of Mosa-
saurs, Lizards and Si»henodon. Americ. Naturalist. XXXIV.

') Schauinsland: Weitere Beiträge zur Entwicklungsgeschichte der

Hatteria. Archiv f. mikrosko])isthe Anat. 1 !»()().

*) Gütte: l'ber den Wirbelbau bei den Reptilien und einigen anderen

AVirbeltieren. Zeitschr. f. wissensch. Zoologie Bd. L.XII. 1897.

*) Gadow: On the Evolution of the Vertebral Column of Amphibia and

Amniota. Philos. Transactions Rov. Soc. London 1896.
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Üher die MorpJiogenie der Wirhelsäide der Tetrapoden. 317

Gadow studi('rte die I^ntwicklun£;:sg('scliiclite der Wirbel hei

allen Vertretern der Tetrapoden und kam zu dem Ergebnis, daß

an der Bildung eines Tetrapodenwirbels vier Paare von knor-
peligen Elementen teilhaben. Er nannte diese:

1) die Basidorsalia;

2) die Basiventralia

;

3) die Interdorsalia

;

4) die Interventralia.

Diese Elemente werden bei verschiedenen Tetrapodengruppi^n

in verschiedenai-tiger Weise verwendet. Besonders ihr Verhalten bei

den Anuren gestattet nach Gadow eine Homologisierung mit den

Teilen eines temnospondylen Wirbels. Wir sehen, daß diese vier

knorpeligen Stücke ihren Lagebeziehungen nach vollständig den
Elementen eines temnospondylen Wirbels entsprechen.

Bei der Entwicklung des Wirbels erscheinen bei den Anuren zu-

nächst die Basidorsalia, welche die oberen Bögen bilden. Hinter

diesen kommen die Interdorsalia zur Entwicklung, die sich stark

nach abwärts verlängern und den caudalen Abschnitt des Wirbel-

körpers bilden. Ventral und vorne erscheinen die Basiventralia,

vereinigen sich mit den Bogenbasen des oberen Bogen und bilden

die kraniale Hälfte des Wirbels. Wir sehen also vorne ventral

die Basiventralia, (hihinter dorsal die Interdorsalia. Die Interventralia,

die bei den Anuren während der Entwicklung allmählich von den Inter-

dorsalia verdrängt und ersetzt werden, liegen bei Urodelen hinter den

Basiventralia und ventral unter den Interdorsalia.

Es entsprechen daher die dorsalen Basidorsalia d(^n oberen

Bögen d<'r Temnospondylen, die vorne und ventral liegenden Basi-

ventralia. die im Schwanz zu unteren Bögen werden, dem vorne

und ventral liegenden Hypozentrum, das im Schwanz ebenfalls zu

unteren Bögen wird. Die Interdorsalia, die dorsal und hinter den

Basiventralia liegen, entsprechen dem bei den Schwanzwirbeln von

Archegosaurus aufti'etenden, oberen Paar der Pleurozenti-en, das

ebenfalls dorsal und hinter dem Hypozentrum liegt. Die Inter-

ventralia, die ventral unter den Interdorsalia liegen, müssen

schließlich dem ventral unter dem oberen Paar liegendt^i unteren

Paar der Pleurozentren entsprechen.

Die bei der embryonalen Entwicklung eines Tetrapodenwirbels

auftretenden knorpeligen Elemente sind also morphologisch
gleichwertige Gebilde mit den Bestandteilen des Wirbels
der Temnospondylen. Innerhalb der ganzen Reihe der Teti'a-

poden zeigt der Wirbel daher eine gleichartige Zusammensetzung

aus Elementen, die bei den Temnospondylen ossifiziert sind und

selbständig bleiben.
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Über die Morj)liolüy;i<' dieser Elemente läßt sich nach Art

ihres Auftretens bei den Tenmospondylen und auf Grund der eni-

bryoloi^ischen Beobachtunicen Gadows im alli^emeinen noch foli^cn-

(h\s saii'en. Alh^ den Wirbel /usammensetzenden Teile sind

ursprüniilich ))aariii'e (iebilde. Dies ist für die oberen Bögen und
Pleuro/.entra klar, da sie ja auch bei Wirbeln von erwachsenen

Formen all.ü:emein paarig entwickelt sind. In dieser Hinsicht ist

es von Interesse, daß man die Paarigkeit der Pleurozentren auch

bei höheren Formen, wo sie nur gelegentlich als selbständige Ge-
bilde auftret<'n, konstatieren kann. So hatJAEKEiJ) den Processus

ndontoides im Altlas von Mctrkrhynchus mit den Pleurocentren

Immologisieii und VON ÄRTHABER') deutlich gezeigt, daß auch diese

in l'^orm des Zalmfortsatzes auftretenden Pleurozentra aus zwei

lateralen Stücken zusammengesetzt sind.

Das IIy])ozentrum bildet dagegen in den meisten Fällen A\\

uii])aares Stück. Doch kann man schon aus dem Verhalten l)ei

Arclwgosfmnis schließen, daß es aus zwei Teilen zusammen-
gesetzt ist, da es nach Jaekel^) im Schwanz in zwei Ossifica-

tionszentren zerfallen kann. Auch bei Bmnchioscmrus^) treten die

Ilypozentra als paarige Gebilde auf. Dieser gelegentliche Zer-

fall des Hypozentrums in zwei Stücke bestätigt die auf das em-
bryonal i»aarige Auftreten der Ilypnzentra (Basiventralia IrADow)
gestützte Ansicht, daß das Hypocentrum ursprünglich — ebenso wie

die übrigen lüemente — paarig ausgebildet ist.

Auch für die Zusammensetzung (b^r Pleurozentra geben die

embryologischen J^eobachtungen niilirereii Aufschluß. Jaekel
hat nachgewiesen, daß die paarigt'ii Pleurozentra des Rumpfes im

Schwanz von Archcyosaurus in ein oberes und ein unteres Paar

zerfallen. Daraus kann man annelimeii, daß die Pleurozentra —
wie sie im Pumpf von Airlipf/cyniinis aultreten — aus einer Ver-

einigung eines oberen und eines unteren Paares hervorgegangen

sind. Das während dei- enilnyoualen Entwicklung selbständige

Auttieteii (\vY Interdoisalia und Jnterveniralia. die - wie wir

sahen — dem oljcren i-esp. dem unteren Paar der Pleuro/entren

') Jaekel: Pbcr die Uilduiifi der ersten Halswirbel und die Wirbelbilduiig
im allpenioinen. Zeitschr. d. deutschen Geol. Ges. r,tü4.

'l VON Aktiiajseu: Beitrüge zur Kenntnis der Organisation und der An-
l»assungserscheinunf>en des Genus Mctrioihym/iKK. Beitr. zur Pal. und Geol.

Osterreicli-Ungarns und des Orients XIX. 190(5.

^) Jaekel: Die Organisation von Archeijosmtnis. Zeitsebr. d. deutsch.

Geol. Ges. 1896.

*l Cuedner; Die Urviertußler (Eotetrapoda) des Sächsischen llotliegenden.

Berlin 1891.
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über die 3IorpliO(jenie der Wirbelsäule der Tetrapoden. 319

(entsprechen, zeigt, daß diese Zusannnensetzung die ursprüngliche ist,

daß also die Pleurozentra — wenn sie vollständig entwickelt

sind — aus zwei Paaren — nämlich einem dorsalen und einem
ventralen Paar ~ bestehen.

Auf Grund der im Vorhergehenden besprochenen Homologie der

bei der Ontonogie eines Tetrapodenwirbels auftretenden Teile und

der Elemente eines temnospondylen Wirbels können wir sagen: An
der Bildung eines Tetrapodenwirbels nehmen im allgemeinen

folgende, ursprünglich paarig entwickelte Stücke Anteil:

1) die oberen Bögen;

2) die Hypozentra;

3) die Pleurozentra, die aus einem dorsalen und einem

ventralen Paar zusammengesetzt sind.

Von diesen Elementarstücken kommen nach Gadow bei allen

Tetrapoden nur die oberen Bögen zur Ausbildung. Von Wich-

tigkeit ist es ferner, daß die unteren Bögen und die Kippen Ab-

kömmlinge der Hypozentra oder, wie Gadow sagt, der Basiven-

tralia darstellen. Die unteren Bögen sind ventrale Fortsätze,

die Bippen laterale Ausläufer der Hypozentren. Bei allen

Tetrapoden sind daher homolog: 1. alle oberen Bögen als

Bildungen eines selbständigen morphologischen Elements; 2. alle

unteren Bögen als ventrale Bildungen der Hypozentra; und 3.

alle Hippen als seitliche Bildungen der Hypozentra. (Vcrgl.

die zitierte Arbeit Gadows).
Ganz anders verhält es sich — wie die folgenden Ausführungen

zeigen sollen — mit jenem Teile des Tetrapodenwirbels, der

gewöhnlich als AVirbelkörper oder Zentrum bezeichnet wird. Von

den oben genannten Elementen eines Wirbels kann jedes für

sich allein oder im Zusammenhang mit einem zweiten

den Wirbelkörper bilden. Von keinem kann man aber sagen, daß

es stets an der Bildung des Zentrums teilnimmt, also ein morpho-

logisches Element dieses Wirbelabschnittes darstellt. Es folgt

daraus, daß die Wirbelkörper innerhalb der ganzen Reihe, der

Tetrapoden nicht morphologisch gleichwertige Gebilde sind.

Auf der Verschiedenartigkeit der morphologischen Zusammensetzung

des Wirbelkörpers beruht auch die Aufstellung der verschiedenen

Wirbeltypen, wie sie hier gegeben werden soll.

Betrachten wir zunächst die Stegocephalen, die an Mannig-

faltigkeit der Wirbelausbildung gewiß alle anderen Tetrapoden-

klassen übertreffen, so fallen uns zunächst die sogenannten

temnospondylen oder Schnittwirbel auf. Unter diesen ist

der am häufigsten beschriebene der rhachitome Typus.
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Zum rhnchitomen Typus gcliören z. I>. die JJunijjfwirbc] von

Ärchcgosaurus, Uiscosaurus, Sphcnosaurus, Eryops, Trhncrorhachis.

Alle drei oben besprochenen l']leniente sind als ijesonderte Knochen-

stück(^ vorliandcn. Der Wirbelkörper sel])st wird vom Hypo-
zentrum und den Pleurozentren L(ebildet. Die ilypozentra

haben ihre normale Laiie ventral unter dem ol)eren Bo,i,^en, die

kraniale Hälfte des Wirbelkörpers bikb^id. Sie haben nach

Jakkel ^) bei Archcgosa/irus eine halbmondformijjre Gestalt, sind

seitlich nach oben zuijespitzt und bilden einen ventralen Halbrini^

für die Chorda. Sie sind bei diesem Typus stets als unpaare Gebilde

entwickelt. Im Schwanz gehen sie in die unteren Bögen über.

Die Pleurozentra liegen hinter den Hypozentren, dorsal von ilini^n

und bilden den caudalen Abschnitt des Wirbelkörpers. Sie be-

stehen aus zwei seitlich sich an die Hypozentra anlegenden Teilen,

die — wie schon besprochen wurde — wieder aus je 2 Stücken

hervorgegangen sind. Diese zwei lateral liegenden Stücke ver-

einigen sich — nach BliOiLi^') — bei Eri/oj)s mogaccphcdu^, CoPE
dorsal über der Chorda zu einem dorsalen Halbring, so daß hier

der Wirbelkörper aus zwei Halbringen gebildet wird, die dii'

Chnrda umschließen. Der ventrale Halbring wird v(ai (b-n

Hy jMizentren. der dorsale von (b'U Pleuroz(^ntren gebildet.

Sehr nahe verwandt mit diesem Tyjius ist (h-r Wirbel, der

<lie vier Paar Klementarstücke in ihren urs])rünglichen Lage-

1)ezichungen verknöchert zeigt. Solche Wirlxd sind bis jetzt noeli

nichtaus dem Kumpf bekannt geworden, kommen aber im Schwanz von

Archcgomurus^), CheJydosanrus^) und Sj>honosaunis vor. So wie

bei dem echten rhachitomen Typus, besteht audi hier der Wirbel-

körper aus dem Hypozentrum und den Pleurozentren.
Während aber dort die Pleurozentra ein einziges Paar (hirstellcn,

werden sie liier von einem dorsalen und ventralen Paar lio-

biblct. Das obere Paar liegt nach der Darstellung Jaekels in

den \())-deren Sehwanzwirbeln von Arclu'gasnuvKti kna})]) hinter dem
oberen Bogen. d;is untei'e Paar hinter dem Hypozentrum. I>ie

Ähnlichkeit mit den embryonalen knorpeligen Kiementen wird bri

dieser Form noch (l;i<luicli größer, daß die Hyi)ozentra nach

Jaekkl in zwei Ossifikationszentren zerfallen k(">nnen. l-]s

sind (hiiin all«' \icr j'licinente xci-k nt'ic lieft und paariu' eiit-

') Jaekel 1. C.
J).

fil I u. tolp.

') liUülLl : Tber die iliacliitoiiion Wirbel cUt Sto^'oco])lialon. Zcitschr. il.

deulscli. (ieol. Ges. 19()S.

') Jaekkl 1. c. ]>. h\'^.

*) FuiTseii: B'auiia tler Gaskolilc . . . iiiul der Kalksteine der rcrnifoiniation

Bölmiens. Hd. II.
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wickelt. Bei Sphcnosaurus ist das untere Paar der Pleurozentra

(lljpozentra pleuralia Fritsch) nach Fritsch zu einem einzii^en

Stück vereinigt, das die Gestalt eines kleinen Ilalbrings hat.

Dieser Typus, der — wie schon erwähnt — mit (h^m früher be-

schriebenen nahe verwandt ist, soll im folgenden zum Unterschied

von jenem als rhachitomer Typus I bezeichnet werden, während

der zuerst besprochene rhachitomer Typus II genannt werden

wird.

An diese Typen schließt sich der sogenannte embolomere
Wirbel an, der bei der amerikanischen Gattung Cricotus und der

böhmischen Gattung DipIorcrtebro7i auftritt. Dieser Wirbel ist

(Uidurch gekennzeichnet, daß der Wirbelkörper aus zwei von ein-

ander getrennten Knochenscheiben besteht. Das vorne liegende

Stück trägt als ein selbständiges Element die oberen Bögen und

geht ventral kontinuierlich in die unteren Bögen über.

Dieses Verhalten bei Cricotus vergleicht Cope^) mit den Ver-

hältnissen bei Eryops^ wo die Hypozentra ebenfalls kontinuierlich

in die unteren Bögen übergehen. Er homologisiert daher das

vordere Stück bei (yicotns mit dem Hypozentrum von Eryoxjs^

während dann das hintere Stück dem Pleuro Zentrum ent-

sprechen njüßte. Aber nicht nur die unteren Bögen werden von

dem vorderen Stück gebildet, sondern es stellt — sowohl bei

Cricotus^ wie auch bei Diplovertehron'^) — auch den Träger für

die Rippen vor. Nun wurde aber schon im Vorhergehenden

ausgeführt, daß wir nach Gadow sowohl die Rippen als auch [die

unteren Bögen als Abkömmlinge des Hypozentrums aufzufassen

haben, da3 also der Teil, der diese Fortsätze bildet als

Hypozentrum anzusehen ist. Es wäre allerdings auch möglich,

daß die Befestigung der Rippen und unteren Bögen an dem vor-

deren Stück eine sekundäre Verlagerung vorstellt, \vie sie bei den

höheren Tetrapoden nicht selten vorkommt. Diese Annahme
scheint aber unwahrscheinlich zu sein, da ja diese Wirbel — eben

weil bei ihnen die einzelnen Wirbelelemente noch getrennt sind —
ursprünglichere und primitivere Verhältnisse aufweisen als

die einheitlich verknöcherten.

Diese Homologie wird aber noch durch andere vergleichend-

anatomische Beobachtungen bestätigt. So hat schon Fritsch

den Doppelwirbel von Diplovertchron mit den Schwanzwirbeln

von Archeycsüuriis verglichen. Er beobachtete, daß der pleuro-

zentrale Abschnitt bei den Schwanzwirbeln von Arclwgosaurus

1) COPE 1. c. p. 246 Taf. I.

-) Fkitsch 1. c. p. 12—15.
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„eingesunken" ist. daß also die Pleurozentra auch in ventraler

Lage erscheinen können. Er niinint nun an, daß diese ventral

liegenden Pleurozentren /.u einem (:lanz(Mi vereinigt \vur(U^n. gründ-

licher ossifizierten und beide Segmente (nämlich das vordere und

hintere) dann zu vollkommenen .^'cheiben heranwuchsen. Auf

diese Weise enstand nach Fritsch aus einem rhachitomen
Wirbel ein embolomerer. Dieser Übergang wird ganz klar

durch die Darstellung Jaekels '). Jaekel zeigte, wie bei Ärchc-

goscmrus die Pleurozentra von vorne nach hinten zu sich immer

mehr ventralwärts verlängern. In der Beckenregion verlängern sie

sich soweit nach unten, daß die beiden lateralen Stücke ventral

zusammenstoßen. Die Pleurozentra bilden auf diese Weise hier

einen King, der oben offen bleibt. Der Wirbelkörper besteht dann

aus zwei hinter einander liegenden Ilalbringen, von denen

der vordere dem Hypozentrum der hintere dem Pleuro-

zentrum entspricht. Denken wir uns nun diese beiden oben ge-

öffneten Ringe zu vollständigen Scheiben verknöchert, so entsteht ein

echter embolomerer Wirbel. Daraus folgt, daß der Wirbelkörper

eines embolomeren Wirbels ebenfalls aus Ih'pozentrum und
Pleurozentrum, die selbständig bleiben, besteht, daß er also

nur eine besondere Modifikation des rhachitomen 'rvi)us

darstellt.

Der näclivste Wirbeltjpus weicht von den bis jetzt besprochenen in-

sofern ab, als der Wirbelkörper hier im allgemeinen ein einheitliches

Gebilde darstellt. Es ist dies der stereospondyle Typus, der

bei den großen, in der Trias vorkommenden Stegocephalen, den

St(reos])ondyU (Zitt.), auftritt. Hierher gehören z. B. die Gattungen

Mastodoiisaurus, Trematosauriis, CapUosaurus, Mctopias, Lahi/ri))-

thodon. Die Wirbel dieser Formen wurden besonders ausführlich

von Fraas^) beschrieben. Der Wirbelkörper hat bei diesem Typus

eine mehr oder weniger deutlich ausgeprägte Gestalt einer am-

phicoelen Scheibe. Besonders charakteristisch ist das Vorkommen

von Vertiefungen und Einbuchtungen am Wirbelkörper, durch die

nach Fraas die persistierende C'horda durchtreten konnte, und die

er daher als Chordaloch bezeichnet. Am Atlas eines P^xemplars

von Mastodonsuurus f/igantcus hat dieses Loch die Gestalt einer

tiefen Binne, die l)is unter die Mitte des Wirbelkörpers reicht, so

daß dieser eine hufeisenförmige Gestalt annimmt. An den vor-

deren Bumpfwirl)eln ist 'dieses Loch mir schwach angedeutet, wird

') Jaekel 1. c. p. 513.

-) Fkaas: Die Labyrinthodonton der schwäbischen Trias. Talaeoiito-

graphiia XX.WI. 1889.
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aber nach hinten zu immer deutlicher, so daß es schließlich in der

hinteren Rumpfreizion von Mastodonsaurus gigantnus den 2:anzen

Wirbel körper durchsetzt. Während das Chordaloch in der Rumpf-
region ein geschlossenes Loch (hirstellt, schneidet es bei den

Sakralwirbeln und noch mehr bei (k^n Schwanzwirbeln als tiefe

Rinne in den Wirbelkörper ein, sn daß dieser eine halbmond-
oder bohnenförmige Gestalt annimmt, die ganz der des Hypo-
zentrums bei Ärchegosaurus entsimcht. Daraus, daß die Wirbel-

körper in der Schwanzregion von Mastodonsaurus eine für die

Hy])Ozentren so charakteristische Gestalt erhalten, zieht Fkaas den

Schluß, daß sie den Hypozentren homolog sind. Da nun

diese Wirbelkörper ganz allmählich in die des Rumpfes übergehen,

so müssen naturgemäß auch diese dem Hypozentrum homolog sein.

Diese Ansicht findet eine w-eitere Stütze in der Untersuchung

von Längsschnitten der Wirbelkörper. Solche Schnitte haben nach

Fraas') gezeigt, daß die Anlage des Wirbelkörpers eine ein-

heitliche ist, daß aber das Schwergewicht der Knochen-
bildung auf der Unterseite der Chorda liegt, was ebenfalls

für die Homologie mit dem Hypozentrum spricht. Ferner weist

Fkaas darauf hin, daß in der hinteren Rumpfregion von Mastodon-

saurus bei einer Aneinanderreihung der Wirbel zwischen den ein-

zelnen Wirbelkörpern ein Raum übrig bleibt, der eine ähnliche,

nur umgekehrte Gestalt hat, wie der Wirbelkörper selbst und

jedenfalls mit Intervertebralknorpel erfüllt war. Diese Knorpel
dürften den, durch die stark vergrößerten Hypozentren von der

Wirbelbildung verdrängten, Pleurocentren entsprechen. Auch das

Fragment von Lahyrinthodon sp., bei dem echte rhachitome
Wirbel auftreten, macht es nach Fraas wahrscheinlich, daß der

stereospondyle Typus aus dem rhachitomen entstanden ist.

Diese durch mannigfache Gründe gestützte Anschauung von

Fkaas wird auch von Jaekel energisch vertreten, der in seiner

Arbeit über Archegosaurus (p. 511) sagt: „Von unten gesehen

bieten die Hypozentra der Rumpfregion in allen Einzelheiten

genau das Bild eines Wirbelkörpers, nur fehlt ihnen dorsal der

ringförmige Zusammenschluß, der sich bei den Labyrinthodonten

der Trias einstellt".

Der Wirbelkörper wird bei dem stereospondylen Typus also

nur aus dem Hypozentrum gebildet. Wir sehen unter den bis

jetzt besprochenen Typen hier zum erstenmal, daß der Wirbelkörper

nur aus einem der oben genannten Wirbelelemente besteht.

FUAAS 1. c. p.
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Einen ecliten Schnittwirbel repräsentiert der phyllospondyle
Typus, da bei ihm die einzelnen den Wirbel ziisannnens(^t7.enden

Teile von cinanih^r getrennt bleiben. Di(?ser Wirb(dtypus tritt auf

hei den (lattunj^^en Branchiosauruii, Mclancrpeton, Pchsaurus und
wurde <lureh die Beschreibuni? Ckedners') näher bekannt. YAw

sidcher Wirbel besteht aus zwei schwach verknöcherten Knochen-

blättchen, die seitlich und symmetrisch zueinander liegen und

ventral aneinander stoßen. Lateral laufen sie in die Querfortsätze

aus. Dorsal setzen sich an diese Knochenblättchen die oberen

Bögen an, die einen paarig angelegten Dornfortsatz tragen und sich

seitlich nach Credner in einen knorpeligen Querfortsatz fortgesetzt

haben. Die zwei Knochenblättchen liegen ventral und unterhalb

der oberen Bögen, sind also ihrer Lage nach den Hypozentren
homolog, die hier paarig ausgebildet sind (vgl. Grp:i)NKr).

Der Wirbelkörper besteht also aus einem ventralen Halb ring,

der von den paarigen Hypozentren und einem dorsalen
Halbring, der von den Basen der oberen Bögen gebildet wird.

Pleurozentren nehmen bei diesem Typus an der Bildung (h'S

Wirbelkörpers keinen Anteil. Nach Analogie mit dem weiter unter zu

besprechenden Urodelentypus dürften sie aber auch hier entwickelt

gewesen sein und die Intervertebralknorpel gebildet haben

Betrachten wir nun die echten einheitlieh verknöcherten Wirbel,

so können wir bei diesen im Anschluß an die Untersuchungen

Gadüws zwei Haupttypen unterscheiden"^). Bei dem ersten

Typus besteht der Wirbelkörper aus den Hypozentren und den

oberen Bögen, die mit einander verwachsen. Die Pleurn/entreii

sind bei diesem Typus zwar vorhanden, werden aber nieht zur

Bildung des Wirbelkörpers verwendet, sondern bleiben knorpelig

und bilden die Intervertebralknor])el. Bei diesem Wirbeltypus

kann sich der obere Bogen — nach Gadow — immer mehr ven-

tralwärts ausdehnen und die Hypozentren von der W'irbelbildung

vollständig verdrängen. Dies ist der Fall im Ivumpfe der Urodelen,

während im Schwänze die erste Ausbihlung auftritt. Demselben

Ty}ms gehören — wie ich versucht habe, walirscheinlich zu machen
— die Wirbel einer Anzahl von lepesjxnidylen Stegocephalen an,

nämlich die (h'r Aistop()(h'n. Ptyeni(h'n. Ceraterpetontiden. Seinen-

saurus.

AVir hallen also iiinerliall) dieses llau|(ttyjMis zwei Aus-

') Cuednkr: Die Stegocoplialon aus dem Kotliegeiulcn des Planen schon

Grundes hei Dresden. II. Teil. Zeitschr. d. deutsch. Geol. Ges. 1881. — Die

Urvieilüßler. Berlin 18'J1.

') Schwarz 1. c. p. 102.
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bilduns'en zu untorselieiden. Einmal wird der Wirbelkörper von

den ol)eren Böi^'en und dem Hypozentrum iiebildet, das

anderenial von den oberen Bögen allein. Da aber die erste

Ausbildung- nur ein Übergangsstadium zu der letzten darstellt, so

sollen beide in einem Typus zusammengefaßt werden, den ich hier

llrodelentypus (Pseudocentrous type Gadow) nennen will.

Bei dem zweiten Ilaupttypus, der hier als Pteptilieu-

typus bezeiclmet werden soll, besteht der AVirbelköri)er aus den

stark vergrr^ßcrtcn PI euro Zentren und einem kleineren
Hypozentrum, di(^ mit einander verwachsen. In vielen Fällen

wachsen die Pleurozentren so stark, daß (his Hypozentrum voll-

ständig verdrängt wird und (hn- Wirbelkörper nur aus den
Pleurozentren besteht. Die Hypozentren werden in diesem

letzteren Fall zu I n t e r ^• e r t e b r a 1 s c h e i b e n un d Z w i s c h e nw i r b e 1 n

oder sie sind nur in Form der unteren Bögen entwickelt. Der
erste Fall tritt auf bei (h-n Anuren, der letzte bei den meisten

Amnioten. Zu diesem Haupttypus gehören von den lepospondylen

Stegocephalen wahrscheinlich die Wirbel der Hylonomiden, Micro-

brachi(k^n. Ebenso wie bei dem Urodelentypus, so müssen wir

also auch hier eine zweifaclie Ausbildung unterscheiden.

Gadow unterscheidet zwei Typen, je nacluh-m ob an {\qy

Wirbelbildung die vergrößerten Interdorsalia (Anuren) oder die

vergrößerten Interventralia (Amnioten) teilnehmen. Da wir aber

sehen, daß bei Ärcheyosaurits die Pleurozentra im Schwanz in zwei

Paar Stücke zerfallen, die den Interdorsalia resp. den Interventralia

entsprechen-, so können wir — mit Jaekel — beide Paare als

morphologisch zusammengehörende Stücke auffassen, die

eben zusammen den Pleurozentren entsprechen. Diese Auf-

fassung gestattet uns. die beichm Typen Gadows zu einem

Haupttypus zu vereinigen. Der Anurenwirbel wür(h' darnach

einen Vorläufer des Amniotcnwii'lxds vorstellen, wenn auch der

letztere nicht direkt aus (h'm Anurentypus entstanden sein

dürfte. Wir sehen also, daß (h'r Gegensatz zwischen einem

Wirbelkörper, der aus (h'U Pleurozentrtm und {\vm Hypozentrum

zusammengesetzt ist und einem Zentrum, das von den Pleuro-

zentren allein gebildet wird, nicht so groß ist, wie allgemein an-

genommen wird, sondern daß beide nur Modifikationen eines

und desselben Ilaupttypus darstellen. Diese Ansicht wird

auch dadurch gestützt, daß der bei Anuren auftretende Tyjnis

in ähnlicher Ausbildung gelegentlich auch bei den Amnioten
wiederzukehren scheint. So besteht /.. P». <ler Atlas von

2f('ti'i()rh!/)ie1ius und Eiiiiliosuelius ans lly]io/.entruHi und Pleuro-

iu-rt
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Zentren, die von einander getrennt bleiben^). Da wir nun bei

diesen Fonnen keine intervertebralen. den Il_ypozentren vergleicli-

baren Bildungen antreffen, so liat die Ansicht Jaekels große

Wahrscheinlichkeit, daß hier der Wirbelkörper überhaupt aus

einer Vereinigung von Hypozentrum und Pleurozentruni

hervorgegangen ist. Andererseits kann aber auch b<'i den Anurcii

der Fall eintreten, daß das Hypozentrum verdrängt wird und (U'r

Wirbelkörper aus den dorsalen Elementen, also hauptsächlich

aus den Pleurozentren resp. ihrem dorsalen Abschnitt

besteht. Solche Wirbel treten nach (jADOW auf im Rumpfe von

Pipa, Xenopus^ Bombinator.

Die Entscheidung darüber, ob ein Wirbelkörpcr nur aus den

Pleurozentren oder aber aus diesen und dem Hyjtozentrum bestcdit,

wird für den Paläontologen oft schwer sein, da die Bihhmgen des

Hypozentrums, die meist leicht erkennbar sind, ihre Lage sekundär

verändern können. So liegen sie bei dem echten Amniotenwirbcl.

dessen Wirbelkörper also nur aus den Pleurozentren besteht,

gewöhnlich intervertebral. Betrachten wir aber die Wirbelsäule

eines Platecarpus, so sehen wir, daß nur der Zwischenwirbel des

zweiten Wirbels — nach Osborn-) — eine interv(^rtebrale Lage

hat, die vollständig der des Hypozentrums entspriclit. Der dritte

Zwischenwirbel ist aber schon nach vorn gerückt und am kaudalen

Abschnitt des Epistropheus befestigt. Dieselben Verhältnisse

treffen wir — nach Gadovv^) — z. B. bei vielen SäugetieriMi an,

wo die unteren Bögen manchmal am hinteren Ende des vorhcr-

g(dienden Wirbelkörpers befestigt sein können. Ahnliche Lage-

veränderungen können auch die ursprünglicii lateral vom Hypo-

zentrum auslaufenden Hippen erleiden. Aus diesen (irün(hMi wird

si(di der Paläontologe oft begnügen müssen, wenn er die Zu-
gehörigkeit zu dem Keptilientypus überhaupt erkannt hat.

Dasselbe gilt auch für den Wirb(d, (h'r dem Urodelentyinis ang(diört.

D(!nn ist es schon schwer, diese Zug(diörigkeit. (duie Kenntnis de)-

(^ntogenie, überliau])t zu ei-kennen. se ist es naturgemäß necli

schwieriger zu entscheiden, ol» der \Virbelkör])er nui- aus deui

(»bereu liegen, (xh'r aus diesem und dem llypo/entrum liestelit.

(Vergl. darüber auch Schwarz').)

Der Unterschied zwischen dem rredcdentyinis und dem Hep-

') Jaekel: l'bcr die IHldung der ersten Halswirbel und die ^Vi^ll(ll)ildlln,^:

im allgemeinen. Zeitsclir. d. deutsch. Geol. Ges. lil()4.

') Oshokn: Intercentra and Hyi)ai>op]iyscs in tlie Cevvical Hef'ion ol

Mosasaurs, Lizards and S]))ienodon. Anieiic. Naturalist .\XXIV,
') Gadow I. e. 1». 4S.
-) ycHWAK/, 1. f. 1). 1(10 lua.
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tiliontjpus besteht nach dem Vorhergehenden darin, daß im ersten

Fall di(> Pleuro Zentren überhaupt nicht an der Wirbel-
bildung teilnehmen, im zweiten dagegen den Hauptteil oder
den ganze n Wi r b e 1 k ö r p e r bilden. Während bei dem U r o d e 1 c n

-

typus die Pleurnzentra, so haben bei dem Reptilientypus
die Ilypozentra oder deren Abkömmlinge eine intervertebrale

Lage.

Innerhalb der ganzen Keihe der Tetropoden haben wir also

lulgende sieben Wirbeltypen zu unterscheiden:

1. den rhachitomen Typus I;

2. den rhachitomen Typus II;

3. den embolomeren Typus;

4. den stereospondylen Typus; ,

5. den phyllospondylen Typus;

6. den Urodelentypus; der Wirbelkörper besteht aus a) den

oberen Bögen + Hypozentrum, b) den oberen Bögen;

7. den Reptilientypus; der Wirbelkörper besteht aus a) den

Pleurozentren + Hypozentrum, b) den Pleurozentren.

Die Beziehungen zwischen (h'n einzelnen Wirbeltypen ergeben

sich zum Teil aus der oben gegebenen Schilderung. Als primi-

tivsten Typus müssen wir naturgemäß jenen ansehen, bei dem die

vier den Wirbel zusammensetzenden Elemente noch vollzählig,

gesondert und ossifiziert sind. Dies ist der Fall bei dem rhachi-

tomen Typus I. Der echte rhachitome Wirbel entsteht aus jenem
— wie die Verhältnisse bei Ärchcgosaurus zeigen — dadurch, daß

die beiden Paare der Pleurozentra verschmelzen und diese daini

aus einem Paar zusammengesetzt erscheinen. Indem nun das

IIyi)Ozentrum mehr dorsalwärts wächst und die beiden seitlichen

Stücke der Pleurozentra sich andererseits ventral vereinigen, ent-

steht der embolomere Typus. Wenn (his Hypozentrum innner

größer wird, so wertbui die Pleurozentra immer mehr dorsalwärts

verdrängt und es entsteht schließlich ein Wirbelkörper, der nur von

dem Hypozentrum gebildet wird. Dies ist der Fall bei dem stereo-

spondylen Typus. Diese vier Typen Idlden also eine geschlossene

Reihe.

Einer anderen Entwicklungsreihe gehört der phyllospondyle

Typus an. Bei diesem besteht der Wirbelkörper — wie wir sahen

— aus dem Hypozentrum und den oberen Bögen. Da die Pleuro-

1) Vergl. neben den schon zitierten Arbeiten Jaekels auch Jaekel:
Placoche/y.s 'phai-odoiitd aus der Obertrias des Bakony. Resultate der wissen-

schaftl. Erforschung des Balatonsees I. IJand. I. Teil. Pal. Anhang Budapest iy07.

lOtt*
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zenti-en hipr nicht als Teil«* dos Wii-lx'ls cntwickHlt war<'n. ist

Jap:kel ^) li-eiieii^-t anzuiicliiucn. (hiü dieser 'rv)>iis den Aiitaiii;- der

vorliin besprochenen Eeihe bihh'. Xuii er^^iht sich aber aus (h'r

i?anzen hier gegebenen Schilderung, daü der rliachitonie Typus I

den primitivsten aller Wirbeltypen - seweit sie von Tetrajjoden

l»ek;nint sind — darst(dlt. A\'ir niiissen daliei" auch (h'ii phyllo-

s])ondylen Typus von ihm al)leiteii. Die l'hitst(diinig dieses Ty])us

aus dem rhachitomen Ty])iis I ist welil se zu denken, daß zunäciist

die Pleurozentra zu Intervertebralknorpeln \vur(h'n. An ihre Stelle

traten bei der Bildung des Wirbelkörpers die oberen Bögen, inih-m

sie den 'dorsalen Halbring bildeten, während der ventrale llalbring

— wie gewöhnlich -- von den Hypozentren gebildet wurde. Aus
diesem Wirbel entstellt der Urodelentyiras einfach dadurch, daß

die einzelnen Teile mit einatider verschmelzen. Bei der weiteren

Entwicklung dieses Tyf)us vergrößern sich die oberen Bögen innner

mehr ventralwärts. so daß sie schließlich allein den Wirbelkör])er

bilden.

Von (U'\\\ rhachitomen Tj'pus I haben wir auch (\v\\ Keptilien-

typus abzuleiten. Er entsteht aus ihm dadurch, daß die Pleuro-

zentren resp. das obere oder (bis untere Paar (b'rsellx'n an (iröße

stark zunehmen und zunächst den cau(hilen Abseliniit i\r^ Wirlxd-

körpers (hirstellen. während dei' ki'aniale nneli ven den llype-

zentren gebildet wird. Beide l'>ieiiiente verscliiindzen miteinander.

Die Pleurozentra können aber allnnililieli audi auf die kraniale

Hälfte des Wirbelkörpers übergreifen. Ncrdräiiucn auf diese Weise

die lly])<izentra schließlich vellständii;- und dei" ^\irh(dkririMT wird

dami von ihnen aHein ge1»i](h't.

Wenn wir (bis iil)er die IJezieliungen der ein/idiien Wii-l)(d-

ty|»en zu einaiub'r (iesai;te kurz zusannnenfassen. so krmnen wir

Saiden: Der |tri ni it i vsl e Ty i)us ist der r lia clii t (»nie Typus I.

\'on ihm gehen drei f'.nt wiek 1 un-srei hen aus. Bei dei-

rhach itoni-si ereos|)(iii(ly len lleihe handelt es sich um eine

stetii;- zunehmende \'er- rrtUernn- i\(^^ I ly |ioz>'nt ru ms. hei

der IMiy llospondy 1 - 1 rodelenty |»us- Beihe um eine \'er-

lirr.ßeru ng del- oherell B>ö-'en. hei der B e|it i 1 i i'llt y |iUS-Bei he

schließlich um eine \'e riini l.'.e run^d er I' I eu ro/ ent ra. Diese
\'er^r(ißei-iin-' kann stets mit einer vollständigen \'er-

dräni;unL;- der nhriu-en Blemente Nerhimden sein, so daß
wir in den extremsten Bällen drei Wi rlie 1 kör per ei-|ialten.

') Jakkki,: Vhvv Crnilrrjirlo)), I)l(rnih.s,ii(nis iiiul Diph^cinilns X .Inlirtt

f. Min. i;ii);i. Vcrul. iiiR-li SciiwAUz 1. c. p ci;.
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y'cr:eic/i)}is d. im Jahre 1D08 cuKjckmfcncn /jcitHchriflcn u. Bücher. 32'J

von (Ionen der eine nur aus dem Hypozentrum, der zweite
nur aus den oberen B öi^en. der dritte nur aus den Pleuro-
zentren besteht.

Aus dieser Zusammenstellung ergibt sieli folgendes Bild:

Rhachitomer Typus I.

Bhacliitomcr Tyi>us II Pliyllosi)ondyler Typus

I

^

Embolomerer Typu,>-

Stereospondyler Typu;-

Urodelentypus

lleptilientypuf-
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Abhandlungen d. Kgl. ])reußischen Akad. d. Wiss. zu Berlin 19»)7.

Berlin 1907.

Mitteilungen aus dem Zoologischen Museum in Ik'rlin. Vol. o,

Heft 3 u. 4, Vol. 4, Heft 1. Berlin 1907 u. 1^)08.
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jahr ]90(;. Desgl. 1907. Halle a. S. 1907 u. 1908.

Alitteilungen d. Deutschen Seefischerei-Ver. Vol. 24, No. 1— 1'2.

]}erlin 190S.

Verhandlungen des botanischen Vereins der Provinz Brandenburg.

Vol. 49, 1907. Berlin 190S.

Naturwiss. Wochenschr. N. F. Vol. 7, No. 1—52. 190S.
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