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I. Einleitung.

Seit mehr als einem halben Jahrhundert gehort das Lanzett-
fischehen iiberall zum Grundstock des zoologischen Lehrmaterials, und
man wird kaum viel Widerspruch erfahren, wenn man behauptet,
daf kein anderes Lebewesen zur Kinfithrung in die vergleichende
Morphologie der hoheren Tiere geeigneter sei als dieses. Anatomie
und Entwicklungsgeschichte von Wirbeltieren und Wirbellosen werden
von ihm aus in mafgebender Weise beleuchtet und das Verh#ltnis
der groBen Gruppen des Tierreiches zueinander mit ganz einzig-
artiger Klarheit bestimmt. Um so auffallender ist es, daB sehr
Vieles am Amphiozus (und seinen néchsten Verwandten) bis heute
unklar geblieben ist, nicht nur hinsichtlich der Bedeutung gegebener
Tatsachen (die ja vielleicht immer etwas umstritten bleiben mag),
sondern auch hinsichtlich der Tatsachen selber. Nicht einmal das
erwachsene Tier hat jemals eine angemessene Darstellung erfahren
und der akademische Lehrer sucht umsonst nach guten (instruktiven
und zuverlissigen) Abbildungen, welche er zum Ausgangspunkt um-
fassender Vergleichung (wie sie ihm doch vorschwebt) machen konnte.
Nicht einmal ein anstindiger Querschnitt wird geboten und auch
die neuesten Lehrbuchschreiber begniigen sich meist damit, die alten,
niemals gut gewesenen Bilder weiter zu reproduzieren.

Noch viel unbefriedigender ist die heute vorliegende Kenntnis
der Entwicklung. Da muf man allerdings zugeben, dafl anferordent-
liche Schwierigkeiten zu tiberwinden sind, nm iber den toten Punkt
hinweg zu kommen. Die Beschaffung eines ausreichenden Unter-
suchungsmaterialy kann nur einem erfahrenen Zoologen, der un-
endlich viel Mithe und Zeit daran zu wenden bereit ist, gelingen;
auch gestehe ich gern, daf ich keine Ahnung von den technischen
Schwierigkeiten des Objektes hatte, als ich vor etwa 15 Jahren den
Plan einer monographischen Untersuchung und Darstellung desselben
fafite. Trotzdem ist es mir allmiihlich gelungen:

1. Zunfichst die embryonalen Stadien des 1. Entwicklungstages
durch eigenen Angenschein kenmen zu lernen, wobei freilich im
grofen Ganzen nur eine Bestiitigung der klassischen Untersuchung
von Harscmex (1881) und der seitherigen Korrekturen einzelner
Punkte herauskam.

2. Die von HarscmEx weit weniger vollstiindig untersuchten
frithlarvalen Stadien genauwer zu studieren. (2—5, Tag, von der
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Bildung des 5. Somiten bis zur beginnenden Erweiterung des Mundes
und der Erdffnung der 1. K.tasche.)

3. Heranwachsende planktonische Larven bis zum Beginn der
Metamorphose (Abb. 1) zu untersuchen (1. Lebensmonat).

4, Die benthonischen Stadien der Metamorphose, bis zum Aus-
gleich rechts- und linksseitiger K.taschen neu darzustellen (2. Lebens-
monat, anniihernd), was besonders interessant und dringlich war.

5. Die Veriinderung anatomischer Verhiltnisse im Verlauf des
Heranwachsens von etwa 5—=356 mm Linge (8-—-80 K.taschenpaare)
bis zum Ablauf des 1. Lebensjahres zu analysieren.

6. Die Entstehung und das 1. Heranreifen der Gonaden wihrend
dieser Zeit, sowie deren Entleerung und Regeneration im Verlauf
des 2. Lebensjahres zu studieren, womit der Kreis der Entwicklungs-
geschichte sich schlieBt.

An dieser Stelle kann nicht versucht werden, auch nur die
knappste Zusammenfassung der Resultate dieser langen Arbeit zn
bieten, die sich um so mehr ausdehnte, als nebenher auch die Onto-
genese der Neunaugen und Selachier, sowie zahlreiche Daten aus
der Entwicklung der hoheren Wirbeltiere vergleichend nachunter-
sucht wurden, in der Absicht, eine breite, solide Grundlage und neue
Gesamtorientierang fir die Morphologie der Chordaten und Verte-
braten zu gewinnen, was in mancher Hinsicht gelungen sein diirfte.
Wir miissen uns vielmehr darauf beschrinken, einige Tatsachen
mitzuteilen und zu illustrieren, die bereits in kurzen Mitteilungen
erwihnt oder formuliert worden sind, aber noch keine zureichende
Darstellung erfahren haben, obwohl sie sehr wohl auch auflerhalb
der angedeuteten Zusammenhinge ciniges Interesse beanspruchen
und entsprechendes Verstindnis finden diirften.

Auch dabei wird freilich eine Unzutriiglichkeit in den Kauf
genommen werden miissen: Man kennt allgemein ganz leidlich die
Entwicklung des Lanzettfischchens wihrend der ersten 18 Std.,
etwa bis zum Ausschliipfen der Hsegmentigen jungen Larve. Die
darauf folgende lange und hochst komplexe Entwicklung hat aber
nie eine auch nur von ferne befriedigende zusammenhingende und
iibersichtliche Darstellung erfahren; es gibt da viel ungenaue Bilder
und Angaben, aber keinerlei brauchbare Normentafel, auf die man
sich bei Kennzeichnung der Stadien zur allgemeinen Orientierung
beziehen konnte. Darunter leidet natirlich die Anschaulichkeit und
Priizision jeder morphologischen Diskussion in sehr bedauerlicher

Weise, was wir auch hier noch nicht ganz vermeiden konnen.
B1*
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S Abb.1. Ubergang vom Larvenzustand zur Metamorphose (Mein Stadium Iyo u. M,). Weitere Erklirungen S. 473—474.
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a Zur Metamorphose bereites Larvenstadium, im Leben etwa 4 mm lang, noch
ohne Andeutung rechtsseitiger K.taschen, noch ohne deutliche Atrialfalten, noch mit
Resten der larvalen Schwanzflosse (238), aber bereits mit voller Segmentzabl und auch
sonst dem frithen Metamorphosestadium (b) dhnlich, dessen fibrige Merkmale man ohne
wesentliche Einschrinkung ins Bild eintragen kinnte. Leicht retouchierte Photo-
graphie nach dem Dauerpriiparat. Das Tierchen zeigt 12 offene K.taschen und eine
8. in der Anlage bei X. Dieselbe liegt unter dem unteren Ende des andeutungs-
weise erkennbaren 14. Myoseptums, nach allgemeinem Gesetz (8. 489). Von diesem
Stadium ab findet man den jungen Amphioxus benthonisch lebend, néimlich normaler-
weise anf dem sandigen Grunde anf der Seite (vorzugsweise der rechten) liegend,
manchmal in geeignete Spalten versenkt, aber noch nicht eingegraben. — Man
vergleiche mit diesem Bilde das mehrfach reproduzierte von Franz (1927, p. 598),
das seltsam unihnlich ist, und mich veranlaBt hat, die Photographie eines wirk-
lichen Priiparates hier mitzuteilen.

1 Rostralende der Chorda. 2 Hirnblésehen, dem Vorderbirn der Vertebraten
homolog. 8 Prioralgrube, aus dem 1. linken Mesoblastsomiten hervorgegangen,
der nun in ganzer Linge und Breite offen liegf. Das spitere Riiderorgan. 4 Off-
nung der Kolbendriise (3). 6 1. K.spalte mit dem aus der K.tasche hervorge-
gangenen Rahmen. 7 Larvenmund. 8 3. Kspalte, unten auf der linken Seite
verblieben, 9 Wimperband der linken Seite. 10 Der reehts hochgeschobene Rahmen
der 6. K.spalte. 11 9. K.spalte, wie alle folgenden medioventral geblieben, nicht
nach rechts hochgeriickt, 12 12, K.spalte, eng, rundlich, mit breitem Rahmen;
dahinter bei X, die Anlage der 18. K.tasche. 13 Epibranchialfalte, den K.darm
von der in den Osophagus (14) fibergehenden Epibranchialrinne trennend. 1da Stelle
der spiiteren Leber, hzw. Anfang des Mitteldarmes, 15 Stelle des sogenannten
Pankreas. 16 Iiiocolonring, wo die Nahrung dureh starke Geifleln festgehalten
und einige Zeit spiralig herumgewirbelt wird; zwischen Mittel- und Enddarm.
17 Ventrale Muskelgrenze meben dem Enddarm. 18 After. 19 Schwanzchorda.
20 Schwanzmyotome, 21 Schwanzmark, 22 Schwanzflosse. 23 Lavvaler Flossen-
saum, in Degeneration begriffen. 24 Riickenflosse. 25 Lage des Canalis centralis,
iiber dem hellen, faserigen Teil des Rfickenmarkes. 26 Obere Muskelgrenze.
97 Vorderster Riickenmarkocellus, 28 Dunkel erscheinender, weil kernreicher,
ganglioser Teil des Ritckenmarkes.

b Frithes Metamorphosestadium (Stad. I Winrrys), nach dem Leben gkizziert
und nach dem Dauerpriparat zu Ende gezeichnet. Lebend sieht auch die Larve
fast, genau so aus, doch sind unterdessen die Atrialfalten ausgebildet und im
hinteren Teil verniht worden, und vor allem wurden die 8 sekundiren, rechtsseitigen
K.taschen (22, 36) angelegt. Die Priloralgrube (46) hat sich unter Zuriickdriingung
der Pricralpapille (48) vergroBert und die Gesamtlinge hat gich — lebend gemessen —
auf fast b mm erhoht. Dieses Stadium ist bereits benthonisch, d. h. es schwimmt
nicht mehr davernd, sondern rubt vorwiegend auf dem Grunde, wobei es sich etwas
sichelartig zusammenbiegt und gewdhulich die Mundseite nach oben kehrt. (Bei
der Fixierung verstivkt sich bei Larven wie jungen Tieren diese Biegung, auch bei
der vorsichtigsten Betiiubung, so daB man die Narkose bis zur beginnenden Mace-
ration fortsetzen muB, wenn man die natiirliche Form des Ganzen bewahren will.

1 obere Rostralflosse. 2 1. dorsaler Spinaineryv, dem Ophthalmicus profundus
der Vertebraten homolog. $ Wurzel des N, terminalis. 4 Neuroporus; darunter der
becherfsrmige vordere Augenfleck, die paarigen Augen der Wirbeltiere vertretend.
5 Dach des Vorderhirns, woselbst man ventrikelarfige Spaltriume findet, die von
der unvollstindigen Verschmelzung der Seitenteile des Medullarrohres herriihren,
Darunter der Anfang des Canalis centralis (6). 7 u. 8 Wurzeln des 1. dorsalen
Spinalnervenpaares links und yechts. 9 Vorderende des Mundnephridiums (10).
11 Vorderer Mundmuskel, 12 Offnung des Mundnephridiums in den Pharynx (bzw.
in einen diesem angeschlossenen Rauin, fiber dessen Bedeutung man S, 485 ver-

leiche!), 18 Oberer (rechter) KEndostylschenkel. 14 1. linker Riickenmarkocellus.
5 1. rechter Ocellus. 16 Auf das vorderste Doppelpaar folgende Gruppe von Riicken-
markocellen. 17 4. dorsale Spinalnerywurzel rechts (dem Glossopharyngeus der Verte-
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Praten homolog). 18 Dieser benachbarte 1, Riesenzelle im Riickenmark., 19 Innere
Offnung der Kolbendriise. 20 5. linker dorsaler Spinalnerv, dem Vagus der Verte-
braten homolog. 21 Kolbendriise, 22 1. rechte K.taschenanlage, eine leichte Ver-
dickung des Pharynxepithels. 23 Rechte Atrialfalte, die r. K.taschen erst ganz
wenig {iberhingend. 24 Truncus arteriosus, von dem hier ein zufithrendes K.gefi
abgeht. 25 Oberer, kiinftigz medioventraler Teil des Rahmens der 4. K.spalte.
26 7., wieder fast maximale Riesenzelle. 27 8. linke dorsale Spinalnervenwurzel.
28 5., nach rechts heraufgezogene K.spalte. 29 Hinterer Mundmuskel. 80 11. und
letzte hier noch erkennbare Riesenzelle. 81 10. ventrale Spinalnervenwurzel.
32 9, Myoseptum. 83 Ventrale Myotomgrenze. 84 Auslaufendes Flimmerband in
der Epibranchialvinne. 85 Chordascheide (Elastica prim.). 86 Letzte (8.) K.tasche
der rechten Reihe, 87 Canalis centralis. 88 Truncus arteriosus. 89 Morpho-
logischer Ort der mnoch nicht deutlich gewordenen Gonadenanlage, am unteren
Ende eines Myoseptums. 40 Vordere Spitze des 16. Myotoms (des letzten in der
Regel der Kopfregion angehirenden, dem die 15. K.tasche entspricht). 41 Ventrale
Rostralflosse. 42 Obere Wand des Rostraledloms. 483 Vordere Spitze des 1. Myotoms
(des 2. Somiten!). 44 Infundibulum. 45 Prioralmuskel. 46 Oberrand der Prioral-
grube. 47 Harscue'sche Grube. 48 Prioralpapille. 49 Vorderende des Pharynx
und Endostyls, 50 Miindungsteil der Kolbendriise. 51 Vorderer Mundrand (primire
Stelle des Larvenmundes!).. 52 Seitenstreifen des Endostyls, 58 Driisenstreifen der
Epidermis, von dem aus die Entwicklung der rechten Atrialfalte begonnen hat.
54 1, Anlage des Cirrenskelettes, vom Mundctlom aus. 55 Nephridium der 1, K.tasche.
56 2. K.spalte, nach rechts offen. 57 Célom des 2. K.bogens, ins allgemeine Cilom
offen. 58 Nephridium der 3. K.tasche, das von Anfang links-ventral liegen ge-
blieben ist. 59 Flimmerband. 60 4. K.bogen, das Célom im optischen Querschuitt
zeigend, 61 Linke Atrialfalte, die 5. K.spalte iiberhiingend, vorn und hinten an
den K.hogen ansetzend, 62 Ausstrablung des K.bogenmuskels in der linken Somato-
pleura. 63 Grenze zwischen Rahmen- und Fundusteil der K.tasche (S, 477). Am
letzteren das N.kanilchen. 64 Freier Rand der linken Atrialfalte, unter den die
K.taschen nun links aufwiirts zu riicken beginnen, 65 Fundusteil der 7. K.tasche
im rechts iibergreifenden Abschnitt. 66 Unter der linken Atrialfalte liegender Teil
der 8. K.spalte. 67 Rechts emporgreifender Teil des 9. K.rabmens. 68 Der fol-
gende K.hogen im optischen Schnitt. 69 Rand der rechten Atrialfalte, mit dem der
linken (70) bei 71 verschmolzen. 72 C(teschlossener, rshrenfirmiger Teil des Atriums,
der noch etwa 1 mm weiter riickwirts reicht, dann noeh knapp %; der Korperlinge
freilassend (MaBe des Balsampriiparates!).

Das Verhiltnis von K.taschen und Nephridien bei den
Akraniern hat seit seiner Entdeckung beim erwachsenen Tier (1890)
die vergleichende Morphologie aufs Lebhafteste heschiftigt, wenn
auch bis in die jiingste Zeit nichts Abklirendes dariiber gesagt
werden konnte. Wie es kommt, dal} jeder K.tasche (wie immer sie
auch modifiziert sein mag) ein Nephridium zugeordnet ist und bleibt,
ist unverstindlich geblieben und mir immer als ein ungeldstes

. Problem erschienen. Doch ist schon der Durchbruch der K.taschen
durch die Leibeswand (bzw. die Bildung der K.spalten an sich) als
ein hochst problematisches Verhalten hoch organisierter Tierkorper
zu betrachten und keineswegs als eine naheliegende Einrichtung,
als welche sie dem Wirbeltiermorphologen nur vermdge langer Ge-
wohnung erscheinen konnte. Sie stellt insbesondere dem Phylo-
genetiker vielmehr eine zweite, keineswegs weniger bedeutsame
Frage, wie mir seit langer Zeit bewufBt war.
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Tch habe aber keineswegs vorausgesehen, wie schlieflich beide
Probleme sich im Zusammenhang losen wiirden, sondern bin
auf diese Losung vielmehr schrittweise durch die oben erwihnten
umfassenden und eindringlichen Untersuchungen und anschliefiende
Uberlegungen hingefithrt worden. Der kritische Leser vermag das
durch den Vergleich meiner AuBerungen 1926 (p. 48), 1931 (p. 63)
und 19383 (p. 72) leicht selber festzustellen. Schon 1925 war mir
die Einsicht gekommen, daB die Nephridien, trotz ihrer Kleinheit
und Geringfiigigkeit, das dltere Organ sein miissen, und war ich da-
durch zu der Hypothese gefiihrt worden, daf sie fir den Durchbruch
der K.poren irgendwie verantwortlich sein diirften (da damit eine
ja auch den Anneliden nicht fremde Rrweiterung der Funktion zu er-
reichen war). Vorerst (1931) wuBte ich aber noch nicht, obwohl mir
bereits die entscheidenden Priparate vorlagen, daf dies wirklich in
der Ontogenese noch heute der Fall ist, und war auberordentlich
{iberrascht, als mir das im Verlauf weiterer genauerer Analyse der
Vorgiinge klar wurde.

Zum kritischen Verstindnis der vorliegenden Abhandlung wird
es nbtig sein, die beiden von E. 8. Goovrica 1934 (Qu. J. M. Sc.
Vol. 76) verdffentlichten vor Augen zu haben, die viel reicher illu-
striert sind. Wihrend sich im Tatsiichlichen zahlreiche Berithrungs-
punkte ergeben haben, so dafB die meisten Bilder ohne weiteres
iibernommen werden konnten, ist die lnterpretation derselben hier
eine stark verschiedene, was sich teils aus neueren eigenen Beob-
achtungen, teils aus verschiedener Betrachtungsweise ergibt. — In
geringerem Grade gilt das auch von R. Lieros Untersuchung (1909,
Anat. Anz, Vol. 84), der ersten zum Gegenstand dieser Abhandlung.

Ich bedaure lebhaft, beiden Autoren sachlich widersprechen zn
miissen, was keineswegs unter Verkennung ihrer Verdienste um die
Abklirung der hier erdrterten Zusammenhinge geschieht, die ich
sehr wohl zu schiitzen weiB.

IT. Darstellung der wesentlichen Tatsachen.

Wenn wir zunichst die K.taschen fiir sich ins Auge fassen
wollen, so ist im Voraus die Berechtigung des Ausdrucks zu betonen.
Wir sprechen von ,Taschen® im bewubten Gegensatz zu der auch bei
fithrenden Morphologen verbreiteten Neigung, hier blof ,Spalten®,
nimlich einfache Durchbrechungen der Leibeswand, vom Vorder-
darm aus, zu sehen. Es handelt sich aber dabei um hochst wesent-
liche Organe des Chordatenkdrpers, um geradezu fundamentale
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Bestandteile ihres Bauplanes, deren richtige Auffassung fiir das Ver-
stindnis vieler anderer und damit des Ganzen unumginglich nétig
ist. Darum muB hier hervorgehoben werden, daB auch (ja gerade)
bei Akraniern (#hnlich wie bei Tunikaten und Enteropneusten)
wirklich Taschen spezifischer Art, nimlich eigenwandige
Ausstiilpungen des Vorderdarmes mit hochst bestimmter
Abgrenzung vom Rest des Pharynx und mit begonderer Diffe-
renzierung des Epithels, sowie charakteristischen Kor-
relationen zu benachbarten Teilen gebildet werden. Diesem
Vorgang gegeniiber ist die Erdffnung nach aulen (durch K.spalten)
ein gewil bedeutsames, aber doch sekundéires Verhalten. Selbst beim
erwachsenen Tiere noch, viel deutlicher bei den Jugendstadien (Abb.7
und 8), 18t besonders zu beachten, daf ecin betrichtlicher dorsaler
Abschnitt jeder einzelnen K.tasche nach aufen hin blind ge-
schlossen bleibt.

Die erste Anlage jeder Tasche ist eine einfache, sehr
frith scharf abgegrenzte Verdickung des Vorderdarmepithels, wohl
gesondert vor allem von den vorangehenden und nachfolgenden
Gliedern einer Reihe. Die bekannten Bilder Wirrevs (1891) vom
Anfang der Metamorphose, seither vielfach bei der Reproduktion
vergrébert, geben hier eine falsche Vorstellung: Der Anschein einer
zusammenhingenden Anlage aufeinanderfolgender K.taschen wird
bei der sekundiren (postlarvalen, rechtsseitigen) Reihe nur dadurch
hervorgerufen, daf die Verdickungen bei der linken Seitenansicht
der Priiparate hinter die rechte Epibranchialfalte (welche den K.darm
gegen die Kpibranchialrinne abgrenzt) zu liegen kommen, was mit
dem Vorgang selber nichts zu tun hat und leicht korrigiert werden
kann, indem man die Préparate leicht quetscht.

Jede einzelne Anlage wird zur Tasche (Abb. b) mdem sie
sich in der Mitte auswirts biegt und dabei diinner wird (Abb. 4).
SchlieBlich tritt hier ein Auseinanderweichen der etwas schrumpfenden
Zellen ein (Abb. 2d), freilich erst, nachdem eine Verbindung des
Epithels nach auflen hin stattgefunden hat. (Man vergleiche an
dieser Stelle vorliufig die Abbildungen: 1 (bei 12x), 2d (bei I),
2¢ (beiII), 2b (bei IIT), 2d (bei IV), 2¢ (bei V) und anschlieBende,
der Reihenfolge dieser Aufzéihlung nachl)

Die einmal eriffnete K.tasche gleicht einem dickwandigen
Schiisselchen, mit durchbohrtem Boden. Die Wandung desselben
ist mindestens ebenso bedeutsam wie die Offnung und aufs genau-
este ins Auge zu fassen, wenn man die ,K.spalten® morphologisch
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begreifen will. Anfangs einfach, zeigt sie weiterhin typische Diffe-
renzierung von Abschnitten, die nicht iibersehen werden darf: Natiir-
lich liuft sie relativ diinn zu gegen den Raud der Offnung hin,
wiithrend sie wulstig verstiirkt erscheint gegen den Umri des Ganzen
zu. Jch bezeichne hier diesen verdickten als den Rahmenteil,
den zulaufenden dagegen als Fundusteil. Die beiden sind gegen-
einander freilich nicht absolut scharf abgegrenzt, doch tritt ihre
Verschiedenheit sowohl anf Schnitten als auf Totalpriparaten viel-
fach sehr deutlich hervor, insbesondere auch in ihren Beziehungen
zu benachbarten Teilen und bei der Bildung der K.bogen, an der
sie in ausgesprochen verschiedener Weise teilnehmen (Abb. 2).

Die typische Entstehung und der morphologische Aufbau der
K.bogen wird ebenfalls durch Abb. 2 veranschaulicht. Offenbar stellen
dieselben grundsitzlich die zwischen je 2 K.spalten einer Reihe
pefindlichen Teile der Leibeswand dar, sind also aus Darmepithel
innen, Bpidermis auBen und Splanchnoctl mit Somatopleura, Splanchno-
pleura und deren Differenzierungen dazwischen, aufgebaut. Unter
den letzteren sind die (GefiBe wesentlich, die von der Splanchno-
pleura aus, zwischen ihr und dem Darmepithel gebildet werden und
urspriinglich einfach sind. Spiter spaltet sich der einfache Gefal-
bogen in ein Innen- und AuBengefif (und letzteres schlieflich, aber
erst beim heranwachsenden Tier, nach der Metamorphose, nochmals
in ein sekundires #uberes und ein mittleres). — Kine vollsténdige
Beschreibung der K.bogen setzt immer die obigen Begriffe (K.tasche,
Rahmenteil, Fundusteil) voraus. Man wird dann sagen, der K.bogen
sei wesentlich aus der Hinterwand einer K.tasche und der Vorder-
wand der nichstfolgenden aufgebaut, deren Rahmenteile fast dicht
aneinanderliegen und die K.gefiBe einklemmen, wihrend die Fundus-
teile auseinanderweichen, das Branchialcslom umschliefend. Ein
pesonders differenzierter Epithelstreifen des Pharynx verbindet
die beiden K.taschenwiinde innen, wihrend auBen die Epidermis den
AbschluB herstellt. Die ihr anliegende Somatopleura zeigh leisten-
artig ing Lumen vorspringende glatte Muskelzellen, die viscerale
Muskulatur des Pharynx darstellend. Sie geht im Verlauf der
Metamorphose zugrunde (mit Ausnahme eines Teiles der Mund-
muskulatur), wobei zugleich die K.bogen durch die wohlbekannten
Skelettspangen versteift werden, welche im Wesentlichen als. ver-
stirkte Basalmembranen der Fundusteile aufzufassen sind.

Anscheinend ist an jedem K.bogen die K.taschenwand
direkt mit der Epidermis verbunden; das ist aber keine genaue
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Abb. 2. Halbschematische Zeichnungen. zur Veranschaulichung der Differen-

zierung von K.taschen, K.btgen und Nephridien bei fortgeschrittenen

Larvenstadien des Lanzettfischchens. Nach Totalpriparaten, unter Verwertung von
Sehnitten und Skizzen nach dem lehenden Tier, entworfen (Stad. M,).

Die Gesamterscheinung ist bei allen 8 Stadien (a—DN, ¢, d) dieselbe (zwischen
Abb. 1a u. b). Die Atriaifalten sind angelegt, aber noch unverbunden. Die letzte
angelegte K.tasche (K 16) ist die 16, dem 17. Myoseptum zugeordnete; doch ist
sie auf verschiedenen Zustiinden der Anlage (oder Hemmung derselben) angetroffen.
Weitere werden nach meiner Erfahrung (S. 489) nicht angelegt. Die lateinischen
Zuhlen I—VIII bezeichnen aufeinanderfolgende typische Zustinde der einzelnen
K.taschen, wie sie auch auf frilkeren larvalen Stadien auftreten. Davor ist je der
entsprechende Zustand eines K.hogens gezeigt.

, a Hinterer Teil der ventralen Pharynxwand, in Profilansicht von links ge-
zeichnet.

1 Auvsgang des N.kanillchens der 12. K.tasche, in einen iuBerst geringfiigigen
Vorraum, vergleichhar dem von einem Tiirrahmen umschlossenen, dessen morpho-
logische Bedeutung aus Abb. b erhellt, und den wir als Vestibulum hezeichnen,
2 Inneres, blindes Ende des N.kaniilchens. 8 Das daran anschliefende Solenocyten-
teld. 4 Branchialcglom, nimlich der von 2 zusammenstofenden K.rahmen abge-
quetschte Teil des Splanchnoctls. 5 Muskelschicht der Somatoplenra (Kiemenbogen-
muskel), aas leistenartig ins Ciilom vorspringenden glatten, bandférmigen I'asern
gebildet, deren Ausstrahlung in der linken Kirperwand iiber dem Kbogen ange-
deutet ist. 6 Der pegen die Offnung diinn zulaufende ,Fundus“teil der K.taschen-
wand, 7 Vestibulum der 13, K.tasche. 8 Rand (Ubergang ins normale Pharynx-
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epithel) derselben, 9 Hinterer ,Rahmen“teil derselben. 10 Splanchnopleura des
Branchialcoloms, ans dubere K.gefi anstofend. 11 Linksseitiger K.rahmen., 12 Zu-
gehoriger Fundusteil derselben K.tasche, dem aullen las  N.kaniillchen anliegt,
wie dem Rahmen das Solenocytenfeld. 18 Der zwischen 2 K.taschen liegende Teil
der Pharynxwand, die Innenschicht eines K.bogeus liefernd. 14 Die noch enge
15. K.bffnung. 15 Das zwischen 2 K.taschen eingequetschte, noch einfache K.gefilf.
16 ‘Trichterfﬁrmiger Hohlraum der noch blinden letzten K.tasche. 17 Die zuge-
horige N.anlage, eine zwischen Epidermis und K.tasche eingeklemmte und an dieser
links hinanfgreifende Zellgruppe, die an der bezeichneten Stelle aus verklebter
Somatopleura und Splanchnopleura, weiterhin aus der letzteren allein besteht und
blasse, z. T. vergroBerte Kerne aufweist. 18 Die durch Entwicklung der letaten
K.tasche nach rechts abgedringte Vena subintestinalis. 19 Splanchnocél hinter dem
K.darm, noch mit deutlicher Visceralmuskulatur, also einem letzten K.hogen ihn-
lich. 20 Ventralwand des larvalen Osophagus.

b Optischer Medianschnitt durch dasselbe Préiparat, morphologisch natiirlich
ein Froutalschnitt quer durch die spiter linksseitigen K.htigen gehend. Man be-
achte den Zusammenhang mit der normalen Leibeswand am Hinterende!

1 Rand (Vestibulum) der 12. K.ffnung auf der nach rechts yerschobenen
Hilfte. 2 Derselbe am K.bogen. 3 Fundusteil der K.tasche. 4, 5 Rabmenteile;
dazwischen cine doppelte Basalmembran, von der die beiden mun gesonderten K.ge-
fifle eingeschlossen sind. 6. K.ctlom. 7 Rechtsliegende Hillfte der 13. K.spalte.
8 K.bogenmuskel. 9 Noch enge, rundliche 15. K.ofinung. 10 Noch ungeteiltes pri-
miires K.gefif. 11 Anlage eines N., mit Epidermis und K.taschen an dieser kriti-
schen Stelle hereits fest verschmolzen (vgl. Abb. d¢). 12 Muskulose Somatopleura.
18 Postbranchinles Colom. 14 Splanchnoplenra unter der V. subint., die bei 15 auf
die rechte Seite des Pharynx riiekt. 16 Hinterer, 17 rechtsseitiger, 18 vorderer
Teil der K.tasche. 19 Pharynxepithel, das hier zur Innenwand eines K.bogens wird,
90 Truncus arteriosus. 21 Ubergang vom verdickten Rahmen- zum zulaufenden
Fundusteil der K.tasche. 22 Sich scharf abzeichnende Grenze zwischen K:tasche
und K.bogen. 23 Das gesonderte Innengefil des K.bogens.

¢ Tin etwas friiherer bzw. gehemmter Zustand der auf Abb. b dargestellten
Teile am Hinterende des Pharynx, bei einem sonst dhulichen Stadimm. Die letzte
K.tasche (B) ist noch wenig vertieft, doch bereits von der N.anlage (4) eingedriickt.
Am letzten K.bogen (8) ist das GrefdB moch einfach und die Innenwand noch wenig
von dem Epithel der K.taschen abgesetzt. Die vorletzte K.offnung (2) ist noch ein
enger runder Porus und auch der davor liegende K.bogen (1) ist noch unfertig.

A Ein noch fritherer oder stirker gehemmter Zustand bei einem in den ithrigen
Teilen vollig fhnlichen Stadinm. Das N. (B) der letzten K.taschenanlage (6) ist
lurch eine starke Basalmembran noch vollig scharf von dieser abgesetzt (vgl.
Abb. 4a). Die Tasche selbst stellt erst eine blofie Epithelverdickung dar, welche
die V. subintest. noch nicht vollig nach rechts abzudringen vermocht hat und sich
in die innere Begrenzung des davorliegenden unfertigen K.bogens ganz direkt fort-
setzt.  Auch die vorletzte K.offuung ist noch nicht durchgebrochen, aber offenbar
im Begriff dazu; die K.tasche ist gegen die N.anlage erotfnet.

1 N.zellen. 2 Splanchnopleura. 8 Stelle des aufbrechenden N.poxus. 4 Pha-
rynxepithel, sich zum Innenstreifen ecines K.bogens differenzierend. & N.anlage,
eine einfache Anhiinfung vergroBerter Zellen der verklebten Cilothelien, die hier
wohl nur zufillig einschichtig erscheint. 6 K.taschenanlage. 7 Stelle der noch
nicht erkennbaren Einsenkung.

Feststellung, jedenfalls nicht bei den jungen hier darzustellenden
Qtadien. Das wird sofort klar, wenn wir den Verlauf der Ertffnung
bei urspriinglich blindgeschlossenen K.taschen schiirfer ins Auge
fassen. Es handelt sich dabei um einen morphologisch hochst inter-
‘essanten, bedeutsamen und keineswegs einfachen Vorgang, dessen
Klarlegung bis ins einzelne erst das Versténdnis der weiteren Aus-
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filhrungen ermdglicht. Diese Verbindung findet néimlich bei Amphiozus
(und ebenso bei Asymmetron, wie ich an anderer Stelle zeigen will)
niemals direkt statt wie bei den Vertebraten, sondern (wie vermut-
lich bei anderen niederen Pharyngotremen) stets indirekt. Sie ge-
schieht nimlich durch Vermittlung eines vom Célom, also vom
Mesoblast her, hinzukommenden Gebildes, das durch seine weitere Ent-
wicklung sich als ein Nephridium ausweist. Jede K.tasche wird
durch ein Nephridium eréffnet, mit dem sich die tiefste
Stelle derselben epithelial verbindet und in das dann ein Durch-
bruch stattfindet (Abb.2). Dieses Nephridium verbindet sich seiner-
seits mit der Hpidermis, zunfchst durch Verlstung der Epithelien,
dann ebenfalls durch eine Perforierung der Lotstelle.

Dabei ist es der meist sehr deutlich spezialisierte Endteil des
Nephridiums, der die Eroffnung der K.tasche vermittelt (und den
wir im folgenden allgemein als Vestibulum bezeichnen wollen,
welches immer seine Beschaffenheit im einzelnen sei). Natiirlich ist
die indirekte Miindung nach aufien, welche die K.tasche auf diese
Weise erlangt, morphologisch ein Nephridialporus, was auf
den ersten Blick recht seltsam klingen mag. Man hat sich ja mit
einiger Uberraschung daran gewohnt, daB jede K.offoung mit einem
Nephridium verbunden ist, selbst die so sehr verinderte, die den
Chordatenmund darstellt. Daf sich aber das Verhiltnis beider
schlieflich in dem obigen Sinne umkehre, war mir selber mehr als
unerwartet. Bei vergleichender Betrachtung aller davon beriihrten
Tatbestéinde findet man jedoch, daB der wirkliche Vorgang nicht
nur hochst natiirlich erscheint, sondern eine lange Reihe von
Problemen in ein neues Licht riickt und der Liosung n#her fithrt
(vgl. dariiber zunichst Narr 1933 u. 1934).

Auch die blofe Betrachtung der nackten Tatsachen ergibt, daB
Manches, was hbisher nicht recht verstindlich war, sich aufklirt.
Die bisher nur als ,K.spalten“ bekannten Locher oder Schlitze
zeigen ja in ihrer Entstehung Eigentiimlichkeiten, die nicht ohne
weiteres natiirlich erscheinen. DaB sie den Segmentgrenzen zugeordnet
sind, wenigstens bei ihrer Entstehung und z T. beim jungen Tier, soll
spiter niher besprochen werden. Auffallen muBte aber vor allem
ihre anfBerordentliche Enge beim ersten Auftreten. Sie sind dann
keineswegs Spalten, wie bei Vertebraten, sondern Poren von der
Grofe eines Zellkernes (oder wenig mebr) und erlangen den Charakter
von Spalten erst (wenn iiberhaupt) durch eine lange Umbildung der’
umgebenden Teile.
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Kurz nachdem das Nephridium die Verbindung einer K.tasche
mit der AunBenwelt vermittelt hat, niihert es sich selber dem funk-
tionellen Zustand. Man unterscheidet dann an jedem drei hdchst
charakteristische Teile: 1. Die bereits erwihnte, an die
K.tasche anschliefende Enderweiterung, das ,Vestibulum®. 2. Das
daran anschlieBende, anfangs sehr kurze, enge, einfache ,N.kanal-
chen® das vom Oberrand des Vestibulums gegen die Kpibranchial-
rinne hinzieht. Es ist vom Célom durch eine diinne Splanchnopleura~
schicht getrennt und stets mehr oder weniger in den Fundusteil der
K.taschenwand eingedriickt, diesem ausgesprochen und dauwernd zu-
geordnet. 3. Das in gleicher Richtung sich anschliefende, aber dem
dicken Rahmenteil der K.taschenwand aufen anliegende ,Soleno-
cytenfeld“ das eine zwar modifizierte, verdickte, aber immer
noch einschichtige Splanchnopleura darstellt (vgl. Abb. 6). Zwischen
9. und 8. sollte man ein Nephrostoma vermuten (dariiber spiter);
diese Abschnitte sind jedenfalls die spezifisch exkretorischen, wenn-
gleich damit dem Vestibulum &hnliche Funktionen durchaus nicht
abgesprochen werden sollen. Das ganze Gebilde ist, wenigstens in
der Anlage, aus einschichtigem, etwa kubischem KEpithel aufgebant.

Die Eroffoung der K.taschen durch Nephridien ist fiir Amphiozus
and seine niheren Verwandten eine durchgingige Tatsache und deren
hier ausgesprochene Formulierung hat wobl durchaus allgemeine Giiltig-
keit, insbesondere auch hinsichtlich des vordersten, spiterhin
stark abnorm ausgebildeten K.taschenpaares, das wir als
das ,orale“ bezeichnen wollen. Es gehort dem 2. Segment an
(wie der Mund der Vertebraten) und erscheint vor allen anderen,
nimlich bei einem noch ziemlich kurz wurstformigen Stadium, gegen
30 Std. nach der Befruchtung, im Leben etwa Y, mm lang. Zu
dicser Zeit sind erst 13 Somiten scharf gesondert und wie bei einem
jungen Aneliden noch vollig und deutlich durch Querlinien gegen-
einander abgegrenzt. Obwohl man die Grenzlinien histologisch noch
nicht eigentlich als Dissepimente bezeichnen kann, sind sie doch
wie solche durch aneinanderstofende Epithelien zweier Mesoblast-
somiten gebildet, deren Basalmembranen sich beriihren. Das macht
die genaue Lokalisierung aller Anlagen moglich, die den rechts
and links bereits in der hekannten Weise etwas asymmetrisch ent-
wickelten Segmenten zugeordnet sind.

Dem oralen geht hier ein als solches noch sehr deutlich erkenn-
bares priorales Segment voraus, in dem aber keine K.taschen
noch Nephridien gebildet werden. Sein linker Somit wird zum Pré-
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oralorgan, aus dem sich spiter das Riderorgan entwickelt. Hs hat
zwar einen Colomaunsgang angelegt, durch einfache Verbindung mit
der Ipidermis, den wir aber als ein Gebilde morphologisch weniger
spezinlisierter Natur (s. S. 499) ansehen und mit Vorbehalt den Kopt-
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AbDb. 8. Kopfende einer dmphioxus-Larve, 2, Tage nach der
Befruehtung (Stad. Lj).

Im Leben ist diese Larve etwa 1 mm lang, konserviert etwa 3, mm. Nur
etwa das vordere Drittel einer retouchierten Photographie ist hier wiedergegeben,
Man beachte, daf die Mundiffnung (11) sich bereits zu erweitern beginnt, withrend
die 1. Kspalte (bei 25) noch nicht durchgebrochen ist. Auch der After ist noch
geschlossen, dagegen sind Neuroporus (4) und Priioralporus (38) offen, vielleicht auch,
was man nicht deutlich sehen kann, die Keulendriise (80).  Dieses Stadinm zeigt
16 noch villig gesonderte Segmente.

1 Epidermis des verlingerten Rostrums. 2 Mesenchymzellen darin. 8 Nervus
terminalis, die Chorda begleitend. 4 Neuroporns. 5 Vorderhirnblischen. 6 Rostral-
fortsatz des 2. Somiten. 7 Dorsalnaht des Medullarrolres an Stelle des 1. dorsalen
linken Spinalnervens. 8 Bodenplatte des Medullarrohres, 9 Vorderende des Pharynx.
10 Mundnephridium (blindes inneres Ende). 11 Mundéffnung, genetisch der Aus-
gang von 10, nach innen mit dem Pharynx verbunden. 15 Innere Offuung der
Keulendriise. 13 1. rechtsseitiges, zur Keulendriise ziehendes Myoseptum. 14 Vena
subintestinalis, nach rechts abgedriingt. 15 Trichterfsrmiger, lingsgestreckter Hohl-
raum der 1. K.tasche. 16 Wurzel des 3. dorsalen, linken Spinalnerven, am oberen
Ende des 2. Myoseptums (das wie die fibrigen auch noch das Splanchnotom villig
teilt). 17 Rechtsseitiges Myoseptum. 18 Stelle, wo das niichste Nephridium (zum
Durchbrueh dev niichsten K.tasche) sich anlegen wird. 19 Darmlumen, hier noch
nicht zum Pharynx differenziert und weiterhin durch 8 Segmente eine fast gleich-
miiBige Robre bildend. 20 Obere Grenze des 8. Myotoms. 21 Stelle der (paarigen)
Aorta. 22 V. subintestinalis. 23 Ablenkung derselben nach rechts, 24 Hinter-
wand der K.tasche. 25 Nanlage, die K.tasche mit der LEpidermis verbindend.
26 Vorderwand der K.tasche. 27 Epidermisverdickung von driisigem Charakter,
von der spiiter die Anlage der rechten Atrialfalte ihren Anfang nimmt. 28 Ven-
tralwand des Pharynx, zwischen 2. und 3. Somiten freiliegend. 29 Miindungsteil
der Kolbendriise. 80 N.anlage, die Driise mit der Epidermis verbindend, 81 Vorde:-
ende des Pharynx, 82 Priioralpapille, eine driisige Epidermisverdickung mit langen
Geilleln, die vorliufig die Funktion .des Riderorgans erfillt (vgl. auch Abh. 1).
88 Priioralorgan, der 1, Somit der linken Seite. 84 Somatopleura. 85 Splanchno-
pleura des Rostraleiloms, des 1. Somiten rechts. 86 Infundibulum, die Chorda in
typischer Weise eindriickend. 87 Vorderer Augenfleck, bereits deutlich pigmentiert.
88 Primire Chordascheide, nimlich die Basalmembran der Chorda. 89 Vorderende
des Rostraletloms. 40 Vorderende der Chorda. ‘
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nieren der Trochophoralarven vergleichen. Sein Antimer rechts ist
die Anlage des Rostralcoloms, von dem hisher iiberhaupt keine Off-
- pung bekannt ist. — Ein derartiges Stadium hat Harscurx (Fig. 55)
leidlich abgebildet. (Man vergleiche die Fig. 1165, p. 1145 in der
neuen Ausgabe von Korscarrr u, Herper, 1936, Vol. 2. Alte: p. 1439.)

Das Ktaschenpaar des Mundsegmentes ist in mehr als einer
Hinsicht atypisch. (Man vergleiche dazu den Querschnitt durch ein
ganz wenig #lteres Stadium, den Goooricu 1934 auf Taf. 30, Fig. 13
wiedergibt!) Nur der linke Partner ist als eigentliche ,Mund-
tasche“ (oral pouch) zu bezeichnen. Diese ist rundlich nnd deuntlich
(besonders im Leben) aber doch etwas unbestimmter als andere um-
rissen. Soweit die unscharfe Begrenzung festzustellen erlaubt, ist
sie auf den 2. Somiten beschrinkt und reicht nicht, wie alle folgenden,
in den nichsthinteren hiniiber. Schon der Partuer rechts liegt fast
1, Segmentlinge weiter hinten, also mehr als sein Mesoblastsomit,
ist durchaus scharf umrissen und gleicht auch darin weit mehr einer
normalen K.tasche. Er liefert die ,Kolbendriise®* (deren schwer-
tilligen Namen ich hier bewuBt abkiirze), die sehr bald eine eigen-
artige Entwicklung einschligt, welche Goonricr 1930 ausfihrlich und
zutreffend dargestellt hat, wenn wir vom Eréffnungsvorgang absehen.

Beide Gebilde werden néimlich, wie echte K.taschen durch
Nephridien erdffnet, und zwar erbalten sich ihre Nephridien
bis zum erwachsenen Zustand., FHinsichtlich des Mundnephridiums
(,Hamscrer’sches N.“) ist das wohl bekannt. Dagegen scheint das
Keulennephridium auf frithen Larvenstadien bisher ginzlich iber-
sehen worden zu sein. Auf spiiteren hat es Van WirHE zuerst
beobachtet und als ,Lippenkaniilchen® bezeichnet. Seine wirkliche
Entstehung konnte er dort natiirlich nicht mehr beobachten. Was
er (1914, p. 54) beschreibt, sind Verfinderungen, die sich im Zu-
gammenhang mit der Verkimmerung der Kolbendriise bei der Meta-
morphose ergeben, wenn das Gebilde mit dem Larvenmund zusammen
in die Mundhohle eingeschlossen wird. (Vgl dariiber zuniichst NAEF,
1986; eine ausfithrliche Darstellung der Mundentwicklung ist in
Vorbereitung.)

{Tber die Anlage und Entwicklung des Mundnephridiums
hat Goovrice 1934 mit hochst anerkennenswerter Genauigkeit be-
richtet. Seine Schnittbilder sind so gut, als man sie bei diesem
schwierigen Objekt beim heutigen Stande der Mikrotechnik iiber-
haupt zu erhalten vermag, wenn man nicht besonderes Gliick hat.
Trotzdem kann ich hinsichtlich der Deutung nicht mit ihm.itber-



484 Aporp Nasw,

einstimmen, Zunichst ist zu sagen, dal es keinerlei Grund dafiir
gibt, anzunehmen, dab die Anlage des Mundnephridiums anders ent-
stehe, als man wirklich beobachtet (néimlich durch Differenzierung
aus dem der Tasche zugeordneten Mesoblast). ,Nephroblasten®
cktodermaler Herkunft sind auf vorangehenden Stadien durchaus
nicht nachzuweisen. Die Vermutung ihrer Existenz ist lediglich
eine Konzession an eine liebgewordene Hypothese, von deren Richtig-
keit ich selbst bis vor kurzem ebenfalls noch iiberzeugt war (vgl.
S. 475), die aber angesichts der Tatsachen nicht mehr gehalten
werden kann. — Sie war iibrigens nie genfigend gestiitzt, sondern
mehr ein Hilfsmittel, um vorliufige Ubersicht iiber die sogenannten
Segmentalorgane zu gewinnen und die an sich berechtigte Unter-
scheidung von ,Nephridien® und ,Genitaltrichtern® um so
deuntlicher zu betonen.

Darither hinaus aber erlaubt ein genauerer Vergleich der
Mundentwicklung mit der einer gewdhnlichen K.spalte wohl
eine Korrektur sachlicher Art: Wihrend n#émlich kein Zweifel
dariiber bestellen kann, daf im letzteren Falle das Nephridium sich
zwischen Entoderm und Ektoderm einschiebt, besagt die Darstellung
G.s, daB im Falle des Mundes das Nephridinm schon von Anfang
ins Entoderm geht, wie es auch bei den édlteren Stadien der Fall zu
sein scheint. Bel diesen 6ffnet es sich in unmittelbarer Nihe des
Mundes in den Pharynx (Abb. 1b, bei 12), wobei es jedenfalls, soweit
man sehen kann, den Lippenrand (wo der Ubergang von Ektoderm
und Entoderm zundchst angenommen wird) nicht erreicht. Nun ist
freilich die Mundtasche eine sich sehr stark von der Norm entfernende
Variante ciner K.tasche und das Mundnephridium ein stark abge-
indertes Nephridium. Ks wiirde sich also sehr wohl denken lassen,
daB hier schon im frithesten Anlagezustand eine Verschiebung statt-
gefunden hitte, durch die das Nephridium vom Mundrande abriickte.
Diese konnte allerdings anfangs nur ganz gering sein; denn die
Stelle des priméren Mundporus ist auf G.s Bildern (Taf. 29, Fig. 8 A)
nur durch 2 Zellen (bd—o) von der Verbindung zwischen Pharynx
und N.kan#lchen entfernt.

Diese Bilder entsprechen durchaus dem Augenschein, wie ich
ihn selber keune; ja, noch mehr: Sie entsprechen auch weitgehend
denen, die man beim Studium der Verbindung zwischen gewdhn-
lichen K.taschen und ihren Nephridien erhilt, Man vergleiche hier
meine Abb. 4d, die das typische Verhalten sehr deutlich illustriert!
Nun igt aber auch dieses von Gooprice miBverstanden worden. KEr
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hat niamlich, Lzeros folgend, auch bei den gewdhnlichen K.taschen
das Vestibulum nicht als Teil des Nephridiums er-
kannt, sondern als eine sekundire Ausstiilpung der K.taschen?) an-
gesehen, wie man durch Vergleich seiner Fig. S. 857 feststellen kann.
Nach G.s Auffassung miindet also auch bei den gewthnlichen K.taschen
das N.kanilchen ins Entoderm, sei es der Tasche selber, sei es einer
Aussackung derselben, was zweifellos irrig ist. — Indem ich noch-
mals (vorgreifend) auf meine Abb. 4d verweise, mdchte ich darum
hier die Vermutung aussprechen, daf G. anch beim Mundnephridium
die Bildung des Vestibulums als Teil desselben entgangen sei. Wenn
dem so ist, wie ich bestimmt glaube, dann gehtren auf der oben -
zitierten maBgebenden Abbildung (Taf. 29, Fig. 8A) die 2 Zellen,
welche die Anlage des N.kanilchens von der im Durchbruch befind-
lichen Mundsffnung trennen und die eine, sich weiter unterhalb an-
schliefende mit zum Nephridium und stellen dessen offenbar nur
geringfiigiges Vestibulum dar. — Damit wére dany die Bildung von
Mundtasche und Mundnephridium dem allgemeinen Schema eingefiigt.

DaB meine Vermutung den wirklichen Tatsachen genau ent-
spreche, 1Bt sich zur Zeit nicht durch direkte Beobachtung er-
weisen, weder auf Grund meiner eigenen Schnittbilder, noch anf
Grund der von GooDRICE mitgeteilten (durchaus &hnlichen). Es wird
gich das auch nicht leicht tun lassen, es sei denn auf Grund einiger
ganz besonders gliicklich gelungener Préparate, auf denen die An-
lagen gerade im Moment der Verbindung zwischen Nephri-
dium und Mundtasche getroffen sind. Spéter kann ja die
Unterscheidung der Anteile keinesfalls mehr sicher genug durchge-
fiihrt werden. Diesen Moment, nimlich den der Verbindung zwischen
Nephridium und Mundtasche einerseits und zwischen Nepbridium
und Epidermis (nach meiner Auffassung) oder Mundtasche und Kpi-
dermis (nach G.s Auffassung) andererseits, hat bisher noch Niemand
~auf einem Schnittbild zu fassen vermocht. Die erstere ist auf G.8
Stadium (das ich iibrigens fir dlter als meine 30-stiindigen halten
wiirde) lingst hergestellt, und die letztere bereits im Durchbruch
begritfen (mp). Beide entstehen wohl etwa gleichzeitig, indem sich
die N.anlage zwischen Mundtasche und Epidermis einklemmt.

Vielleicht sollte man allerdings auch den von G. auf Taf. 30,
Fig. 11 u. 12 dargesteliten Verhiltnissen hier Beachtung schenken.

1) Ich fibergelie hier die morphologisch falsche Bez‘eichnung,, d'i_e G. anwendet.
Er nennt iiberall das Vestibulum selbst K.tasche (gill pouch), was mir ganz unver-
stiindlich ist. (Vgl auch seine Taf. 37, Iig. 34,

Zool, Juhrb. 63, Abt. f. Anat. 32
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(. sieht hier die anscheinend in Wucherung begriffene, jedenfalls selt-
sam unscharf begrenzte Mundtasche sich der Epidermis néhern, jeden-
falls liegen da Zellen (mit bd bezeichnet) aulen am Pharynxepithel,
inunen an der Epidermis und ebenso dicht an der Anlage des Mund-
nephridiums, die man mit einigem guten Willen ebensowohl fiir Teile
des letzteren angehen konnte. Ich bin geneigt anzunehmen, daf hier
die Phase der Verschmelzung von Pharynxtasche und
Vestibulumteil des N. vorliegt (vgl. meine Abb.4¢). Leider
habe ich #&hnliche Schnitte nicht erhalten konnen.

Wenn wir hier die Analogie mit dem Verlauf der Kiemen-
nephridien-Entwicklung vielleicht etwas weitgehend ausge-
nutzt haben, so soll das gerade eine Einladung fiir einen geschickten
Mikrotechniker sein, diese nicht allzuschwer zu erlangenden Stadien
(24—386 Std.) erneut zu untersuchen. Vor allem. aber soll damit die
Bedeutung der folgenden Beobachtungen einleitend beleuchtet sein.
Ich habe die Anlage der N. und die Verbindung zwischen K.tasche
und Epidermis bei einer ganzen Anzahl larvaler und postlar-
valer Stadien beobachtet und genau untersucht, und zwar sowohl
am lebenden Tier als auf guten Total- und Schnittpréparaten. Auch
wurden unter Zuhilfenahme zahlreicher Photographien die genauen
Lageverhéiltuisse sorgfiltig studiert, was technisch sehr miih-
sam -ist.

Dieselben sind im Anfang des Larvenlebens, nimlich bei
Anlage der ersten normalen postoralen K.taschen, noch hochst klar,
bleiben im Prinzip aber auch withrend der folgenden Periode, bis
weit in die Metamorphose hinein, wohl erkennbar: Die K.taschen
entstehen in streng segmentaler Folge, in Abstinden von je
einer Myotomlinge, wobei man sich natiirlich an das néchstliegende
Myotom und zwar an dessen benachbarte untere Kante zu halten
hat. — Bei der Anlage der ersten post-oralen, dem 3. Segmeunt
angehdrenden, aber stark ins folgende hineinreichenden Tasche ist
die Segmentgrenze (Abb. 8) noch vollig scharf und die relativen
Lageverhiltnisse aller Teile sind dementsprechend aufs genaueste
bestimmbar und durchaus typisch, Man kann also feststellen, daf
diese K.tasche an der Segmentgrenze (vergleichend-anatomisch inter-
pretiert: am Dissepiment) angelegt wird.

Hier liegt auch die Anlage des zugehtrigen Nephridiums,
eine geringe Zellanh&ufung im Mesoblast, Somatopleura und
Splanchnoplenra verbindend, dicht am unteren Rande beider. Diese
Anlage schiebt sich, wie ein zwischen Rock und Futter geratener
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Knopf, zwischen Epidermis und die Mitte der K.tasche Die
Stelle liegt anfangs noch deutlich links-ventral, weiterhin medio-
ventral. Das Gebilde selbst, dem Mundnephridium durchaus fihnlich,
igt bisher tbersehen, oder doch nicht seinem Wesen nach richtig
erkannt worden. Conkriy (1932, Taf. 11, Fig. 113 bei 1g) bildet es
sogar ab, ohne seine Bedeutung festzustellen oder auch nur zu er-
wigen. Abgesehen von seinen morphologisch hesonders durchsich-
tigen Lagebeziehungen verhélt es sich so, wie wir fiir das Muand-
nephridium angenommen haben und jedenfalls wie alle folgenden
larvalen N.: Es driickt sich in die K.tasche etwas ein und ver-
schmilzt in der Mitte mit ihr.  Zugleich oder unmittelbar daraunf
verschmilzt es anch mit der Epidermis, so daB 3 heterogene Gebilde
damit aneinandergeheftet erscheinen. Die doppelte Verlotung,
die besonders bei krankhaft oder kiinstlich etwas aufgetriebenen
Larven deutlich erkennbar ist, wird schlieflich von dem anfangs
juberst engen N.porus (bzw. der 1. K.spalte) durchbohrt. Harscanks
bekannte Bilder der 1. Kspalte sind also keineswegs allzu genau,
jedenfalls nicht fiir die neapolitanische Form des Amphioxus. Auch
hinsichtlich des Zeitpunktes ist hier eine bestimmte Korrektur an-
zubringen: Die erste postorale K.tasche erdffnet sich erst Stunden
nach der oralen, wenn der Liarvenmund bereits begonnen hat, sich
zu erweitern. (Abb. 3).

Da. der Vorgang im wesentlichen bei allen larvalen K.-
taschen derselbe ist, kann hier wieder auf Abb.2 verwiesen werden,
insbesondere auf die mit den lateinischen Zahlen I—VIII bezeich-
nete Stadienreihe. Man kann an Hand dieser etwas schematisierten
Bilder den Vorgang der Erdffnung aufs genaueste rekonstruieren
und sich vor allem klar machen, daf dabei der K.tasche der epithelial
begrenzte, wenn auch sehr geringe Vorraum, den wir oben (S. 481)
als Vestibulum bezeichnet haben (Abb. 2¢, bei 2), vorgeschaltet
wird. Dieser zum Nephridium gehorige (aber natlirlich nicht das
ganze Lumen desselben darstellende) Raum dehnt sich bei der fol-
genden' Rrweiterung dermafen flach aus, da man es buchstéblich
als Haarspalterei empfinden konnte, davon iiberhaupt noch besonders
zu reden. Auch seine epitheliale Begrenzung :muff entsprechend
gestreckt werden und ich mochte nicht allzu hartnéckig behaupten,
daB auch bei den ausgebildeten K.spalten (vgl. Abb. 1) noch ein
aununterbrochener Rand von N.zellen zwischen Entoderm
und Ektoderm eingeschaltet sei; trotzdem halte ich das fiir wahr-

scheinlich (und zwar bis zum vollerwachsenen Zustand).
. 8ok
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Bis zum crwachsenen Zustand ist wenigstens grundsitzlich daran
festzuhalten, da die Kspalten nicht direkt nach aufBen gehen, son-
dern in einen stellenweise minimalen, stellenweise aber, wie wir
sehen werden, doch auch in voller Deutlichkeit erkennbaren und
unterscheidbaren vestibularen Raum (vgl Abb. 6d). Dieser
liegt bei den Larven zwischen K.tasche und Aufenwelt, bei den
metamorphosierten Stadien dagegen zwischen K.tasche und Atrium,
wobei er dann auch viel aungenscheinlicher hervortritt.

Die weitere Differenzierung der spezifisch exkretorischen
Teile habe ich an den larvalen Nephridien auf Schnitten noch
nicht so genan verfolgen konnen, wie es wiinschbar wire. Doch
nehme ich auf Grund des Gesehenen an, dafl die Bildung des N.kanél-
chens und des Solenocytenfeldes fast genau wie bei den postlarvalen
(Abb. 4 w. b) stattfinde (vgl unten S.494). So ist auch hier das
N.kandlchen dem Fundusteil, das Solenocytenfeld dem
Rahmenteil der K.tasche zugeordnet, eine Bindung, die wieder
bis zum erwachsenen Zustand festgehalten wird.

In dieser Hinsicht ist hier eine Ungenaunigkeit der bekann-
ten Abbildung Goopricas (vgl. bei MacBripe, Textbook of
Embryology, 1914, p. 601, fig. 439B1) zu korrigieren. Danach wiirden
die Solenocytenbiindel sich bei den Larven bis zur Chorda hinauf
auf der Aubenseite des Pharynx und der Epibranchialrinne auns-
breiten, was eine falsche Interpretation von Bildern, die mir wohl-
bekannt sind, darstellt. Was man hier wirklich sieht, sind némlich
die glatten (bzw. gekriuselten) Fasern der visceralen, in der
Somatopleura liegenden, von den K.btgen ausstrahlenden Musku-
latur, viel grober und linger als Solenocyten, deren Zellkorper
nur durch gewthnliche Xerne des Ctlothels vorgetiuscht sind. Auch
die Nephridialkandlchen sind auf dieser Figur viel zu grol ge-
zeichnet; sie nehmen fast den Raum der Solenocytenfelder (vgl. meine
Abb. 26) ein.

Die larvalen K.taschen und Nephridien werden nach dem
Schema des ersten (wohl in regelméfBigen Abstdnden von ein
paar Tagen) angelegt, jedenfalls einzeln, eins nach dem anderen, im
Gegensatz zu den postlarvalen (Abb. Lb), die als ganze Reihe er-
scheinen. Abgesehen von den Abweichungen in der Gréfe bleibt
der Vorgang dabei immer derselbe.

Auch auf dem Querschnitt sind die Verhiltnisse des Durch-
bruchs stets die oben 8. 487 erwihnten. Nur die ersten 89 pri-
miiren K.taschen riicken nachtriiglich in der bekannten Weise weiter
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nach rechts. Doch geschieht anch dies in rasch abnehmendem Grade:
Schon von der 8. an bleibt ein Teil der Tasche auf der linken Seite
liegen und mit ihm natiirlich das N.kandlchen (Abb. 1). Die hinteren
larvalen K.taschen liegen dauernd etwa medioventral, bis zu ihrer
Ritckbildung im Verlauf der Metamorphose. Bekanntlich persistieren
dabei normalerweise nur die 2.—9. K.tasche, wihrend auch die erste,
der Spritzlochtasche eines Gnathostomen homologe, verkimmert.

Schon bei Anlage der 2. normalen K.tasche (der 1. persi-
gtierenden), die erst nach dem 5. Tage erfolgt, nimlich erst nach
Ablauf der noch leicht ziichtbaren Phase der Larvalentwicklung,
gind die Segmentgrenzen im ventralen Teil verschwunden; der
Mesoblast ist in Myotome und unsegmentierte Seitenplatten zer-
tallen. Trotzdem ist die Stelle, der segmentalen Zuordnung nach,
genau bestimmbar: Sie liegt genau unter dem 3. Myoseptum, also
der fritheren Anlage durchaus entsprechend. Insbesondere gilt diese
Lagebestimmung fiir den frisch aufgetretenen K.porus, also fiir das
zugehorige Nephridium.

Ahnliches gilt weiter fiir alle larvalen K.taschen, bis zur
normalerweise letzten, nimlich der 16, die unter dem 17. Myoseptum
angelegt wird. Wo eine 17. Tasche entsteht, geschieht das unter
dem 18. Myoseptum. Nach Vaxn WisHE sollen big zn 19 K.taschen ge-
bildet werden, was fiir die von mir untersuchte Form jedenfalls
nicht gilt. Vielmehr zeigt diese hiufig Varianten, bei denen die
Reihe mit der 15. oder 14. abschlieBt. Die letzte liegt dann unter
dem 16. oder 15. Myoseptum. Diese Feststellungen sind hier das
Resultat einer mithseligen Untersuchung; sie bestitigen die vielfach
bezweifelte, jedenfalls noch unbewiesene These, daB urspriinglich
Branchiomerie und Myomerie der Chordaten streng fiberein-
stimmen und erst sekundir unabhingig werden. Dies geschieht
allerdings in leichterem Grade schon im Verlauf des Larvenlebens:
Die bereits gebildeten K.taschen halten ihre Lage nicht fest, sondern
verschieben sich in hier nicht genauer darzustellender Weise. (Das
wird im Zusammenhang mit der Homologisierung der Kopfnerven
genauer zu betrachten sein.) Dariiber noch an anderer Stelle Niheres
(vgl. oben Abb. 1).

Hier soll noch das Lageverhiltnis zwischen den Lhrimiren®
und ,sekunddren® (d. h. den 8 withrend der Metamorphose an-
gelegten und ausgebildeten) K.taschen unter dem Gesichtspunkt der
allgemeinen Kérpermetamerie ins Auge gefaBt werden (Abb. 1Dbu. 7).
Dieselben sind bekanntlich mit den linksseitigen nach allgemeinem
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(Fesetz alternierend, n#mlich wie die Myotome etwa eine halbe
Segmentlinge weiter nach hinten verlegt als ihre Antimeren links.
Sie  zeigen also zu den Myomeren dasselbe Verhiiltnis wie diese,
ob dasselbe nun mehr oder weniger gestért sei. Bei der Anlage
(Abb. 1D) ist dies nur in geringstem Grade der Fall. Doch ist schon
dann sehr augenscheinlich, daf vor der 1. rechten K.tasche links
2 liegen, dafi also eine rechts zu erwartende vorderste fehlt. Da
auch links die 1. im Verlauf der Metamorphose verkiimmert, also
eine Art Larvenorgan darstellt, kénnte man sich damit leicht ab-
finden. Es scheint aber auf dem dargestellten Stadium und spiter
anschlieBenden (Abb. 8), daf an Stelle der vermifiten 1. rechten
K.taschenanlage die innere Offnung der Kolbendriise steht. Da
diese ebenfalls als Eingang einer K.tasche anzusehen ist (S..483)
scheint sich hier ein Widerspruch aufzutun, der die eben neu be-
stitigte Ubereinstimmung von Myomerie und Branchiomerie
in Frage stellt.

fine genaue Untersuchung der vorangehenden Larvenstadien
und ihrer Segmentgrenzen ergibt jedoch, daB die innere Offnung der
Kolbendriise erst durch fortgesetzte Riickwirtsschiebung
an diese Stelle gelangt ist. Urspriinglich liegt sie durchaus hinten
im 2. (oralen) Segment (unter dem 1. Myoseptum) und gelangt erst
bei dlteren Larven in den Bereich des 3. hinein (némlich unter das
2. Myoseptum). Statt das Gesetz zu storen, wird durch diese erst
sekundér irreguléiren Lagebeziehungen der Kolbendriise dasselbe
vielmehr in sehr deutlicher Weise gestiitzt und bestitigt.?)

Segmental-anatomisch sind hier auch noch folgende Uberlegungen
zu machen: Die K.taschen miissen, um nach aufien zu gelangen, wie
bei Vertebraten beide Lagen der Seitenplatten durch-
brechen. Das geschieht hier, wie wir sehen, durch Vermittlung der
Nephridien, welche Splanchnopleura und Somatopleura verbinden.
Diese Verbindung steht entweder mit dem Rest eines Dissepi-
mentes direkt im Zusammenhang, wie bei der 1. (oralen) und 2.
(postoralen) Tasche oder aber sie muB als die Wiederherstellung
eines solchen Restes (unter neuerlicher Verbindung von Splanchno-

1) Unter den vorkommenden Varianten sind im besonderen die zu beachten,
bei denen die Zahl der sekundéiren K.taschen ebenfalls um eine oder zwei verringert
ist, wobei sich ein vollstiindiger Parallelismus ergibt. Die metamorphosierenden
jungen Amphioxus mit nur 14 linken bzw. 6 rechten K.taschen sind auch sonst sehr
deutlich von anderen verschieden, vor allem wesentlich kleiner, z. T, im Leben nicht
ganz 3 mm statt 4—5-mm lang. Ob sie eine besondere biologische Bedeutung haben,
als Spiitlinge oder als erste Nachkommen eben noch reif gewordener, erst halbwiichsiger
Tiere, ist mir noch nicht klar geworden.
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pleura und Somatopleura, vgl. Abb. 2)-aufgefalt werden. — Bei der
Enge des Coloms an dieser Stelle ist es schwer (und nicht immer
moglich) festzustellen, ob die beiden Blitter an der fraglichen
Stelle je gesondert waren oder micht. Soweit ich urteilen kann, ist
dies erst bei den spitlarvalen K.taschen, etwa nach der 10, ganz
sicher; ebenso aber auch bei den 8 sekundiren, rechtsseitigen,
wihrend der Metamorphose gebildeten K.taschen. Bei den letzteren
(Abb. 4) bildet sich die Verbindung von Somatoplenra und Splanchuo-
pleura stets mit starker Verzogerung. — Immer aberist dieSplanchno-
pleura in erster Linie an der Bildung der N.anlagen beteiligt, und
mit aller Deutlichkeit kann iiberall gezeigt werden, daf sie allein
die Solenocyten liefert.

Das ist zuerst von Lmeros (1909) gesehen worden, allerdings
pur bei der sekundiren K.taschenreihe (vgl Abb.3—5). Auch die
Herkunft des eigentlichen N.kandlchens aus dem Mesoblast, und
zwar aus angrenzenden Teilen der Splanchnopleura, hat er zuerst
richtig nachgewiesen. Villig miBlungen ist ihm dagegen die
Aufklirung des Vorganges, durch den K.taschen und Nephri-
dien in Verbindung treten (woran sich weiterhin auch die Kr-
sffnung nach aufen schlieBt), obwohl fir die Klirung dieser Verhilt-
nisse gerade die sekundiren K.taschen besonders geeignet sind, weil
hier die Anlagen bereits umfangreicher und die topographischen Ver-
hiiltnisse auf dem Querschnitt besonders giinstig sind. Die Verbindung
der N.anlage mit der K.tasche geht nimlich der mit der Epidermis
bzw. dem Atrialepithel lange voraus, so daB jeder Vorgang einzeln
erwogen und beobachtet werden kann. Dag ist hei den larvalen
K.taschen (Abb. 2) nicht der Fall. Auch sind die N.anlagen an den
gekundiren K.taschen, wie iiberhaupt bei den fortgeschrittenen Sta-
dien, zellenreicher, und das genaue Lageverh#ltnis der
einzelnen Teile und Vorginge ist weit besser festzustellen. (Ich
war 7z B.lange im Zweifel, ob die K.6ffnung bei den larvalen Stadien
die doppelte Verlotung wirklich durchbohrt oder dicht daneben liegt.
Beim Durchbruch der sekundiren K.offnungen kann eine solche
Unsicherheit nicht anfkommen.)

Vor allem ist hier, niimlich bei den postlarvalen K.taschen auch
der genaue Vorgang der Verschmelzung zwischen Nephridial-
anlage und Entoderm ins Auge zu fassen (man vergleiche hier
Abb. 24, bei b, 2c, bei 4, 2b, bei 11; dann auch Abb. 4¢, bei 5).
Stets findet man an der fraglichen Stelle zunéchst vollig scharfe
Ipithelgrenzen, némlich intakte Basalmembranen, wie man auch auf
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Abb. 4. Zur Anlage der rechtsseitigen K.taschen und Nephridien
wihrend der Metamorphose (Mein Stadium M),

Querschnitte durch ein Stadium, bei dem die 3.—b. K.tasche rechts den auf
Abb. bf dargestellten' Zustand erreicht haben, wilhrend die davor und dahinter
liegenden mehr oder minder weit zuriickgeblieben sind, wag die entwicklungsgeschicht-
liche Untersuchung stark erleichtert. — Mehr oder weniger stark schematisierte
Schnittbilder.

a Die 1. K.tasche, etwa dem Stadium der Abb. bb—c entsprechend.

1 Verdickung des Pharynxepithels, 2 Beginnende Einsenkung., 8 Geifleln.
4 Epibranchiales Ctlom. 5 Splanchnopleura, kiinftiges Solenocytenfeld. 6 Somato-
pleurs. 7 Anlage von N.kandlchen und Vestibulum. 8 Untere Begrenzung des
Myocils (Muskelfascie!). 9 Normale Splanchnopleura. ‘ :

b Schema zur Erliuterung meiner Auffassung der N.anlage bei c, die zwar
eine bloBe Zellwucherung darstellt, in der man aber sehr wohl die Verundeutlichung
einer epithelialen Ausstiilpung (an einem Dissepiment zu lokalisieren) sehen kann.

1 Stelle des Nephrostoms. 2 Die der spiteren Verbindung nach aufien. 8 Ver-
bindung mit der X.tasche.

¢ Die 2. K.tasche, weiter fortgeschritten und etwa dem Stadium der Abb, bd—e
entsprechend. Der mittlere Teil der N.anlage ist tief in die K.tasche eingesenkt,
und in der Tiefe hat eine Verschmelzung der Epithelien stattgefunden, die sich im
Verschwinden der trennenden Basalmembranen kundgibt. Am Grund der K.tasche
ist eine schwache Stelle (5) erkennbar, woselbst der Durchbruch in die noch zu
bildende Hohlung der N.anlage sich vorbereitet.

1 Epibranchialrinne. 2 Epibranchialfalten, deren Verlauf in der linken Seiten-
ansicht vielfach (8. 476) eine Kontinuitdt in der Anlage aufeinanderfolgender K.taschen
vortduscht. 3 Ubergang des Epithels derselben in das der K.tasche (4). 5 Spiitere
Durchbruchstelle. 6 Ubergang der K.tasche in das Epithel der Hypobranchialrinne
(Hier ist noch kein Endostyl). 7 Truncus arteriosus. 8 Splanchnopleura. 9 Basal-
membran der K.tasche. 10 Somatopleura. 11 Stelle der spiiteren Aushhlung der
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N.aulagen. 12 Colotheliberzug derselben. 18 Stelle des zu vermutenden, aber in
Wirklichkeit nicht ertffneten Nephrostoms. 14 Spitere Solenocyten. 15 Epibran-
chiales Lingsgefil. 16 Epibranchiales Ctlom. 17 Abfiihrendes Gefi des gpiiteren
Zungenbogens.

d Die 4. K.tasche (#hnlich der 8. und 5.). (Vgl. Abb. btl)

1 Epibranchiales Liingsgefdf. 2 Solenocytenfeld. 3 Nkanilchen. 4 Cilothel,
dasselbe auBen bedeckend. 5 Vestibulum. 6 Stelle der spiiteren Verbindung mit,
dem Atrialepithel, 7 Splanchnopleura. 8 Untere Wand der K.tasche, 9 Grund
derselben, mit dem N. verbunden. 10 Innere Grenze des vor der Tusche liegenden
K.hogens. (Man denke an einen dicken Schnitt!) 11 Beginnende Einfaltung der
oberen Wand zum Zungenhogen. (Vgl. Abb. bf)

¢ Schnitt durch den unteren Korperabschnitt, stirker schematisiert, zur all-
gemeinen Orientierung. Aueh dié B. linke K.tasche ist voll getroffen gedacht; in
Wirklichkeit wirde man hier den K.bogen dahinter treffen. Der obere Teil des
Schnittes wiirde mehr oder minder wohl bekannte Verhiiltnisse zeigen.

1 Epidermis. 2 Sogenanntes ,Cutishlatt®, in Wirklichkeit die AuBenfascie des
Myotoms. & Untere Myotomkante, ins Myocsl hineinhingend, von dessen Wandung
gie allerdings nur im untersten Teile freibleibt; sonst gibt es hier kein Myocdl mehr.
4 Innere Muskelfascie des Myotoms. 5 Somatopleura. 6 Epibranchinles Célom.
7 Epibranchinles GefiB. 8 Ipibranchialfalte. 9 Epibranchialrinne. 10 Pharynx.
11 4. rechte K.tasche. 12 Linke, an ihre Stelle riickende 5. K.tasche. 13 Vesti-
bulum des zugehorigen N., die K.tasche mit dem Atrium verbindend. 14 N.kanél-
chen. 15 Genitalzelle an typischer Stelle; doch verkiimmert die G.anlage in diesem
Segment weiterhin stets. 16 Stelle des Vestibulums, die sich spiter mit dem
Atrium (20) verbindet. 17 Verbindung zwischen unterer Myotomkante und Meta-
pleuralcilom. 18 Hypobranchialrinne (der Endostyl erscheint hier erst spiiter).
19 Truncus arteriosus. 20 Vgl 16! 21 Ventralwand der linken K.tasche. 22 Ver-
bindung derselben mit dem Atrialepithel (unteres Ende des Vestibulums). 23 Meta-
pleuralcslom in der Atriaiwand, die hier noch keine deutliche Metapleuralfalte er-
zeugt hat. 24 Sutur der Atrialfalten.

Mit Abb. 4a sind folgende Figuren Goopricus (1934) zu vergleichen: 12, 18
bis 28, 20—801 Mit Abb. 4c: 8—10, 183—14, 24281 Mit Abb. 4d: 87!

den Bildern von Goovrrem sehen kann. Das ist auch dann noch
der Fall, wenn die Anlage des Nephridiums ein deutlich mehrschich-
tiger Kuoten geworden ist (Abb. 4a). Dann tritt aber ein Moment
ein, in dem die Epithelgrenzen sich verwischen, die Basalmembranen
undeutlich werden, wie immer, wenn heterogene Epithelien sich
ontogenetisch verbinden. DaB hier eine Verdnderung stattfindet,
konnte weder LEeros noch Gooprice entgehen. Da aber wohl keinem
von ihnen eine vollstindige Serie von Stadien zur Verfiigung stand,
deuteten sie die sich ergebenden Bilder auf ihre Weise, anscheinend
ohne an der Richtigkeit dieser Deutung irgendwie zu zweifeln: Sie
sahen auBen an den Grund der eben eingesenkten K.tasche ange-
gliedert ein geringes epitheliales Gebilde auftauchen, das bald mit
derselben in offene Verbindung trat und auch mit der N.anlage
zusammenhing. Statt aber zu beriicksichtigen, daf diese Anlage schon
vorher selber ebenda eingesenkt gewesen war. was beide Autoren
auch abbilden, betrachten sie das Gebilde als neu, nimlich als eine
Ausstiilpung des K.taschengrundes (die dann die Stelle des tiefsten



494 Aporr Nanw,

Teiles der N.anlage eingenommen haben miifite). Das erscheint schon
nach den mitgeteilten Schnitten sehr wenig wahrscheinlich und ent-
spricht durchauns nicht dem wirklichen Vorgang. Auch wenn man mit
mir annimmt, daB jedes einzelne Bild so genau wie méglich gezeichnet
sei, so ist doch jedes ohne weiteres und viel natiirlicher auf meine
Weise zu interpretieren (man vergleiche die Anmerkungen zu Abb.4
und 61). — Die Verbindung von N.anlage und K.tasche hat dem-
nach keiner der Autoren beachtet und beschrieben. — Rine allerdings
viel weniger begreifliche, hochst seltsame Darstellung dieser Vor-
ginge ,nach Lreros 1909“ hat Franz 1927 (p. 606) gegeben. Sie
verdient wohl keine Kritik, ebensowenig wie seine iibrige entwicklungs-
geschichtliche Darstellung und die daran angeschlossenen theore-
tischen Erérterungen. Merkwiirdigerweise hat sie ihren Weg aber
-sogar in die neue Bearbeitung von Komscmrrr und Heroers Hand-
buch (p. 1158) gefunden.

Im Interesse der Anschaulichkeit soll hier auf Abb. 5 verwiesen
werden, die eine rechtsseitige K.tasche (die 4., nimlich die dem
7. Segment angehdrende) auf den friiheren Metamorphosestadien dar-
stellt und zwar von innen gesehen, wie man sie auf guten Total-
priiparaten bei starken Vergriflerungen studieren kann. Im Einzelnen
sind freilich auch die erst an Schnitten beobachteten Verhiltnisse
mitverwertet und zum Ausdruck gebracht. Man beachte vor allem
folgendes: Bei a ist mein Stadium M, etwas jiinger als Abb. 1b, dar-
gestellt, bei dem erst 5—6 sekundire K.taschen wohl erkennbar sind.
Die Verschmelzung der Atrialfalten hat noch nicht begonnen; doch
sind diese in voller Linge angedeutet. Die einzelne K.tasche ist
noch wenig scharf umrissen, eine blofe Epithelverdickung, der aufBen
eine entsprechende Verdickung der Splanchnopleura anliegt. Bei b
(Stadium der Abb. 1b) hat sich diese zum Knoten verdickt (vgl.
Abb. 4a) und in die Mitte der K.tasche eingedriickt, was bei ¢ noch
deutlicher wird. Hier wird anch unverkennbar, daf die N.anlage sich
von dem eingedriickten Knoten aus, einschichtig werdend, nach hinten
oben verlingert, das N.kaniilchen und Solenocytenfeld andeutend;
auch hat die Ktasche eine geringe Kinsenkung als erste Anlage
einer Hohlung erhalten.

Das folgende Stadinm (d) zeigt die Verlotung von K.taschen-
grund und Vestibularteil der N.anlage, auf die bei e bereits die
beginnende offene Verbindung folgt (bei 13). Hier wird auch schon
die Zusammenschiebung der oberen Wand der K.tasche, die weiterhin
zur Bildung des Zungenhogens fiihrt, erkennbar, was sich bei f ver-
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Abb. 5. Entwicklung der 4, rechten

(sekundiren) K.tasche, die der 5. der linken

Seite entspricht und, wie sie, dem 7. Segment

angehort; von innen gesehen. Die wirkliche

Linge ist am Ende (bei g) genau ‘o mm,

Zur Orientierung vergleiche man Abh. 1b und
4e (Meine Stadien M,—M,).

a Erste Andeutung der K.tasche, mit noch
" etwas unpestimmten Grenzen. Man vergleiche
damit Abb. 2d, wo auch die letzte primiire
K .tasche dhnliche Verhiltnisse zeigt!

1 Anlage des N. auf der AuBenseite (durch-
scheinend gedacht); eine blofe Verdickung der
Splanchnoplenra. 2 UmriB der K.tasche.

b Stadium der Abb. 1b, Die K.tasche ist
schirfer umrissen; am N. uaterscheidet man
einen in die Mitte der K.asche eingesenkten
(4), Lknotenartigen (Abb.4a), und einen sich
gegen hinten oben aushreitenden Teil (8), der anf
Schnitten einfach als verdickte, einschichtige
Splanchnopleura erscheint.

"¢ Die Tasche beginnt ibren Namen zu
verdienen: Sie zeigt eine allerdings noch ganz
flache Einsenkung (6) mit etwas tiberhiingendem
Rand (5). Diese ist von dem verdickten Rahmen
(7) umgeben. Das N. ist in der Mitte stirker
eingesenkt und zellenreicher, aber noch vollig
scharf von der K.tasche gesondert. ‘

d In der Mitte der X.tasche (10) ist nun
eine Verlstung mit dem N. eingetreten (vgl
Abb. 4¢), die scharfen Epithelgrenzen sind ver-
schwunden. Am aufsteigenden Teil der N.anlage
unterscheidet man den noch mehrsehichtigen Ab-
schnitt 8, der das N.kanilchen bilden wird, von
dem einschichtigen Solenocytenfeld (9).

e Die Einsenkung der K.tasche ist vertieft,
der fiberhiingende obere Rahmen (11) erscheint
verdickt wnd beginnt, sich zur Anlage des
Zungenbogens zusammenzuschieben, Der Grund
der Tasche zeigt eine schwache Stelle oder eluen feinen Porus (18), der sich
weiterhin in die sich spaltende N.anlage hinein fortsetat, zur Anlage des N.lanil-
chens (12) und Vestibulums.

f Der obere K.rahmen ist zur Anlage des Z.bogens zusammengeknickt (14),
den man als eine Falte der gestauten Wand der ganzen Tasche anzusehen hat, an
der Rabmen und Fandus (17) teilnehmen. Die Offnung (19) ins N. hat gich erweitert
und ist natiirlich nicht immer so glatt wie hier angedeutet. Sie fithrt in das nun
wohl abgesetzte Vestibulum (20) und durch dieses ins N.kaniilchen (16), gegen das
Solenocytenfeld (15) hin (vgl. Abb. 4d). Der K.rahmen (18) ist mit dem der fol-

genden Tasche zur Anlage eines K.bogens zusammengestoBen.

g Diese Anlage liat sich (23) deutlicher ausgeprigt. (Man vgl. als Frontal-
schnitt Abb. 201) Dabei hat sich jede K.tasche auswiirts unter das normale Pharynx-
epithel geschoben, das ja die Innenwand der Bogen zu bilden hat. Der Knick am
Oberrand (21) hat sich vertieft, wobei eine Falte entsteht, in die mnicht nur die
Rasalmembran, sondern auch etwas Mesenchym_einbezogen wird. Der Hohlraum des
Vestibulums (24) hat sich flach ausgedehnt und erscheint nun als eine blofe Ver-
tiefung im Fundus (25) der K.tasche, die natiirlich (bei 22) das N.kandlchen auf-
nimmi Das Vestibulum zeigt aber noch keinerlei erbindung nach aufen, das
Atrium ist moch nicht erreicht (vgl. aber Abb. 6al), wenn auch schon betriichtlich
niher geriickt,
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stirkt; dabei mufl man sich klarmachen, dal es sich um eine ein-
wiirts gerichtete Wandfalte handelt, in die auBen ein zwar geringes
aber nicht bedeutungsloses Material eingezogen wird (S. 477). Die
Verbindang mit dem Lumen des Nephridinms ist stark erweitert
und bei g erscheint das Vestibulum bereits wie eine vertiefte Aus-
kehlung der K.tasche selber. Durch die weitere Zusammenfaltung
der Zungenbogenanlage ist das Nkandlchen und Solenocytenfeld
gegen die Mitte der K.tasche herangezogen worden, und die defini-
tiven Lagebeziehungen sind damit im Wesentlichen hergestellt. Zwar
ist noch keinerlei Verbindung mit der AuBenwelt in Sicht (vgl
Abb. 4¢), aber die drei oben (S. 481) erwihnten typischen Abschnitte
des Nephridiums sind wobl unterscheidbar und den Teilen der K.tasche
in bestimmter Weise (8. 488) zngeordnet. Die Schnitthilder lassen
keinen Zweifel dariiber, wie sich die Anlage aufbaut. Das Soleno-
cytenfeld ist noch immer durch einschichtige Splanchnopleura repri-
sentiert, wihrend man am N.kandlchen bereits 3 Schichten erkennt:
I. die der K.tasche (Fundusteil) anliegende Innenschicht, die ins
Solenocytenfeld iibergeht, 2. die &hnliche, anscheinend ebenfalls mit
dem Solenocytenfeld kontinuierliche AuBenschicht, 3. die weniger
deutliche aber niemals fehlende Célothelschicht, die das Kanilchen
als eine retroperitoneale Bildung kennzeichnet. Innen- und AunBen-
schicht sind frith mit Geifieln versehen, wihrend ich die Ausbildung
der Solenocyten, némlich ihre Aushéhlung und Geifielbildung nicht
zu sehen vermochte. Sie diirfte sich auch am frischen Material nur
duflerst schwierig (wenn fiberhaupt) beobachten lassen, da es schon
am Krwachsenen nicht ganz leicht ist, sie zu sehen.

Die beschriebene Anordnung der Schichten suggeriert natiirlich
eine Deutung der Anlage nach dem auf Abb.4b zum Ausdruck ge-
brachten Schema, wobei die Bildung eines echten Nephrostoms,
die Kontinuitét von Célothel und AuBenschicht und die Aushdhlung
der Anlage vom Célom aus die morphologisch bedeutsamen Momente
wiren. Kine solche Anlageform, wie sie Learos (8. 145, Fig. 9) be-
schreibt, habe ich ebensowenig wie GoopricE zu finden vermocht;
vielmehr erfolgt die Aushohlung stets vom Grund der K.tasche aus;
eine besondere Kontinuitidt zwischen AufBenschicht und Colothel ist
nicht zu erkennen und damit auch kein eigentliches, primires Ne-
phrostom. Jedenfalls gilt das fiir die larvale und unmittelbar post-
larvale Periode der Entwicklung. — (Ziemlich deutlich fand ich
allerdings voriihergehend offene Nephrostome an den spiter im Ver-
lanf des Heranwachsens gebildeten K.taschen (etwa der 50sten), die
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ich aber hier von der Behandlung ausschliefen méchte. Man ver-
gleiche hierzu schon Namr 19341)

Wahrend der hier in Betracht gezogenen Entwicklungsperiode
erscheint die Anlage des Nephridiums stets zuerst als eine blofie
Verdickung des Colothels durch Zusammendringung und Vergrofe-
rung der Zellen, dann als eine teilweise mehrschichtige Wucherung,
die man allerdings, wie dies schon Limeros (seine Fig. 2) getan hatte,
mit gutem Willen im Sinne des Schemas meiner Abb. 4b interpre-
tieren kann. Diesem entspricht jedenfalls die Anordnung der Zell-
schichten und ich bin durchaus geneigt, anzunehmen, daf damit auf
die urspriingliche Form der Anlage hingewiesen und daf die heute
vorliegende durch deren Verundeuatlichung im Verlauf der Stammes-
geschichte entstanden sei.

1I1. Vergleichende Aushlicke.

" Die eben formulierte Annahme wiirde natiirlich die Homologi-
sierung der Amphiozus-Nephridien mit den Vornierenkanil-
chen der Vertebraten stark erleichtern, die sich (wie ich an anderer
Stelle zeigen will) auch von den Verhiltnissen der Kranioten aus,
nnabweislich aufdringt. Auch bei diesen schwankt ja die Anlage-
form der Vornierenkanilchen in verschiedenen Abstufungen zwischen
soliden Wucherungen des Colothels und hohlen Aussackungen des-
selben.

Herkommlichen (von Gooprice seit 1895 begriindeten) Anschau-
ungen zufolge wird man nach obigen Feststellungen geneigt sein,
die Nephridien des Amphiozus als »Protonephridien® zu kennzeichnen.
Doch vermag ich heute nicht mehr einzusehen, da$ damit eine fun-
damentale Unterscheidung getroffen sei; auch die Bezeichnung scheint
mir irrefiihrend. Wir haben ja in den Nephridien Gebilde ctloma-
tischen Ursprungs erkannt, was sie, soweit genaue und iiberzeugende
- Angaben vorliegen, wohl bei allen Bilaterien sind. Selbst die ,Ur-
nieren der Anneliden und Mollusken, nimlich die ,, Kopfnephridien®
der Trochophoralarven, sind wobl als Rudimente des vordersten
Mesoblast- (bzw. C8lom-)Abschnittes zu deuten, eine Auffassung, die
sich mir vor mehr als 30 Jahren bei Untersuchung der Entwick-
lungsstadien von Paludina aufdringte, die ich aber damals nicht
gegen meine Lehrer zu verteidigen wagte und spiter selber fallen
lieB. Die ektodermale Herkunft der Nephridien galt damals als
Tatsache und ich habe theoretisch daran bis 1931 (p. 70) fest-
gehalten.
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Physiologisch ist es ja freilich durchaus nicht unwesentlich, ob
die Colomfliissigkeit direkt nach aufien geleitet werden kann oder
ob dies bloB auf osmotischem Wege, nimlich durch die selektive
Vermittlung feinster lebender Membranen und ganz besonders dafiir
“spezialisierte Zellen geschicht. Doch lassen sich zwischen diesen beiden
Moglichkeiten auch Ubergéinge denken und gerade das Verhalten des
Amphiozus ist in diesem Punkte nicht nmsonst ein ewig umstrittenes
gewesen. Noch in jingster Zeit hat Franz (1934) sich mit der Frage
beschiftigt und festgestellt, daB beim erwachsenen Tier sich an
Stelle der von Boverr 1890 beschriebenen Nephrostomata ,Epithel-
unterbrechungen, die von einem Solenocytenbiindel véllig ausgefiillt
sind“, befinden, ,s0 aunch am HarscEerschen Nephridium®. Das ist
ja unbestreitbar eine ganz sachgemiife Formulierung, die aber
die Frage offenbar nicht eigentlich 1ost: Stecken die Solenocyteu-
enden im Nephrostom blo8 gedriingt, wie die Haare eines Malpinsels
in der Metallhiilse, oder sind sie modifizierte Zellen der anscheinend
fehlenden in Wirklichkeit aber geschlossenen Epithelstrecke selber?
Nach meinen entwicklungsgeschichtlichen Beobachtungen miifte man
eher das erstere annehmen, doch gibt es meiner Angicht nach keine
Moglichkeit, hier einen wirklichen Unterschied noch mikroskopisch
festzustellen,

Fiir die morphologische Auffassung ergibt sich trotzdem eine
alle Betrachtungsweisen und sachlichen Angaben verbindende Formu-
lierung: Das einheitliche Solenocytenfeld des larvalen K.nephridinms
(das sich spiiter aufteilt) nimmt die Stelle eines Nephrostomrandes
ein; topographisch (und auch funktionell) 148t es sich sehr wohl alg
ein histologisch stark modifiziertes Nephrostoma auffassen und ich
mochte hier die Hypothese zum Ausdruck bringen, daB das Soleno-
cytenfeld phylogenetisch durch Funktions- und Strukturinderung aus
einem typischen Nephrostomfeld, d. h. dem Kreis der ein offenes
Nephrostom umstellenden begeiBelten Célothelzellen hervorgegangen
sel. Diese Hypothese wird man auch hinsichtlich ihrer Anwendbar-
keit auf andere Bilaterien prifen miissen, was hier nicht versuncht
werden kann. Man wird dabei zwar auf tiefwurzelnde Vorurteile
stoflen, was aber keineswegs als ein Ungliick zn betrachten ist.

Auch die fundamentale Gegenitberstellung von Nephridien und
Genitaltrichtern, welche Goobrice zweifellos mit viel Umsicht und
Scharfsinn in die Morphologie der Bilaterien eingefiihrt hat, ist
durch die Annahme rein colomatischer Herkunft der Nephridien in-
Frage gestellt. Ich mochte sie jedoch keineswegs fallen lassen,
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sondern ihr nur eine andere theoretische Unterlage geben. Obwohl
niimlich auch die Nephridien wohl von Haus aus ,Célomodukte“
darstellen, ist doch wohl daran festznhalten, dal es solcher Colom-
ausginge bei Bilaterien allgemein zweierlei gibt, niémlich: a) ur-
gprilnglich wesentlich exkretorische und b) urspriinglich wesentlich
geschlechtsleitende, die man weiter mit Goovricr als Nephridien
und Genitalginge gegeniiberstellen kann. Die geringere Be-
tonung des morphologischen Gtegensatzes und das allenthalben zutage
tretende Schwanken in der physiologischen Bedeutung dieser Gehilde
soll auch an dieser Stelle durch die Hypothese beleuchtet werden,
die ich 1933 (p. 70) zuerst zum Ausdruck brachte: HEs seien die
Nephridien und Genitalgdnge phylogenetisch durch Differenzierung
und Arbeitsteilung aus verschiedenen Abschnitten urspritnglich ein-
heitlicher Protocdlomodukte hervorgegangen und zwar schon
in sehr frither Zeit, ndmlich bei den gemeinsamen Vorfahren aller
Colomaten. Das macht jedenfalls die Einheitlichkeit des Mutterbodens,
die engen topographischen Beziehungen und die funktionellen Schwan-
kungen in verschiedenen Gruppen viel verstindlicher.

Um die volle Berechtigung dieser Hypothese zu erweisen und
siec am Ende zur giiltigen Theorie zn erheben, miiBten wir freilich
viel weiter ausholen, als es hier geschehen kann. Zunichst wire
tiir Amphioazus noch der Nachweis zu fiihren, dafl er eigentliche Genital-
trichter hat, nimlich in den ,Narben®* der Gonaden, deren Entwick-
lung allerdings ebenfalls erneut zu diskutieren sein wird. Aunch
miifte noch gezeigt werden, daf diese Genitaltrichter den Tubuli
contorti im Mesonephros der Wirbeltiere entsprechen, wie die Ne-
phridien den Vornierenkanilchen homolog sind.

Was wir schon hier hieten konnen, ist die Illustrierung der
Tatsache, daB auch bei Amphiozus am Ende der Metamorphose ein
Homologon des Vornierenganges vorhanden ist. Als solches hatte
schon Boverr bekanntlich die Atrialhdhle (als Ganzes) bezeichnet, wo-
fiir sich mancherlei sagen lieB, insbesondere, wenn man die zweifel-
los enge primire Beziehung zwischen Epidermis und Vornierengang
auch bei Vertebraten (Selachiern) in Betracht zog. Ob der Vor-
nierengang Material aus der Epidermis beziebt, ist allerdings nach
meiner Erfahrung mehr als zweifelhaft; daf er sich aber mit ihr ver-
lotet und erst sekunddr wieder von ihr ablost, ist offenbare Tat-
sache und bei einem spiiter tief im Innern liegenden und vom Meso-
blast aus entstehenden Primitivorgan hiochst merkwiirdig, also einer
Erklirung bediirftig.
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Abb. 6, Verbindung der 4, rechten K.tasche und des zugehorigen
N.s mit dem Atrium und Ausgleich der asymmetrisch entwickelten
Organe beider Seiten. Querschnitte durch meine Stadien Mg—M,,.

a Stadium der Abb. 7h, an Stelle des Pfeiles (man vergleiche auch Abb, 8hl).
Halbschematisch, aber unter mdglichst natiirlicher Wiedergabe der histologischen
und Lageverhiiltnisse, unter Verwertung zahlreicher Priparate gezeichnet.

1 Epibranchialrinne. 2 Epibranchiales LiingsgefiB. 8 Verbindung mit der
K.tagche. 4 Rahmenteil derselben, 5 Ubergang in den Fundusteil. ¢ Eingefaltete
Basalmembranen in der Zungenbogenanlage; natitrlich vor der Schnittfiiche zu
denken. 7 Innere Begrenzung des K.hogens. 8 Zungenbogen. 9 K.tasche, ins Vesti-
bulum (23) offen, 10 Zungenhbcker. 11 Ventraler %l‘eil des K.rahmens. 12 Hypo-
branchialrinne, 18 Zufithrendes K.gefi links. 14 Truncus arteriosus. 15 Primiire
ventrale Leibeswand, aus Kpidermis und Somatopleura, 16 Atriumwand, 17 Epi-
dermis. 18 Cutis, 19 AuBenwand des Metapleuralcsloms. 20 Muskelschicht des-
selben. 21 Atrium. 22 N.membran, 23 Vestibulum. 24 Durchbruchstelle, spiter
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z T. wieder verschlossen (d). 25 Ende der Zungenbogenanlage, innen von Darm-
epithel, auBen von N.epithel iiberzogen. 26 Miindung des N.kanilchens (ins Vesti-
bulum, spiter anseheinend ins Atrium). 27 Genitalzelle. 28 Splanchnopleura, 29 Stelle
des zu vermutenden, aber nicht wirklich offenen Nephrostoms (vgl. Abb. 4b). 80 Spiitere
Solenocyten, noch nicht ausgebildet. 81 Epibranchiales Cilom. 32 Myoctl, aus dem
man sich die Muskelfalte herausgehoben denke. 83 Septum intermedium. 34 Stelle
des (in Wirklichkeit etwas weiter vorn liegenden) abfiihrenden K.gefiGes.

b Stadium der Abb. 7i (vgl. auch 8c¢). Die Zungenhogenanlage (12) ist dem
Zungenhdcker (14) entgegengewachsen; die N.membran (11—15) durchgerissen. Die

anze K.tasche hat sich gesenkt, so daB sie sich beinahe symmetrisch zur linken
verhilt (Abb. c}. Das Vestibulum (10) erscheint schon hier fast wie ein blofer auf-
steigender Winkel des Atrinms.

1 Epibranchiales Célom, 2 Epibranchiales LingsgefiB. 8 Untere Schicht des
Septum intermed. 4 Dessen obere Schicht. & GefiBspalte zur Bildung des Glomus.
6 Inneres blindes Ende des N.kanilchens (7). 8 Verbindung zwischen Myoctl- und
Metapleurocslwand ﬁ[nsertion des Atrialmuskels). 9 Die ans Cilom stofende Wand
des Vestibulums (Teil des sogenannten Lig. denticulatum), 10 Vestibulum. 11 Dessen
Verbindung mit dem Atrialepithel. 12 Dessen Verbindung mit dem Darmepithel
am Zungenende. 18 Durchbruchstelle zwischen K.tasche und Vestibulum; Stelle der
spiiteren Verbindung von Zunge und Zungenhicker (Abb. d). 15 Verbindung zwischen

estibulum und innerem Atrialepithel. 16 Cutisschicht; fasrig, iuberst zellenarm.
17 AuBenschicht des Metapleuralcoloms. 18 Muskelschicht. 19 Aufieres, 20 Inneres
Atrinlepithel. 21 Somatopleura. 22 Geftifiwand des Truncus art.

¢ Ubersichtshild zu a, stirker schematisiert.

1 Epidermis. 2 Aufenfascie (die Cutis liegt dazwischenl). 3 Muskulatur.
4 Sclerotomfalte. 5 Chorda. 6 Dorsale Aorta. 7 Ubergang der Muskelplatte in die
Innenfascie. 8 Cutis. 9 Epibranchialeslom. 10 Muskelfalte, ins Myocsl hineinhiingend
und an dessen HuBerer und innerer Wandung adbdrierend. 11 Solenocytenteld.
12 Stelle des (nicht offenen) Nephrostoms. 18 Nlanilchen. 14 Bei der Verbin-
bindung von Vestibulum (15) und Atvium (18) abgequetschte Stelle des Cbloms.
16 N.membran. 17 Zungenhgcker. 18 Atrium. 19 Hypobranchiales Colom. 20 Troncus
arteriosus. 21 Erste Andeutung der Metapleuralfalte. 22 Hypobranchialrinne. 23 Rechte
. K.tasche. 24 Durchbruch ins Vestibulum. 25 Zungenbogenanlage. 26 Linke
B, K.tasche, zum Vergleich mit der rechten vierten wn !/, Segmentlinge zuriick-
genommen, 27 Zungenhdcker. 28 Vestibulum.

d Tbersichtshild, den Zustand derselben Teile am Ende der Metamorphose
veranschaulichend. 1—7 wie bei ¢. 8 Epibranchiales LingsgefiB. 9 Obere Wand
der K.tasche. 10 Solenocytenfeld. 11 Septum intermedium. 12 Stelle des nicht
offenen Nephrostoms. 18" Epibranchiales Colom. 14 Sinus vestibuli. 15 Genital-
zelle. 16 Insertion des sogenannten Lig. denticulatum. 17 Seitlicher Teil des Vesti-
bulums, auBerhalb des Zungenbogens. 18 Morphologische Grenze zwischen N. und
Atriom; durchgebrochene N.membran. 19 Zungenhfcker, 20 Ventralwand der
K.tasche. 21 Colom der Metapleuralfalte (Der ventrale Teil des Metapleuralcsloms
obliteriert immer!) 22 Atrium. 23 Hypobranchiales Cilom. 24 Innere Grenze der
K.bogen, 25 Zungenbogen. 26 Epibranchialrinne. 27 Bindehen (» Primiirsynaptikel®)
von der Zunge zum Zungenhicker (28).

Mit Abb. 6a vergleiche man Gooprrcn, 1934, Fig. 1 u. 8; mit 6b, Fig. 2!

Wenn wir beim Amphiozus von Homologa dieses Gebildes sprechen
wollen, miissen wir vor allem den Vorgang ins Auge fassen, durch
den die Nephridien der primiren und sekundiren Reihe (Abb. 6)
mit dem Atrium in Verbindung treten. Die zu verbindenden Teile
liegen ja rechts urspriinglich (Abb.4) weit auseinander und nihern
sich erst im spiiteren Verlauf der Metamorphose, wenn die rechts-
seitigen K.taschen sich zunehimend senken, wihrend das Atrium ihnen

Zool. Jahrb. 65. Abt. f. Anat. 33
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entgegen noch etwas hoher riickt. Beim ZusammenstoBen (Abb. 6 a, c)
wird je aus dem Nephridialepithel des Vestibulums und der Kpi-
dermis des Atriums eine doppelte Membran gebildet, die kurze Zeit
bestehen bleibt und dann durchreift. (Man vgl hier auch Gooprrcw
1934, p. 657, sowie Tafelfig. 1—3 mit meiner Abb. 7 f—k und 8
b—ec.) Da das, wie die Bilder zeigen, nicht auf einmal geschieht,
kann man den Vorgang in verschiedenen Abstufungen und Varianten
studieren, auch auf guten Totalpriparaten, nicht nur auf Schnitten.

Auch die Offnung eines rechtsseitigen Nephridiums ins Atrium
ist anfangs ziemlich eng (Abb. 7 h,i), der Form nach ein kleiner
Lingsschlitz, entsprechend der hier vorher gebildeten N.membran.
Morphologisch ist sie natiirlich wie bei den linksseitigen (larvalen)
Nephridien als N.porus aufzufassen, trotz der verschiedenen Form
(vgl. 8.480). Durch die Entstehung dieser Offnungen werden die 8
postlarvalen Vestibula nacheinander an das Atrinm angeschlossen,
wie kleine Aussackungen desselben, als welche sie umso mehr er-
scheinen, sobald die Verbindung etwas weiter geworden ist. Das
geschieht durch weitere Vergriferung und Senkung der rechten
K.taschen (Abb. 6 b) und am Ende der Metamorphose (Abb. 6d)
konnte man geneigt sein, die Sondernatur der Vestibula ganz zu
ibersehen; wenn man nicht um ihre Geschichte wiiite, Die im
Schema eingezeichnete punktierte [Linie (18) hat natiirlich auf den
durch die Mitte der K.taschen gehenden Schnitten keine reale
Existenz noch irgendein deutliches Aquivalent. Wenn man aber eine
Schnittserie durchmustert und dicke oder schrige Schnitte in Be-
tracht zieht, verhdlt es sich freilich etwas anders:

Man wird dann finden, daf der Raum, der in der Mitte einer
K.tasche als Vestibulum erscheint, gegen Anfang oder Ende der-
selben verstreicht und daf dann der K.bogen ungefihr soweit reicht,
wie die punktierte Linie. Durch diesen duBeren Teil des K.bogens
liuft das Branchiale6lom vom epibranchialen zum hypobranchialen
Teil der Leibeshthle. Dieses topographische Verhiltnis ist die
direkte Aunswirkung der urspriinglichen Einsenkung der N.anlage
in die K.tasche; es erhfilt sich bis zum erwachsenen Zustand, wie
weiter unten im Zusammenhang mit der Betrachtung der Zungen-
bogen noch néher zu erlintern ist. Die doppelte Membran, die das
Vestibulum vom epibranchialen Célom trennt, ist eine aufsteigende
Lamelle des sogenanuten ,Ligamentum denticulatum®, wihrend die
absteigenden durch #hnliche Membranen zwischen Branchialctlom
und Atrium dargestellt sind. Natiirlich ist das ,,Lig. dent.“ gar kein
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Ligament, sondern ein anatomisch komplexes Gebilde, das erst
durch die ganze vorstehende Entwicklungsgeschichte verstéindlich
geworden ist. Erst in letzter Linie ist es zu dem bekannten Auf-
héngeband fir den K.darm geworden, die denselben an der Stamm-
muskulatur befestigt. Niheres darither noch an anderer Stelle!

Offenbar (Abb. 7 u. 8) sind die einzelnen aufeinanderfolgenden
Vestibula urspriinglich je durch die Breite eines K.hogens getrennt,
bilden also keine ununterbrochene Reihe. Kontinuierlich verbunden
sind sie dagegen durch das Atrium, durchaus dhnlich wie die seg-
mentalen Beitrige zum Vornierengang zunichst durch die Epidermis,
der sie sich anschmiegen, verbunden werden. — Auch bei Selachier-
embryonen ist die betreffende Epidermisstrecke unter der unteren
Myotomkante voriibergehend etwas rinnenformig eingesenkt und
damit ein Homologon des Atriums angedeutet. Auch bei ihnen sind
diese Myotomkanten voriibergehend zur Andeutung von Genital-
colomen erweitert. Andererseits nimmt auch bei Amphiozus am Ende
der Metamorphose der obere Winkel des Vestibulums (Abb. 6d, bei
14) nicht nur die N.kaniilchen, d. h. die Homologa der Vornieren-
kandlchen auf, sondern es liegen ihm auch die eben erscheinenden
Anlagen der Gonaden unmittelbar an. (Spiter verschieben sich die
Beziehungen in hier nicht zu analysierender Weise; auch soll zunéchst
darauf verzichtet werden, die Frage zu untersuchen, wie weit man
otwa hinter der K.region bei Amphiozus von Homologa der Vorniere
sprechen darf) Wenn keine weiteren Verschiebungen statttinden,
miiBten also auch die Gonaden sich in dic Hohlriume offnen, die
hier den Anlagen des Vornierenganges homolog gesetzt werden. —
Vielleicht mu$ hier ferner daranf hingewiesen werden, daf auch bei
Cyklostomen noch der ganze Vornierengang, vom K.darm bis zur
~ Kloake, ans segmentalen Beitrtigen, d.h. aus den Mindungsteilen
der einzelnen Vornierenkanslchen aufgebaut wird, was ich mindestens
fiir Petromyeon bestitigen kann (vgl. Harra, 1901); ferner: daf bei
diesen primitiven Vertebraten auch die Vorniere noch betrichtlich
in die Kregion hineinragt, nimlich in Zuordnung zu den hinteren
K.taschen, was ich ebenfalls selber nachgepriift habe.

Aus dem frither Gesagten ist hervorgegangen, daB, wie ja all-
gemein bekannt, eine betrichtliche Ungleichheit zwischen rechts-
und linksseitigen K.taschen und Nephridien besteht und zwar bis
gegen Ende der Metamorphose. Doch haben wir auch gesehen, dab
diese Verschiedenheit keine grundsiitzliche ist. Am Ende der Meta-

morphose ist sie sogar in erstaunlich vollstindiger Weise aufgehoben
83
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und man sieht zwischen rechts und links eine auffiillige Uberein-
stimmung, insbesondere auch hinsichtlich der hier besonders be-
tonten morphologischen Tatsachen, wobei wir auf die Abb.6d u. 7e, k
verweisen konnen. Auf verschiedenen Wegen ist also ein durchaus
gleichartiges Resultat erzielt wordenm, was nicht nur spezielles, son-
dern auch prinzipielles Interesse hat. - Die links urspriinglich so
geringen vestibularen Réume sind nachtriglich vor allem dadurch
vergrofert worden, daf die linken K.taschen chordawiirts empor-
riickten, unter proportioneller Verringerung der epibranchialen Bil-
dungen, die eine starke Zusammenziehung erfahren. Dabei hat das
sogenannte Lig. denticulatum dieselbe Beschaffenheit erlangt wie
auf der rechten Seite.

Dieser Ausgleich beschrinkt sich nicht nur auf den mittleren
Querschnitt in der Pharynxregion, sondern trifft das Tier als Ganzes
und man kann sich fragen, was an seiner Entwicklung seltsamer
ist, die im Anfang des Larvenlebens einsetzende Asymmetrie oder
deren am Ende der Metamorphose durchgefiihrte Korrektur (vgl
dariiber Narr 1926, II). — Auf beiden Seiten fehlt nachher die
erste postorale K.tasche, ndmlich die dem Spiraculum der Vertebraten
entsprechende, genetisch dem 3. Segment angehérende; links ist sie
im Verlauf der Metamorphose wieder verkiimmert, rechts war sie
von Anfang unterdriickt (S. 490). Die folgende ist auf beiden Seiten
vorhanden und (Abb. 7) erscheint nur insofern abnorm, als sie auf
beiden Seiten ungeteilt bleibt, bis zum erwachsenen Zustand. Die
rechte Tasche liegt um %, Branchiomerlinge weiter hinten, nach
allgemeinem Gesetz. Die folgenden 5 K.taschen sind normal geteilt;
doch kann gelegentlich eine Verzigerung darin vorkommen (Abb. 8¢)
oder die Zahl reduziert sein (S. 489), wihrend die letzten 2 erst aunf
verschiedenen Stufen der Teilung begriffen sind. Auf beiden Seiten
sind die K.taschen beim Abschluf der Metamorphose noch auffallend
niedrig, die K.hogen sehr kurz; Synaptikel fehlen noch vollkommen.
Die letzte, dem 11. Segment entsprungene K.tasche des jungen Am-
phiozus liegt unter dem Unterrand des 15., bzw. unter der Spitze des
19. Myotoms.

Zur weiteren Illustration des verschiedenen Weges, den die
Entwicklung auf beiden Seiten zuriicklegt, ist anf Abb. 7 eine ein-
zelne K.tasche, néimlich die des 7. Segments, rechts und links auf
entsprechenden Stadien dargestellt; beide von links, also die linke
von aufien, die rechte von innmen gesehen. Dieselben sind richtige
Antimeren, obwohl sie in der Reihe, der sie angehoren verschiedene
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Nummern tragen, solange die vorderste linke K.tasche noch vor-
handen ist.

Das erste hier in Betracht gezogene Stadium ist das der Abb.Hg,
pei dem die Bildung.der Zungenbsgen rechts schon deutliche Fort-
schritte gemacht hat, wihrend sie links noch nicht erkennbar ge-
worden sind. Daher fillt bei denselben der Vergleich mit Abb. 1b
noch leicht, obgleich sich seither nicht nur das Atrium geschlossen
und erweitert hat, sondern auch eine betriichtliche Lageverschiebung
der linken K.taschen zu beobachten ist. Der auf die linke Seite
hiniiberreichende (bzw. auf diese zuriickkehrende) Teil der Tasche
ist nun der weitaus grofere geworden, und die K.offnung hat dabei
die Tnsertion der Atrialfalte mit sich genommen, die urspriinglich
fast medioventral lag. Sie hat sogar begonnen unter diese Inser-
tion emporzuriicken, wobei sich notwendig das urspriinglich so
geringe Vestibulum vergrofert und sich anschickt, eine #hnliche
Form und Beschaffenheit wie aunf der rechten Seite anzunehmen
(vgl. Abb. 6¢ bei 291).

Beim folgenden Stadium (Abb. 7h) tritt bereits die Anlage
des Zungenbogens auf. Man bezeichnet diesen aber offenbar zu
Unrecht als einen bloBen Fortsatz vom Oberrand der K.spalte aus.

' Die Anlage besteht vielmehr in einer Faltung der K.taschenwand,
an welcher nicht nur der Rahmenteil, sondern auch der Fundusteil
teilnimmt. Dabei wird das Solenocytenfeld gegen vorn mitgerissen,
wodurch man den Eindruck einer mechanischen Zusammenschiebung
erhilt. Auch werden die Basalmembranen der Epithelien hinein-
gezogen, eine doppelte Stiitzlamelle liefernd. Auch ein spirliches
Mesenchym evstreckt sich von Anfang in die Falte hinein, um
spiterhin die besonderen Gefiifle des Zungenbogens zu liefern. Die-.
selben bilden am Ende der Metamorphose eine Schlinge aus Innen-
und priméirem AuBengefiB, vom epibranchialen Lingsgefid ausgehend
und dahin zuriickkehrend. Aus den Basalmembranen des Fundus-
anteils gehen auch hier unmittelbar nach der Metamorphose die
Skelettspangen hervor (vgl. S.496). ‘

Auf dem folgenden Stadium (Abb. 7¢) tritt auf der unteren
Wand der K.tasche der ,Zungenhocker® hervor. Er ist bei
Amphioxus wohl ein Rudiment, das kaum noch den Faltencharakter
des Zungenbogens selber erkennen ldBt. Doch habe ich bestimmte
(3riinde, anzunehmen, daf er urspriinglich gleicher Art wie der
Z.hogen gewesen sein muB. Durch die beginnende Zusammenfaltung
am oberen Ktaschenrand wird auch hier das Nephridium gegen
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Abb. 7. Entwicklung der
4, persistierenden, dem
9. Segment angehidren-
den K.tasche im spiteren
Verlauf  der Metamorphose,
Links (a—e) ist die linke,
rechts (f—k) die rechte Ta-
sche, je auf entsprechendem
Stadium, dargestellt, alles von
der linken Seite her gesehen
(also links von der Seite des
Atriums her, rechts von der
Seite des Pharynx her). Die
Verbindung des Pharynx mit
der Leibeswand, also das so-
genannte Lig. denticulatum
(vgl. Abb. 64, bei 16) ist durch
einen einfachen Schuitt gelist
gedacht (a, bei 7 u. 8). Die
obere Partie des Pharynx und
seine Verbindungen sind weg-
gelassen; fiber dem Lig. denti-
culatnm sieht man links ins
epibranchiale Cilom, bzw. auf
die Splanchnopleura und die
daran und dadurch sichtbaren
Teile. Darunter liegen die
direkt ans Atrium stofenden
Gebilde. — Man beachte, wie
langsam rechts und links ge-
nau dieselben Zustiinde sich
aushilden, so daB am Ende
der Metamorphose (bei e und
k) Form und GriiBe aller Teile
sich spiegelbildlich entspre-
chen, Nur in der Lage be-
steht die bekannte Verschie-
bung der rechten K.tasche um
/o Segmentlinge weiter. —
Als MaBstab nehme man
die Lingsausdehnung der ein-
zelnen K.taschen: 1!, mm
(Stad. M,—M,,).

a  Mittleres Metamor-
phosestadium., Die K.tasche
links ist im Gegensatz zur rechten noch ungeteilt, die Anlage des Zungenbogens
ist noch nicht deutlich erkemnbar. Die K.tasche reicht noch stark auf die rechte
Seite hiniiber; doeh ist der griBte Teil derselben auf die linke zuriiekgekehrt.
Stadium M, meiner Bezeichnung.

1 UmriB der Tasche; Ubergang ins normale Pharynxepithel. Man ver-
gleiche zur Orientierung die Abb. 4e! — 2 ZusammenstoBen zweier K.taschen zur
Bildung eines K.bogens, in den das urspriinglich einfache K.gefil eingequetscht
und dabei in ein inneres und HuBeres geteilt wird. 3 Rabmenteil. 4 Fundusteil
der K.tasche. 5 Verbindungsrand zwischen K.tasche und Atrialepithel, genetisch
dem Nephridinm (Vestibulum) angehorig. 6 Solenocytenfeld, dem K.rahmen auBen
anliegend, ¢ Colothel (Somatopleura), dem Atrialepithel als Teil des ,Lig. denticu-
latum® anliegend. Das epibranchiale Cislom geht hier nach unten ins branchiale (9)
ither. 8 Obere Grenze des Atriums. 9 Brauchialetlom. 10 Epidermis (Atrialepithel)
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am K.bogen. 11 Offnung des N.kaniilchens in das Vestibulum, indirekt ins Atrium.
12 Freier Randsaum (ebenfalls dem Vestibulum des N. entsprungen) der’ K.bffnung.
18 Rechtsliegender Teil des K.rahmens. Die K.offnung ist hier immer noch ein
allerdings kurzes Rechteck mit abgerundeten Ecken, pach links-unten perichtet.
14 Ubergang des ventralen in den linken Teil der K.taschenwund. 15 Muskelfasern
des K.bogens, deren Ausstrahlung am sogenannten Lig. denticulatum man bei 16
?1-ﬁenn’r.. Sie verkilmmern im spiteren Verlauf (Abb. d) der Metamorphose und zer-
allen,

b Beginnende Bildung des Zungenbogens (1), der als eine Falte der oberen
K.taschenwand aufzufassen ist und nicht als ein einfacher Fortsatz. Die Basal-
membran zur Bildung der Skelettspange und etwas Bindegewebe zur Bildung der
GefiiBe werden in sie hineingezogen. 2 Fundus des oberen Teiles der K.tasche, an
das epibranchiale Ctlom stoBend und dauernd blind pach auflen hin geschlossen. —
Das Nephridium ewscheint gegeniiber Abb. a an die Zungenhogenanlage herange-
zogen, wohl durch Zusammenriicken des Materials an dieser Stelle. — B Ventraler
Innenrand der K.tasche. 4 Aufenrand nun wirklich ventral gesenkt und nach links
gerichtet. 5 Innenfliche der K.tasche (vgl Abb, Gel) (Stad. M_s).

¢ Die Zungenbogenfalte (1) reicht nun deutlich an das Vestibulum heran und
wird darum auBen von dessen (d. h. nephridialem) Kpithel iberzogen, nicht von ge-
wohnlicher Splanchnopleura. Gegeniiber ist der Zungenhiicker (2) auf der ventralen
Tnnenwand der K.taschen erschienen (ADD. 6al) und zwar ganz auBen, so daB er auf
der AuBenseite ebenfalls vom Epithel des Vestibulums iiberzogen wird (Abb. 44, 6a).
Ris zam erwachsenen Zustand ist ja itberhaupt der allerdings sehr geringe aber
stets deutliche Raum auBerhalb des Zungenbogens (der ja mie das Niveau der pri-
miren K.bigen erreicht: Abb. 6d, bei 17) als Rest des Vestibulums anzusprechen.
Die zuffihrenden K.getiBe heginnen jetzt zu eigentlichen Bulbillen (3) anzuschwellen.

d Der Zungenfortsatz (1) hat den Zungenhdcker (2) beinahe erveicht und kann
ihn bei kontrahiertem Pharynx sogar beriihren, Dadurch ist die Verbindung beider
Elemente (die so ungleichartig erscheinen, aber woll doch gleichen Ursprunges sind,
wie der Vergleich mit anderen Pharyngotremen zeigt) vorbereitet. Die K.muskeln (3)
sind im Zerfall begrilfen.

e Der Zungenhogen ist gebildet, doch ist nicht efwa eine breite Verschmelzung
seiner Bestandteile eingetreten, soudern eine Art Biindchen (8), an dem mnur wenige
Zellen beteiligt sind, verbindet dieselben, ein Zustand, der sich bis zum erwachsenen
nur wenig dndert. Das N. ist am Zungenhogen mnoch weiter nach vorn gezogen
worden, eine Bewegung einleitend, die sich amch nach der Metamorphose weiter
fortsetzt, bis der bekannte Zustand erreicht ist. — Bemerkenswert erscheint, dal
auch hier, also am Ende der Metamorphose noeh, die iufere Offnung der K.tasche (B)
relativ eng ist und nur etwa die untere Hilfte des Organs einnimmt, withrend die
innere viel weiter nach oben reicht, Diese Verhiltnisse sind noeh besser in der
Tnnenansicht (k) zu erkennen, die deutlich machen diirfte, wie unzureichend die
iibliche Beschreibung der K.spalten war —, bei der nimlich ungefihr das Wesent-
lichste und Bedeutsamste iibersehen wurde.

1 Zusammenstolen der K.taschen, 2 Grenze zwischen K.tasche und Vestibulum.
3 Solenocytenfeld. 4 Offnung des N.kanilchens ins Vestibulwm. 5 ,Lig. denticula-
tum¥, 6 Truncus arteriosus. 7 AuBenrand der K.iffnung. 8 Béindchen vom Zungen-
fortsatz zum Zungenhocker (,Primirsynaptikel®). 9 Boden der K.tasche, nach aufen
geneigt. 10 Bulbillus.

b g I)nnenansicht der 4. K.tasche rechts beim Stadium (M,) der Abb. a (vgl aueh
Abb. 3a). ‘

1 TInsertion des normalen Pharynxepithels am Krahmen, der efwas darunter
geschoben erscheint. 2 ZusammenstoBen zweier K.taschen, duvch das das K.gefil
in ein HuBeres und inneres gelegt wird. 3 Rahmenteil. 4 Tundusteil. 5 Zungen-
bogenanlage. 6 Solenocytenteld. % NXaniilchen. 8 Vestibulum, nun weit in die
K.fasche geoffnet (9). 10 Zufiihrendes K.gefd zu einem linken Kbogen. 11 Linke
K.tasche. 12 Truncus arteriosus.

g Stadium der Abb. b. Die Einfaltung der Z.bogenanlage (1) hat zugenommen;
das Vestibulum (2) ist erweitert und ausgeflacht, so a8 es als eine blofie Erweite-
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rung der K.tasche imponiert. Zwischen beiden erscheint die erste Andeutung des
Zungenhickers (8). Noch ist keine Verbindung mit dem Afrium hergestellt, das
rechts nicht ans Vestihulum heraufreicht. i

h Diese beiden Gebilde sind nun zusammengestofien (Abb, 6a) und eine diinne
Membran (1) ist zwischen ihnen gebildet worden, die vom Zungenhécker (2) z. T. ver-
deckt wird, Der Grund der K.tasche hat sich tiefer nach rechts-uuten gedehnt,
wihrend das Atrium (3) sich noch etwas weiter nach oben erweitert hat.

i Diese Verschiehung der Teile hat sich noch verstirkt; vor allem aber ist
die erwiihnte Membran durchgerissen (1) und bis anf geringe Reste (am Rand) ver-
schwunden. Damit ist der Grund des Vestibulums (8) ins Atrium eriffnet. Man
beachte die leicht versenkte Lage des Zungenhdckers (2). Der Ausgleich rechter
und linker Taschen hat damit betriichtliche Fortschritte gemacht, wenn auch -die
GréBenverhiltnisse der Teile und des Ganzen noch deutlich verschieden sind.

k Tast villig ausgeglichen sind dieselben am Ende der Metamorphose (vgl
Abb. 64), so daB sich die nebeneinunder gestellten Bilder (i u. k) als typische An-
sichten der fertig angelegten K.taschen von auflen und innen erginzen. Man be-
achte aber, daf Im Vergleich mit der besser bekannten Erscheinung etwas dlterer
Amphioxus-Stadien der K.darm noch auffallend niedrig ist und die K.spalten noch
immer jhren Namen durchaus nicht verdienen wollen, Es sind seltsame Gebilde,
die man nicht verstehen kann ohne ihre komplexe Geschichte zu kennen und die
man besser mit einem Bild als mit Worten beschreibt.

1 Spalte zwischen 2 K.taschen, in der die beiden K.gefiiBe verlaufen (vgl
Abb. 2), 2 Ubergang vom Fundus der K.tasche ins Vestibulum, das nun als eine
halbmondformige Augsackung des Atriums nach oben, ohne Begrenzung nach innen,
mit Ausnahme des Zungenbogens, erscheint. 4 Miindung des N.kanilchens in das-
selbe, halbverhorgen hinter dem Z.bogen. 5 Hinferer Teil der K.bffnung. 6 Bul-
billus. 7 Truncus arteriosus. 8 Unterer Rand des Eingangs zur K.tasche. 9 Der
versenkte Zungenhiocker. 10 Unterrand der iuBeren K.6finung, hzw. des Vestibulums,
dessen Reste dieselbe einfassen miissen. Man denke sich die Punkte als Zellkerne
einer z. T. einfachen Zellreihe und vergleiche nochmals Abb, 8. 8 Solenocytenfeld.

die Mitte hingezogen (vgl. 8. 505). Diese Zusammenfaltung hat nun
den als Sinus vestibuli bezeichneten Teil des Nephridiums, der ja
der K.tasche anliegt, erreicht. Daraus ergibt sich weiterhin (vgl.
Abb. 6), daB der Zungenbogen auBen von Nephridialepithel
iiberzogen werden mufl, was wieder ein bis zum fertigen Zustand
persistierendendes bemerkenswertes Verhalten ist, das auch fiir den
Zungenhocker gilt. (Vgl. dazu auch schon Wriss 1890, S. 4931)

Auf dem folgenden Stadium (Abb. 7d) haben sich die beiden
Gebilde stark genihert, so daf sie sich bei Kontraktion der K.bogen
sogar beriihren konnen. Doch ist hier noch keine wirkliche Ver-
schmelzung eingetreten. Dagegen sind Veréinderungen am Soleno-
cytenfeld, das sich weiter am Grunde des Zungenbogens nach vorn
zieht, eingetreten; auch hat die pulsierende Erweiterung am Grunde
des zufihrenden K.gefifies den bekannten Charakter eines Kherz-
chens (Bulbillus) angenommen,

Erst am Ende der Metamorphose, wenn rechts- und linksseitige
K.taschen der Form und GroBe nach fast vollig ansgeglichen sind
(Abb. 7e), findet die Verschmelzung der Spitzen von Zungen-
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hécker und Zungenbogen statt, durch ein schmales Epithel-
pandchen (Abb. 6d), -das sich nun, nur wenig verindert, his zum
erwachsenen Zustand erhiilt. Nie verschmelzen also die soliden Teile
der beiden Komponenten direkt. Damit ist das typische Bild giner
K.tasche am Ende der Metamorphose erreicht. Man mache sich klar,
daB die etwa querovale Offnung, welche dieselbe unterhalb des
,Ligamentum denticulatum® mit dem Atrium verbindet, auch jetzt
als ein N.porus aufzufassen ist, und daf innerhalb derselben zunichst
ein sehr flacher Raum, das Vestibulum, liegt. Dieses ist von N.epithel
umrandet, das auch den Zungenbogen und Zungenhdcker, die inner-
halb davon liegen, auben iiberzieht und am Sinus vestibuli bis zur
Ausmiindung des N.kanilchens aunfwirts reicht. Nur die Verbindung
dieses Raumes mit der K.tasche, sowie diese selbst, ist durch den
Zungenbogen geteilt, nicht die dufere Miindung. Der obere Teil der
K.tasche hat keine direkte Verbindung nach auBen erhalten.

Die entsprechenden Entwicklungsstadien der rech-
ten K.taschen zeigen die bekannte Heterochronie der einzelnen
Entwicklungsschritte, die nicht nur das (Gesamthild stark verdndert,
sondern auch die Natur der einzelnen Vorginge merklich verschiebt.
Abb. 7f zeigt zunichst das Vorangehen der Zungenhogenbildung
(wie schon Abb. 5), wihrend die Erweiterung der Verbindung mit
dem Vestibulum (bzw. die Angliederung desselben an die K.tasche)
noch unvollendet ist. Bei Abb. 7g erscheint dieses fast nur noch
als eine sekundire Vertiefung der K.tasche, unterhalb welcher der
Zungenhocker sich andeutet. Dabei ist wieder besonders zu beach-
ten, daf Zungenbogen und Zungenhocker direkt ans Vestibulum
angrenzen (vgl. Abb. 6) und daher weiterhin aufen von dessen Epithel
fiberzogen werden (vgl auch Abb. 8). Noch ist keine Verbindung des
Vestibulums mit dem Atrinm eingetreten. Diese tritt als N.membran
erst beim Stad. h auf (1), um dann beim Stad. i einzureifien. Damit
sind schon recht #hnliche Zustéinde wie auf der linken Seite erreicht,
wenn auch die Proportionen der Teile noch sehr wesentlich ver-
schieden sind.

Das Vestibulum ist rechts schon viel deutlicher, sein Beitrag zum
»Lig. denticulatum® betrichtlicher, wihrend die dubere Offnung zu-
nichst sehr wenig ausgedehnt ist, wenigstens in der Richtung der
spiteren K.spalten. — Mit der Verbindung zwischen Zungenhdcker
und Zungenbogen, die rechts nur wenig spiter als links eintritt,
gleichen sich auch diese Unterschiede rasch aus, und bald darauf
sind rechte und linke K.taschen, samt ihren Korrelaten, spiegelbild-
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Abb. 8. Rechtsseitige Reihe (,sekundirer’) K.taschen und ihre Ver-
fnderung im spiteren Verlauf der Metamorphose. Man vergleiche die Abh. 7 und
stelle die Einordnung der dort dargesteliten (4.) Tasche im Gesamtbild fest. Stadium g
und h sind hier durch einen mittleren Zustand vertreten; dagegen ist zwischen 1
und k noch ein weiteres Stadium (e) eingeschoben. Man heachte das Zuriickbleiben
(dlanernd) der 1. und, in geringerem Grade, der 2. K.tasche, sowie der hinteren Glieder
der Reihe (voriibergehend, in verschiedenen Abstufungen), welche die Untersuchung
stark zu erleichtern geeignet sind. (Stad, M,—M,,.)

a Die Verbindung der K.tasche mit dem N. ist bei der 2. durch einen engen
Porus, bei der 8.—5. durch weite Offnungen hergestellt. Das Atrium liegt noch
wesentlich tiefer.

b Die obere Grenze desselben (A) reicht an die Vestibula der 2.—6. K.tasche
beran, und ist bei der 3.—b. nur moch durch dlimne Membranen (dunkel) davon
getrennt,

¢ Diese Nephridialmembranen sind teilweise durchgebrochen (schwarz), die
K.taschen also durch die Vestibula mit dem Atriwm verbunden.

d Die entstandenen, noch engen C')ffnungen_ (»K.spalten®) sind hereits wieder
Elurch illie V)erbindung von Zungenbogen und Zungenhicker verengt und geteilt
Stad, 9—10)+

e Sie erweitern sich langsam durch Streckung der Bogen, an deren unteren
Enden besondere Wachstumszentren zur Ausbildung kommen, In bloBen Umrissen
ist hier auch die relative Lage des Unterrandes der linken K.taschen angedeutet,
wie sie bei verinderter Einstellung etwa im Totalpréiparat erkennbar wiire.
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lich ausgeglichen. Damit ist das Endstadium der Metamorphose
erreicht (Abb. 7k).

Vollstindiger als auf Abb. 7 kommen einige Verhiiltnisse zum
Ausdruck, wenn man die ganzen Ktaschenreihen darstellt
(Abb. 8). Man sieht dann nicht nur, wie jede einzelne K.tasche
durch das Vestibulum einen ZuschuB zum Atrium lefert, sondern
erkennt auch, wie diese Zuschiisse in ihrer Gesamtheit eine Reihe
bilden, eine allerdings erst unvollstindig konstituierte Kinheit. Man
fasse insbesondere die halbdunklen Halbmonde iiber den schwarzen
Kmiindungen bei Abb. 8¢ ins Auge, eine Liingsreihe von segmen-
talen Hohlrdumen colomatischen Ursprunges, niamlich der
Sinus vestibulorum (vgl. Abb. 6d), darstellend, welche erst durch das
Atrinm verbunden erscheinen.

Diese Reihe, die sich spiiter riickwirts fortsetzt, in dem MaBe,
als neue K.taschen differenziert werden, 1iBt sich auch bildhaft sehr
wohl mit dem Vornierengang der Cyklostomen und Selachier ver-
gleichen. Dab er, wie dieser, eine Art Urinogenitalgang darstellt,
nach Ursprung und topographischen Beziehungen deutlich iiberein-
stimmend, wurde oben 8. 501 an Hand der Querschnitte erliutert
wnd wird noch unter anderen Gesichtspunkten niher zn erdrtern sein.

Auffallen muB, dab ein wesentlicher Bestandteil des K.korbes am
Ende der Metamorphose noch ginzlich fehlt, nimlich die Synap-
tikel. Ihre Entstehung ist noch nie deutlich und richtig dar-
gestellt worden und soll hier nur zur Erginzung der Bilder kurz
erwihnt werden: Alle Synaptikel werden paarweise von den
Zungenhockern bzw. ihrer Verbindung mit den Zungenhogen
abgespalten (genauer: von den den K.bogen zugekehrten Ianten
dieser Gebilde, welche in die unteren Rénder der K.spalten aus-
lanfen). Durch das iiberragende Wachstum der Bogen am unteren
Fude gedringt, riccken sie weiterhin dorsalwirts. Die erste Serie
entsteht schon sehr bald nach der Metamorphose, noch bevor
eine neue Vermehrung der K.taschen (iiber die normalen 8 post-
larvalen Paare hinaus) eingesetzt hat. — Ich bezeichne das
Zungenbogen und Zungenhdcker verbindende Bindchen (Abb. 64,
bei 27: Abb. 7e, bei 8) im Hinblick auf diese Entwicklung weiterhin
als , Priméirsynaptikel®.

Wie schon Seexezrn (1890) richtig gesehen bhatte (die Vor-
geschichte war ihm allerdings nicht bekannt) laufen dann die jungen
Synaptikel ganz unten fiber die K.spalten, die Zungenhogen kreuzend.
Von der Entstehung sekundéirer K.6ffoungen unter den priméren, diesen
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irgendwie vergleichbar, kann aber keine Rede sein, und ich vermag
auch Vaxy Wisan (1914) und seinen anschliefienden theoretischen Be-
merkungen (p. 62) nicht ganz beizupflichten. K.taschen und K.bogen
sind auf dem Stad. der Abb. 7e u. k Einheiten von sehr bestimmter
Prigung und, wie wir gesehen haben, sehr eigenartiger Vorgeschichte.
Die Tatsache, daf unterhalb der sich anlegenden Synaptikel (bei
deren Ablosung) Durchbriiche von der K.tasche ins Vestibulum aunf-
treten, ist nicht als Anlage neuer K.poren zu beschreiben, noch kann
die fertige K.spalte danach als eine Doppelreihe von solchen ange-
sehen werden. Viel natiirlicher ist es vielmehr, zu sagen, daf die
nenangelegten Synaptikel langsam an den K.bdgen
hochriicken, die obersten schlieBlich bis in den Bereich der
Sinus vestibulorum hinein (vgl. Abb. 6d). Dabei scheint allerdings
das Unterende jedes priméren und sekundiren Kbogens als eine
Art neuen Wachstumspunktes zu funktionieren und damit wesentlich
an der Verschiebung beteiligt zu sein. Natiirlich bleibt aber das
ganze System der Synaptikel je innerhalb eines K.rahmens bzw.
einer K.tasche. Es entstehen anch keine nenen K.bogenstiicke, sondern
die alten wachsen blof in ungleichem Grade, weit vorwiegend am
untersten Ende.

Natiirlich schiebt sich das ganze System der Synaptikel
zwischen die eigentlichen K.taschen und das Vestibulum wnd ihr
Material ist wohl, wie das der Zungenhdgen und Zungenhocker,
mindestens aullen nephridialen Ursprungs. Sie setzen daher
auch bis zum erwachsenen Zustand in verschiedener Weise an
primire und sekundire K.bégen an, némlich an die vorderen hzw.
hinteren Aufienkanten der ersteren, und an die Aufenfliichen der
letzteren. Auch die Synaptikel beziehen sich also mindestens in-
direkt auf die genetische Verbindung von K.taschen wnd Nephridien,

Wie es sich damit im Einzelnen bei anderen Pharyngo-
tremen verhilt, ist im Vorstehenden unerdrtert geblieben und geht
jedenfalls iiber den Rahmen dieser Abhandlung hinaus. Ich zweifle
aber nicht daran, daf die hier fiir Amphiozus gemachten Feststel-
lungen sehr allgemeine Bedeutung haben. Daf sich Asymmetron bis ing
einzelne dhnlich verhélt, habe ich bereits selber feststellen konnen.
Dariiber an anderer Stelle! Doch vermute ich, daB auch die Entero-
pneusten sich grundsitzlich entsprechend verhalten, daf inshesondere
echte N.anlagen beiihnen gebildet werden und die K.taschen erdffnen.
Wer die Schwierigkeit dieser Untersuchungen kennt, wird sich nicht
dariiber wundern, daf sie bisher iibersehen wurden. Nach den vor-



Die Entwicklung der Kiementaschen und Nephridien usw. Hh13

liegenden Beobachtungen wird aber die Feststellung betriichtlich
erleichtert sein. —

Natiirlich habe ich bei primitiven Vertebraten, nimlich
Cyklostomen und Selachiern, sorgfiltig nach Anklingen an die hier
geschilderten Vorginge gesacht. Im allgemeinen ist mir aber
peute klar, daB der Durchbruch der K.taschen vollig unab-
hingig geworden ist von der Bindung an die Vorniere. Auch da,
wo, wie bei Petromyzon, Vornierenrudimente im Bereich der Kopi-
region noch nachzuweisen sind, kann eine andere als engste Lage-
beziehung zum oberen HEnde der durchbrechenden K.taschen nicht
nachgewiesen werden: allerdings ist gerade hier die K.offnung selber
bereits in atypischer Weise redunziert worden.

Bei Selachiern ist das anfangs nicht der Fall. Aber wie bei
anderen Gnathostomen, ist hier die Vorniere bereits weiter abgebaut
and auf die Zonme hinter dem Ductus Cuvieri beschrinkt. Was aut-
fallen mag, ist, daB der Mesoblast dem Oberrand der durchbrechenden
K.spalten stets sehr innig anliegt, dafiir ein anscheinend vollig un-
motiviertes Interesse bekundend. Die Verbindung zwischen dem
Darmepithel der Ktaschen und der Epidermis diirfte aber bei allen -
Vertebraten eine direkte geworden sein.

Rine Zusammenfassung der tatsichlichen Feststellungen
eriibrigt sich. Um einen Uberblick zu gewinnen, durchgehe man
der Reihe nach (a) die 8 Abbildungen und ihre Erklirungen, so-
wie (b) die unterstrichenen (gesperrt gedruckten) Stellen des Textes.
— Bine anschaulichere und vollstindigere Darstellung vieler Kinzel-
heiten wird sich erst an Hand einer neuen Illustrierung der ganzen
Entwicklungsstadien durchfithren lassen.

IV. 10 Thesen zur theoretischen Verkniipfung.

1. Die K.taschen sind urspriinglich einfach segmentale Darm-
aussackungen, wie sie auch bei anderen Colomaten (Aneliden,
Arthropoden) vorkommen. Bei den Vorfahren der Pharyngotremen
haben sie aber durch die Eréffnung nach aufen eine neue Bedeu-
tung erlangt.

2, Die Nephridien sind ein uraltes gemeinsames Erbe aller
Cslomaten; sie sind, ebenso wie die Genitalginge, colothelialen Ur-
sprunges. : ,

3. Beiderlei Colomausgéinge sind phylogenetisch ans einerlei
,Protocolomodukten® herzuleiten, durch (liederung und Sonderung
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derselben in physiologisch verschiedene, schliefilich getrennte Organe,
Aus solcher Vorgeschichte hat sich ihre vielfach heute noch enge
strukturelle und funktionelle Verbindung ergeben.

4, Bei den Vorfahren der Pharyngotremen haben die engen
physiologischen und topographischen Beziehungen zwischen K.taschen
und Nephridien zum Durchbruch der ersteren in die Ausgangs-
teile der letzteren gefiihrt, wodurch die I taschen eine zunichst
indirekte Verbindung nach auflen erlangt haben. Ihre ,K.spalten®
sind also morphologisch [né#mlich dem Ursprung nach] N.poren, und
behalten diesen Charakter bei Akraniern ontogenetisch bei.

5. Bei den Vorfahren der Vertebraten ist die Verbindung
der K.taschen mit der Epidermis eine direkte geworden, durch
Verkiimmerung der diese Verbindung bei Akraniern vermittelnden
Teile der Nephridien im Bereich des Kiemendarmes.

6. Bei den Vorfahren aller Chordaten hat das vorderste, nim-
lich das dem 2. Segment angehorende I spaltenpaar die Funktion des
verklimmerten alten Colomatenmundes (Palaeostoma) iibernommen.
Dasselbe wird im Verlauf der Ontogenese in eine von seitlichen
Falten eingefafte ,Mundhohle* einbezogen. Doch ist wenigstens
bei Akraniern die urspriingliche Natur dieses ,,Neostoma“ onto-
genetisch noch vollig deutlich geblieben,

7. Jedem Nephridium der Chordaten sind von Haus aus
3 Hauptabschnitte zuzuschreiben, némlich a) der erweiterte Aus-
gangsteil (Vestibulum), der vor allem die Verbindung zwischen
Ktaschen wnd Epidermis vermittelt, b) das darein miindende N.ka-
nilchen, c) der daran innen anschlieBende Nephrostom teil,
der sich bei Akraniern und Vertebraten verschieden verhilt. — Er
diirfte urspriinglich trichterformig ins Coélom gemiindet haben und
die Zellen der oberen Lippe diirften zu Solenocyten spezialisiert
gewesen sein. Bei den Akraniern ist aber die Offnung ins Colom,
bei den Vertebraten sind die Solenocyten anscheinend vollstindig
verkiimmert.

8. Die aufeinanderfolgenden Vestibula einer Seite
werden bei Akraniern ontogenetisch an die obere Kante des Atriums
angeschlossen, wodurch sie ein lingsverbundenes System bilden.
Dieser Atriumkante, die phylogenetisch auf eine epibranchiale
Epidermisrinne suriickgefilhrt werden muB, sind urspriinglich
auch die Gonadenanlagen, bzw. die der Gremta]ga.nge, angeschlossen.
Wir diirfen darum eine solche Epidermisrinne als die urspriingliche
Form des Urinogenitalganges der Chordaten ansehen.
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9. Bei den Vertebraten haben sich postbranchiale N.kan#lchen
[genauer: deren den Vestibula homologe AuBenteile] zur Bildung
des Vornierenganges verbunden und von der Epidermis [die
allerdings auch noch rinnenformig eingesenkt sein kann, und zu der
sie noch immer eine scheinbar unmotivierte Affinitit zeigen] abge-
lost. Der Vornierengang ist also der Reihe der Vestibula homolog
und hat die Epidermisrinne funktionell ersetzt, wihrend dieselbe bei
den Atriozoen (Tunikaten und Akraniern) sich zum Atrium ergéinzt hat.

10. Wie bei den Akraniern auch die Gonaden sich urspriing-
lich an die obere Atriumkante anschliefen, so schlieBen sich bei den
Vertebraten auch die Urnierenkanélchen [urspriinglich eben-
falls streng segmentale Gebilde] an den Vornierengang, der damit
zam Urnierengang wird, an. Die Ausgangsteile derselben, nimlich
die ,Tubuli contorti sind den Genitalgéingen (,Narben®),
die ,Urnierenbléaschen® den ,Gonadenhdéhlen® des Am-
phiozus  gleichzusetzen, wie schon Boverr (1892) im wesentlichen
richtig gesehen hat. Die Gonadencolome, in die bei Amphiozus die
Keimdriisen eingebettet werden, sind den Vertebraten beim Riickzug
der Keimzellen in die Genitalfalte verlorengegangen; in der Anlage
sind sie freilich bei allen Selachiern noch aufs Deutlichste zn er-
kennen. (Dariiber noch an anderer Stelle Genaueres!)
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