Beobachtungen iiber den Regenerationsprozef
bei den Enteropneusten.

Von
C. Dawydoff,

(Zoologisches Laboratorium der k. Akademie der Wissensch. St. Petersburg.)

Mit Tafel XIIT—XVI und 23 Figuren im Text.

Die Frage iiber die Regeneration der Enteropneusten ist in der
Literatur fast unberiihrt geblieben. Aufler meinen Bemerkungen (C.
Dawyporr, 02 und 07), von denen die beiden letzteren eine durchaus
erforderliche Erginzung zu vorliegender Arbeit darstellen, gibt es
keine speziell dieser Frage gewidmete Abhandlung.

Wir verdanken SPENGEL die Entdeckung der Tatsache, daf} Ptycho-
dera minuta Kow. den vorderen Korperteill zu regenerieren vermag.

In seiner bekannten Monographie (SPENGEL, 93) widmet der
Verfasser, nach Feststellung dieser Tatsache, der Frage nur einige
Zellen und gibt einige Abbildungen von Ptychodera, welche die vor-
deren Segmente regenerieren. Wir finden bei SPENGEL den Hinwels
auf eine Entstehung des Nervenrohres durch Invagination (S. 437),
desgleichen fliichtige Hinweise iiber die Bildung des Riisseledloms;
auch dieser Hinweis ist jedoch negativer Natur, da Verfasser nur die
Angabe macht, dafl an der Bildung des Riisselcoloms die Darmelemente
keinen Anteil nehmen. Dariiber jedoch, wie dieses Organ entsteht,
schreibt SPENGEL nicht (S. 684).

Die einzige Arbeit, in welcher der Verfasser der Regeneration
einen gewissen Platz einrdumt, ist die Monographie von WILLEY (99).
Jedoch auch dieser Autor, welcher einige Seiten (S. 245—247) seinen
Beobachtungen iiber die Regeneration von Ptychodera flava Eich.
aus dem Stillen Ozean widmet, berithrt nur voriibergehend die organo-
genetischen Prozesse. Es findet sich z B. in dieser Arbeit die
Beschreibung des Entstehungsprozesses des Kragennerven durch
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Invagination (Taf. XXXII, Fig. 66, 67, 68), jedoch keine Befunde
iiber die Regeneration der Riisselorgane.

Nach dem Erscheinen meiner vorliufigen Mitteilung sind keine
welteren Literaturangaben iiber Forschungen in dieser Fage erschienen.

Material. Untersuchungsmethoden.

Das Material iiber die Regeneration der Enteropneusten begann
ich bereits im Sommer 1900 wihrend meines Aufenthaltes in der Zoo-
logischen Station in Neapel zu sammeln; hier war mein Untersuchungs-
objekt Ptychodera minuta Kow. (Glossobalanus minutus).

Wihrend meines Aufenthaltes in den Tropen (1903) am Ufer von
Hollindisch Neuguinea (nicht weit von Etnabay) fand ich einige
Zehner von Exemplaren einer kleinen Ptychodera, welche sich von der
Mittelmeerform nur durch einige sekundire Merkmale unterscheidet.
Dieses kleine Material ergab mir recht wertvolle Resultate.

Die Mittelmeerform von Ptychodera zeichnet sich durch grolle
Lebensintensitit aus. KEs sind ungemein anspruchslose Tiere, welche
jegliche Art Experimente, Verletzungen und Amputationen vortreff-'
lich ertragen. Einstmals stiel z. B. ein amputiertes Exemplar mit
dem vorderen Korperende — der Wundfliche — auf ein spitzes Stiab-
chen, zog auf dasselbe seinen ganzen Korper und regenerierte dabei,
gleichsam auf einen Pfahl gesetzt, den amputierten Riissel. Ein
andres Exemplar war auf einer Seite auf dem Niveau der Lebersicke,
auf der andern an der Grenze des Kragens und Rumpfes amputiert,
auBlerdem der Linge nach lings der Bauchlinie aufgeschnitten, platt
ausgebreitet, und regenerierte den Riissel und den Kragen wie ein voll-
kommen normales Tier.

Der amputierte Riissel — allein oder mit einem Teil des Kragens —
lebt sehr lange. Ich hielt derartige Riissel im Verlaufe von 2 Monaten
im Aquarium, wobei in denselben energische Reduktionsprozesse und
Prozesse einer Gewebsumdifferenzierung vor sich gingen. Leider fehlte
es mir an Zeit, derartige isolierte Riissel lingere Zeit aufzubewahren.

Ptychodera kann in einfachen Glasgefillen mit Wasser gehalten
werden, es verlangt nicht einmal &rierte Aquarien.

Die Amputation wurde vermittels einer Schere ausgefithrt. Ge-
wohnlich zerschnitt ich das Tier entweder in der Mitte des Kragens
oder hinter den Kiemen (im Gebiet der Gonaden), oder aber ich schnitt
von ganzen Exemplaren den Schwanzteil ab (Texthig. 1).

Ist der Riissel an der Basis amputiert, d. h. der Stiel durchschnitten,
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so wird der grofite Teil der Organe aus den Resten derselben durch
einfaches Auswachsen regeneriert, wobei der Riissel sehr rasch regene-
riert wird. Nach 48—60 Stunden war bei dem amputierten Tier bereits
ein kleiner Riissel vorhanden, welcher noch nicht aus der Kappe des
Kragens heraustrat, jedoch bereits simtliche Organe aufwies; ich

Textfig. 1.

untersuchte regenerierte Riissel von 0,3 mm Durchmesser (der normale
Riissel erreicht einen Durchmesser von 2,5 mm) und fand in ihnen alle
Organe vor.

Das Material wurde in verschiedenen Gemischen fixiert — alle
ergaben gleich gute Resultate. Meistens benutzte ich jedoch ein Ge-
misch von Sublimat mit Essigsiure (5%,) und das schwache Gemisch
von FLEMMING.

Fiir die Schnittfirbung wandte ich Karmalaun, Himalaun,

1G*
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Hamatoxylin nach DELAFIELD mit nachfolgender Nachfirbung in Eosin
oder Pikrinsiure an.

Zur Frage iiber die Herkunft der Regeneration. Der primdre
Charakter der Regenerationsfahigkeit.

Die Enteropneusta sind in der Hinsicht interessant, dal} sie ein
demonstratives Beispiel abgeben fiir die Unzulédnglichkeit der Theorie,
laut welcher die Regeneration das Resultat einer allmihlich ausge-
arbeiteten Anpassung ist. Diese Ansicht, welche bestrebt ist, die Er-
scheinungen der Regeneration der Einwirkung der natiirlichen Zucht-
wahl unterzuordnen, gehort WEIsMaNN (02) an.

Entgegengesetzter Ansicht sind Morcax (01), Scaurrz (05) u. a.,
welche zu beweisen streben, dall die Regeneration eine primire Er-
scheinung ist, dal »die Fihigkeit, verloren gegangene Teile wieder-
herzustellen eine primére Eigenschaft der lebendigen Materie 1st«
(ScHULTZ, 05).

Die Tatsachen, aut die sich die Gegner WEisMANNs stiitzen, sind
folgende: Die seitliche Regeneration von Lumbriculus, die Regeneration
der Beine beil Spinnen und andern Arthropoden nach einer Amputation
derselben zwischen den Gelenken (ScHuLtz, PrZIBRAM u. a.), Regenera-
tion von Eiern und Larvenformen, z. B. Actinotrocha (Scaurtz) und
Pluteus der Seeigel (Driesch).

Wiirde die Regenerationsfihigkeit vom Organismus durch Zucht-
wahl ausgearbeitet werden, wie WEISMANN meint, so miifite natiirlich
das Tier schlieflich die Fihigkeit erwerben, nur die Teile zu regenerieren,
welche es infolge besonderer Umsténde bestindig verliert. Derartige
Beispiele sind geniigend bekannt:; WeisManN hat noch auf die Tat-
sache hingewiesen, daf} die inneren Organe bei Wirbeltieren, welche
normalerweise keine Verletzungen erleiden, nicht regeneriert werden.
(Gegenwirtig kennen wir jedoch auch Beispiele einer Regeneration
vieler innerer Organe von Wirbeltieren, z. B. der Eierstocke, der
Milz usw.

Ein ungemein iiberzeugendes, den Ansichten WEeIsMaNNs wider-
sprechendes Beispiel stellen die Enteropneusta dar. Ein jeder Zoologe,
welcher an Enteropneusta gearbeitet hat, weild, wie schwer es ist, voll-
kommene Exemplare von Ptychodera zu erhalten. Bei einer Dragierung
werden nur Bruchstiicke, und zwar vordere Korperabschnitte derselben,
heraufbefordert, der hintere Korperabschnitt ist gewohnlich abgerissen.
Ptychodera verliert somit unter normalen Bedingungen
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fast nur den hinteren Korperabschnitt und fast niemals
den vorderen.

Nach den Ansichten von WEIsMANN wiire daher zu erwarten, dal}
bei den Enteropneusta die Regenerationsfihigkeit fiir das hintere Ende
stark ausgebildet sei, fiir das vordere Ende dagegen vollkommen fehle.
Tatsiichlich jedoch ist das Gegenteil der Fall: Ptychodera regeneriert
ungemein leicht die vorderen Korperabschnitte, wo die Amputation
auch vorgenommen sein mag; am hinteren Korperende findet iiber-
haupt keine Regeneration, sondern nur eine Verheilung der Wunde statt.

Wird ein Tier an mehreren Stellen durchschnitten, so regeneriert
jedes Stiick die fehlenden vorderen Korperteile, im hinteren Teil erfolgt
keine Regeneration, sondern es kommen nur allgemeine Prozesse einer
primiren Regulierung zur Beobachtung.

Dieses Verhalten erscheint um so eigentiimlicher, als die Regenera-
tion der hinteren Korperteile a priori leichter erscheint, als diejenige
der vorderen Korperabschnitte.

AuBere Erscheinungen bei der Regeneration.

Ich mochte hier das Bild der duBeren Prozesse wiedergeben, welche
bei der Regeneration zur Beobachtung gelangen, unter Hinweis auf
die vier Grundfille, wie sie auf dem beigegebenen Schema (Textfig. 1)
dargestellt sind.

Im ersten Falle () ist der Riissel mit dem Kragen vorhanden —
es erfolgt keine Regeneration. Im zweiten Falle (b) ist ein Abschnitt
vorhanden, welcher aus dem Kiemengebiet und dem Genitalteil besteht,
im dritten (¢) das Rumpfgebiet mit den Lebersicken und schlieBlich
im vierten Fall (4) das Schwanzende. Wie das Schema dartut, erfolgt
in keinem Stumpf die Regeneration des Hinterendes. Siémtliche Stiimpfe
regenerieren im (regenteil die vorderen Korperteile — den Riissel und
den Kragen, wobei zuniichst der Riissel und darauf erst der Kragen
differenziert werden. Es entsteht somit bei der Regeneration das erste
Segment vor dem zweiten; dasselbe Verhalten weist auch die Onto-
genie auf.

Bei Durchsicht einer Reihe von Zeichnungen, welche die dulleren
und inneren Regenerationsprozesse demonstrieren, finden wir stets einen
bereits vollkommen ausgebildeten Riissel zur Zeit der beginnenden
Differenzierung des Kragens. Fig. 1,2, 5, Taf. XIII; Fig. 15, 17, Taf. XIV;
Fig. 29, 30, 32, 33, 34, Taf. XVI gibt eine klare Vorstellung von dem
Verlauf des Prozesses. Der vordere Teil des Stumpfes von Ptychodera,
welcher im Niveau der Kiemenspalten amputiert war, hat nur den



242 C. Dawydoff,

Riissel regeneriert. Von einem Kragen fehlt noch jegliche Spur,
wihrend der Riissel bereits vollkommen differenziert ist. Dasselbe ist
auch auf vielen andern Zeichnungen zu erkennen.

Simtliche weiter oben angefithrte Zeichnungen und Schemata sind
dermaflen instruktiv, dal} eine detaillierte Beschreibung derselben,
meiner Ansicht nach, nicht erforderlich ist. Die Veriéinderungen der
dulleren Form des Regenerates sind jedem ohne weiteres verstiandlich.

Die Organogenese bei der Regeneration von Ptychodera.

Die Regeneration der einzelnen Organe stellt bei den Enteropneusta
einen dullerst komplizierten Prozell dar. Es ist unmdiglich, ein be-
stimmtes Schema der Regeneration eines jeden Organs aufzustellen.
Es darf nicht vergessen werden, dafl die Bedingungen, unter welchen
die Regenerationsprozesse vor sich gehen, in hohem Grade verschiedene
sind, infolgedessen auch die Verlaufsrichtung und die Art der Regenera-
tion in demselben Malle verschieden ist.

Die Aufgabe des Forschers besteht in der Aufstellung von Haupt-
typen der Regeneration eines jeden Organs.

Ich habe hier den Bildungsprozel3 eines jeden Organs bei der Re-
generation so dargestellt, wie er sich mir auf Grund des Studiums einiger
Hunderte von Priiparaten, welche ich von Ptychodera in den verschie-
densten Regenerationsstadien angefertigt hatte, darstellte.

Eine Abweichung in verschiedener Richtung von den weiter unten
angegebenen allgemeinen Regenerationsverfahren ist nicht selten: im
Detail, in Einzelheiten variiert der Prozel unbegrenzt. Sdmtliche
derartige Abweichungen von der Norm haben keine besondere Be-
deutung — prinzipiell kénnen die verschiedensten Richtungen auf einige
Typen zuriickgefithrt werden.

Colom. Ich habe viel Zeit und Miihe darauf verwandt, den Re-
generationsmodus des Coloms unter verschiedenen Bedingungen, d. h.
nach verschiedenartiger Amputation moglichst genau zu studieren.

Im Gegensatz zu einigen Wiirmern (z. B. Polychaeten), bei welchen,
nach den Untersuchungen einer Reihe von Forschern, bei der Re-
generation das Colom sich aus Ectodermelementen neu bildet, wird bel
Ptychodera bei der Regeneration das Colom nie von neuem angelegt,
sondern bildet sich stets durch Auswachsen des Céloms der vorhandenen
Kérperteile.  Weder das Ectoderm, noch das Entoderm beteiligen sich
Jemals an dem Regenerationsprozel3 der C6lomelemente. Es ist als
eine Regel ohne Ausnahme aufzufassen, dafl das neue Cilom bei der
Regeneration der Enteropneusta stets ein Derivat des alten darstellt.
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Zuniichst sollen zwei Fiille in Betracht gezogen werden: 1) Re-
generation des Ciloms, sowohl des Kragens als des Riissels; das Tier
war in diesem Falle irgendwo im Rumpfteil amputiert, d. h. unterhalb
des Kragens, z. B. im Gebiet der Kiemenspalten, der Gonaden usw.,
2) Regeneration des Céloms im neugebildeten Riissel, wobel die Am-
putation irgendwo im Niveau des mittleren Abschnitts des Kragens
ausgefithrt worden ist.

Erster Fall. Bei dem ersten Amputationsmodus enthilt der Kor-
perabschnitt, welcher den Riissel und den Kragen regenerieren mub,
blofl Reste des Rumpfcoloms.

Es konnen hier zwei selbstindige Typen der Differenzierung des
(C6loms unterschieden werden:

a. Nach der Bildung eines kleinen ectodermalen Hiitchens, d. h.
der Riisselanlage, wachsen zwischen dem Ectoderm und Entoderm,
rechts und links der Medianlinie, d.h. von der linken und rechten
Hilfte der alten Coélomhohle aus, zwei Colomabschnitte, in Gestalt
von vollkommen gesonderten Gebilden mit eignen Wandungen (Fig. 19,
Taf. XV, Fig. 17, Taf. XIV).

b. In den Hohlraum der Knospe zwischen Ectoderm und dem
blinden Ende des Darmes wandern Célenchymelemente des alten
(6loms in Gestalt von ungeordneten Zellmassen.

Beide Prozesse ergeben iibrigens dasselbe Resultat: der Hohlraum
der Knospe, d.h. der Hohlraum zwischen Ecto- und Entoderm, wird
vom Colenchym angefiillt, welches sich histologisch durchaus nicht
vom Célenchym der alten Korperabschnitte des Tieres unterscheidet.
Im Hohlraum des neugebildeten Riissels wird somit in den frithesten
Stadien vollkommen differenziertes Bindegewebe mit Muskelfasern usw.
angetroffen.

Bei dem weiteren Verlauf der Regeneration beginnt ein merk-
wiirdiger, ritselhafter ProzeB einer Umdifferenzierung des alten (olen-
chyms, welches den jungen Riissel anfiillt. Die in den Hohlraum der
Knospe gelangten Muskel- und Bindegewebsfasern zerfallen und werden
von den freien Célenchymelementen, welche zeitweise die Rolle von
Phagocyten iibernehmen, aufgezehrt. Diese Zellen schwellen an, wandeln
sich in grofle Kugeln um, in welchen in diesen Stadien Muskelstiickehen,
eine groBe Zahl kleiner und grofer Kérnchen und stark lichtbrechende
Vacuolen beobachtet werden, die ich fiir Verdauungsprodukte der auf-
gezehrten Zellteile halte. In einigen Stadien der Regeneration der
Célomhohle des Riissels stellt dieselbe eine kompakte Masse derartiger
ungemein grofer Zellen dar (Fig. 21, Taf. XV). Die aufgenommenen
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Muskelfragmente verschwinden bald, dieselben sind in dem Plasma der
erwihnten Zellen bereits nicht sichtbar. Die Zellen selbst nehmen zu
dieser Zeit vollkommen den Charakter embryonaler Zellen an; sie
erscheinen jetzt als undifferenzierte runde Korper mit einem Kern und
beginnen sich an der Peripherie des Riisselhohlraumes anzuordnen,
wobel sie die innere Oberfliche des Ectoderms in gleichmifiger Schicht

auskleiden. Dieser ProzeB ist auf Fig. 2. Taf. XIII sichtbar. Im
Innern des Hohlraumes bleiben noch lange Anhdufungen undifferen-
zierter Colenchymelemente erhalten. Hier und da, jedoch sehr selten,
sind in den Kernen dieser Zellen caryokinetische Figuren zu erkennen.
® - . Fast sofort nachdem der ProzeB der Riickkehr der Célenchym-
elemente, welche in die regenerierte Knospe eingewandert waren,
vollendet ist, beginnt der Differenzierungsprozel dieser neuen Colom-
elemente (Textfig. 2). Die runden Zellen nehmen Spindelform an, ihre
Fortsiitze ziehen sich in die Linge, es entstehen neue Fortsitze. Im
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Colom des neuen Riissels sind nun zweierlei Elemente vorhanden.
Ein Teil derselben sammelt sich an der Peripherie an und bildet eine
Auskleidung der C6lomhohle, der andre verbleibt im Innern der Héhle.
Die Fortsiitze dieser letzteren Zellen strecken sich in die Linge, wandeln
sich in lange Fasern um; die Zellen selbst bilden schliefflich die Kom-
plexe der fiir den Riissel der Enteropneusta charakteristischen Muskel,
welche die Riisselhohle vom Gipfel bis zur Basis durchziehen. Auf
gewissen Regenerationsstadien hat das neugebildete Riisselc6lom somit
die Gestalt einer geschlossenen Blase mit einem vortrefflich ausgebildeten
Hohlraum, in welchem isolierte Muskelelemente schwimmen (Fig. 15, 23).
Einen gleichen Charakter weist auch das Riisselcolom bei der Embryo-
nalentwicklung der Enteropneusta auf.

Bei erwachsenen Enteropneusta ist die Célomhohle fast immer (eine
Ausnahme stellt Protobalanus koehleri: Mesnil u. Caullery und Harri-
mania maculate Ritter dar) von Bindegewebe erfiillt.

Bei der Regeneration behiilt das Riisseledlom (und dasjenige des
Kragens)sehr lange seinen embryonalen Charakter. Fastaufallen Stadien
ist die Hohle in dem neugebildeten Colom duerst deutlich ausge-
bildet (Textfig. 4 12). Auf einigen Figuren ist sie freilich vollkommen
vom Colenchym angefiillt, man darf jedoch nicht vergessen, daf} bei der
Regeneration, wie oben beschrieben, das Riisselc6lom in den ersten und
letzten Stadien der Evolution vom Cdlenchym erfiillt ist, im ersteren
Fall handelt es sich jedoch um das alte Célenchym, welches sich bereits
zur Zeit der Embryonalentwicklung des betreffenden Tieres differen-
ziert hat, im zweiten um neues Célenchym, welches sich durch Um-
differenzierung der Elemente des alten Colenchyms gebildet hat.

Im gegebenen Falle bildet das alte Colenchym, welches
in die Knospe eingewandert ist, zunichst das Riisselcélom.
Ist dieses bereits differenziert, so bildet die mehr unten
gelegene Colenchymmasse die beiden Célome des Kragens.

Das Kragencolom wird hiufig auf dem Wege einer selbstiindigen
Abschniirung eines entsprechenden Blischens von jedem Rumpfedlom
(Fig. 13—15, Taf. XIV) gebildet. Der gleiche Prozel geht, wie oben
dargelegt, auch bei der Bildung des Riisseledloms vor sich. Die beiden
Abschnitte des Rumpfcsloms, welche, wie es Fig. 19, Taf. XV zeigt,
beiderseits in die Knospe im Beginn deren Bildung einwachsen, stellen
im wesentlichen die allgemeine Anlage des kiinftigen Céloms des Riis-
sels und des Kragens dar (coel; + coely). Die distalen Enden dieser
Abschnitte ergeben, indem sie sich abschniiren und in ein Gebilde zu-
sammenflieen, das unpaare Riisseleolom, worauf der nachgebliebene
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Teil, welcher nicht in das Riisseledlom aufgegangen ist, das Material fiir
die Bildung des Kragenctloms abgibt. Jeder Abschnitt ergibt im Resul-
tat die entsprechende Hilfte des Kragencoloms.

Zweiter Fall. Bildung des Riisselc6loms nach Amputation des
Tieres in der Mitte des Kragens. Im ersten beschriebenen Falle konnte
das C6lom des regenerierten Riissels nur aus den Elementen des Rumpf-
coloms gebildet werden, da nur ein solches im Stumpf im Gebiete der
Regenerationsprozesse vorhanden war.

Es soll nun der Fall einer Regeneration des Riisselc6loms beriick-
sichtigt werden, wenn in dem der Amputationsstelle benachbarten
Gebiet auler dem Kragencolom noch zwei Abschnitte des Rumpfedloms
in Gestalt der Abschnitte der perihdmalen Hohlriume vorhanden sind.
Die genaue Untersuchung dieses Falles ergab, dal am Bildungsprozef3
des neuen Coloms des regenerierten Riissels nicht nur die perihéimalen
Hohlrdume, wie ich urspriinglich annahm?!, sondern auch das Kragen-
colom teilnehmen. Wie in dem ersten Fall, so wird auch hier der Hohl-
raum der Regenerationsknospe vom Colenchym angefiillt (Fig. 18,
Taf. XV). Dieses Colenchym wichst in die Knospe sofort nach Schluf3
der Wunde ein.

Fig. 23, Taf. XV stellt eins der frithesten Stadien der Regeneration
des Riisselcoloms von Ptychodera unter den angegebenen Amputations-
bedingungen dar. Die neugebildete Knospe ist von dem ins Innere
derselben eingewachsenen Colenchym dicht erfiillt. Beim Vergleich einer
Reihe aufeinander folgender Schnitte derselben Serie erweist es sich,
dall dieses Colenchym in Gestalt zweier gesonderter Komplexe ein-
wichst. Auf Fig. 23, Taf. XV ist ersichtlich, daf} in den kiinftigen Riissel
ein Teill des perithimalen Kanals (ph) einwiichst. Das Studium einer
Reihe von aufeinander folgenden Schnitten derselben Serie ergibt, daf3
auch das Colenchym des Kragencoloms an dem Prozell der Anfiillung
der Riisselhohle beteiligt i1st (Fig. 24, Tat. XV). Beide Célenchymanlagen
verschmelzen darauf in der Riisselhohle zu emner Masse, in welcher Binde-
gewebsfasern, Muskelstiicke aus den alten perithimalen Hohlrdumen in
verschiedenen Stadien der Zerstorung, eine Menge freier Zellen, sowie
die eigenartigen Gebilde, welche MEsNIL und CavLLeEry den Haplo-
sporidien zuzihlen.

Die weitere Differenzierung des Coéloms des regenerierten Riissels
erfolgt auf demselben Wege wie in dem vorigen Falle. Es geht ein
ProzeBl einer Umdifferenzierung der Elemente des alten Célenchyms,

1 (. Dawyporr, Zool. Anzeiger Bd. XXV, S. 553.
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welches den Hohlraum der Regenerationsknospe erfiillt, vor sich. Die
umdifferenzierten Zellen, welche einen embryonalen Charakter an-
genommen haben, ordnen sich an der Peripherie des gebildeten Blischens
an. Im Coélom entsteht ein deutlicher Hohlraum, in welchem freie
spindelformige Zellen schwimmen. Kurz, das Riissele6lom nimmt einen
embryonalen Charakter an (Fig. 6, 7, 8, Taf. XIII; Fig. 12, Taf. XIV).

Es wiire noch zu bemerken, dafl bisweilen noch vor dem Einwachsen
der Regenerationsknospe des Colenchyms die Elemente desselben bereits
beginnen, sich umzudifferenzieren. Einige Zeit nach der Amputation,
withrend des Prozesses der Wundheilung, ist an den distalen Enden
der perihdmalen Kanile, d. h. im Gebiet der Wunde, ein Verjiingungs-
prozell der Zellen zu erkennen, welcher darin besteht, dafl im Gebiet
der Amputation Elemente sich anhiufen, die einen embryonalen Cha-
rakter aufweisen. Wihrend in den weiter unten gelegenen Teilen der
perithimalen Kanile die letzteren aus einer groffen Zahl von Muskel-
elementen bestehen, hiiufen sich an den distalen Enden derselben rund-
liche Zellen mit groflen Kernen an, in denen das Chromatinnetz gut
ausgebildet ist. Diese Zellen weisen deutliche Konturen auf; die Schicht
derselben ist scharf begrenzt von den weiter unten gelegenen Ele-
menten.

Bisweilen vermischt sich das C6lenchym der perihimalen Hohl-
riume, welches zusammen mit den Colenchymelementen des Kragen-
coloms in die Riisselanlage eingewachsen ist, nicht vollkommen mit
dem Kragencolenchym, sondern differenziert sich selbstindig. Das
distale Ende des einwachsenden Komplexes colenchymatoser Elemente
der perihiimalen Hohlriume zieht sich lings der entodermalen Wand
hin, d. h. biegt um das distale Ende der Notochorda herum, wiichst
in den Raum, der sich zwischen der Wand der Notochorda und dem
Ectoderm gebildet hat, vor und gibt hier der Skeletplatte den Ursprung.
Dieser Prozel3 ist aus Fig. 23 u. 24, Taf. XV ersichtlich. Diese Figuren
stellen zwei nahe beieinander gelegene Schnitte durch den vorderen Teil
einer in Regeneration begriffenen Ptychodera vor. Auf diesen Schnitten
ist die Teilnahme des Colenchyms an der Bildung des Riisselskelettes
deutlich zu erkennen; es ist hierbei jedoch unmdoglich die Frage von der
ausschlieBlichen Teilnahme des Célenchyms der perihimalen Hohlréume
an diesem Prozesse zu entscheiden. Diese Frage wird durch das auf
Fig. 12, Taf. XTIV dargestellte Priiparat vollkommen klargestellt. Indem
gegebenen Falle, d. h. bei einer Amputation im Gebiete des Kragens, liuft
der Regenerationsmodus des abgeschnittenen Abschnittes des Kragen-
coloms natiirlich auf ein einfaches Auswachsen des Colenchyms des
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nachgebliebenen Kragenteiles mit der peritonealen Auskleidung in die
entsprechende ectodermale Anlage hinaus (Fig. 6, 7, Taf. XIII).

Basalmembran. Es eriibrigt noch, mit einigen Worten auf die
Basalmembran oder Grenzmembran, welche stets die C6lomgebilde der
Enteropneusta begleitet, einzugehen. Bel erwachsenen Formen stellt
dieselbe ein strukturloses Gebilde dar, welches nach SpENGEL (93,
S. 450—452) sich teillweise auf Kosten der Epidermis, teilweise autf
Kosten der Muskelschicht bildet. Bei der Regeneration wird sie in den
frithesten Stadien beobachtet, wobei sie dullerst scharf hervortritt. Ich
mochte hier die Aufmerksamkeit darauf richten, dald diese Basalmembran
hier kein strukturloses Gebilde darstellt, denn in 1thr sind deutlich Kerne
zu erkennen. Fig. 16, Taf. XIV; Textfig. 5; 2a; 20 beweisen in iiber-
zeugender Weise die zellige Struktur der Basalmembran. Fiir mich ist es
zweifellos, dafl die Basalmembran nichts mit den duleren Hautdecken
gemein hat. Bei der Regeneration wiichst sie entweder aus den Resten
der alten Basalmembran aus, oder aber sie entsteht aus besonderen Meso-
dermzellen, die augenscheinlich mit dem Célenchym nicht in Zusammen-
hang stehen. Ich sehe diese Membran als eine besondere Form des
Mesenchyms an, die der sog. Mesenchymmembran der Echiurus-Larven
(SALENSKY, 76 und 05, 8. 64—67) homolog ist. Es sei hier bemerkt,
dall sogar bei vollkommen normalen Tieren (Ptychodera minuta) in
gewissen Fillen die zellige Struktur der Basalmembran beobachtet
wird; dieselbe erscheint hier als eine diinne, das Risselcolom ausklei-
dende Membran, welche aus Plattenepithel mit seltenen Kernen besteht.

Das Riusselskelet. Die Skeletplatte, welche den Riissel stiitzt,
stellt morphologisch nach der Ansicht einer Reihe von Autoren (SPEN-
GEL, SCHIMKEWITSCH, CAULLERY und MESNIL u.a.) nur eine lokale
Verdickung der Basalmembran dar.

Bei der Bildung des Riisselskelettes wihrend der Regeneration ist
dasselbe stets eng verbunden: 1) mit der Basalmembran und 2) mit
dem Colenchym.

Der Zusammenhang der Basalmembran mit dem Riisselskelet 1m
Anfange seiner Differenzierung ist aufder Fig. 16, Tat. X1V deutlich sicht-
bar; dieselbe stellt einen Teil eines Sagittalschnittes durch den Riissel im
Beginn der Anlage der Skeletplatte dar. — In diesem Stadium erscheint
somit das Skelet als eine Falte der Basalmembran (mit deutlich zelliger
Struktur). An der erwithnten Stelle weist die Membran eine beginnende
Difformitit auf. Um deren Kerne wird eine specifische, in Hamato-
xylin stark fiirbbare, chitinartige, strukturlose Substanz, welche deutlich
im unteren Teil des Schnittes sichtbar ist, abgeschieden.
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Auf dieser Figur ist noch ein andrer, mit der Skeletbildung in Zu-
sammenhang stehender Prozef3 sichtbar, und zwar die Einwanderung
colenchymatoser Zellen in die Falte der Basalmembran. Diese Zellen
nehmen desgleichen teil an der Bildung des Skelettes (Fig. 28, Taf. XVI).
Die Beteiligung des Colenchyms an der Bildung des Riisselskelettes tritt
besonders deutlich auf den Fig. 6, 7, Taf. XIII; Fig. 12, Taf. XIV her-
vor. Auf Fig. 12 ist z. B. deutlich der Wanderungsprozel3 des Colen-
chyms aus dem Hohlraum des perihimalen Kanals in den Spalt zwischen
Notochorda und Riisselectoderm zwecks Bildung des Skelettes sichtbar.
An der Bildung der Skeletplatte des Riissels nimmt somit sowohl die
Basalmembran als auch das Colenchym teil. Bisweilen ist die Basal-
membran nicht sichtbar, und das Skelet entsteht ausschliellich durch
Verknorpelung der Célenchymzellen (Fig. 33, Taf. XVI). Jedenfalls
stellt das Riisselskelet im Beginn seiner Bildung stets eine zellige Masse
dar; dasselbe ist kein Ausscheidungs- oder, wie hiiufig angegeben wird,
Ausschwitzungsprodukt des Ectoderms oder der Notochorda. Mit der
Notochorda, sowie mit dem Ectoderm ist das Skelet auf keinem Ent-
wicklungsstadium verbunden. Fiir mich ist es unzweifelhaft, dali die
Zellelemente, welche z. B. von SPENGEL (93) und MarIoN (86) im Riissel-
skelet von GIl. talaboti und nicht selten auch bei Ptychodera minuta
Kow. beobachtet werden, Reste colenchymatéoser Zellen darstellen.

Die von vielen Autoren ausgesprochene Ansicht von der ecto-
dermalen Natur dieser Elemente, eine Ansicht, welche sogar in Lehr-
biicher aufgenommen worden ist (DELAcE und HérouArD)!, muf} somit
aufgegeben werden.

Perihimale Hohlriume. Meine Beobachtungen iiber die Re-
generation der perihimalen Hohlriume sprechen in iiberzeugendster
Weise fiir die Bildung derselben durch Einwachsen in den Kragen Zweler
Abschnitte des Rumpfeoloms. Letztere haben das Aussehen zweier
blinder Sicke und entbehren anfangs in ihren Hohlriumen fast jeg-
licher Zellelemente, wie es ausgezeichnet die Querschnitte auf Fig. 9, 10,
Taf. XIV wiedergeben.

In den Textfig. 14 und Fig. 14, Taf. XIV, welche Sagittalschnitte
durch den vorderen Teil einer in Regeneration begriffenen Ptychodera
minuta darstellen, ist der Bildungsprozell der perihimalen Kanile klar
sichtbar. Auf diesen Schnitten ist zu erkennen, daf} in den Kragen,
unter Vorstiilpung von dessen Colomwand, auf der dorsalen Seite ein

1 Die beschriebenen Zellen halten die Autoren fiir »les cellules qui détachées
des couches épidermiques limitrophes ont été englobées & I'intérieur de la substance
ankyste du squelette «
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blinder Sack einwichst — ein Auswuchs des Rumpfeoloms. Der Hohl-
raum dieses Sackes, welcher einen im Schnitt getroffenen perihimalen
Kanal darstellt, ist deutlich ausgebildet.

Fig. 26, Taf. XVI und Textfig. 16 stellen beide Perihimalkanile
des in Regeneration begriffenen Kragens auf einer spiteren Entwick-
lungsstufe dar. Zwischen ihnen ist das dorsale Blutgefild sichtbar,
withrend in dem Hohlraum der Perthamalkanile eine Zellmasse gelegen
ist.  Auf diesem Stadium beginnt bereits in diesen Organen eine
Differenzierung von Muskelfasern.

Ich will hier noch auf eine Tatsache hinweisen. In einer Schnitt-
serie gelang es mir, eine vollkommen andersartige Entstehungsweise
der Perihimalriume zu beobachten, und zwar durch Abschniirung eines
jeden Sackes von der entsprechenden Hilfte des Kragenciloms auf
dessen dorsaler Seite. Diese Beobachtung steht vollkommen vereinzelt
da, und ich mochte auf derselben nicht bestehen, da die Deutung des
Priparates leicht eine irrtiimliche sein kann. Ich mochte jedoch die Auf-
merksamkeit der spiteren Nachuntersucher auf diese Tatsache lenken,
da einen analogen Fall BaTEsoN, der die embryonale Entwicklung von
Balanoglossus Kowalewskiz Ag. studierte, beschrieben hat.

Glomerulus. Dieses Organ wird bei der Regeneration des Riissels
in frithen Stadien gebildet; es entsteht fast gleichzeitig mit dem
Pericardium.

Der Beginn der Bildung des Glomerulus wird dadurch charakte-
risiert, dall in dem Abschnitt des Peritoneums, welches von oben und von
den Seiten die Notochorda bedeckt (d. h. somit im Gebiet des visceralen
Blattes der Célomblase), eine Reihe von Falten entstehen. Zwischen
diesen Falten und der Wand der Notochorda und des Pericardiums
circuliert Blutfliissigkeit (Fig. 13, 14, Taf. XIV). Dieser Umstand er-
weckte in mir die natiirliche Annahme, dal} gerade der Druck des Blutes
auf die Peritonealhiille den Prozeij einer Bildung der erwithnten Falten
und Ausstiilpungen bewirkt. Es ist nicht zu leugnen, dafl der Druck
des Blutstromes eine gewisse Rolle bei diesem Prozesse spielt, es ist
jedoch zweifellos, dal} diese Einwirkung nicht die erste Stelle einnimmt.
Gewisse Befunde weisen in iiberzeugendster Weise darauf hin, dal} die
Bildung von blinden Ausstiilpungen und Falten in der Peritonealwand
ohne Einwirkung der erwihnten mechanischen Reize erfolgt.

Zunichst mull hervorgehoben werden, dal} nicht selten die Bildung
des Glomerulusihren Anfang nimmt und beinahe ihr Ende erreicht lange
vor der Zeit, wenn in dem regenerierten Riissel eine gesonderte Herz-
lacune in die Erscheinung tritt. In diesen Stadien circuliert das Blut
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im Riissel iiberall zwischen den Organen; die Falten des zukiinftigen
Glomerulus erscheinen jedoch genau an der Stelle, wo sie vorhanden
sein miissen. Dieser Bildungsprozeld kann natiirlich durch keine Druck-
wirkung erklirt werden.

Parallel mit der Bildung blinder Ausstiilpungen des Peritoneums
geht auch ihre histologische Differenzierung vor sich, infolge deren das
Colomepithel 1m Gebiete des Glomerulus einen durchaus andern Cha-
rakter aufweist als in den benachbarten Peritoneumabschnitten.

Den Unterschied im histologischen Bau des Epithels, welches den
(Glomerulus bildet, und dem Peritoneum in den undifferenzierten Célom-
abschnitten zeigt deutlich Textfig. 6. Im Gebiete der Glomerulusfalten
finden wir groffe kubische Zellen von deutlich driisigem Charakter,
nebenbei Plattenepithel.

Hiaufig ist das Peritoneum an der entsprechenden Stelle noch vor
der Bildung des Glomerulus in der angegebenen Richtung differenziert.
Es kommen Fille vor, dall der Glomerulus in einer vollkommen andern
Weise gebildet wird, und zwar nicht durch Faltenbildung in der Wand
des Peritonealepithels, welches von oben und seitwirts das Cardio-
pericard und die Notochorda bedeckt, sondern durch eine eigenartige
Anordnung der urspriinglich isolierten Célenchymelemente. Es kommen
Fille vor von Auftreten des Glomerulus zu einer Zeit, wenn das C6lom-
epithel noch keine eigentliche Peritonealwand besitzt. Das ganze
Célom ist von embryonalen Mesodermzellen erfiillt (Colenchym) — ein

Teil dieser Zellen zieht sich spindelféormig in die Lénge und bildet
Muskeln, ein andrer, der dem Entoderm anliegt (Gebiet der Notochorda),
ordnet sich in Reihen an und bildet den Glomerulus. Dieser Prozel
kann auf spiteren Entwicklungsstadien noch auf den Fig. 15, Taf. XIV;
Textfig. 2 (¢/) erkannt werden.

Zum Schlul} seien noch die nicht seltenen Fille einer iiberméfBigen
Entwicklung dieses Organs erwihnt, in denen der Glomerulus fast die
Hiilfte des Riisselhohlraumes einnimmt. Textfig. 17 illustriert einen der-
artigen Fall einer Hypertrophie des Glomerulus. Ich erklire mir diese
Fille durch einen iibermifligen Druck des Blutes auf die Peritoneal-
membran 1m Gebiet des Glomerulus. Auf den erwihnten Priparaten
fillt in der Tat die Ausdehnung der Glomeruluswand auf.

Cardiopericard. Der Prozell der Differenzierung des Cardio-
pericards ist bereits frither von mir ausfithrlich beschrieben worden
(Dawyporr, 07,a). Indem ich den Leser auf die zitierte Mitteilung ver-
weise, mochte ich hier nur einige Tatsachen beschreiben, welche in
dieselbe nicht aufgenommen worden sind.
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Der typische Regenerationsmodus des Cardiopericards besteht
darin, dall auf der dorsalen Seite des Risselcoloms (Fig. 25, Taf. XV)
sich von seiner Wand ein kleines Blischen abschniirt durch Evagination
des Peritoneums (oder besser durch Bildung einer sackférmigen Falte).
Der Verlauf dieses Pro-
zesses 1ist ausfithrlich in
der angefithrten Mittei-
lung beschrieben, die be-
treffenden  Zeichnungen
sind hier nochmals wieder-
gegeben  (Textfigur 2 a
und 2 b).

Der Bildungsprozel3
der ersten Anlage des
(fardiopericards geht nicht
immer in der Weise vor

sich, wie er in meiner zi-
tierten  Mittellung  be-
schrieben 1st. Bisweilen
wird er dahin abgeédndert,
dal} das cardiopericar-
diale Bldschen nicht
durch eine Evagination
der Colomwand, son-
dern durch eine Proli-
feration ihrer Zellen in
einem bestimmten Ge-
biet der dorsalen Ober-
fliche der Wand der
(‘6lomhohle entsteht.
In diesem Falle 1st die
Anlage des Pericardial-
blischens zunichst ein
kompaktes Gebilde,
welches das Aussehen
eines Zellhaufens hat,
in dem spiiter ein Hohlraum auftritt (Textfig. 3).

Der letzte Bildungsmodus der Cardiopericardialanlage ist natiirlich
nur eine Modifikation der ersteren — ein prinzipieller Unterschied ist
zwischen beiden nicht vorhanden.
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Es ist noch zu vermerken, dall bisweilen das Peritoneum an der
Bildung des Pericards aus dem Riisseleélom keinen Anteil nimmt. In

diesen Fiillen entsteht dieses Organ durch Absonderung eines Célenchym-

Textfig. 3. Textfig. 4.

abschnittes auf der dorsalen Seite des Riissels. Die C6lomwand platzt
gleichsam an der betreffenden Stelle; ihre Rinder biegen sich nach
innen um, wihrend die in den hierdurch gebildeten Raum einwandernde
Colenchymmasse sich in Gestalt eines kompakten Haufens — der

Textfig. 5.

Anlage des Cardiopericards

absondert. Nur auf diese Weise konnen
die Priparate gedeutet werden, von denen eines in der Fig. 11, Taf. XIV
abgebildet 1st.
Interessanter ist der auf Textfig. 4 abgebildete Fall: Hier wird bei
der Bildung der Cardiopericardialblase das Riisseleslom fast in zwel
Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. XCIII. Bd. 17
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Halften, eine ventrale und eine dorsale, geteilt. Letztere stellt, wig ich
es in einer Relhe analoger Félle habe feststellen kénnen, in der Tat die
Pericardialanlage dar.

Nicht selten verspiitet sich die Bildung der Cardiopericardialblase,
wobel dieser Prozel erst dann beginnt, wenn die erwéihnten dorsolate-
ralen (C'Glomdivertikel bereits differenziert sind. In diesem Falle schniirt
sich die erwahnte Blase von der Wand des rechten Divertikels, von der
nach links gekehrten Seite desselben ab. Textfig. 5 illustriert diesen
Prozel3 aullerst klar — auf derselben ist eines der Stadien der Differen-
zierung des Cardiopericardialsickehens sichtbar, welches noch im Zu-
sammenhang mit dem rechten Divertikel des C6lomsackes des Riissels
steht. Auch in diesem Falle legt sich das cardiopericardiale Sickchen,
nach seiner Abschniirung von dem Divertikel, an die gewohnliche Stelle
im Blastocol zwischen den beiden Célomsicken und der Notochorda.

Es se1 hier noch auf eine Modifikation dieses Prozesses, welche
bisweilen beir der Regeneration beobachtet wird, hingewiesen: das
gewohnlich geschlossene, vom C6lom abgesonderte (ardiopericardial-
blischen kann bisweilen in anormalen Fillen sehr lange Zeit in Ver-
bindung mit der Célomhdhle bleiben. In Ausnahmefillen kommuni-
ziert das Pericardium mit einem Divertikel der (C‘6lomhdhle sogar in
den spitesten Stadien der Differenzierung des Riissels.

Bereits in den ersten Entwicklungsstadien der Cardiopericardial-
blase konnen in ihr freischwimmende Zellen mesenchymatosen Cha-
rakters, Colenchymzellen, beobachtet werden, welche in das Blas-
chen wihrend dessen Abschniirung vom (6lom gelangt sind. Im
Verlauf der weiteren Differenzierung des Organs sondern sich stets
von seiner Wand Zellen ab, die in den Hohlraum gelangen. Biswellen
verliauft der Absonderungsprozell von Célenchymzellen von der Bliaschen-
wand dermallen mtensiv, dall in den spiiteren Stadien der Cardioperi-
cardialbildung dessen Hohlraum vollkommen oder wenigstens in hohem
Grade vom Colenchym erfiillt wird, welches eine Art von Bindegewebe
bildet.

Die Anfilllung des Hohlraumes des Pericardialblischens mit
colenchymatosem Gewebe erfolgt auch unter normalen Bedingungen:
hiufig ist die Pericardialhohle des Riissels der Enteropneusta in gleichem
Mafle von (6lenchym angefiillt wie die Célomhohle selber.

In dem kurzen Zeitraum, wihrend welchem der Hohlraum des
Riisselcoloms in Verbindung mit dem Hohlraum des sich von ihm ab-
schniirenden Cardiopericardialblischens bleibt, gelangen in dieselbe
die in den Colomhohlrdumen von Ptychodera frei schwimmenden
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ritselhaften Zellgebilde, welche KowaALewsky (66) als Driisen, SPENGEL
sowlie CAULLERY und MEsSNIL! als Parasiten bezeichnet haben.

Auller dem typischen Regenerationsmodus des Cardiopericards
durch Abschniirung von der Wand des Riissele6loms gibt es noch einen
andern Modus einer Regeneration dieses Organs, und zwar eine Ab-
schniirung desselben vom distalen Ende zweier miteinander verschmol-
zener Perihimalriume; nur diese Deutung kann ich Priparaten geben,
von denen eines auf Fig. 8 Taf. XIII; Fig. 14, Taf. XIV abgebildet
ist.  Aus dieser ist ersichtlich, dafl das distale Ende des perihimalen
Kanals (beide sind sie oben mit ihren Enden in eine Zellmasse ver-
schmolzen) an der Grenze mit dem Riisselc6lom das Pericardialblischen
bildet, welches als unmittelbare Fortsetzung des perihiamalen Hohl-
raumes dient. Derartige Fiélle habe ich mehrfach auch an Ptychodera
aus Neuguinea beobachtet.

Die Bildung des Pericards, unabhiingig vom Riissele6lom, habe ich
iiberhaupt selten beobachtet und wverhielt mich anfangs zu solchen
Fiéllen skeptisch; in einigen Fillen sind die beobachteten Fille der-
malien klar, daf} kein Zweifel dariiber autkommen kann, dalj das Peri-
card bisweilen als ein selbstiindiges ('6lom unter dem Riisseleilom an-
gelegt wird. Auf der Textfig. 2 ist deutlich die gesonderte Anlage des
Rissel-Kragencoloms und des Pericards sichtbar. Die allgemeine
Colenchymmasse, welche aus dem Rumpfe auswandert, zerfillt in drei
Abschnitte Riisseleolom, Pericardialblischen und unten das Célom
des zukiinftigen, noch nicht differenzierten Kragens.

Eine Zeitlang war ich sogar geneigt, anzunehmen, daf} das Pericard
morphologisch den Rest eines getrennten Somiten, welcher zwischen dem
Kragen und Riisselmetamer gelegen war, darstellt (Textfig. 11, 12;
Fig. 8, Taf. XIIT). Eine analoge Idee hatte auch HarMER (05), welcher
den Bildungsprozel3 des Pericards bei der Knospung von Cephalodiscus
untersucht hat und folgendermalen schreibt: »Some of the later stages
might suggest that the pericardium represents an independent somit «
(S. 97).

Das Nephridium des Riissels. Die Regeneration des Riissel-
nephridiums (der sog. Eichelpforte) verliuft auf verschiedenen Wegen,
wobei jedoch das Endresultat das gleiche 1st: das linke dorsolaterale
Divertikel des Riisselesloms offnet sich nach aullen vermittels eines
speziellen Ectodermkanals.

Im einfachsten allergewohnlichsten Falle verliauft der Prozell genau

1 Nach der Ansicht von CaviLeEry und MesNin stellen diese Zellgebilde
Parasiten, die den Haplosporidiae angehoren, dar.

1
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nach diesem Schema: in der Richtung zum distalen blinden Ende des
erwihnten Colomdivertikels wird auf der dorsalen Risselseite ein
Ectodermabschnitt eingestiilpt (Textfig. 22). Es ist zu vermerken, dal}
in dem gegebenen Falle keine besondere Differenzierung im Peritoneum
desjenigen Abschnittes des dorsolateralen Divertikels, in welches sich
der erwihnte ectodermale Kanal eréffnen wird, beobachtet wird. Das
Epithel des letzteren ist fast durchweg einschichtig. Auf gut fixierten
Priparaten konnen im Kanal deutlich Flimmer unterschieden werden. —
Bet diesem Bildungsmodus des Nephridiums legt sich somit nur der
ectodermale Kanal neu an — das Riisselcolom spielt ber diesem Pro-
zesse nur eine passive Rolle. :

Ich gehe nun zur Beschreibung eines zweiten Regenerationsmodus
des Nephridiums iiber, welcher bedeutend seltener als der oben be-
schriebene beobachtet wird. Das Nephridium entsteht hier aus zwei
deutlich differenzierten Anlagen. Sein innerer Célomabschnitt hat das
Aussehen eines echten Wimpertrichters, welcher infolge einer beson-
deren Differenzierung des entsprechenden Peritoneumabschnittes des
linken Coélomdivertikels entstanden st (Textfig. 6: Fiz. 33, Taf. XVI),

coel

.'“,1'?5‘

Textfig. 6. Textfig. 7.

Der Porus, vermittels dessen dieser Trichter nach aullen miindet, stellt
einen In den Riissel eingestiilpten Ectodermabschnitt dar (Textfig. 7;
Fig. 2, Taf. XIII; Fig. 21, 22, Taf. XV). — Die Einzelheiten des
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Prozesses sind von mir bereits ausfithrlich in einer meiner fritheren
Mitteilungen, welche speziell der Frage iiber die Differenzierung des
Riisselnephridiums bei der Regeneration der Enteropneusta gewidmet
war, beschrieben worden (Dawyporr 07,b). Indem ich auf diese Mit-
teilung verweise, will ich hier nur diejenigen Prozesse beriithren, welche
bei der weiteren Differenzierung der erwihnten mesodermalen und
ectodermalen Anlage vor sich gehen. In der zitierten Mittellung war
der Differenzierungsprozel des Nephridialtrichters einerseits und der
ectodermalen Einstiilpung — der Anlage der Eichelpforte — anderseits
verfolgt worden. Beide Anlagen sind zuniichst voneinander recht weit
entfernt.

In der weiteren Entwicklung des Nephridiums werden zwel Fille
beobachtet :

1) Die ectodermale Einstillpung vergrofiert sich fast nicht, wihrend
der Mesodermtrichter im Gegenteil stark auswichst und an seinem
distalen, blinden Ende das Aussehen einer langen Rohre oder eines
Kanals annimmt. Beide Gebilde beriihren sich schlieBlich mit ihren
blinden Enden und verwachsen. Es wird eine Kommunikation der
('6lomhohle des Riissels und der Aullenwelt hergestellt. Bei diesem
Differenzierungsmodus des Nephridiums ist somit fast der ganze Kanal
desselben, welcher von cylindrischem Flimmerepithel ausgekleidet ist,
von mesodermaler Herkunft. Er stellt einen modifizierten Abschnitt
des Peritoneums dar. Nur ein dullerst unbedeutender Teil des Ne-
phridiums — niimlich der Porus selber oder héchstens das Ende des
Ausfithrungsganges — entsteht aus dem Ectoderm.

Dieser ectodermale Teil kann jedoch auch vollkommen fehlen;
das Nephridium ist in diesem Falle vollkommen mesodermaler Her-
kunft. Fig. 20, Taf. XV stellen einen derartigen Fall dar. In dem be-
schriebenen Falle sondert sich das Colom in Form eines Sackes ab,
welcher sich direkt nach auBlen, ohne Vermittlung eines ectodermalen
Austiithrungsganges, offnet.

2) Der Mesodermtrichter bleibt seiner Grélle nach unverindert.
Der ectodermale Kanal im Gegenteil wiichst stark aus, nimmt die Form
eines Sackes an, in welchen sich der Peritonealtrichter eroffnet. Letz-
terer biilt alsbald seine Sonderstellung gegeniiber den iibrigen Peri-
toneumabschnitten ein, infolgedessen schlieflich eine typische Eichel-
pforte resultiert.

Ich werde noch Gelegenheit haben bei Besprechung der Fille einer
atavistischen Regeneration dieses Organs auf die Frage der Regenera-
tion des Riisselnephridiums zuriickzukehren.
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Kragennephridium. Meine Beobachtungen hinsichtlich dieser
Organe sind nicht vollstindig. Gewdhnlich wird angenommen, dal
diese Organe in ihrer Entwicklung mit dem Bildungsprozef3 der Kiemen-
spalten verbunden sind. Nach meinen Beobachtungen entwickeln sie
sich folgendermafien: Bevor der erste entodermale Kiemensack sich
nach aullen eroffnet, stiilpt sich der gegeniiberhiegende Ectodermab-
schnitt in den Kragen ein, jedoch nicht senkrecht zur Lingsachse des
Tieres, sondern schrig nach oben, in einem Winkel zur ersten Kiemen-
spalte. Letztere eroffnet sich somit in den unteren Teil dieser Ecto-
dermeinstiilpung, wihrend das distale, blinde Ende des ectodermalen
Sickehens sich in das Kragencolom offnet, indem es das Kragen-
nephridium bildet.

Es kann somit nicht behauptet werden, dald das Nephridium sich
in die erste Kiemenspalte eroffnet, ebenso wie nicht behauptet werden
kann, dal} das erste Kiemensickchen sich in das Nephridium eriffnet.
Beide miinden eher in ein gememsames, ectodermales Atrium. Bis-
weilen entsteht dieses Atrium gar nicht in den frithen Stadien, und
beide Organe, sowohl das Nephridium als der Kiemensack, miinden
selbstindig nach aullen, jedoch in unmittelbarer Nihe beieinander.
In diesen Fillen i1st das Verhalten folgendes: Der Kiemensack miindet
nach aullen ohne Vermittlung eines Ectodermkanals. In unmittelbarer
Nihe der Kiemendffnung (iiber derselben) stiilpt sich das Ectoderm
in den Kragen ein und o6ffnet sich in dessen C'6lom.

Beide Organe —das Kragennephridium und der erste Kiemensack —
sind somit selbstindige Gebilde. Eimme Verbindung derselben stellt sich
spater ein und ist eine sekundire Erschemung.

Darmkanal. Vom histologischen Gesichtspunkt kann der Darm
der Knteropneusta in zwei voneinander abgegrenzte Teile unterschieden
werden.

1) Der vordere Teil des Darmes vom Munde bis zum Kiemen-
gebiet. Das Epithel dieses Abschnittes besteht aus hohen Zellen, welche
zahlreiche Vacuolen enthalten und arm an Protoplasma sind, und aus
Driisen. Ein derartiges Epithel ist auf Fig. 18, Taf. XV Fig. 28 (en),
26, Taf. XVI; Textfig. 4, 12, 19 abgebildet.

2) Der hintere Darmteil vom Kiemengebiet bis zur Analéffnung.
Hier ist das Epithel diinn und besteht aus protoplasmatischen Zellen ohne
Vacuolen. Der Charakter dieses Epithels ist aus Fig. 15, Taf. XIV (en);
Fig. 19, Taf. XV deutlich zu erkennen.

Is sollen hier einzeln die Regeneration im (ebiete des vorderen
und des hinteren Darmabschnittes besprochen werden.
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Als Beispiel fiihre ich zwei Fille an, in dem ersten ist die Amputa-
tion im vorderen Darmabschnitt (Textfig. 8, @), in dem zweiten irgendwo
im hinteren Korperteil des Tieres, wie im Gebiet der Gonaden, d. h.
dort. wo der hintere Darmabschnitt vorhanden ist (Textfig. 8, b) aus-
gefithrt worden.

Wie aus dem angefithrten Schema ersichtlich ist, wird im ersten

Textfig. 8.

Falle (#;,—a;) im Verlaufe des ganzen Regenerationsprozesses gewohn-
lich kein Verschlufl der abgeschnittenen Riinder des Darmrohres beob-
achtet: der Darm bleibt offen.

Die Wundverheilung sowie die ersten Regenerationsprozesse be-
stehen darin, dafl das Ectoderm an der Wundperipherie mit dem
Entoderm verwiichst (Textfig. 8, «). Die Offnung, vermittels derer der
Darm mit der Aullenwelt kommuniziert, bildet den Mund (). In diesem
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Falle ist der ganze Vorderdarm des regenerierten Tieres mit der Mund-
offnung entodermaler Herkunft. Bisweilen jedoch schieben sich se-
kundir die ectodermalen Hautdecken in den Darm ein und bilden,
indem sie das entodermale Epithel abdringen, eine kleine ectodermale
Vertiefung im vorderen Darmabschnitt. Dieser Fall ist jedoch selten.
Es kann somit als Regel gelten, daf} das Ectoderm bei der Regeneration
der Enteropneusta keinen Anteil nimmt an der Bildung des vorderen
Darmabschnittes.

Im zweiten der angefithrten Falle (h,—b,) verlauft der Prozell in
andrer Weise, das Resultat ist jedoch dasselbe. Nach der irgendwo im
Gebiete der Gonaden oder im Schwanzabschnitt ausgefithrten Ampu-
tation verlaufen die Wundverheilung und zugleich auch die ersten
Regenerationsprozesse in der Weise, dal} die Ectodermrinder iiber der
Wunde in Form einer Kappe verwachsen, unter derselben verwachsen
auch auf dem ganzen Umfange die durchschnittenen Entodermrinder
(Texthig. 8, b;). Das ganze Entoderm des Tieres ist jetzt nach dem
zweiten der von mir angenommenen Typen aufgebaut. Der ganze
Darm ist von niedrigem Epithel ausgekleidet, dessen Zellen proto-
plasmareich, ohne Vacuolen und Driisen sind.

Auf den ferneren Stadien geht ein auffallender Prozell einer
Umditferenzierung eines Teiles des erwihnten Epithels vor sich. Als
Resultat dieses Prozesses erhilt der gesamte vordere Darmteil den Cha-
rakter eines typischen, vacuolisierten Gewebes, mit hohen protoplasma-
armen Elementen; auf Schnitten erscheint dieses Gewebe von grob-
netztormiger Struktur, wie dieselbe fiir den vorderen Darmteil der
Enteropneusta charakteristisch ist.  Auf diese Weise entsteht aus
einem KEpithel, das nach einem Typus gebaut ist, durch Umdifteren-
zierung ein KEpithel von durchaus anderem Charakter.

Aus einem derartigen Epithel besteht jetzt das blinde Darmende
(Textfig. 8, by), iiber welchem zu dieser Zeit das Ectoderm eine Ausstiil-
pung — die Anlage des spiteren Riissels — bildet. Der Umditferen-
zierungsprozely des alten Epithels in das neue, welches einen vollkommen
andern Charakter aufweist, vollzieht sich aber rasch. Er kann aut
den in Fig. 5, Taf. XIII; Fig. 13—15, 17, Taf. XIV; Fig. 19, Taf. XV
abgebildeten Schnitten verfolgt werden.

Die weitere Differenzierung der mit dem vorderen Abschnitt des
Darmes verbundenen Organe ist in dem Schema (Textfig. 8, b,) und in
den Fig. 1, 5, Taf. XIII; Fig. 13; 14, 15, 17, Taf. XTIV ; Fie. 19, Taf XV
Fig. 34, Taf. XVI abgebildet. Auf Kosten dieses blinden Sackes des
umdifferenzierten vorderen Darmabschnittes bildet sich die sog.
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Notochorda (Darmdivertikel), der Oesophagus mit der Mundoffnung
und durch weitere Differenzierung die Kiemensicke.

Mund. Der Bildungsprozell des Mundes wird durch einige der
weiter unten angefithrten Zeichnungen (Textfig, 9) gut illustriert; letztere
stellen einen Teil der auf Fig. 34, Taf. XVI und Fig. 5, Taf. XIII bei
sehr schwacher Vergréflerung wiedergegebenen Schnitte bei stéirkerer
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Textfig. 10.

Vergroflerung dar. Auf diesen ist es ersichtlich, dafl in dem Gebiet
des spiiteren Mundes (*) das Ectoderm und das Entoderm in enge Be-
riihrung gekommen sind, sich entsprechend modifiziert haben und
gleichsam verschmolzen sind. An der Stelle der Verschmelzung erfolgt
alsdann ein Zerstorungsprozell der Gewebe (Textfig. 9 *).

In dem folgenden Stadium ist der Mund bereits gebildet, und zwar
an der Stelle, wo vorher ein Degenerationsprozell vor sich ging.
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Interessant ist die Tatsache, daff im Resultat eines derartigen Prozesses
im Gebiet des Mundes das Ectoderm noch vom Entoderm getrennt ist —
eine Verwachsung beider Wandungen ist noch nicht erfolgt (Texthig. 10).
Ich will mich nicht auf weitere Einzelheiten einlassen, da die Zeich-
nungen ausgezeichnet mit grofer Klarheit den ganzen Verlauf des
Prozesses wiedergeben, so dal} eine Beschreibung iiberfliissig ist.

Hinsichtlich der Regeneration des hinteren Darmes ist zu bemerken,
dal3, wie das Schema (Textfig. 8) sowie die auf Fig. 17, Taf. XIV und
Textfig. 11 wiedergegebenen Schnitte dartun, ein besonderes Proctodium
in ‘den Regenerationsstiitmpfen von Ptychodera nicht gebildet wird. Der
Darm miindet ohne Beteiligung
eines ectodermalen Anus nach
aullen. Bisweilen dringt das
Entoderm auch die ectodermalen
Hautdecken ab und stiilpt sich
nach aullen vor (Textfig. 11).

Notochorda. Die Regene-
ration dieses Organs, welches die
irrationelle Bezeichnung »Noto-
chorda « erhalten, verlauft 1n
verschiedener Weise in Abhiingig-
keit von dem Verlauf der ersten
Regulierung, d. h. der Wundver-
hellung und der ersten Regene-
rationsprozesse.

Der Regenerationsmodus der
Notochorda kann auf zwei Typen
zuriickgefithrt werden: nach dem
einen Typus wird das Organ in

dem Kalle regeneriert, wenn der
Textfig. 11. Darm vorn offen erscheint (Text-

figur 8, «;—us), nach dem zwei-

ten, wenn der Darm vorn verwichst (Textfig. 8 0,—5;). In den oben
angefiihrten Schemata ist es leicht, beide Differenzierungsmodi der
Notochorda zu verfolgen. In beiden Fillen bildet sich das Organ
auf Kosten des Darmepithels. Der Unterschied besteht darin, dal
i ersten Falle die Notochorda als emne kleine Einstiilpung eines
Abschnittes des Entodermepithels in den neugebildeten Riissel auf der
dorsalen Seite des Darmes entsteht, im zweiten Falle wandelt sich in
die Notochorda der ganze vordere (zum Blindsack gewordene) Abschnitt
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des Darmes, infolge einer Bildung der Munddéffnung nicht in der Median-
linie, sondern auf der ventralen Seite des Tieres.

Bisweilen tritt tibrigens auch der Fall ein, dafl bei der zweiten
Differenzierungsart des vorderen Darmabschnittes der Mund an einer
derartigen Stelle entsteht, dafl die Notochorda sich bei diesem Prozel}
tiberhaupt nicht bildet, da vor dem Munde kein blinder Darmabschnitt
nachbleibt (Fig. 5, Taf. XIIT und Fig. 15, Taf. XIV). In diesem Falle
entsteht die Notochorda sekundir durch Einsenkung in den Riissel des
Abschnittes des Entodermepithels an der Grenze zwischen Ento- und
Ectoderm.

Die Entstehung der Notochorda erfolgt nach dem zweiten erwithnten
Modus bedeutend einfacher als nach dem ersten: im letzteren Fall sind
verschiedene Deutungen der Ursache einer Einstiilpung eines Ento-

dermteiles zwecks Bildung eines Blindsackes — der kiinftigen Noto-
chorda des Riissels — moglich. Ich glaube diese Bedingungen, nach

dem Studium verschiedener Stadien der Bildung der Notochorda bei
verschiedenen Amputationsarten und an einer groflen Zahl von Pri-
paraten, klargestellt zu haben: meiner Ansicht nach besteht der Haupt-
stimulus, welcher die Bildung einer Einsenkung eines Teiles des Ento-
derms in den Riissel hervorrutt, in einem ungleichméfiigen Wachstum
des Ecto- und Entoderms. Tatsiichlich iibt das Ectoderm infolge seines
energischen Wachstums in den ersten Kntwicklungsstadien der Knospe
einen starken Druck auf das mit ihr verwachsene Entoderm aus und
zwingt dasselbe, eine Falte zu bilden — Beginn einer Differenzierung
der Notochorda. Dieser Prozel} fiithrt zur Bildung desjenigen Typus
einer Notochorda, welcher auf den Fig. 1, Taf. XTII; Fig. 13, 14,
Taf. XIV; Fig. 33, Taf. XVI; Texifig. 4, 11, 12 abgebildet ist. Der
histologische Charakter der dorsalen und ventralen Hilfte des Organs
1st vollkommen gleich.

Die Verhiltnisse sind durchaus andrer Art in den Fillen; wenn
histologisch eine dorsale und ventrale Seite der neuentstandenen Noto-
chorda unterschieden werden kann. Als Beispiel mogen die Fig. 12,
Taf. XIV; Fig. 18, Taf. XV dienen, auf denen zu erkennen ist, daf}
das dorsale Gebiet des Organs histologisch die unmittelbare Fortsetzung
des alten Oesophagusepithels, von blasigem Bau, darstellt, wihrend die
ventrale Wand eine Neubildung ist; letztere besteht aus einem Epi-
thel, dessen Zellen protoplasmareich sind und keine Vacuolen bilden.
Die grofle Anhiufung von Kernen in den oberen Abschnitten des
Epithels weist auf dessen embryonalen Charakter hin. Mit der An-
naherung an das proximale Ende (an das Ectoderm) wird dieses
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Epithel allméhlich diinner und schliellich an der Verwachsungsstelle
mit dem Ectoderm vollkommen einschichtig (Fig. 28, Taf. XVI). Das
alte, charakteristische, den Oesophagus auskleidende Epithel geht
hier ganz allmidhlich in dieses diinne, einschichtige iiber. Derartige
Priparate beweisen, dafl die Notochorda in diesem Falle nicht infolge
einer einfachen Ausbuchtung der alten Wand des Oesophagus, wie es
auf den in Textfig. 4, 12, 22 und Fig. 22, Taf. XV; Fig. 33, Taf. XVI
illustrierten Priparaten der Fall ist, entsteht, sondern infolge einer
Reihe eng miteinander verkniipfter Prozesse eines ungleichmiiffigen

Wachstums des Ecto- und Entoderms.
Die histogenetischen Prozesse, welche bei der Regeneration der
Notochorda beobachtet werden, illustrieren ausgezeichnét die zuge-
horigen Figuren, die

a—g :'.?{, \:h

besser als jegliche Be-
schreibung einen Be-
griff von dem Verlauf
des Prozesses und von
dem Bau der regene-
rierten Notochorda ge-
ben: aus diesen Zeich-
nungen (Textfig. 4, 12)
1st  ersichtlich. daf}
seinem  histologischen
Bau nach dieses Organ
sich von dem vorderen
Darmabschnitt, d. h.
dem Oesophagus, des-
sen direkte Fortset-

zung es darstellt, nicht
unterscheidet.

Die Notochorda weist gewohnlich einen deutlichen Hohiraum auf.
Bisweilen ist letzterer &ullerst schmal (Fig. 13, Taf. XIV), bisweilen
ist derselbe dermaflen gut ausgebildet, dall das Organ auf Schnitten
den Eindruck einer diinnwandigen Rohre darstellt (Fig! 21, Taf. XV;
Hig. 9, 12, Taf. XTIV ; Fig, 27, Taf, XVI).

Hiaufig bilden sich in der Wand der Notochorda Driisen, die sich
intensiv in Himatoxylin firben.

Kiemenapparat. Die Bildung der Kiemen im regenerierten
vorderen Abschnitt von Ptychodera beginnt erst dann, wenn in dem-
selben bereits simtliche iibrigen Organe differenziert sind. In den
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Stadien, in welchen erst die Bildung der Kiemensicke ihren Anfang
nimmt, 1st der Riissel bereits vollkommen differenziert, wihrend der
Kragen erst im Beginn einer Differenzierung ist.

Die ersten Entwicklungsstadien des Kiemenapparates sind aut
Textfig. 13, 14 und Fig. 1, Taf. XIII; Fiz. 14, Taf. XIV dargestellt; der
beginnende Bildungsprozell des Kiemenapparates dokumentiert sich
darin, dal} auf der dorsalen Seite des vorderen Darmabschnittes zwei
Rethen von symmetrisch angeordneten Falten entstehen. Bisweilen
werden diese Falten auf der lateralen Fliche des Darmes gebildet,
stets sind sie jedoch senkrecht zur Lingsachse des Tieres angeordnet.

Textfig. 13.

In dem angefiithrten Stadium sind bereits zwei und drei Faltenpaare
gebildet: ich bin jedoch im Besitz von Stadien, auf denen nur eine
Falte sichtbar ist.

Der Differenzierungsprozefl dieser primiren Kiemensicke erfolgt
in demjenigen Darmabschnitt, welcher bereits umdifferenziert ist und
ein fiir den Oesophagealabschnitt des normalen Darmes der Kntero-
pneusta charakteristisches Aussehen angenommen hat. In den Fig, 1,
Taf. XIII und Textfig. 13 ist tatsichlich zu erkennen, dafl die Kiemen-
sicke sich im Gebiet des hohen, vacuolisierten Epithels, das an Stelle
des fiir das hintere Darmende charakteristischen Epithels gebildet

worden ist, anlegen.
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Es mull jedoch bemerkt werden, dal} nicht selten die Kiemen-
sicke unterhalb der Grenze des vacuolisierten Epithels, im Gebiete
des typischen Epithels des hinteren Darmabschnittes, wo eine der-
artige Umdifferenzierung nicht erfolgt ist, entstehen. Die auf den
Textfig. 14 und Fig. 13, 14, Taf. XIV dargestellten Priparate illustrie-
ren diesen Prozell; dieselben stellen Sagittalschnitte dar durch den
vorderen, regenerierten Teil von Ptychodera minuta auf dem Stadium
der Bildung des zweiten Kiemensackes, wobel eine Darmfalte bereits
in einer Kiemenoffnung nach aullen miindet (Fig. 13, Taf. XIV und
Textfig. 15). Ungeachtet einer geringeren VergroBerung ist der Unter-
schied im histologischen Bau des Epithels des vorderen und des hinteren
Darmabschnittes scharf ausgeprigt.

Mit der Zunahme einer Differenzierung der Kiemenfalten erleidet
das Epithel derselben eine komplizierte Umgestaltung, infolgedessen
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Textfig. 14.

die Wandungen, welche die Anlage der Kiemensiicke darstellen, einen
eigenartigen, charakteristischen Bau aufweisen. Ihre Zellen ordnen
sich n einer Rethe an, nehmen Cylinderform an und erhalten Wimpern.
Textfig. 13 gibt eine klare Vorstellung von der allmahlichen Bildung der
Kiemenspalten und des Prozesses einer Umdifferenzierung des Entoderm-
epithels. 1In der soeben gebildeten oberen Falte hat das Epithel noch
das Aussehen des fiir den vorderen Darmabschnitt charakteristischen
Epithels, wihrend in den unteren Falten die Epithelzellen sich bereits
in der fir die Wandungen der Kiemensiicke charakteristischen Weise
angeordnet haben.

Eine gleiche Umdifferenzierung erfolgt auch in dem zweiten in



|
|
|

-unten, oder es entstehen

Beobachtungen iiber den Regenerationsprozefl bei den Enteropneusten. 267

Betracht gezogenen Falle, wenn die Anlage der Kiemenfalten im Gebiet
des Epithels des hinteren Darmabschnittes erfolgt. Aus einem Epithel
mit regellos eingestreuten Kernen entsteht ein typisches, cylindrisches
Flimmerepithel (Textfig. 15).

Es ist mir nicht gelungen, irgendwelche GesetzmiBigkeit in der
Reihenfolge des Auftretens der Kiemenfalten, desgleichen auch in dem
Auftreten der Kiemendoffnungen festzustellen. Jedenfalls entstehen die
Kiemenfalten nicht auf
einmal, sondern allmih-
lich, eine nach der andern,
entweder von oben nach

zuniachst eine oder zwel
centrale Falten, die sich
rasch differenzieren und

das typische Aussehen er- ey I OYLR
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Bildungsprozeli neuer Fal-
ten beginnt. Textfig. 15.

Die Kiemenporen ent-
stehen durch einfachen Einril} der Kiemenfalte nach auflen (Textfig. 15).
Wenn bisweilen auch eine geringe Einstiilpung des Ectoderms dem
auswachsenden KEdtodermsack entgegen sich bildet, so ist die Be-
teiligung des Ectoderms auch in diesem Fall sehr gering (Textfig. 21).

Auf Grund des Studiums mehrerer Zehner von Schnittserien komme
ich somit zum Schlul}, dafl das Ectoderm entweder gar nicht an der
Bildung des Kiemenapparates beteiligt ist, oder aber, da} diese Be-
teiligung sich nur auf die Bildung der Kiemenporen beschrinkt.

Nervensystem. Die subcutane Nervenfaserschicht tritt sehr
frith auf; fast sofort nach Bildung des neuen Ectoderims beginnt unter-
halb desselben die Differenzierung dieses charakteristischen Gewebes. Sie
entwickelt sich (wie bereits BATEsoN fiir Balanoglossus kowalewskiv [35]
nachgewlesen hat) aus Fortsitzen ectodermaler Zellen, die sich unter-
einander in eine dichte Fasermasse verflechten. Die Nervenfaserschicht
erreicht sehr bald ihre normale Dicke, worauf die Differenzierung der
Nervencentra beginnt.

An der Basis des Riissels verdickt sich das Ectoderm im Umkreise.
Die Nervenfaserschicht erreicht eine besonders groBle Michtigkeit —
es entsteht der fiir den Riissel der Enteropneusta charakteristische
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Nervenring. Besonders stark ausgeprigt ist die Verdickung auf der
dorsalen Seite des Riissels (Fig. 2, Taf. XIII), wo es bisweilen sich in die
Tiefe senkt, allseitig von Ectoderm umwiichst und sich in ein Blischen
mit deutlichem Hohlraum umwandelt. Die Ahnlichkeit eines derartigen
Blaschens mit dem dorsalen Nervenrohr des Kragens wird noch durch
den Umstand vermehrt, dafl die Zellschicht ebenso wie in dem Nerven-
rohr des Kragens nach innen zu angeordnet ist und den Hohlraum des
Blischens auskleidet.

Dieses Blischen schniirt sich iibrigens in seltenen Fillen vollkommen
vom KEctoderm der dorsalen Riisseloberfliche ab, gewdhnlich bleibt
er mit derselben in Zusammenhang, obgleich sein Hohlraum nicht mehr
nach aullen miindet.

Sehr frith erfolgt desgleichen die Differenzierung des dorsalen
Nervenstranges im Kragengebiet. In den frithesten Stadien der Son-
derung des Kragensegmentes ist auf seiner dorsalen Seite ein Ectoderm-
verdickung vorhanden, die hauptsichlich in einer starken Konzentration
der Nervenfaserschicht lings der dorsalen Seite des Kragens in der
Medianhnie beruht. Diese mediane Hautverdickung, die sich in einen
Nervenstrang differenziert hat, stellt in dem beschriebenen Stadium die
unmittelbare Fortsetzung des dorsalen Rumpfnel'wn dar, wobe1 sie sich
histologisch von demselben nicht unterscheidet. Ich verweise zum Ver-
gleich auf die Fig. 26, Taf. XVI und Textfig. 20. Die erstere stellt einen
Querschnitt durch den regenerierten Kragen vor: dieselbe 1iBt den Bau
des Kragennerven in einem frithen Entwicklungsstadium erkennen:
die zweite Figur gibt einen Querschnitt durch den Rumpf von Ptycho-
dera wieder mit einem vollkommen differenzierten Dorsalnerven (nd).

Die weitere Differenzierung des Nervenrohres des Kragens, d. h.
die Umwandlung des Nervenstranges in ein Rohr, erfolgt auf ver-
schiedene Weise. Der gewdhnlichste Bildungsmodus des endgiiltigen
Kragennerven besteht darin, dal die ganze dorsale Ectodermwand in
der ganzen Ausdehnung des Kragens sich in die Tiefe senkt — es ent-
steht eine breite offene Rinne; dieselbe ist deutlich sichtbar auf Fig. 4,
Taf, XTII, welche den vorderen Teil einer in Regeneration begriffenen
Ptychodera minuta mit bereits differenziertem Riissel und Kragen dar-
stellt. Das Ectoderm ist auf der dorsalen Seite des Kragens dermallen
tief eingestiilpt, dall der Eindruck erhalten wird, als wire der Kragen
in zwel Lappen geteilt (Fig. 9, T-f. XIV). Fig. 9 u. 10 Taf. XIV sind
Querschnitte durch den Kragen des in Fig. 3, 4, Taf. XIII dargestell-
ten Exemplares (andre Schnitte derselben Serie sind auf Textfig. 20
und 21 abgebildet).
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Die angefiihrten Priparate beweisen deutlich, dafl im Moment der
Invagination der Nervenstrang des Kragens histologisch ein bereits
voilkommen differenziertes Gebilde ist.

In den weiteren Stadien schlieBen sich die Rinder der Rinne: es
entsteht ein Nervenrohr, welches lange Zeit in seiner ganzen Ausdehnung
mit dem Ectoderm verbunden ist. Entsprechend der Lagerung des
Nervenrohres unter der Oberfliche des Ectoderms bleibt auf der Ober-
fliche des Kragens lange Zeit eine Vertiefung bemerkbar — dieselbe
gleicht sich nur in sehr spiten Stadien aus.

Iech will hier noch bemerken, dal} der Invaginationsprozel} gleich-
zeitig in der ganzen Ausdehnung des Kragens erfolgt.

Der beschriebene Bildungsmodus des Nervenrohres, und zwar durch
Invagination, muf} als

der typischste angeseher ndk.
werden. Seltener habe A
ich einen andern Bil- A [

: = R TR T

by o : T - { (aign e -
dungnté pus des Nerven 13;,“"%:; e
rohres 1im Kragen beob- ' 'e"f‘-.e‘a L
=) - A1l !‘S’

achten koénnen, welcher I\

klar auf den in Fig. 26
und 31, Taf. XVI abge-
bildeten Schnitten ver-
folgt werden kann. In
diesen Priparaten sind
die ersten Prozesse sicht-
bar, infolge derer der
urspriinglich als  kom-
pakte Verdickung des
Ectoderms auf der dor-

salen Oberfliche des
Kragens  erscheinende
Nervenstrang sich in ein Textfig. 16.

Rohr umwandelt; es

handelt sich in diesen Fillen um ein Auswachsen je einer Kcto-
dermfalte beiderseits von dem Nervenstrang, wobei schlieBlich die
urspriinglich an der Oberfliche gelegene Nervenplatte unterhalb der
Haut zu liegen kommt. Es ist interessant, dal} einige Priparate (z. B.
das auf Textfig. 16 abgebildete) zugunsten des Umstandes gedeutet
werden miissen, dall die Nervenplatte bei diesem Prozell bisweilen
seitlich vom Ectoderm abgespalten wird, sich in den Kragen einsenkt,
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wobel die Umwandlung derselben in ein Rohr auf dieselbe Weise vor
sich geht wie bei Admphiozus, durch Krimmung der Rinder der
Nervenplatte nach oben und nachfolgende Verwachsung derselben.

Regeneration und Ontogenese.

Nachdem ich mein Tatsachenmaterial angefithrt habe, nachdem
ich die organogenetischen Prozesse bei der Regeneration der Entero-
pneusta dargelegt habe, gehe ich nunmehr auf einen Vergleich der
regenerativen Organogenese mit der embryonalen iiber. Ks kann nicht
geleugnet werden, dal} ein Vergleich der Regeneration und Ontogenese
in vielen Fillen betrichtliche Schwierigkeiten darbietet. Ungeachtet
der groflen Rolle, welche die Enteropneusta zurzeit in der Morpho-
logie spielen, ist die embryonale Entwicklung der Vertreter dieser
Gruppe ber weitem nicht geniigend ausfithrlich studiert worden.

Segmentation. Bel der Regeneration eines im Schwanzteil am-
putierten Teiles wird zuniichst das I. Segment (der Riissel) gebildet
und darauf erst an der Grenze zwischen I. und ITI. Segment das I1. Seg-
ment (der Kragen) angelegt. Dieselbe Aufeinanderfolge der Segmente
wird auch bei der embryonalen Entwicklung beobachtet, z. B. bei detr
Formation des Embryo von Balanoglossus kowalewskii Ag. Nach den
Beobachtungen von Batesoxn (84, Pl. XIII, Fig. 11—14, S. 135) wird der
urspriinglich nicht segmentierte Kmbryo durch eine Einschniirung in
zwel Segmente, das I. und IIL., d. h. in den Riissel und den Rumpf
geteilt; erst in den folgenden Stadien wird das II. Kragenmetamer
angelegt. Dieselbe Aufeinanderfolge der Segmente wird auch bei dem
Knospungsprozeld der Pterobranchia, wie Cephalodiscus, desgleichen
auch Rhabdopleura beobachtet.

(C6lom. Bei der Regeneration von Plychodera wird das Colom,
wie es dargelegt worden war, stets aus Elementen der alten Abschnitte
der Colomhohle — des Colothels und des C6lenchyms — gebildet.
Wiithrend der Ontogenie entsteht jedoch das Célom aus Elementen des
Entoderms. Es wird somit in diesem Falle keine vollkommene Analogie
der Prozesse gefunden; meiner Meinung nach ist jedoch der Unterschied
durchaus nicht so betrichtlich, wie er auf den ersten Blick erscheint.

Zunichst mull darauf aufmerksam gemacht werden, dafl bisweilen
bei der embryonalen Entwickiung die Célomhoéhlen des Kragens nicht
als selbstindige Ausstillpungen der Wand des priméren Darmes ge-
bildet werden, wie es BaTEsoN fiir Balanoglossus kowalewskii beschrieben
hat. Beil Tornaria stellen nach SPENGEL die C'6lomhdhlen des Kragens
abgesonderte Abschnitte des Coloms des Rumpfsegmentes dar.
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Auch bei der Ontogenese wird somit das Kragencolom bisweilen
nicht unmittelbar aus dem Entoderm gebildet, sondern entsteht aus
Elementen des bereits gebildeten Rumpfcoloms.  Schwieriger erscheint
die Durchfithrung einer Parallele zwischen Regeneration und Ontogenie
bel den Bildungsprozessen des Riisselcoloms (Eichelesloms). Bei der
Regeneration entsteht das Riissele6lom stets aus Elementen des Kragen-
oder Rumpfeoloms. Bei der embryonalen Entwicklung (bei Balano-
glossus kowalewskii nach BaTesoN) entsteht das Riisseleblom durch
Abschniirung eines selbstiindigen unpaaren Sackes vom vorderen Teil
des embryonalen Vorderdarmes (BaTeson, 84, 85). Hierbei ist jedoch
nicht zu vergessen, dall der Modus der enterocilen Entstehung des
Risseleoloms beir der embryonalen Entwicklung der Enteropneusta
vorliufig nur fiir Balanoglossus kowalewskiv beschrieben 1st (BaTEsoN,
84, 85). Hinsichtlich der Entstehungsweise des Riisselcoloms bei den-
jenigen Formen, welche withrend der Entwicklung eine Metamorphose
erleiden, wissen wir zurzeit gar nichts; dieser Prozel} ist bei keiner der
bisher bekannten zahlreichen Formen der Tornaria studiert worden.

IEs ist daher mindestens friithzeitig von einem Nichtparallelismus
der Prozesse der Regeneration und Ontogenese in bezug auf die Riissel-
entwicklung ber Ptychodera zu reden, da wir nicht wissen, auf welche
Weise die C6lomhohle des Riissels dieser Form wihrend der embryo-
nalen Entwicklung entsteht. Sollte es sich jedoch herausstellen, daf}
bel der embryonalen Entwicklung das Riisseledlom von Ptychodera
minute aus dem primidren Darm, dhnlich wie bei Balanoglossus kowa-
lewskiz Ag. entsteht, so ist meiner Meinung nach auch dann prinzipiell
kein Grund vorhanden, in den beiden Bildungsmodi des C6loms bei der
Regeneration und bei der Ontogenese einen dermafllen groflen Unter-
schied zu sehen, wie es DiEracE und HErouarD tun. Nach der auf
der oben angegebenen (S. 237) Bemerkung SPENGELs basierten Ansicht
cieser Forscher ist bei der Regeneration die Coélomhohle »obligé de
reformer aux depens d’un feuillet différent de celui, qui I’a engendré
chez "'embryon « (S. 53).

Bei der Regeneration nimmt das Riisselecolom seinen Anfang aus
Colomelementen, d. h. mit andern Worten, das neue Mesoderm entsteht
aus dem alten Mesoderm.

Perithimalriume. Die embryologischen Befunde iiber die Ent-
wicklung dieser Gebilde sind recht spirlich, jedoch geniigend prizis.
Einige Befunde werden bei Bateson (85, S. 97, 108, Fig. 28, Tab. VI)
gefunden, doch ergeben seine Befunde in dieser Hinsicht wenig Tat-
sachenmaterial.

18%
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Beim Embryo erscheinen die Perihdmalrdume ziemlich frih —
Baresox konstatierte ihre Anwesenheit bei einem Embryo auf dem
Stadium mit einer Kiemenspalte. Sie entstehen als zwei blinde Aus-
stillpungen der Wand des Rumpfeoloms, welche in den Kragen ein-
wachsen. Derart sind die unmittelbaren Beobachtungen von Morcan
(92, S, 427).  Auf dieselbe Weise entstehen die Perthimalriume auch
bei der Regeneration (Textfig. 14; Fig. 14, Taf. XIV).

Interessant sind einige Priparate von BATEsoN, welche er auf
Fig. 28, Tab. VI zeichnet. Nach diesen Priparaten entstehen die
Perthamalriume des Embryo bisweilen auf Kosten des Kragencoloms,
wobeil sich jeder derselben von der entsprechenden Hilfte der ('6lom-
hohle auf der dorsalen Seite lings der Medianlinie abschniirt. BaTeson
deutet seine Priparate auch in diesem Sinne (S. 97), wobei er jedoch
hinzufiigt, dall das Schicksal dieser Gebilde 1thm nicht vollkommen
klar ist. Ich erwihnte bereits, dal} ich etwas dhnliches auch bei der
Regeneration habe beobachten konnen. Einige Priaparate lassen die
Annahme zu, dafl die Perihimalriume bisweilen durch Abspaltung von
den Colomhohlen des Kragens entstehen. Ich wage es jedoch nicht.
in Beriicksichtigung des zufélligen Charakters der Beobachtung irgend-
welche bestimmte Aussage zu machen.

In den frithen Stadien weisen die Perihiimalriume der Embryonen
von Balanoglossus kowalewskii gut ausgebildete Hohlriiume auf, wie es
klar aus den Zeichnungen von BaTesoN (8)) ersichtlich 1st. Die peri-
hémalen Kanile des in Regeneration begriffenen Kragens von Ptycho-
dera entbehren desgleichen, wie ich es an der entsprechenden Stelle
beschrieben habe, der Zellelemente in ithren Hohlen., In dieser Hinsicht
stimmen meine Beobachtungen vollkommen mit den Befunden von
BATesoN iiberein. SpeNcGEL (93, S. 439) behauptet im Gegenteil, dal}
bei den von ithm untersuchten jungen Enteropneusta »ein Hohlraum
war nicht zu erkennen; sie schienen vielmehr ganz von Zellen aus-
gefiillt «, wie es auch auf Fig. 146, 145 dargestellt 1st. Es 1st moglich,
dal} der Forscher bereits betrichtlich vorgeschrittene Stadien vor Augen
hatte, obgleich, nach der Grifle der Elemente zu urteilen, er offenbar
Schnitte durch sehr junge Embryonen abbildet.

Cardiopericardium. Dieses Organ nimmt bei der Regeneration
seinen Ursprung von den Elementen des Riisselcdloms — das Peri-
cardialbliischen wird von der Peritonealwand gebildet. Die Befunde
iither die Bildung dieses Blischens bei der embryonalen Entwicklung
der Enteropneusta sind widersprechend. Batesox (26) hat die
mesodermale Herkunft der »proboscis gland« (= des Pericardiums)
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nachgewiesen. Seciner Beschreibung nach entsteht dieses Organ beim
Embryo von Balanoglossus kowalewskii als Spalte in einem Haufen
dorsal von der Notochorda gelegener Mesenchymzellen. Gegen diesen
Befund von BaTeson hat SPENGEL energischen Widerspruch (80 und 93)
erhoben. Dieser Autor leugnet die Befunde von BaTesox und besteht
ebenso wie BourNE auf einer ectodermalen Natur der »Herzblase «
(= Pericardium) der Zornaria. Die Beobachtungen von Morcan (92)
bestitigten die Ansicht von BATEsON; nach den Beobachtungen Mor-
¢ANs entsteht bei Tornaria dieses Organ aus Mesenchymzellen. Auf
Grund dieser Befunde fehlt somit jeglicher Beweis von der ectodermalen
Herkunft des Pericards bei der embryonalen Entwicklung der Entero-
pneusta. Die Beobachtungen von BatTeEsoN und MoreaAN sprechen
im Gegenteil deutlich dafiir, dal dieses Organ sowohl bei der direkten
als auch bei der indirekten Entwicklung aus dem Mesenchym sich bildet.
Sowohl bel der Regeneration als auch bei der Ontogenese ist das Cardio-
pericardialblischen somit mesodermaler Herkunft. Es ist jedoch un-
zweifelhaft, dafl die Art der Differenzierung des Organs eine verschie-
dene ist : bei der Ontogenese entsteht das Blischen offenbar aus einzelnen
isolierten Zellen, bei der Regeneration durch Abschniirung von dem
Risseleolom.

Mir scheint es, dall die vom embryonalen Typus abweichende
Entwicklung in dem Sinne gedeutet werden muf}, dafi in diesem Falle
die regenerative Organogenese nach einem primiren, palingenetischen
Modus verliuft.

Nephridien. Sowohl Bareson als SpENGEL, welche den Bil-
dungsprozell des Nephridiums wihrend der embryonalen Entwicklung
der Enteropneusta beobachtet haben, beriicksichtigen nicht den Célom-
trichter und sprechen nur von dem ectodermalen Nephridialkanal. In-
folgedessen sprechen beide Forscher natiirlich von der ectodermalen
Natur des ganzen Nephridiums.

Auch bei der Regeneration entsteht, wie oben berichtet wurde, der
Ausfithrungskanal durch Invagination eines Ectodermabschnittes. Den
Trichter, welcher nicht selten ausgezeichnet im jungen, in Regeneration
begriffenen Riissel ausgebildet ist, beschreibt weder BaTESON noch
SPENGEL. Offenbar tritt dieser Trichter bei der Ontogenese nicht auf,
wie er auch hiufig bei der Regeneration nicht ausgebildet ist.

Vorder- und Hinterdarm. Mund und Anus. Bei der Re-
generation von Ptychodera wird, wie oben erwihnt, kein ectodermales
Stomodeum und Proctodeum gebildet. Bei den regenerierten Exem-

o

plaren ist der gesamte Darm entodermaler Herkunft.
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Die Herkunft des Vorder- und Hinterdarmes von T'ornarie ist uns
unbekannt. beil der Entwicklung bildet sich jedoch bei Balanoglossus
kowalewsksi der ganze Darm aus dem Entoderm. Diese Form weist
nicht einmal Spuren eines ectodermalen Proctodeum und Stomadeum
auf (Bareson, 84). Der Regenerationsprozell gleicht somit im ge-
gebenen Falle vollkommen dem Vorgange, welcher bei der embryonalen
Entwicklung der Enteropneusta, die keine komplizierte Metamorphose
erleidet, beobachtet wird. Wie weit dieser Prozell typisch ist, lilt
sich nicht beurteilen, solange die ersten Entwicklungsprozesse der
Tornaria unbekannt sind.

Notochorda. Wihrend der embryonalen Entwicklung entsteht
die sog. Notochorda durch Einstiilpung in den Riissel eines Teiles des
Oesophagus. Die Beschreibung und besonders die prachtvolle Zeich-
nung von Morean (Fig. 40, Pl. XXVI) lassen keine Zweifel iibrig,
von der vollkontmenen Analogie des Bildungsprozesses der Notochorda
bei der embryonalen Entwicklung und bei der Regeneration.

Kiemenapparat. Beim Vergleich der Beobachtungsresultate
simtlicher Forscher, die die embryonale Entwicklung der Enteropneusta
untersucht und den Entwicklungsprozel des Kiemenapparates studiert
haben (MorcaN, METSCHNIKOFF, AGASSIZ, SPENGEL) mit meinen Be-
obachtungen iiber die Entstehung der Kiemensicke dieser Tiere bei
der Regeneration, ist nur der Schiufl mogiich, dall in dem gegebenen
Falle eine vollkommene Analogie zwischen der regenerativen und onto-
genetischen Organogenese vorhanden ist.

Riisselskelet. Die Herkunft des sog. Riisselskelettes ist eine
recht dunkle und embryologisch bisher ungeioste Frage. Auf Grund der
Untersuchungen von SPENGEL kann mit emiger Sicherheit die Colom-
(colenchyme) Natur des Skelettes bel den Enteropneusta angenommen
werden, wodureh ein vollkommener Parallelismus des Bildungsprozesses
dieses Organs bei der Ontogenie und bei der Regeneration durchgefiihrt
werden kann. Die endgiiltige Losung dieser Frage muli jedoch natiirlich
spiteren embryologischen Untersuchungen vorbehalten werden.

Nervensystem. Bei der embryonalen Entwicklung kann der
hohle Nerv des Kragens auf verschiedene Weise gebildet werden. Vor
allem mul} bemerkt werden, dafl in den frithesten Stadien beim Embryo
eine ununterbrochene Ectodermverdickung lings der Medianlinie der
dorsalen Seite vorhanden ist. In diesem Stadium unterscheidet sich
der Kragennerv weder dem Bau noch seiner Lagerung nach vom Rumpf-
nerven, dessen direkte Fortsetzung er bildet. Dasselbe wird, wie oben
berichtet worden war, bei der Regeneration beobachtet.
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Der Prozeld der Anlage des Nervenrohres withrend der embryonalen
Entwicklung kann auf zwei Arten oder Typen zuriickgefiihrt werden.
Bei denjenigen Formen, welche sich ohne Metamorphose entwickeln
(und zwar bei Balanoglossus kowalewskiz), entsteht dieses Organ durch
Delamination (BATesoN), bei den Enteropneusta, welche eine Meta-
morphose erleiden, durch Invagination.

Baresox beobachtete tibrigens bei Balanoglossus kowalewskii nur
in dem mittleren Abschnitt des Nervenrohres im Kragen eine Delamina-
tion, an dem vorderen und hinteren Ende des Kragennerven wird eine
typische Invagination, wie bei simtlichen Tornaria, beobachtet.

Als typische Entstehungsweise des Nervenrohres wihrend der
embryvonalen Entwicklung mull somit die Invagination oder eine Modi-
fikation derselben — der Prozel} einer Einsenkung einer Nervenplatte

und ihr spiterer Verschlufl zu einem Rohre — angesehen werden. Auf
dieselbe Weise entsteht der Prozell bei der Regeneration.

[m Resultat der Betrachtung des oben angefithrten Tatsachen-
materials komme i1ch somit zum Schlul}, dall die regenerative und
embryonale Organogenese einander vollkommen entsprechen. Die Re-
sultate des Vergleichs der Prozesse bei der Regeneration und Onto-
genese der Enteropneusta beweisen noch einmal die Unrichtigkeit der
Ansichten von MoreaN, DriescH und ihrer Schulen, dall diese Kr-
scheinungen einander nicht gleichen.

Das Studium der Regeneration der Enteropneusta bestitigt voll-
kommen die Ansicht, dafl, wenn auch bei der Regeneration infolge
gewisser Abweichungen keine vollkommene Analogie mit der Ontogenie
zu erkennen ist, jedenfalls stets simtliche Organe und Gewebe sich aus
Elementen desselben Keimblattes entwickeln, welches ithnen withrend

der Ontogenie den Ursprung gab.

Regeneration und Phylogenese.

Allgemeine Bemerkungen. Palingenetischer Charakter
der regenerativen Organogenese. Atavismus bel der
Regeneration.

[ch gehe nun zu einer der schwierigsten Fragen. welche mit dem
Studium der Regeneration verkniipft sind, iiber, und zwar zur Frage,
ob die Regenerationserscheinungen irgendwelche Beziehungen zur
Phylogenese haben?

Entschiedene Gegner der Ansicht von vorhandenen Beziehungen
der Regeneration zur Phylogenese sind Morcan, DriescH und die

ganze neovitalistische Schule.
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Vor allem darf nicht aus dem Auge gelassen werden, dal} die Re-
generationsprozesse nach denselben Gesetzen verlaufen, nach denen die
embryonalen Entwicklungsvorgiinge vor sich gehen: ist dieses jedoch
der Fall, so liegt, wie ScuurTtz (1905) mit Recht bemerkt, kein Grund
vor, dem regenerativen Entwicklungsverlauf die phylogenetische Be-
deutung abzusprechen. Im Grunde genommen ist ans der Zusammen-
hang der Ontogenie mit der Phylogenie nicht mehr bekannt, als der
mutmalliche Zusammenhang der Regeneration mit der Phylogenie.

AuBerdem ist jedoch ein wichtiger Umstand nicht zu vergessen, dafl
nimlich die regenerative Organogenese einen primitiveren Charakter
aufweist im Vergleich zur embryonalen Organogenese, welche oft reich
an cinogenetischen Erscheinungen ist, und dall bei der Regeneration
bisweilen atavistische Merkmale in die KErscheinung treten. Diese
beiden Umstinde geben dem Forscher die Moglichkeit an die Hand,
viele phylogenetische Ritsel zu losen.

Die drer Umstinde: 1) die offenbare prinzipielle Analogie der Re-
generation und Ontogenese, 2) der in einigen Fillen primitivere Cha-
rakter der regenerativen Organogenese, 3) Fiille von Atavismus, welche
bisweilen wihrend des Verlaufs der regenerativen Prozesse im Regene-
rat sich offenbaren, geniigen vollkommen, um die Befunde der regene-
tiven Organogenese bel der Beurteilung phylogenetischer Probleme
beriicksichtigen zu diirfen.

Dem Atavismus konnen auch die Abweichungen von der normalen
Entwicklung, von denen weiter oben die Rede war, zugezihlt werden,
welche durch einen palingenetischen Verlauf der Organogenese bedingt
sind, denn die palingenetische Entwicklungsweise eines Organs ist
gleichzeitig auch eine atavistische.

Mit der Bezeichnung Atavismus habe ich jedoch nicht den Modus
der Differenzierung eines Organs im Auge, als vielmehr das Auftreten
als Endresultat der Entwicklung in dem Regenerat derartiger Orga-
nisatioaseigenheiten, welche normale Individuen nicht offenbaren, welche
jedoch hochstwahrscheinlich ihre entfernten Vorfahren aufgewiesen
haben.

Es kann nicht geleugnet werden, dafl die ¥Frage iiber den Atavis-
mus bisweilen nur schwachen Boden unter sich hat. Wir haben nur
in dem Falle das Recht, zu behaupten, dal} irgend ein Kennzeichen eine
atavistische Erscheinung sei, d.h. den Vorfahren des betretfenden
Tieres zukam, wenn wir die betreffenden Vorfahren und ihre Organi-
sation kennen. Wir haben z. B. das volle Recht, das Auftreten zweier
itherziithliger Finger beim Pferde im Sinne von Atavismus zu deuten,
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da uns eine Reihe tertiirer Vorfahren dieses Tieres bekannt sind. bei
denen die erwihnten Finger gut ausgebildet waren.

Wenn wir jedoch die Vorfahren nicht kennen, so ist die Deutung
irgend einer Anomalie 1m Sinne von Atavismus nichts weiter als eine
Hypothese.

Aubler der Paldontologie stehen uns noch zwei Kriterien fiir eine
Klarlegung der Phylogenie eines Tieres zu Gebote — die Embryologie
und die vergleichende Anatomie. Indem wir uns dieser Disziplinen
bedienen, schlieen wir unter Beriicksichtigung einer (inogenese und
der Convergenz a priori, d. h. besser theoretisch auf die morphologischen
Merkmale der Vorfahren der studierten Tiergruppe.

Auf Grund der Morphologie der Enteropneusta konnen wir mit
einer grolleren oder geringeren Wahrscheinlichkeit die Abstammung
derselben von einer ausgestorbenen Gruppe von Anneliden annehmen.
Ich weise hier darauf hin, weil ich die Hypothese der Herkunft der
Enteropneusta von annelidenihnlichen Vorfahren fiir die wahrschein-
lichste halte und deswegen in vollkommen logischer Weise auch Grund
dafir habe, simtliche Abweichungen von dem normalen Verlauf der
Organcgenese auf ein Manifestwerden atavistischer Merkmale zuriick-
zafithren, welche unwillkiirlich auf eine Verwandtschaft der studierten
Gruppe mit den Anneliden hinweisen.

Als Beispiel kann die Eichelpforte von Ptychodera dienen. Bei
erwachsenen Tieren wird dieses Organ zurzeit als ein Homologon des
Metanephridiums der Anneliden angesehen, hat jedoch mit diesem
wesentlich nur den Umstand gemein, dafl durch ihn das Célom nach
aullen miindet. Die Morphologie gibt uns nichts Neues fiir eine Klar-
stellung seiner Morphologie. Wenn nun bei der Regeneration in einem
gewissen Stadium dieses Organ als echtes Nephridium, welches mit
einem besonderen Peritonealtrichter und einem Ectodermkanal ver-
sehen 1st, angetroffen wird, so koénnen wir natiirlich diese Tatsache
nicht anders denn als Atavismus deuten.

Derartige Tatsachen gestatten es uns, mit einem gewissen Grade
von Wahrscheinlichkeit auf den Bau des hypothetischen Vorfahrens
der betreffenden Tiere zu schlieffen, d. h. mit andern Worten, gestatten
es uns auf die Phylogenese derselben in gleichem Mafle wie bei dem
Studium der Ontogenie zu schlieffen.

Ich stimme somit vollkommen der Meinung von Scnurtz und
andern Forschern bei, dafl der regenerativen Organogenese die phylo-
genetische Bedeutung nicht abgesprochen werden kann, weil bei der
Regeneration dort palingenetische Prozesse vorwiegen, wo wihrend
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der Ontogenie cinogenetische HKigenheiten stark zum Ausdruck ge-
langen.

Auf Grund des oben Mitgeteilten will ich nunmehr den Versuch
machen, die morphologische Bedeutung der wichtigsten Organe der
Enteropneusta in Betracht zu ziehen zwecks Klarstellung der wahr-
scheinlichen  Organisation ihrer hypothetischen, annelidendhnlichen
Vorfahren. Ich werde hierbei zuniichst diejenigen Abweichungen im
Bau des Regenerates beschreiben, welche ich als Atavismus zu deuten
bereit bin.

Vermutliche Fille von Atavismus bei der Regeneration
von Ptychodera.

Das Auftreten verschiedener Abweichungen von der Norm wihrend
der Regeneration ist eine recht gewohnliche Erscheinung. In der Mehr-
zahl der Fille haben diese Abweichungen den Charakter einfacher
Miffbildungen, die durch die Art der Amputation, durch anormale
dullere Bedingungen u.a.m. verursacht sind. Unter diesen Abwei-
chungen in Form von MiBbildungen werden jedoch bisweilen Fille
beobachtet, welche unwillkiirlich die Aufmerksamkeit fesseln. In der
Reihe derartiger von vielen Forschern registrierten Anomalien, haben
einige unzweifelhaft eine morphologische Bedeutung, da in diesen Fiéllen
das Regenerat entschieden atavistische Merkmale aufweist. Derartige
Beispiele von atavistischen Krscheinungen sind hauptsichlich bei
Arthropoden beschrieben worden (K. MULLER, ScHULTZ bel Crustaceen,
Przisraym, BrinpLi, BorpAce bei Insekten, ScHurntz fiir Araneina)l.
A. G1ARD bezeichnete einen derartigen Prozeld als »Régénération hypo-
typique «

Verschiedene Anomalien entstehen hiufig auch bei der Regeneration
der Enteropneusta. Abgesehen von den Fillen. in denen das fir die
Regeneration bestimmte Stiick an und fiir sich eine unregelmilige
Form hat, entstehen allerhand Mifibildungen auch bei der Regeneration
amputierter Teile an derartigen Exemplaren, an denen die Amputation
vollkommen regelmifig, d. h. senkrecht zur Lingsachse des Tieres aus-
ogefithrt worden war.

1 Die von Scuurnrz (05) und Fr. MULLER (81) beschriebenen Fille sind beson-
ders demonstrativ. Esregenerieren in diesen Fillen Crustaceen (Atypoida protimirum,
verschiedene Vertreter von Astacus) Zangen. welche andern Arten zukommen.
Eine Reihe russischer Astacus-Arten (A. pachypus, colchicus, fluviatilis, Kesslert)

regeneriert cine fiir A. leptodactylus — den Vorfahren der russischen Astacidae
charakteristische Zange. In dem von Fr. MULLER beschriebenen Falle regene-
riert Atypoida Zangen. welche fiir das Genus Carodina charakteristisch sind.
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Hiutig entsteht ein Riissel mit verschiedenen Anhiingen, welche
bisweilen eine derartige Griofle erreichen, daly der Riissel dullerlich den
Eindruck eines Doppelgebildes macht. Auf Fig. 57 (Dawyporr, 08)
ist ein derartiges Exemplar von Ptychodera abgebildet, welches den
Anschein erweckt, als besille es zwel Riissel. Das Studium der Schnitt-
serie erwelst jedoch, dall der kleinere Riissel nur ein Teil des groferen
ist, von welchem er durch Knospung entstanden ist. Es handelt sich
hierbei um einen Sack, welcher von dem auswachsenden Bindegewebe
des Riisseleoloms erfiillt 1st.

Bisweilen entsteht eine doppelte Anlage der Notochorda, d. h. es
bilden sich zwei Falten in der Wand des Oesophagus statt einer (Fig. 33,
Taf. XVI). Derartige Anomalien haben natiirlich absolut kein morpho-
logisches Interesse.

Bisweilen werden jedoch im regenerierten Riissel von Ptychodera
auch Anomalien von anderm Charakter beobachtet, welchen ich eine
morphologische Bedeutung zuerkenne und welche ich im Sinne von
Atavismus deute. Es sind folgende Fille:

1) Regeneration nicht eines, sondern zweier Nephridialkanile mit
zwel Miindungsporen.

2) Mangel eines ectodermalen Kanals im regenerierten Riisselne-
phridium.

3) Bildung zweier Pericardialblasen statt einer.

4) Ausmiindung des Hohlraumes der sog. Notochorda nach aullen
vermittels eines besonderen Porus.

5) Bildung lings der dorsalen Seite des Oesophagus einer Noto-
chorda im Kragen in Gestalt einer Rinne (sog. Supradsophageal-
notochord).

Erster Fall. Wie bekannt, ist bei der Mehrzahl der Enteropneusta
nur ein Risselporus vorhanden — nur der linke Colomdivertikel des
Riissels kommuniziert mit der AuBlenwelt durch einen ectodermalen
Kanal oder besser Atrium. Der rechte dorsolaterale Célomsack endigt
gewohnlich blind.  So liegen die Verhiltnisse bei der Mehrzahl der
Enteropneusta. Eine Ausnahme stellen einige Formen (z. B. Harri-
manidae, Ptychodera [lava usw.) vor; bel diesen kommunizieren beide
dorsolateralen Sicke mit der Aulenwelt — diese Formen besitzen zwei
Pori. Diese ¥rscheinung kann mit Recht ais die primire angesehen
werden; das Vorhandensein zweier Nephridien ist zweifellos ein palin-
genetisches Organisationsmerkmal. Die Mehrzahl der Enteropneusta
hat offenbar ein Nephridium, und zwar das rechte, verloren.

Diesen Formen gehort unter andern auch Ptychodera minuta an,



280 C. Dawydoff,

bei welcher normalerweise blof} ein linker Riisseiporus vorhanden ist. Es
werden iibrigens Exemplare von Ptychodera minuta gefunden, bei denen
beide Colomdivertikel, der rechte wie auch der linke, mit der Aullen-
welt vermittels zweier symmetrisch angeordneter Pori kommunizieren
(SpENGEL).  Derartige Fille sind bisweilen bei Balanoglossus kowa-
lewskii beobachtet worden (Morcan, 92). Es ist unzweifelhaft, dal}
es sich hier um Atavismus handelt.

Derartige Fille von Atavismus habe ich nicht selten bei der Re-
generation von Ptychodera minuta beobachtet. In dem Riissel werden
bei der Regeneration zwei Nephridialtrichter an den blinden Enden der
dorsolateralen Siicke angelegt, entsprechend denen im Stiel zwei ecto-
dermale Einstiilpungen entstehen. Auf diese Weise gelingt es, zwischen
Tieren, bei welchen der Regenerationsprozell des Riissels bereits voll-
kommen geschlossen ist, Exemplare aufzufinden mit zwei symmetrisch
angeordneten Nephridialpori.

Wiederholt fand ich auch Exemplare, die einen medianen Porus
hesallen ; derselbe fiithrte in ein weites ectodermales Atrium, in welches
jedoch nicht ein, sondern beide (‘Glomsicke einmiindeten. Derartige
Fille hat SPENGEL als Anomalie auch bei normalen Ptychodera minute
beobachtet.

Wie weiter unten gezeigt werden soll, so machten ein derartiges
Evolutionsstadium aller Wahrscheinlichkeit nach die Nephridien auch
in der Phylogenese durch.

Zweiter Fall. Als cine Erscheinung von Atavismus miissen auch
die Fille einer Bildung ausschlieBlich mesodermaler Teile der Nephri-
dien bei der Regeneration des Riissels angesehen werden. Normaler-
weise miindet, wie bekannt, der dorsolaterale Célomsack nicht direkt
nach aullen, sondern in einen speziellen ectodermalen Kanal (Eichel-
pforte). Bei der Regeneration wird dieser Kanal hiufig iiberhaupt nicht
gebildet, und das Célom miindet unmittelbar nach auBlen (Fig. 20,
Taf. XV) (Antenephros nach ScHIMKEWITSCH). Das Auftreten eines
Nephridiums bei der Regeneration des Riissels mufl natiirlich als
Atavismus bezeichnet werden.

Dieselbe Deutung mufy auch der Tatsache gegeben werden, daly
bei der Regeneration bisweilen typische, gut ausgebildete peritoneale
Nephridialtriciter gebildet werden (Textfig. 6), welche, wie hekannt,
bei der embryonalen Entwicklung nicht angelegt werden.

Dritter Fall. Auf einen atavistischen Riickschlag fithre ich unter
andern auch die Regeneration zweier Pericardialblischen statt eines
normalen, welche ich haufig beobachtet habe, zuriick (Textfig. 16 a).
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Hinsichtlich der Einzelheiten verweise ich auf meine Mitteilung 1m

Zoolog. Anz. (1907, a).

Vierter Fall. Eine Erscheinung von Atavismus bei der Regenera-

tion stellen die Fille
einer Ausmiindung nach
aullen des distalen En-
des der Notochorda bei
der Regeneration einiger
Exemplare von Ptycho-
dera, vermittels einer
besonderen Offnung dar.

Normalerweise en-
digt, wie bekannt, der
priorale Abschnitt des
Darmes — die sog. Noto-
chorda — 1m Riissel
blind. Es kommen je-
doch Fille vor, in denen
im regenerierten Riissel
an dem distalen Ende

perg.
..--a——-—""i-?,‘__.
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Textfig. 16 a.

des priioralen Darmes (welcher sich verbreitert und mit seiner ventralen
Seite dem Ectoderm dicht anliegt) eine Kommunikation mit der Auflen-

Textfig. 17.

welt sich ausbildet. An der angegebenen Stelle bildet das Ectoderm
des Riissels eine seichte Vertiefung, welche in enge Berithrung mit der
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Wand des prioralen Darmes tritt, mit derselben verwichst, woraut
an der Verwachsungsstelle ein Porus entsteht. Texthg. 17; Fig. 8,
Taf. XIII stellt die Abbildung eines Sagittalschnittes durch einen der-
artigen anormal regenerierten Riissel dar. Die Beteiligung der ecto-
dermalen Einstillpung an der Bildung dieses Porus, die Lagerung
desselben aut der ventralen Riisselseite, der histologische Charakter
schliefflich der sog. Notochorda (Anwesenheit von Driisen in derselben)
zwingt unwillkiirlich zur Annahme, dafl die beschriebenen Fille einer
Kommunikation des Hohlraumes der Notochorda mit der Aullenwelt
nur als Erscheinungen von Atavismus gedeutet werden konnen.

Finfter Fall. Unzweifelhaft ein Atavismus ist auch die Bildung
bei der Regeneration von Ptychodera der sog. »supraoesophageal noto-
chord « im Gebiete des Kragens. Wie bekannt, kommt dieses Gebilde,
welches das Aussehen einer rinnenférmigen Falte der dorsalen Oeso-
phaguswand in der ganzen Ausdehnung des Kragens, als eine unmittel-
bare Fortsetzung des prioralen Darmes einigen Arten von Enteropneusta
(der Familie Harrimaniidae) zu. Bei Ptychodera fehlt dieses Organ
normalerweise.

Bei der Regeneration im Gebiete des Kragens kann man fast stets
die Bildung dieser Notochorda im Kragen beobachten. Fig. 11,
Taf. XIV; Fig. 31, Taf. XVI gibt dieses Organ ausgezeichnet wieder;
dasselbe hat das Aussehen einer rinnenférmigen Vertiefung der Darm-
wand. Es ist interessant, dafl auch bel der embryonalen Entwicklung
bisweilen dieses Organ bei solchen Enteropneusta auftritt, bei denen es
im erwachsenen Zustande nicht beobachtet wird.

Aus dem oben Mitgeteilten ist somit ersichtlich, daf:

1) bei der Regeneration der Enteropneusta die organogenetischen
Prozesse auf einem mehr palingenetischen Wege verlaufen;

2) bei der Regeneration Fille von Atavismus beobachtet werden;

3) pinzipiell zwischen der Regeneration und der Ontogenese kein
Unterschied besteht.

Ich will nun versuchen, in Beriicksichtigung des Mitgeteilten auf
Grund des gesammelten Materials einige Fragen hinsichtlich der Morpho-
logie der Enteropneusta zu beleuchten.

Die morphologische Bedeutung des endgiiltigen Risselcoloms der
Enteropneusten und seine Beziehungen zum Pericardium.

Die Colomhdhlen des vorderen und hinteren Segmentes der Entero-
pneusta, d. h. des Kragens und des Rumpfes, rufen keine Miverstind-
nisse hervor — in beiden Segmenten sind typische paarige Colomhdhlen
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vorhanden. Anders verhiilt es sich mit dem Riisseleolom; wie bekannt
ist dasselbe bei simtlichen bekannten Vertretern der Enteropneusta
ein unpaares (zebilde. Diese Tatsache wiirde an und fiir sich noch keine
besondere Schwierigkeiten bewirken, da die Organisation des Riissels
hinreichende Befunde fiir die Annahme einer Herkunft dieses unpaaren
(‘6loms aus einer paarigen Anlage (Vorhandensein eines Mesenteriums
auf der ventralen Seite des Riissels, zwel Nephridien) aufweist. Die
Frage wird jedoch kompliziert durch den Umstand, dall im Riissel
neben dem Célomhohlraum noch ein Nebencolomblischen in Gestalt
des Pericardiums, oder wie es SPENGEL genannt hat, »der Herzblase ¢,
vorhanden ist. SPENGEL (93) stimmt in der Deutung dieses Gebildes
vollkommen mit der Ansicht Bourngs iiberein und hilt die Herzblase
fiir ein Rudiment der rechten Hiélfte des Riisseleoloms.

Im Riissel der Enteropneusta sind somit zweil Colomgebilde vor-
handen, 1) das eigentliche ('6lom, das mit der Aulenwelt kommuni-
ziert, und 2) ein geschlossenes Sickchen, das Pericardium. Es entsteht
nun die Frage, in welchen Beziehungen diese Gebilde zuemander stehen
Nach der Hypothese von BOURNE und SPENGEL mull das Pericardium
als eine reduzierte Hilfte (und zwar die rechte) des urspriinglichen
paarigen (‘6loms angesehen werden. Die Hypothese, welche das Peri-
card der Enteropneusta als Rudiment des rechten Céloms aufgefalit
haben will, hat in der letzten Zeit einen Verteidiger in SCHEPOTIEFF (07),
welcher den Knospungsprozel3 bei den Pterobranchia untersucht hat,
gefunden. Dieser Forscher kam auf Grund seiner Beobachtungen zu
demselben Schlull wie BourNE und SPENGEL. Ohne die Namen dieser
Forscher zu nennen, fiullert SCHEPOTIEFF »seine« Ansicht in dieser
Frage, wobei er seine Betrachtungen auch auf die Enteropneusta iiber-
triigt. Den Prozel} der Bildung des Pericardiums aus der rechten Hilfte
des ab origine paarigen C6loms des Kopfschildes der Knospen der
Pterobranchia demonstriert Autor in einer Reihe von Schemata. Leider
sind seine Befunde wenig iiberzeugend.

Augenscheinlich verliuft der Bildungsprozel3 des Pericards bei den
Pterobranchia viel komplizierter als thn ScHEPOTIEFF beschreibt. Nach
der Arbeit von HarMER (05) und ANDERssON (07) zu urteilen, ist der
Prozel} sehr verwickelt; jedenfalls veriduft er durchaus nicht so sche-
matisch, wie ScHEPOTIEFF ihn schildert. Nach den Beobachtungen von
ANDERsSON nimmt das Pericardium in der Knospe von Cephalodiscus
bereits in den frithesten Entwicklungsstadien eine mediane Lagerung
im Riissel ein.  Uber die Herkunft des Pericards bei der Knospung von
Cephalodiscus ist HARMER in Gegensatz von SCHEPOTIEFF der Ansicht,
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dall das ab origine unpaare {6lom des Kopfschildes sich spaltet und
das definitive C6lom sowie das Pericardium entstehen Lilit (S. 96).

Die hauptsichlichsten Schliisse, die der Hypothese von BourNE-
SPENGEL als Stiitze dienen konnten, die Beobachtungen von SCHEPOTIEFF
hinsichtlich der Bildung des Pericards bei der Knospung der Ptero-
branchia, sind somit nicht fest begriindet.

Zwecks Klarlegung der Morphologie des Pericards der Pterobranclia
ist es durchaus erforderlich, den Differenzierungsprozell desselben wih-
rend der Embryonalentwicklung zu kennen. Kinige Befunde iiber die
Entwicklung von Cephalodiscus teilt HarMER (05) und ANDERssON (07)
mit. In der Arbeit von Harmgr fehien Hinweise iiber die Bildung des
Pericards. ANDERSsON gibt eine Reihe wertvoller Beobachtungen hin-
sichtlich der Bildung der Célomgebilde des Kopfschildes von Larven
und beschreibt unter anderm den Differenzierungsprozefl des Pericards.
Nach den Beobachtungen von ANDERssoN an Larven von Cephalodiscus
bildet sich bei thnen das Pericard in Zusammenhang mit dem Coélom
des Riissels. Die Zeichnungen des Forschers (Fig. 81, 82, 83 sowie 78)
erinnern lebhaft an die Bilder, welche ich in meinen Priaparaten beob-
achtet habe (Bildung des Pericards durch Abschniirung vom rechten
Colomdivertikel im Riissel von Ptychodera). Offenbar verlaufen beide
Prozesse — die Bildung des Pericards wihrend der Ontogenie von
Cephalodiscus einerseits und bel der Regeneration der Enteropneusta
anderseits — in vollkommen analoger Weise. Die Figuren ANDERSSONS
zeugen Jedenfalls in iiberzeugender Weise zugunsten einer Abschnii-
rung des Pericardialblischens vom Coélom des Kopfschildest.  Wie
dem auch sei, wird sogar das Pericardium von Cephalodiscus als voll-
kommen selbstindige Bildung angesehen, welche dem urspriinglichen
Colom des Kopfschildes vollkommen gleichkommt, so ist dieses kleinere
C6lom nach den Untersuchungen von ANDERssON bei Pterobranclia
zuniichst links vom urspriinglichen Célom gelegen (nicht rechts wie es
SCHEPOTIEFF beschreibt).

Bei den Enteropneusta ist umgekehrt in Ubereinstimmung mit
dieser Hypothese die urspriingliche Lagerung des Pericards rechts vom
Riisselcolom.

Auf Grund einer kritischen Ubersicht der Literaturbefunde und

I ANDERSSON ist tibrigens geneigt, anzunehmen, dall das Pericardium nicht
nur in Zusammenhang mit dem Co6lom, sondern auch mit dem primiren Darm
steht.  Diese SchluBifolgerung illustriert er jedoch durch keine Zeichnung und
erwithnt sie nur unter anderm. Nach den Figuren, die ANpERssoN anfiithrt, spricht
kein Befund zugunsten einer Kommunikation des Pericardiums mit dem Darm.
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seiner eignen Beobachtungen gelangt somit ANDERSSON zum Schluf,
dafl das Pericard der Enteropneusta der rechten, dasjenige der Ptero-
branchia der linken Hilfte des urspriinglichen paarigen Riisselcoloms
entspricht (8. 108—109).

Meine Ansicht iiber die Morphologie des Pericards und des mit ihm
verbundenen Riisseledloms ist nun folgende: Es unterliegt fiir mich
keinem Zweifel, daf} letzteres mit dem Pericard in genetischem Zusam-
menhang steht. Es fragt sich nur, welcher Art dieser Zusammenhang
1st.  Vor allem ist es erforderlich, die Frage klarzustellen, ob das Riissel-
colom ab origine ein paariges oder ein unpaares Gebilde sei? Es unter-
liegt keinem Zweifel, dall die letztere Moglichkeit dem wahren Sach-
verhalt entspricht. Nun entsteht die Frage, wo das Homologon der
verschwundenen Hilfte des Riisselcloms der Enteropneusta zu suchen
sei? Die Autoren, angefangen von BourNE und SpeENGEL, halten fiir
ein Homologon desselben das Pericard. Ich kann nicht zugeben, daf}
das Pericard dem Rest einer urspriinglich gleichen Célomhilfte, welche
durch den auf ihre Kosten ausgewachsenen Nachbar verdringt worden
ist, entspricht. Meiner Meinung nach ist die definitive unpaare Colom-
hohle des Riissels der Enteropneusta das Resultat einer Verschmelzung
zweier Hilften, einer rechten und linken; das Pericard jedoch ist ein
selbstindiges Gebilde, welches somit das dritte Riisselcolom vorstellt.
Den Beweis fiir die erste Annahme entnehme ich dem Bau selber des
Riissels; uns stehen in der Tat mehrere Befunde zugunsten der An-
nahme eines paarigen Coéloms im Riissel zu Gebote:

1) Das Vorhandensein eines ventralen Mesenteriums im Riissel.

2) Der deutlich paarige Charakter des C6loms im unteren Ab-
schnitt des Riissels, wo das definitive ('6lom unten zwei symmetrisch
angeordnete Sicke (dorsolaterale Sicke) bildet.

3) Fille eines Vorhandenseins von zwei Nephridien, vermittels derer
beide unteren dorsolateralen (‘6lomsicke nach aullen miinden.

1) Die anomalen Fille einer Bildung zweier Pericardialblasen bel
der Regeneration von Ptychodera minuta, wobei eine jede derselben
selbstiindig angelegt wird. Diese Fiille halte ich, wie oben erwihnt,
fiir atavistische Erscheinungen.

Der letztere Umstand gibt uns die Lisung der zweiten Frage, stellt
das wahre Verhiltnis des Pericards zum Riisselcolom klar. Wenn der
Tatsache einer Bildung zweier Pericardien bei der Regeneration des
Riissels die Bedeutung einer atavistischen Erscheinung zukommt, so
kann folgendes Bild einer Evolution der Coélomgebilde des Riissels

geschildert werden. In frithen Evolutionsstadien besallen die
Zeitschrift f. wissensch. Zoologie. XCIII. Bd. 19
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Enteropneusta in ihrem Riissel zwei Colome, die zu beiden Seiten des
Riisselteiles des Darmes (Notochorda des Riissels der jetzt lebenden
Enteropneusta) gelagert waren. Von jeder Coélomhilfte schniirte sich
am dorsalen Ende ein kleiner Abschnitt ab, der sich in Gestalt eines
geschlossenen Sickchens absonderte.  Diese neugebildeten Colomsicke,
welche mit 1thren distalen Enden das dorsale Mesenterium des vorderen
Segmentes (Riissels) bilden, gaben dem Pericardium den Ursprung.
Wie bei der Annelide der dorsale Blutsinus zwischen den auseinander
gewichenen Wandungen der an den Darm grenzenden Colomsicke ent-
steht, so wurde auch bei den Vorfahren der KEnteropneusta der
Hohlraum des Blutgefifies von den distalen Enden des rechten und

Textfig. 18.

linken Coloms umfaBt. Der Unterschied besteht nur darin, daB im
letzteren Falle die distalen Abschnitte dieser Colomhohlen sich beider-
seits von dem Colom als selbstiindige Sicke abgesondert und zunichst
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ein paariges, darauf ein unpaares Pericard gebildet hatten. Der be-
schriebene Prozell ist auf dem beigegebenen Schema bildlich dar-
gestellt (Textfig. 18).

Diese Hypothese gibt unter anderm auch eine Erklirung dafiir, daf}
eine derartig geringe Ubereinstimmung in der Lagerung des Pericards
bet Enteropneusta und Pterobranchia beobachtet wird. ANDERsSON
hat auf den Unterschied zwischen thnen hingewiesen, dalf} bei den Entero-
pneusta die urspriingliche Lage des Pericards auf der rechten Seite
vom definitiven Colom, bei den Pterobranchia im Gegenteil auf der linken
war. In Ubereinstimmung mit der erwihnten Hypothese von der
paarigen Herkunft der Vorfahren beider ist eine Krklirung fiir dieses
Verhalten darin gegeben, daf bei der ferneren Evolution bei den Ptero-
branchia das rechte Pericardium atrophierte, bei den Enteropneusta
im Gegenteil das linke. Es ist iibrigens noch eine Moglichkeit vorhanden,
dall beide Pericardia in einen unpaaren medianen Sack verschmol-

zen sind.

Die morphologische Bedeutung des Pericards.

Bereits in meiner vorliufigen Mitteilung wies ich bei Besprechung
der Morphologie des Pericards der Enteropneusta auf die Ahnlichkeit
dieses Organs mit dem Cardiopericardium der Tunicata hin (DAawy-
DOFF, 02). Nachdem meine Anmerkung im Zoolog. Anzeiger erschienen
war, trat auch RirTer (02) mit derselben Hypothese auf.

Die Homologie des Cardiopericards der Enteropneusta mit den
entsprechenden Gebilden bei den Tunicaten ist zweifellos, die Frage 1st
jedoch nicht dermafllen schematisch, wie sie mir frither erschien, denn
der Cardiopericardialapparat der Tunicata zeichnet sich durch grolie
Kompliziertheit aus.

Nach den klassischen Untersuchungen von vAN BENEDEN und
Jurin (86) iiber die Entwicklung von Clavellina ist durch eine Reihe
von Untersuchungen vieler Forscher klargestellt, dafl bei den Ascidien
sowie bei den Appendicularien das Pericard in engem Zusammenhang
mit dem Pharynx durch eine Reihe von Gebilden, die als Pro- und
Epicardium bezeichnet werden, steht. AufBlerdem entsteht das Peri-
card hier aus dem Entoderm, withrend bei simtlichen iibrigen Metazoa
dasselbe mesodermaler Natur ist.

Méglicherweise kénnen die zwei procardialen Rohren, welche sich
vom Pharynx abschniiren, als zwei, in ihrer Entwicklung verspitete
Colomsiicke, die sich enterocél bilden, angesehen werden.

Ein Vergleich des Cardiopericardiums der Enteropneusta mit dem

19*
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analogen Gebilde bei Appendicularien, welchen ich frither fiir moglich
hielt, ist jedoch nicht durchfithrbar, infolge des komplizierten Baues
dieses Apparates, wie bei den meisten Ascidien. Wenn dem Bildungs-
modus des Pericards ber Ptychodera, nach welchem letzteres sich von
den distalen Enden der Perihdmalrohren (S. 255, Fig. 8) abschniirt,
eine gewisse morphologische Bedeutung zuerkannt wird, so kiénnten
diese Perihdmalrohren allenfalls noch, wenn auch mit groffen Schwie-
rigkeiten, dem Pericard der Tunicata gleichgestellt werden, welches
sich dann nicht unmittelbar aus dem Darmlkanal, sondern aus der Wand
des dritten Colomsegmentes bilden wiirde (Dawyporr, 07, a). Ein der-
artiger Vergleich des Cardiopericardialapparates der Tunicata mit dem-
jenigen der Enteropneusta wiire jedoch, wie gesagt, mit groflen Schwie-
rigkeiten verkniipft, wenn unter den Ascidien nicht Beispiele eines
einfach gebauten Pericards vorhanden wiren. KEinen derartigen FKall
stellt Ciona antestinalis dar. Der Cardiopericardialapparat dieser Form
ist duberst ausfithrlich von SeLys Lonaeramps (1900) und WiLLey (94)
studiert worden. Derselbe besteht aus zwei Pericardblischen, die
medial zu beiden Seiten des »sillon retropharyngien « angeordnet sind.
Im Verlauf der Entwicklung néhern sich diese Blischen einander und
gehen auf die rechte Seite der Larve iiber. Im Mesenterium tritt ein
Hohlraum auf — der Herzsinus, worauf beide Pericardblischen in eines
verschmelzen. Bei Ciona intestinalis entwickeln sich somit die Peri-
cardia ohne Vermittlung von Procardien. Ciona gibt daher die Mog-
lichkeit, die Cardiopericardialgebilde der Enteropneusta und Tunicata
zu vergleichen. Wenn aullerdem die Hypothese einer paarigen Ent-
stehung des Pericards der Enteropneusta angenommen wird, so kann
eine vollkommene Parallele zwischen dem Cardiopericard dieser und
dem Herzen der Wirbeltiere durchgefithrt werden. Besonders scharf
tritt diese Ahnlichkeit beim Vergleich der Enteropneusta mit den
Anamniern hervor, bei denen, wie bekannt, das Herz auf primitivere
Weise gebildet wird als bei den Amnioten, bei welchen die groflen
Dottermengen den Prozell modifizieren.

Das Vorhandensein eines Endocards im Herzen der Wirbeltiere stellt
ein Unterscheidungsmerkmal derselben dar. Lanc (02) spricht diesem
Merkmal eine besonders grofle Bedeutung zu; mir scheint es jedoch,
dafl auch bei den Enteropneusta ein Homologon eines Endocardiums
gelunden werden kann. Bisweilen 1st die Herzlacune bei Ptychodera
von emner scharf ausgeprigten Zellschicht (end) ausgekleidet, die in
einigen Fillen eine echte, dichte Wand bildet (Textfig. 18, ). Derartige
Bilder habe ich mehrfach gesehen. KEs ist durchaus nicht unwahr-
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scheinlich, dal} hier in diesem Gebilde ein Homologon des Endocards
im Herzen der Wirbeltiere vorliegt, wodurch die Bestimmung Lanas (02)
an Prizision emnbiiBt. Bei den Pterobranchia sind auf der Innenfliche
des Herzens desgleichen Reste eines Zellendothels vorhanden. Dariiber
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Textfig. 18 a.

werden einige Angaben in der Arbeit von ScHEPOTIEFF iiber Cephalo-
discus (07) gefunden; dieser Forscher schreibt unter anderm: »In dem
Hohlraum des Herzens, der Sinuse oder der Gefifle werden nur sehr
selten besondere innere Zellen beobachtet « (S. 130). Diese Zellen bilden
augenscheinlich zuweilen eine vollkommene innere Auskleidung des
Blutsinus. Auf einer Figur von ScueporTinrr (05) ist ein’ Endothel
abgebildet, welches den ventralen Sinus auskleidet (Taf. I, Fig. 3).

Zur Frage iiber die Chorda der Enteropneusta.

Wenn iiberhaupt bei den Enteropneusta ein Homologon der Chorda
der Wirbeltiere vorhanden ist, so mul} naturlich, wie es auch Rirrer
getan hat, vor allem die Rinne beriicksichtigt werden, welche bei einigen
Vertretern der Gruppe sich lings dem Oesophagus im Bereich des ganzen
Kragens erstreckt (supraoesophageal Notochord). Diese Rinne ist der
abgesonderte obere Teil der oberen Wand des Oesophagus und erinnert
lebhaft an die frithen Stadien der Chordaanlage bei den Wirbeltieren.

Es 1st méglich, dafl die Vorfahren der recenten Enteropneusta, bei
denen der jetzt blinde priorale Abschnitt des Darmes (» Notochord
des Riissels, Stomochord) als Oesophagus fungierte, eine gut ausgebildete
Notochorda im Kragen hatten. Nachdem jedoch der Mund nach hinten
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geriickt ist (siehe unten), d. h. nachdem der urspriingliche Oesophagus
zu einem blinden Anhang des Darmes umgestaltet ist, welcher die
Funktion einer Chorda auf sich nimmt — wird die Notochorda im
Kragen reduziert. Als Homologon der Chorda der Wirbeltiere kann
ich somit nur die Notochorda des Kragens anerkennen. Die morpho-
logische Bedeutung des blinden prioralen Anhanges des Darmes, welcher
seit BaTEsON als eine echte Chorda angesehen wird, ist meiner Ansicht
nach eine ganz andrel. Bereits 1902 habe ich die Vermutung ausge-
sprochen, daf} die sog. Notochorda des Riissels der Enteropneusta ein
echter prioraler Abschnitt des Darmes ist, der einstmals als Oesophagus
funktioniert hat. Den Grund fir diese Annahme gaben einige oben
angefithrte Beobachtungen iiber die Regeneration dieses Organs ab,
und zwar mehrfach angetroffene Fille von anormalen Exemplaren von
Ptychodera, bei denen die sog. Notochorda des regenerierten Riissels
an dem distalen Ende vermittels einer unbedeutenden ectodermalen
Einstiilpung nach auflen miindet. Derartigen Fillen spreche ich eine
atavistische Bedeutung zu und nehme an, daf} einstmals der Mund der
Vorfahren der recenten Enteropneusta viel hoher gelegen war, als bel
den jetzt lebenden Vertretern, und zwar auf der ventralen Seite des
Riissels, d. h. im ersten Metamer. Nach dieser Hypothese funktionierte
das Organ, welches als Notochorda des Riissels (oder Stomochord nach
der Terminologie von WILLEY) bezeichnet wird, frither als Oesophagus.
Zugunsten der von mir ausgesprochenen Ansicht spricht indirekt die
Art der Differenzierung der sog. Notochorda der Pterobranchia nach den
Beobachtungen von ScuepoTIEFF. Der jlingste Forscher der Morphologie
der Pterobranchia, und zwar von Cephalodiscus, ANDERSSON, nimmt
meine Hypothese an2. Einer gleichen Ansicht ist auch ScHIMKEWITSCH
(0%).  Der Unterschied in der Ansicht dieses Forschers und meiner be-
steht darin, daf} nach SecammkEwITscH der Mund nach hinten geriickt ist,
wahrend ich der Meinung bin, daf} der jetzige Mund eine Neubildung ist.

Morphologie der Riisselkanale (Eichelpforten).
Bereits vor lingerer Zeit hat auf Grund rein aprioristischer An-
nahmen ScHIMKEWITSCH (89) die Riisselporen der Enteropneusta mit

! Dem von WiLLEY (1899) als »pygochord « bezeichneten Organ kann ich
keine morphologische Bedeutung zusprechen.

2 Nachdem ANDERSSON meine Ansicht zitiert hat, schreibt er: »Moge ich
doch auf die Méglichkeit hinweisen, dafl der Mund bei den Vorfahren der Entero-
pneusten der Hemichordaten weiter nach vorn, in der Nihe des vorderen Endes
der Stomachorda gelegen, und dafi die Stomachorda urspriinglich als der vordere
Teil des Pharynx fungiert hat « (S. 109).
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den Metanephridien der Anneliden verglichen.  Zur Feststellung dieser
Homologie war es zuniichst notwendig, den Beweis zu liefern, daf} der
Riisselporus der Enteropneusta ein ab origine paariges Gebilde sel.
Seit den oben angefithrten Untersuchungen von SCHIMKEWITSCH war
eine Reihe von Formen nachgewiesen worden, bei denen im Riissel
normalerweise zwel vollkommen symmetrisch angeordnete Poren vor-
handen sind.

Es unterliegt keinem Zweifel, dall der bei der Mehrzahl der recenten
Enteropneusta vorhandene unpaare Porus eine sekundire Erscheinung
ist, ebenso wie bel den Echinodermenlarven die unpaare Hydrocolanlage
mit 1hrem einzigen Steinkanal eine sekundire Erscheinung ist. So
lautet die herrschende Ansicht. Nur SpENGEL (93) ist der entgegen-
gesetzten Ansicht. Er schreibt, dafl »das Vorhandensein einer Pforte
eine iltere Phase in der Phylogenie sei« und fiigt dem bei »kann ich
die ontogenetisch zuerst auftreffende Pforte als die primire, die andre
als die sekundire bezeichnen « (S. 471).

s haben jedoch die Befunde der Embryonalentwicklung die aprio-
ristischen Annahmen einer Homologie zwischen Riisselporen und Ne-
phridien nicht bestatigt.

Die Beobachtungen von BATEsON und SPENGEL sprechen fiir eine
ectodermale Herkunft der Eichelpforten. Nach den Untersuchungen
dieser Autoren verhilt es sich bei der Ontogenie dermaflen, dal} der
blinde ectodermale Kanal (welcher sich durch Invagination oder De-
lamination bildet) ins Célom durchbricht.

Der Regenerationsprozell ergibt bestimmte Hinweise auf die
Morphologie und Evolution dieser Organe bei Ptychodera minuta. Im
Falle einer Anlage bei der Regeneration der Nephridien zweier Peri-
tonealtrichter und zweier ectodermaler Einstiilpungen ist die Anlage
mit dem Prozesse der Bildung der Metanephridien bei den Anneliden
eine vollkommene. Die regenerative Organogenese lafit hier palin-
genetische Entwicklungsmerkmale erkennen.

Die regenerative Organogenese weist jedoch auf ein primitiveres
Stadium der Evolution der Riisselporen hin, und zwar meiner Meinung
nach in dem Falle, wenn die mesodermalen Nephridialtrichter un-
mittelbar nach auflen miinden, d. h. ohne Vermittlung von Ectoderm-
kanilen (Antenephros).

Die ectodermalen Nephridialkanile der Enteropneusta halte ich
somit fiir Neubildungen. In dem ersten Evolutionsstadium dieses Organs
bestand derselbe wahrscheinlich nur aus einem Mesodermtrichter,
welcher mit den dulleren Hautdecken des Riissels in Beriihrung kam
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und nach aulfen durchbrach (Textfig. 18, ). Die folgende Komplikation
dieses Organs bestand darin, dal auf der dorsalen Riisselseite zwei
symmetrisch angeordnete Ectodermeinstiillpungen, in welche die Ne-
phridialtrichter ausmiindeten, entstanden (Textfig. 18, B). Im weiteren
wurden beide Ectodermsiickchen in den Boden einer groflen Ectoderm-
einstillpung, welche ein Atrium vorstellte, verschoben (Textfig. 18, C). In
diesem Stadium miindet somit jeder Peritonealtrichter in einer be-
sonderen Offnung des ectodermalen Atriums, die Verbindung dieses
mit der AuBenwelt erfolgt jedoch nur vermittels einer medianen Off-
nung — dem Porus. Esist ohne weiteres klar, daf} dieser Porus morpho-
logisch durchaus nicht der Ausfithrungsoéffnung des Nephridiums ent-
spricht.  Der Nephridialporus ist in diesem Stadium im Boden des
Atriums. Textfig. 18, D gibt die weiteren Verinderungen wieder, welche
der Nephridialapparat erleidet, bevor er den Zustand erreicht, welchen
er zurzeit bei der Mehrzahl der Enteropneusta darbietet. Auf dem Sta-
dium D hat eine Verbindung der rechten Célomhilfte mit dem Atrium
bereits aufgehort; erstere erscheint nun als ein Blindsack. — Die ecto-
dermale Einstiilpung des Atriums, in welches sich in dem vorher-
gehenden Stadium das rechte Colom eroffnet, wird allmihlich ausge-
glichen. Die Miindung des Atriums selber liegt noch fast median. Mit
der allmahlichen Ausgleichung der rechten Atriumhilfte riickt auch
der Atriumporus nach links und kommt schliefSlich in der Mehrzahl der
Fille vollkommen auf die linke Seite des Riissels zu liegen. Auf diesem
Evolutionsstadium werden auch die meisten recenten Enteropneusta
angetroffen. Vorher noch sind dieselben des excretorischen Charakters
des Epithels des Nephridialtrichters verlustig gegangen — der Verlust
eines abgesonderten, excretorischen Trichters wird wahrscheinlich durch
das Auftreten einer Neubildung — des Glomerulus (gl) — bedingt, wel-
cher die secretorische Funktion iibernahm (WiLLey, 1899, S. 306).
Aus dem Mitgeteilten ist es klar, dall bei den recenten, bisher be-
kannten Vertretern der Enteropneusta die Riisselporen ein Organ dar-
stellen, welches seine Funktion geéndert hat und unzweifelhaft den
Metanephridien der Anneliden homolog ist. Derselbe besteht nur aus
mesodermalen Teilen. Das, was als ectodermaler Nephridialkanal an-
geschen wird (der typischste Teil der Eichelpforte), ist ein vom Nephri-
dium unabhingiges Gebilde; dasselbe ist das ectodermale Atrium, in
welches die Nephridien miinden. Samtliche oben angefuhrten mutmal-
lichen phylogenetischen Entwicklungsstadien des Nephridialapparates
der Enteropneusta konnen ausgezeichnet bei der Regeneration ver-
folgt werden. Bisweilen behélt auch die ontogenetische Organogenese
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den palingenetischen Verlauf des Evolutionsprozesses dieses Organs
bei. Zwischen erwachsenen Ptychodera minuta werden bisweilen
Exemplare angetroffen, welche auf dem Stadium B oder C stehen
geblieben sind (der Nephridialapparat normaler Individuen dieser Form
ist durch einen linken Porus — Stadium 0 — charakterisiert).

Zur Frage iber die Morphologie des Dorsalnerven des Kragens.

Das Nervenrohr des Kragens der Enteropneusta — sein histo-
logischer Bau, seine Lagerung auf der dorsalen Seite des Tieres, stellt
eines der Hauptargumente dar zugunsten der Theorie einer Zugehorig-
keit der Enteropneusta zum Typus der Chordata. Nur SPENGEL ist
gegen diese Deutung, welche die Mehrzahl der Forscher dem Kragen-
nerven gibt, indem sie ihn als Centralnervensystem der Enteropneusta
ansieht, aufgetreten. SpENGEL mifit dem Umstande, dafl das angegebene
Organ in der Mehrzahl der Fille ein rohrenformiges Gebilde, welches
durch Invagination entstanden ist, darstellt, keine Bedeutung zu. Das
hauptsichlichste Gegenargument SpencrLs besteht darin, daf} nach
seinen Beobachtungen lange vor der Bildung des Nervenrohres des
Kragens der Kragennerv bereits vollkommen differenziert ist, wobei er
ein kontinuierliches Ganzes mit dem dorsalen Nervenstrang des Rumpfes
darstellt. Die Versenkung des Abschnittes des Kragennerven unter die
Haut und die Bildung eines Rohres ist somit nach der Ansicht von
SPENGEL eine sekundire Erscheinung, der keine morphologische Be-
deutung zukommt.

Meine Beobachtungen stimmen vollkommen mit den Beobach-
tungen von SPENGEL iiberein: auch bei der Regeneration wird lange
vor dem Invaginationsprozely auf der dorsalen Seite des neuen Kragens
ein Nervenstrang gebildet, welcher sich histologisch durchaus nicht von
der Nervenanschwellung im Rumpfgebiet unterscheidet. Inden weiteren
Stadien erfolgt eine Versenkung des Abschnittes des Nerven im Kragen
unter die Haut mit den angrenzenden Abschnitten derselben (welche
keine Differenzierungsmerkmale aufweist). Auf diese Weise stellt blof3
der untere Teil des gebildeten Nervenrohres einen differenzierten Nerven
dar, die iibrigen angrenzenden Teile des Nervenrohres sind typische
Abschnitte der Hautschicht, welcher bisweilen seinen histologischen
Habitus eines normalen Ectoderms beibehilt (Fig. 31, Taf. XVI).

Regenerationsverfahren.
Regeneration im eigentlichen Sinne und Morphollaxis.

Zum Schlufl will ich noch mit wenigen Worten eine aullerst wichtige
Frage hinsichtlich der Bahnen der Regeneration beriihren,
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Der Regenerationsprozell der KEnteropneusta verliuft auf ver-
schiedene Weise.

Zuniichst wird der typische Fall beobachtet — die Regeneration
im eigentlichen Sinne, d. h. die Bildung einer Regenerationsknospe, in
deren Bestand eine Reihe undifferenzierter Anlagen, Gewebsderivate
und Organe alter Korperabschnitte eingehen. Die neugebildeten Zell-
massen ergeben auf dem Wege einer allmihlichen Differenzierung im
Endresultat Organe, wie sie fiir den normalen Organismus charakte-
ristisch sind, in ihrer normalen Lagerung. Bel einem derartigen Re-
generationsmodus kann das Regenerat auch durch Auswachsen der
Gewebe und Organe der nachgebliebenen Korper-
teile gebildet werden (Anastase nach der Termino-
logie von ScHuLTz); simtliche Organe stellen in
diesem Regenerat jedenfalls Komplexe neugebilde-
ter Zellen dar. Ein derartiger Regenerationsmodus
ist besonders fiir metamer gebaute Organismen,
z. B. Anneliden, charakteristisch.

Der Prozel} einer Neubildung von Zellelementen
durch Auswachsen alter differenzierter Gewebe wird

bei der.Regeneration von Plychodera in ausgedehn-

Textfig. 19. tem Mafle beobachtet. Sogar ein derartig speziali-

siertes Epithel, wie das Epithel des Oesophagus

gibt nach der Durchschneidung am distalen Ende neue Elemente von

vollkommen anderm Charakter im Vergleich mit den alten Zellen
(Textfig. 19).

Bei der Regeneration erfolgt bisweilen ein Prozef, der einige Ahn-
lichkeit mit dem Prozefl des Abwerfens der oberen Hautschichten bei
emnigen Tieren hat, indem unter dem alten, degenerierenden, ecto-
dermalen Epithel sich ein neues, junges bildet, welches allmahlich,
indem es sich an mehreren Stellen bildet, den ganzen Korper des
Tieres auskleidet, worauf das degenerierte Epithel abgestreift wird.
In derartigen Fillen bildet sich das neue Epithel durch Auswachsen
der Zellen derjenigen Abschnitte des alten Epithels, welche nicht de-
generieren. Ein derartiges Epithel ist z. B. dasjenige, welches an den
dorsalen Nervenstamm des Rumpfes angrenzt.- Bisweilen wird ein
interessantes Bild beobachtet: das ganze Ectoderm ist infolge der Re-
generation bis zur Unkenntlichkeit veréindert; dasselbe ist gequollen,
emn Teil desselben ist in Schleimklumpen umgewandelt. Eine derartige
Degeneration wird nur im Gebiete des Dorsalnerven nicht beobachtet —
im Gegenteil, ich habe die Beobachtung machen konnen, daf zu dieser
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Zeit die Seitenabschnitte der Nervenzellenanhiufung durch Auswachsen
ein neues Ectoderm liefern, welches unter dem alten auswiichst und
dasselbe ersetzt. Dieses weist unter anderm auf die duflerst geringe
histologische Differenzierung des Nerven bei den Enteropneusta hin.

Iech will hier noch darauf aufmerksam machen, dafy ber dem Aus-
wachsen der Gewebe wihrend der Regeneration fast nie Caryokinese
beobachtet wird.

Ich gehe nun auf den Regenerationsmodus iiber, welchen MorGAN
Morphollaxis, Roux Regeneration durch Umlagerung und Umdiffe-
renzierung benannt hat. Hier handelt es sich nicht um eine Neubildung,
sondern alte Korperabschnitte werden durch komplizierte Umlage-
rungen und Umdifferenzierungen in neue Teile umgeformt, und zwar
diejenigen, welche der Organismus regenerieren mufite. Ich will hier
nicht weiter auf die theoretische Seite der Frage eingehen, sondern
nur kurz das Tatsachenmaterial beriicksichtigen, welches mir vorlaufig
zu Gebote steht.

Morphollaxis bei der Regeneration der Entero-

pneusten.

Bei der Regeneration der Enteropneusten haben wir es mit zwel
Typen regulatorischer Erscheinungen vom angegebenen Charakter zu
tun: 1) Umdifferenzierung eines ganzen Korperabschnittes, z. B. des
ganzen vorderen Endes des Stumpfes in den Riissel und Kragen, und
2) Umdifferenzierungsprozely blof} eines Teiles bestimmter Organe und
Gewebe, wobel die umgebenden Teile nicht in Mitleidenschaft gezogen
werden.

Ich beginne die Betrachtung mit dem letzteren, einfacheren Fall.
Es 1st weiter oben beschrieben worden, wie der Regenerationsprozel}
des Vorderdarmes mit der Notochorda und den Kiemensicken bei einer
Amputation im Rumpfgebiet (S. 260) erfolgt. Hierbei werden keine
neuen Zellen, keine neuen Elemente gebildet, sondern der ganze vordere
alte Teil des Darmes wird allmiihlich in ein neues Epithel umdifferenziert,
und zwar in dasjenige Epithel, welches im neugebildeten Kragen und
Rumpfe sein muf. Dieser ProzeB ist bereits an einem Schema und an
einer Reihe von Zeichnungen (Fig. 1;5; 13—17; 19) demonstriert worden.
In analoger Weise werden bei Ptychodera auch, wie ich es bereits oben
beschrieben habe, das Riisseleélom, bisweilen auch die Kiemenspalten
gebildet. Auf die Regeneration der letzteren will ich noch mit wenigen
Worten eingehen. Bei einer Durchschneidung des Tieres um einiges iiber
den Lebersicken wird der Rissel und der Kragen (Fig. 3, 4, Taf. XIII)
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neu gebildet. Der vordere Rumpfteil, d.h. der Kiemenabschnitt,
wird nicht regeneriert, sondern der unmittelbar der Lebergegend an-
liegende Darmabschnitt wird in den Kiemenapparat umdifferenziert.
Der Prozefl verliuft dermaflen, dafi das entsprechende Epithel an den
Stellen der zukiinftigen Kiemensiicke sich umdifferenziert, wobei eine
vacuolisierte Wand entsteht,
o e die durch zwei symmetrische

e, Ausbuchtungen nach aullen
Sk miindet. Ks entstehen da-
durch zwei Reilhen von
Kiemensicken, welche ver-
mittels kleiner ectodermaler
(Textfig. 20, 21) Pori im dor-
salen Rumpfabschnitt nach
aullen miinden. In diesen
Textfig. 20. Fillen handelt es sich um

eine Modifikation der sog.

Darmpori, welche zuerst
von SCHIMKEWITSCH (89) bei
Saccoglossus mereschkowskqn
Wagn. entdeckt und darauf
von SPENGEL (» Darmpfor-
ten«) bei einer Rethe von
Formen (Schizocardium bra-
siliense, Balanoglossus kowa-
_ lewskii, Glandiceps talaboti,
Textfig. 21. Gl. hacksi), sowie von WIL-

LEY (99) ber Spengelia auf-

gefunden wurden. Es ist interessant, dall bei Péychodera minuta diese
Darmpori normalerweise fehlen. Thr Auftreten withrend der Regene-
ration als einzige Vertreter typischer Kiemen ist die beste Bestitigung

fiir die Ansicht von ScHiMkewrrtscH, welcher die Darmpforten fiir die
primitivste Form der Kiemenspalten hilt.

AuBerst wertvoll sind die Beobachtungen von SreNGEL (84, 93)
itber die Bildung von Kiemensiacken bei jungen Glandiceps hacksi. Bei
diesem Tiere (sowie bei einigen andern Entropneusta) wird die Bildung
neuer Kiemenspalten hinter den bereits gebildeten im Verlaufe fast
des ganzen Lebens beobachtet.

In dem von SpeneEL beschriebenen Falle entstehten die neuen
Kiemen unmittelbar hinter den bereits differenzierten, d. h, der Prozel3
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1st in dem Kiemengebiet lokalisiert. In dem von mir beobachteten
Falle bildet der Darm neue Ausstiilpungen fast im Niveau des Leber-
abschnittes. Dieser Umstand weist darauf hin, dal beim erwachsenen
Tiere die Wand des Darmes in dessen ganzer Ausdehnung Kiemen-
offnungen entstehen lassen kann, wenn die Notwendigkeit dazu vor-
liegt. Bei einer Amputation mit nachfolgender Regeneration erhilt
die Darmwand einen
Reiz zur Bildung der
Kiemensickchen an den
Stellen, an denen sie ge-

wohnlich nicht gebildet o, .
werden. g

2) Im Falle, wenn
der ganze vordere
Rumpfabschnitt ~ von
Ptychodera sich bei der
Regeneration durch eine
Umdifferenzierung in
Kragen und Riissel um-
wandelt, haben wir es
mit einem typischen
Beispiel von Morphol-
laxis im Sine von Mor-
GAN zu tun.

Rig. 22, Taf XV;
Textfig. 22 stellen Sagit-
talschnitte durch ganze
Tiere vor, welche an
zwel Stellen, 1m hinte-
ren Teil des Kiemen-
gebletes und 1m mittle-
ren Gebiet der Gonaden
durchschnitten waren.
Infolge von UnregelmifBigkeiten, bedingt durch duflere Umstinde, ist ein
Teil des Stiickes degeneriert (Textfig. 22), ein andrer Teil hat sich nach
aullen umgestiilpt. Eine Regeneration im eigentlichen Sinne, d. h.
eine Neubildung von Organen und Geweben, ist weder am vorderen,
noch am hinteren Ende des Stiickes erfolgt, nichtsdestoweniger ist am
vorderen Ende desselben ein Riissel entstanden. Es geniigt ein auf-
merksamer Blick auf das Priparat, um das Wesen des stattgefundenen
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Prozesses zu erfassen. Das vordere Ende des Stumpfes hat sich
total in einen Riissel nmdifferenziert. Dieses Ende weist jetzt samt-
liche Merkmale des typischen Riissels auf — es besitzt bereits
eine ectodermale Nephridialanlage, ein abgesondertes Célom, einen
(lomerulus, eine Notochorda, und trotzdem weist dieser Riissel Merk-
male auf, die darauf hindeuten, dall er nur einen abgesonderten und
umdifferenzierten alten Teil des Stumpfes darstellt. Er besitzt z. B.
Reste noch von Kiemensicken (unterhalb der Notochorda); in dem
der Notochorda anliegenden Teil sind sogar Gonaden (Fig. 22, Taf. XV)
zu erkennen, die in den vorderen Abschnitt infolge eines unregel-
mifigen Wachstums und einer Umlagerung von Geweben bei den
primiren regulativen Prozessen gelangt sind. Diese Exemplare weisen
klar auf die Bahnen hin, die zur Bildung eines neuen Riissels 1m
Stumpf gefithrt haben. — Es sind das die Bahnen der Morphollaxis.
Im vorderen Ende des Stumpfes fand keine Neubildung von Zellen
und Geweben statt; der Prozefl bestand nur darin, dall das Ende
selber sich in toto in einen Riissel umgewandelt hat. AuBerlich sind
am Stumpf keine Veriinderungen vor sich gegangen — bei der Unter-
suchung des Objektes in toto weist nichts auf das Vorhandensein eines
Riissels hin. Innerlich finden wir unzweifelhafte Merkmale einer
Morphollaxis. Das Ectoderm des vorderen Stumpfendes ist in einiger
Entfernung vom distalen Ende nach innen gestiilpt und hat eine typische
Eichelpforte in Gestalt eines charakteristischen, einschichtigen epi-
thelialen Kanals gebildet. Ein Teil des Colenchyms hat sich zu einem
besonderen Gebilde, dem Riisselcolom, abgesondert; ein Teil des ecto-
dermalen Epithels ist in ein charakteristisches Oesophagusepithel um-
differenziert und, indem es die Notochorda gebildet hat, nach innen
eingestiilpt. Kurz, in dem vorderen Abschnitte des Stumpfes hat eine
Umditferenzierung stattgefunden, wihrend dullerlich keine Spuren der-
selben sichtbar sind.

Von Interesse ist der zweite Fall. Das Tier war iiber den Kiemen-
spalten — in der Mitte des Kragens — im vorderen Teil und im Ge-
biete der Gonaden im hinteren Teil amputiert, darauf auf der Bauch-
seite lings durchschnitten worden. Der mediane Teil der ventralen
Seite des Stumpfes war degeneriert; der Stumpf hatte sich beinahe in
eine ausgebreitete Platte umgewandelt. Der Darm dieses Tieres war
zu einer einfachen entodermalen Rinne geworden, die auf der Bauch-
seite weit geoffnet war (derselbe Prozel}, begleitet von einer iuBerst
stark ausgesprochenen Degeneration, ist auf Textfig. 23 abgebildet).
Ungeachtet der ungiinstigen Bedingungen verliefen die regulativen
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Prozesse dullerst energisch und waren ausschlieBlich auf ein Ziel, die
Regeneration des Riissels, gerichtet. AuBerlich ist bei einer ober-
flichlichen Untersuchung in toto im Stumpf keine Spur einer Riissel-
bildung zu erkennen. Auf Schnitten erweist es sich jedoch, dall in
der Tat eine Neubil-
dung des Riissels nicht
erfolgt ist, derselbe ist
dullerlich auch nicht
abgesondert, der ganze
vordere  Teil des
Stumpfes ist jedoch in
einen Riissel umgewan-
delt. Fig.27, Taf. X VI,
welche einen Sagittal-
schnitt durch das be-
schriebene  Exemplar
darstellt, gibt uns eine
Bestitigung fiir das
Gesagte. Der vordere
Teil ist vollkommen in
einen, wenn auch maif3-
gebildeten Riissel mit
Notochorda, Eichel-
pforte, Pericard, einer
sehr groflen Skelet-
platte usw. umgewan-
delt. Ein vollkommen
analoger Prozel} erfolgt Textfig. 23.

offenbar bisweilen bel

der Regeneration des vorderen Endes bei einigen Anneliden. Nach den
Beobachtungen von P. Iwaxorr (1908) bilden sich bei Spirographis
die Segmente des sog. postthoracalen Teiles nicht durch Regene-
ration, sondern durch allmihliche Umwandlung der sechs vorderen
Abdominalsegmente des Stumpfes in thoracale.

Die Prozesse, welche bei einer derartigen Umdifferenzierung oder
Morphollaxis vor sich gehen, sind duBerst kompliziert und erfordern
spezielle Untersuchungen, welche eine Reihe von Fragen, die mit diesem
auffallenden ProzeB verbunden sind, klarstellen und die Griinde aus-
findig machen miissen, die im Organismus die komplizierten Erschei-
nungen einer Umdifferenzierung der Zellen, so dafl im Endresultat eine
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zweckentsprechende Umgruppierung der Teile érfolgt, hervorrufen.
Hierin sehe ich die Hauptaufgabe des Studiums der Regenerations-
prozesse. Eine Erforschung dieser Griinde kann nur auf Grund von
Tatsachen erfolgen. Das Tatsachenmaterial, welches bisher in dieser
Richtung gesammelt worden ist, ist vorlaufig unzureichend. Wir haben
zurzeit noch keine detaillierten histogenetischen Untersuchungen in
dieser Frage; derartige Untersuchungen werden unzweifelhaft dazu bei-
tragen, in dieses dunkle, duflerst interessante Gebiet Klarheit zu bringen.

St. Petersburge, im Februar 1909.

o)
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Erkldrung der Abbildungen,

Buchstabenerklirung:

A, Riussel: ks, Kiemensack ;

An, Anus: lg, laterales Blutgefil;

at, Atrium des Nephridiums ; m, Mund ;

br, br.r, Kiemenregion ; mb, Basalmembran ;

clh, clhm, Cilenchym ; mscl. mscl.eg, degenerierende Muskel-
coel, Riisseleolom ; fasern ;

coely, Kragencslom ; n, Verdickung des Ectoderms auf der
coely, Rumpfeolom ; dorsalen Seite des Riissels;

d, Darm ; nd, ndk, Kragenmark ;

dg, dorsales Blutgefil; np, Neuroporus ;

dn, dorsaler Nerv des Kragens; nph, nphr, mesodermaler Trichter des
ec, Ectoderm ; Nephridiums ;

en, Darm ; nth, Notochord (Darmdivertikel);

g, Gonaden ; oes.nth, sophageales Notochord ;

gl, Glomerulus; p, Riisselporus ;"

gon, Gonaden : re, Peritoneum :

h, Herz; ph, Perihimalkanal ;

hp, Leberregion ; pre, Cardiopericard ;

ko, Kiemenoffnung ; sk, sn, Skelet.

Tafel XIII.

Fig. 1. Sagittalschnitt durch einen Stumpf von Ptychodera minuta mit
einem vollkommen regenerierten Riissel. Das Tier war iiber der Leberregion
(hp) im Gebiete der Gonaden amputiert. Von einem Kragen fehlt noch jegliche
Spur, withrend der Riissel bereits vollkommen differenziert ist. Im hinteren Teil
erfolgt keine Regeneration. Zgiss, Obj. 0,35, Oc. 2.

Fig. 2. Sagittalschnitt durch ein Vorderende von Ptychodera. Das Tier
war in der Mitte der Kiemenregion amputiert. Lerrz, Obj. 2, Oc. I.

Fig. 3. Ein abgeschnittenes Stiick von Ptychodera. Das Tier war iiber der
Leberregion im hinteren Gebiete der Gonaden, im vorderen Teil und in der
Schwanzregion im hinteren Teil amputiert.

Fig. 4. Der vordere Teil desselben Tieres. Dorsalansicht.

Fig. 5. Sagittalschnitt durch einen Stumpf von Ptychodera. Das Tier im
vorderen und hinteren Gebiete der Genitalregion durchschnitten. Der Kragen
hat sich noch nicht ausgebildet. Zgeiss, Obj. 0,35, Oc. 2.

Fig. 6 u. 7. Zwei Sagittalschnitte (dorsale Hilfte) durch ein Vorderende
von Ptychodera, welches im hinteren Gebiete des Kragens amputiert war. Diffe-
renzierung des Riisselcoloms. Zgiss, Obj. Apochr. 16, Oc. 2.

Fig. 8. Sagittalschnitt durch das vordere Regenerat von Ptychodera. Ab-
schniirung des Cardiopericardialblischens (pre) vom distalen Ende des perihima-
len Kanals (ph). Das Tier ist im vorderen Tel des Kragens durchschnitten.
Zgiss, Obj. Apochr. 16, Oc. 2.

20%*
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Tafel XIV.

Fig. 9 u. 10. Zwei Querschnitte durch ein vorderes Regenerat des in
Fig. 3 u. 4 (Taf. XIII) dargestellten Exemplares. Andre Schnitte derselben Serie
auf Textfig. 20 u. 21 abgebildet. Das Ectoderm ist auf der dorsalen Seite tief
eingestiilpt (Invaginat'on des Nervenstranges). LEerrz, Obj. 2, Oc. 4.

Fig. 11. Querschnitt durch einen regenerierenden Riissel von Ptychodcra
2ur Zeit der Bildung eines Pericardialblischens (prc). '

Fig. 12. Sagittalschnitt durch den vorderen Teil von Ptychodera mit einem
vollkommen regenerierenden Riissel. Das Tier ist im vorderen Teil des Kragens
amputiert., Zgiss, Obj. Apochr. 16, Oc. 4.

Fig. 13 u. 14. Zwei Sagittalschnitte durch den vorderen, regenerierten
Teil von Ptychodera auf dem Stadium der Bildung des zweiten Kiemensackes,
wobei eine Darmfalte (ks) bereits in einer Kiemendoffnung nach auflen miindet
(Fig. 13 ko). Bildung der Perihimalkanile. Das Tier ist im hinteren Teil der
Genitalregion abgeschnitten. ZEiss, Obj. Apochr. 16, Oc. 2.

Fig. 15. Sagittalschnitt durch ein vorderes Regenerat von Ptyclodera (das
in Fig. 5, Taf. XIII dargestellte Exemplar; Fig. 15 zeigt einen Teil desselben
Schnittes bei starker VergroBerung). Zgerss, Obj. Apochr. 16, Oc. 4.

Fig. 16. Sagittalschnitt durch die Anlage des Riisselskelettes. ZEeiss, Obj.

Apochr. 3, Oc. 4.

Fig. 17. Frontalschnitt durch das Schwanzende von Ptychodera mit einem
regenerierenden Riissel. Im hinteren Teil erfolgt keine Regeneration. A, An-
lage des Riissels. Der Darm miindet ohne Beteiligung eines ectodermalen Procto-
ddums nach auflen. ZEgiss, Obj. Apochr. 0,35, Oc. 2.

Tafel XV.

Fig. 18, Teil eines Sagittalschnittes durch ein sehr junges vorderes Re-
generat von Ptychodera auf dem Stadium der Bildung des Riusselcéloms, ZEiss,
Obj. Apochr. 16, Oc. 2.

Fig. 19. Frontalschnitt durch ein sehr junges vorderes Regenerat von
Ptychodera. Das Tier ist im Gebiete  der Gonaden amputiert. Zriss, Obj.
Apochr. 16, Oc. 4.

Fig. 20. Teil eines Sagittalschnittes durch den regenerierenden Riissel von
Ptychodera. Risselnephridium ohne Vermittlung eines ectodermalen Ausfithrungs-
ganges geoffnet. Zgiss, Obj. Apochr 3, Oc. 2.

Fig. 21. Sagittalschnitt durch ein vorderes Regenerat von Ptychodera.
Zeiss, Obj. Apochr. 16, Oc. 2. :

Fig. 22. Teil eines Sagittalschnittes durch ein vorderes Regenerat von
Ptychodera. Das vorderste Ende des Stumpfes hat sich total in einen Riissel
umdifferenziert (Morphollaxis). S. Textfig. 22. Zgiss, Obj. Apochr. 16, Oc. 2.

Fig. 23 u. 24. Zwei Sagittalschnitte durch ein sehr junges vorderes Rege-
nerat von Ptychodera auf dem frithesten Stadium der Bildung des Riisselcoloms.
Ze1ss, Obj. Apochr. 16, Oc. 2.

Fig. 25. Vier Querschnitte durch die Cardiopericardanlage. ZErss, Obj.
Apochr. 3, Oc. 4.
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Tafel XVI.

Fig. 26. Querschnitt durch den regenerierten Kragen von Péychodera aus
dem frithen Stadium der Bildung des dorsalen Nervenstranges des Kragens.
Zx1ss, Obj. Apochr. 8, Oc. 4.

Fig. 27. Sagittalschnitt durch ein abgeschnittenes Stiick von Ptychodera
(Umdifferenzierung des vorderen Teiles des Stumpfes in den Riissel). ZEiss,
Obj. 0,35, Oc. 4.

Fig. 28. Sagittalschnitt der Anlage des Notochord und des Riisselskelettes.
Einwanderung célenchymatéser Elemente in die Falte der Basalmembran (mb).
Zgiss, Obj. Apochr. 4, Oc. 2.

Fig. 29. Ein abgeschnittenes Stiick von Ptychodera mit einem vollkommen
regenerierenden Riissel aus dem frithesten Stadium der Differenzierung des Kra-
gens. Im hinteren Teil erfolgt keine Regeneration, sondern es kommen nur
allgemeine Prozesse einer primiren Regulierung zur Beobachtung. Das Tier ist
im Gebiete der Gonaden im hinteren Teil und in der Kiemenregion im vorderen
Teil amputiert.

Fig. 30. Der vordere Teil des Schwanzendes von Ptychodera zur Zeit der
Differenzierung des Riissels (s. Schema Textfig. 1—d,).

Fig. 31. Querschnitt durch den regenerierten Kragen von Ptychodera ans
dem Stadium der Versenkung des Abschnittes des Kragennerven unter die Haut.
Zzrss, Obj. Apochr. 8, Oc. 4.

Fig. 32. Der vordere Teil des Stumpfes von Ptychodera. Das Tier ist im
Gebiete der Gonaden amputiert und hat den Riissel regeneriert, wihrend der
Kragen sich noch nicht ausgebildet hat.

Fig. 33. Sagittalschnitt durch ein Vorderende von Ptychodera. Das Tier
ist in der Mitte der Kiemenregion amputiert und hat den Riissel regeneriert.
Bildung des Nephridiums aus zwei deutlich differenzierten Anlagen — Peri-
tonealtrichter (nphr) und ectodermaler Porus (p). ZEgiss, Obj. Apochr. 16,
QOc. 2.

Fig. 34. Sagittalschnitt durch ein in der Genitalregion abgeschnittenes
Stiick von Ptychodera zur Zeit der Differenzierung des Riissels (4). ZEiss, Obj.
0,35, Oc. 2.
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