UBER DIE RUCKBILDUNG DER KIEMENBOGEN
BEI DEN SELACHII

VON

J]. VERSLUYS,
HILVERSUM.

(Mit 7 Figuren im Text)

Das Vorkommen von sieben Kiemenbogen bei Hepfanchus, sechs bei Hexanchus, Chlamydose-
lachus und Pliofrema (REGAN, 1908), und von nur fiinf bei den iibrigen Selachii weist auf Riickbildung
der Zahl der Kiemenbogen innerhalb der Selachii hin. Dadurch entsteht die Frage wie diese Verringe-
rung der Zahl der Kiemenbogen vor sich ging. Es wird allgemein angenommen dass diese von hinten her
erfolgte '), dass also die 5 Kiemenbogen der pentanchen Selachii dem 1sten bis 5ter Bogen der Notidani
und von Pliotrema entsprechen. Fiir diese Auffassung spricht das Auftreten von Rudimente weiterer,
hinter dem letzten gut entwickelten Kiemenbogen liegender Kiementaschen und Skeletbogen, und weiter
auch die Tatsache, dass die Riickbildung von hinten her noch bei héheren Formen wie die Selachii
verfolgt werden kann *). So finden wir bekanntlich Reste des Skeletes eines 6%" Kiemenbogens bei den
pentanchen Haien (bei Heferodontus nach HAWKES, 1905, und DANIEL, 1915, p. 463; vielleicht einen
Rest auch bei vielen anderen Formen, vergl. GiBiaN, 1913, p. 90, und iiber Sfegostoma LUTHER, 1909,
p. 15), eines Tt» Bogens bei Hexanchus (K. FiiRBRINGER, 1903, p. 415) und bei Chlamydoselachus
(K. FiiRBRINGER, 1903, p. 413; Hawkes, 1907, p. 478; GooDEY, 1910, p. 548). Und wenn auch die
Angaben iiber weitere Kiementaschen nicht immer bestitigt wurden (vergl. BEArRD, 1886, p. 108—109;
C. K. HOFFMANN, 1897, p. 387; VAN BEMMELEN, 1885, p. 186; GREIL, 1905, p. 496), so ist doch im
Suprapericardial—Kt')rperchen; wie der Entdecker van BEMMELENI(1885; 1888; 1889) richtig hervorge-
hoben hat, ein Organ gegeben, welches aus einem rudimentir gewordenen Kiemenspalt, der hinter
dem letzten gut ausgebildetem lag, hervorgeht (ultimobranchial Ko&rper, GREIL, 1905; postbranchlale
Korper, MAURER, 1887; vergl. Camp, 1917).

So weisen einige Tatsachen ganz bestimmt darauf hin, dass bei den Stammformen der Elas-
mobranchii die Zahl der typischen Kiemenspalten mehr wie 5°) war, sogar mehr wie 7 oder 8, da
Heptanchus embryonal neben den 7 normalen Kiemenspalten noch einen rudimentdrea und dann noch
ein Suprapericardial-Korperchen aufweist; also, ohne das Spritzloch, 9 Kiemenspalten (Braus, 1906).
Eine grossere Zahl Kiemenspalten weisen bekanntlich unter den Chordata noch Amphioxus (wo aller-
dings mit.einer sekunddren Vermehrung gerechnet werden muss) und die Myxinoiden (Bdellostoma) *) auf.

Und das Nichstliegende ist es dann wohl auch innerhalb der Selachii eine Verringerung der

1) GEGENBAUER, 1872, p. 277 und 1898, p. 418, 419, 421; MAURER, 1887, p. 374; M. FiiRBRINGER, 1897, p. 654
und 691; BiiTscHLI, 1910, p. 242; WIEDERSHEIM, 1906, p. 89 und 447, Fussnoten.

2) Bei den Holocephalen ist der letzte Kiemenspalt der 4te; der 5te ist verschlossen, also ganz rudimentir ge-
worden; bei Amphibia und Reptilia erfolgt Riickbildung von hinten heér bis auf 4 Bogen.

3) Wir zdhlen das Spritzloch nicht mit, weil es nicht immer vorhanden ist und eine Sonderstellung einnimmt.

4) Hier ist embryonal Riickbildung nachgewiesen, die aber nicht von hinten, sondern von vorne her erfolgt
(PRICE, 1906 A und B; M. Fiirbringer, 1897, p. 620.
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Zahl der Kiemenbogen und Spalten an zu nehmen, wodurch von hinten her allm&hlig die Zahl der
Kiemenbogen von 7 bei Heptfanchus auf 6 und schliesslich auf 5 herabgesetzt wurde.

Die gleiche allmahlige Riickbildung von hinten her muss dann auch fiir die mit dem Kiemen-
skelet verbundene Muskulatur und fiir die Nerven und Blutgefdsse dieses Gebietes angenommen werden.

Suchen wir nun bei pentanchen oder hexanchen Haifischen nach den Etappen dieser Riickbil-
dung, so finden wir iiberraschend wenig Anweisungen davon. Man bekommt den Eindruck, dass der
jedesmal in Riickbildung befindliche letzte Bogen und Kiemenspalt
sehr schnell bis auf einen sehr kleinen Skeletrest verschwinden.

Vergleichen wir z. B. Hexanchus und Heptanchus. Da diese
Gattungen einander sehr nahe stehen, wiirde man erwarten dass
vom T7tn Bogen des Heptanchus bei Hexanchus noch erhebliche
Skeletreste iibrig seien. Dies ist aber nicht der Fall; der 7t Bogen
von Hexanchus ist sehr rudimentdr, keinesfalls grosser als der
rudimentdre 8' Bogen von Heptanchus (Fig. 1 A und B). Auch
B Chlamydoselachus zeigt nur sehr geringe Reste des 7*" Kiemenbogens
seiner heptanchen Vorfahren (Fig. 2). Vergleichen wir nun die pen-
tanchen Haie, so finden wir hier nirgends noch sehr erhebliche
Reste des 6t" Kiemenbogens. Meist fehit derselbe génzlich oder ist
doch nur als ein kleiner Fortsatz des 5% Ceratobranchiale erhalten

: (GIBIAN, 1913, p. 90; LUTHER, 1909, p. 15). Sicher vorhanden und
Fig. 1. A. Rudimentiirer, 8ter Kiemen- €twas weniger rudimentdr ist der 6 Kiemenbogen nur bei den
bogen von Heptanchus. Nach K. FiR- Heterodontidae (HAwkES, 1905; DANIEL, 1915), wo er noch zwei
sNGER, 190,40 171 2 B8 e aubweist (Fg. 9, |
chus. Nach K. FiiRBRINGER, 1903, tab. 17, Am meisten iiberraschend ist in dieser Hinsicht wohl Plio-
Fig. 19. Ca Cardiobranchiale; Ce 7 und tremia, die Pristiophoride mit 6 gut entwickelten Kiemenbogen und
f’“’rfdilrffj;‘f;rffﬁ;‘ff r;égﬁf;bigziz_w' Spalten (das Spritzloch nicht mitgerechnet). Diese Form steht Pris-
tiophorus sehr nahe; wie aus REGAN’s Beschreibung (1908) hervor-
geht, ist der Unterschied in der Zahl der Kiemenbogen und Spalten eigentlich der einzige wesentliche
Unterschied der beiden Gattungen, der bei Betrachtung von Aussen hervortritt. Man wiirde nun erwar-
‘ ten, dass Pristiophorus noch einen erheb-
lichen Rest des 6" Kiemenbogens von
Pliotrema aufweist. Aber es zeigt sich,
dass iiberhaupt kein Rest dieses Bogens
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Fig. 2. Rudimentérer, Tter Kje-
menbogen von Chlamydosela-
chus. Nach GOODEY, 1910, tab.
43, Fig. 6. Ca Cardiobranchiale;
Ce 5 und Ce 6 fiinftes und
sechstes Ceratobranchiale; Ep 6
sechstes Epibranchiale; 7 rudi-
mentérer letzter Kiemenbogen.

i
Ce 4 ce’ 5 Ceb

Fig. 3. Der 4te, 5te und der ru-
dimentédre 6te Kiemenbogen von
Heferodontus francisci, inke Sei-
e, von vorne-unu von der Seite
gesehen. Nach DANIEL, 1915, tab.
4, Fig. 14. X §. Ce 4, 5, 6, viertes,
fiinftes und rudimentires sechs-
tes Ceratobranchiale; Ep 4, 5, 6,
viertes, fiinftes und rudimenti-
res sechstes Epibranchiale; P 4
viertes Pharyngobranchiale.

mehr vorhanden ist (L. HOFFMANN, 1914,
p. 194); er ist trotz der nahen Ver-
wandtschaft beider Gattungen,
bei Pristiophorus ganzlich ver-
schwunden. Ein solches Verhalten ist,
wenn man eine allmihlige, von- hinten
her stattfindende Riickbildung annimmt,
doch wohl sehr unerwartet.

Auch die Lage des Supraperi-
cardjal-Korperchens (vergl. Fig. 4,
SK) gibt uns Anweisungen zur Beurtei-
lung der Art der Riickbildung, da es sich

aus dem Epithel eines rudimentaren Kiemenspaltes bildet, der, wie oben hervorgehoben, hinter dem
letzten gut ausgebildeten Kiemenspalt liegt. Bei Hepfanchus wurde es beim Embryo gefunden (Braus,
1906) als Derivat eines 9% Kiemenspaltes (das Spritzloch nicht mitgezihlt), da zwischen dem Supra-
pericardial-Korperchen und dem letzten (7'") normalen Kiemenspalt noch ein riidimentirer Spalt’ liegt.
Bei den pentanchen Haien sollten also zwischen dem letzten gut entwickelten, 5t Kiemenspalt und
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dem Suprapericardial-K6rperchen neben dem rudimentiren 8t" Kiemenspalt von Heptanchus noch der
6t und 7% Spalt, wenn auch als Rudimente, vorhanden sein. Dies stimmt aber nicht; das Supra-
pericardial-Kérperchen entsteht hier aus dem Epithel der 6t" Kiementasche (das Spritzloch nicht mit-
gezdhlt)! Die zwischen dem letzten, 5" Kiemenspalt und dem Suprapericardial-Kérperchen zu erwar-
tenden Rudimente der ehemaligen 6'" und 7t" Kiementaschen fehlen vollstdndig, und man muss
annehmen, dass das Suprapericardial-Korperchen sich bei den pentanchen Haien aus einer anderen
Kiementasche entwickelt als bei Hepfanchus, wenn man eine von hinten nach vorne fortschreitende
Riickbildung der hinteren Kiementaschen als feststehend betrachtet. Es sei bemerkt, dass bei Pristio-

phorus das Suprapericardial-Korperchen genau die gleiche
Sé, ) n{ e v (vifon
K 4

Lage, unmittelbar hinter dem Ceratobranchiale 5 aufweist,
Hy 12 34 5 67

wie -bei anderen pentanchen Formen (L. HOFFMANN,
p{ujmyviv
) ) ) ) v
4

1914, p. 205).
o
- Kooy

letzten gut entwickelten Kiemenspalt, ob dieser nun der
5t oder 6% oder 7t sei!). Das heisst, statt dass rudi-
mentdre Kiementaschen uns Beweise einer allmihligen
Riickbildung liefern, konstatieren wir absolutes Verschwin-
den der betreffenden, vor dem Suprapericardial-K6rperchen
von Heptanchus liegenden Spalten und konstante Lage
des Suprapericardial-Korperchens zum letzten gut ent-
wickelten Kiemenbogen, unabhingig von der Zahl der
gut ausgebildeten Kiementaschen und Bogen.

Wir finden also, dass gréssere Reste des 7ten
b. z. w. 6tn Kiemenbogens und Kiemenspaltes fehlen, die
man bei hexanchen und pentanchen Haien doch héufiger
finden miisste, falls eine allmihlige Riickbildung des
Kiemenkorbes von "hinten her statt gefunden hitte. Dies
tut Zweifel an der Richtigkeit dieser Auffassung einer
innerhalb der Selachii von hinten fortschreitenden Riick-
bildung autkommen.

Und noch eine Ueberlegung spricht gegen diese
Auffassung. Sie setzt voraus, dass der letzte Kiemenbogen
bei pentanchen, hexanchen und heptanchen Haien ein
anderer ist — und dann miisste dieser Bogen auch einen

Es liegt bei den Haifischen, wenn wir vom sehr
1 2 3 4 5

stark riidimentdren 8ten Spalt bei Heptanchus absehen,
‘ P445
s i abmivly
o) .
oV
{7 SK
3 4 46

das Suprapericardial-Kérperchen immer direkt hinter dem
K Hy 1 2

Fig. 4. Schemata zur Demonstration der Lage
des Suprapericardial-Korperchens: A bei Hep-
tanchus; B bei einem pentanchen Hai wenn die
riickgebildeten Kiemenbogen und Taschen noch
angelegt wurden; C wirkliche Verhdltnisse bei
pentanchen Haien. -

Rudimentir gewordene Spalten und Skelet-

verschiedenen Bau bei diesen drei Stufen der Riickbil-
dung des Kiemenskeletes aufweisen. Es konnte der letzte
Skeletbogen bei den pentanchen Haien doch erst allmihlig
die Anpassungen erwerben, die der letzte Bogen bei den
hexanchen Formen im Zusammenhang mit der Anlehnung

bogen sind in Schema B mit durchbrochenen
Linien angegeben; die Kiemenbogen sind nume-
riert. 1 bis 8, die Kiemenspalten I bis IX. Hy
Hyoidbogen; K Kieferbogen; P 6 47 bzw. P
4 +5 T-formiges, letztes Pharyngobranchiale;
S Spritzloch; S K Suprapericardial-K&rperchen
(Derivat des 9ten bezw. 6ten Kiemenspaltes).

am Schultergiirtel zeigt. Aber auch in diesem Falle ist

keine einzige Andeutung einer allmédhligen Umbildung und Anpassung des 5'" Bogens an den neuen
Verhiltnissen zu finden; der letzte Bogen der pentanchen Formen zeigt genau die gleichen Anpassun-
gen, wie der letzte Bogen der hexanchen Formen. Sehr auffillig ist dies bei Pristiophorus, wo der
letzte Bogen durchaus bis in allerlei Einzelheiten dem letzten von Pliotrema gleicht und genau die
gleichen Spezialisationen aufweist. Und dasselbe.finden wir beim Vergleich des letzten (6tn b, z. w. Tten)
Kiemenbogens von Hexanchus und Heptanchus (Fig. 5, A und B). Der letzte Kiemenbogen weist iiberall
anndherend die gleiche Spezialisation und gleich weit gehende Anpassung auf, unabhéangig davon ob
es der 5%, 6' oder Tt Kiemenbogen ist. Der 5t Bogen der pentanchen Haien gleicht nicht dem 5ten

1) Man vergleiche hierzu die Bemerkungen von KINGSBURY, 1915, p. 610.
13
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der hexanchen oder heptanchen, sondern dem 6t" b.z. w. 7tn! Allgemein ') schliessen sich das Epi-
branchiale und Pharyngobranchiale des letzten Bogens dem Pharyngobranchiale des vorletzten Bogens

: 3 an, sodass ein sehr typisches
etwa T-formiges Knorpelstiick
entsteht (vAN DEINSE, 1916,
p. 438 f.; L. HOFFMANN, 1914,
p. 190, 191; auch bei Hefero-
dontus, vergl. Fig. 3, Ph. 4).
Die Figuren 5 und 6 geben
ein klares Bild dieser Verhdlt-
nisse; man vergleiche auch
Fig. 4, P6 + 7 und P4+ 5.
Bemerkenswert ist weiter das
72 Verhalten des Musculus trape-

Fig. 5. A Kiemenskelet von Hexanchus, von oben. Die rechte Seite ist fortge-  zius. Bei Heptanchus geht ein

lassen. Nach GEGENBAUR, 1872, tab. 18, Fig. 2. i ] )
B Kiemenskelet von Heptanchus, von oben. Die rechte Seite ist fortgelassen. vorderer, kleiner Teil dessel

Nach GEGENBAUR, 1872, tab. 18, Fig. 1. ben nicht zum Schultergiirtel,
Hy Hyoidbogen. Die Kiemenbogen sind numeriert 1 bis 7. Der rudimentire sondern zum oberem Ende des

letzte Kiemenbogen ist nicht angegeben. )
elzte ™ s letzten, also 7t¢?, Kiemenbogens

(Fig. 7, Tr. pr.); Insertionen des Trapezius am 6'" oder 5'" Kiemenbogen bestehen nicht (VETTER,
1874, p. 412). Man wiirde nun erwarten, dass diese besondere Muskelportion mit dem Schwund des
7ten Bogens gleichfalls der Riickbildung anheimfallt und verschwindet. Das ist aber nicht der Fall.
Genau wie bei Heptanchus ein vorderer Abschnitt zum letzten, 7tn, Bogen zieht, geht bei Chlamydo-

]
] i ¢
Add.- ! | / \ \

. Qu .

Fig. 6. Kiemenskelet von Pristio- ! L | I
phorus japonicus, dorsaie Ansicht mit : Csd 2 Csd 2 3 Trpr 6 !
nach links geklappten Epi~ und Pha- Fig. 7. Der Musculus trapezius bei Heptanchus, linke Seite. Nach
ryngobranchialia. Nach L. HOFFMANN, VETTER, 1874, tab. 14, Fig. 2. Der M. trapezius und andere oberflich-
1914, tab. 10, Fig. 3. liche Muskeln sind dorsal losgeldst und ventralwiérts zuriickgeschlagen.

Ph. 1 bis Ph. 4 erstes bis viertes Knorpel punktiert; Nerven schwarz. _
Pharyngobranchiale. Mit Ph. 4 sind Add M. adductor mandibulae; Csd 2 Portion des dorsalen Abschnittes
das 5t Pharyngobranchiale und Epi- des M. constrictor superficialis; Hy Hyoidbogen; Qua Quadratteil des
branchiale (Ep. 5) in der iiblichen Oberkiefers; Tr M. trapezius; Tr. pr Insertion des M. trapezius am
Weise zu einem T~férmigen Stiicke ver- letzten (7ten) Kiemenbogen (M. trapezius profundus); Vg Nervus vagus;
wachsen. Ca Cardiobranchiale. 3, 6, 7 dritter, sechster und siebenter Kiemenbogen. '

selachus (ALuis, 1917, p. 344) eine Portion zum sechsten Bogen, bei pentanchen Haien (Scymnus,
VETTER, 1874; Acanthias, VETTER; MARION, 1905, p. 20; Mustelus, TIESING, 1896, p. 113; Sfego-
stoma, LUTHER, 1909, p. 24) und sogar bei den Holocephalen (Chimaera nach VETTER, 1878, p. 445,
460) eine Portion, der M. trapezius profundus von VETTER, zum 5tn also jedesmal zum letzten Kie-

1) Vereinzelte Ausnahmen finden wir nur bei pentanchen Haien, z.B. bei Sguatina und soweit aus GARMAN’s
Beschreibung (1885—86) ersichtlich ist, bei Chlamydoselachus.
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menbogen. Eine allmihlige Umbildung des Kiemenkorbes von hinten her, mit Riickbildung des T7ten
und 6t Kiemenbogens, setzt eine kompllzlertere Umbildung dieses M. trapezms profundus voraus
(vergl. M. FiiRBRINGER, 1897, p. 724, namentlich die Fussnote).

GEGENBAUR hat diese Konstanz des letzten Kiemenbogens sehr richtig beobachtet Er schreibt
dartiber (1898, p. 421): ,Diese Verdnderung des letzten Bogens steht mit seiner Function in engstem
»Zusammenhang. Die letzte Kiementasche, welche er hinten stiitzt, trigt hier keine Kieme mehr, und
,manche neue Beziehung zur Nachbarschaft kommt zum Ausdruck. Es ist die Verbindung mit dem
»Schultergiirtel, welche hier wirksam ward. Der letztere empfingt vom letzten Branchiale eine Stiitze.
»S0lche Verhidltnisse treffen den letzten Bogen ohne Riicksicht auf die Zahl der
,vorhergehenden ). Heptanchus zeigt sie am 7., Hexanchus und Chlamydoselache am 6., die
»librigen Haie und Chimaera am 5. Bogen.” GEGENBAUR fdhrt dann fort: ,Wenn wir annehmen diir-
»fen, dass alle einem gemeinsamen Stamme entsprungen sind, so ist bei Hexanchus der 7. Bogen ver-
»Schwunden und der 6. hat seine Form angenommen, sowie bei den iibrigen der 6. verloren ging und
»der 5. mit dessen functionellen Beziehungen auch die betreffende Umgestaliung empfing. Die Onto-
»Zenese hat dafiir bis jetzt die Nachweise versagt; sie ist darin wenig sicher, ob. z. B. dem Zustande
»des 5. Bogens einmal ein solcher grésserer Ausbildung voranging.”

Es ist aber klar, dass dieser nahezu unverinderliche Bau des letzten Kiemenbogens, die Tat-
sache, dass er immer seiner besonderen Funktion als letzter Bogen gleich vollkom-
men angepasst ist, mitsamt seiner Muskulatur (Portion des.M. trapezius), sich nicht vertrigt mit
der Auffassung, dass in dieser Region so weitgehende Umbildungen stattgefunden haben, wie die
alimdhlige Riickbildung und die Ersetzung des 7t* Bogens als letzten durch den 6", und dieses Bogens
durch den 5'" sie bedingen miissten. Und dass hinter dem 5'" oder 6'" Bogen der pentanchen und
hexanchen Formen niemals wirklich erhebliche Reste des eben ausser Funktion gesetzten 6" b. z.w.
7ten Kiemenbogens und Spaltes gefunden werden, steht gleichfalls nicht im Einklang mit der postu-
lierten Riickbildung. Zwar finden wir Reste dieses Skeletbogens und im Suprapericardial-Kérperchen
auch einen Rest eines reduzierten Kiemenspaltes, aber diese Reste sind schon bei Hepfanchus vorhan-
den und zwar in anndherend gleicher Beziehung zum letzten Kiemenbogen und Kiemenspalt wie bei
den pentanchen oder hexanchen Selachii. Der kleine Knorpelrest des 7t Bogens bei Hexanchus ist
in Grosse und Lage so sehr dhnlich dem des 8tn Bogens bei Hepfanchus, dass vielmehr an den Rest
des gleichen Kiemenbogens, an ein homologes Gebilde gedacht werden muss, ebenso wie das
Suprapericardial-K6rperchen, trotz seiner verschiedenen Lage in Bezug auf die Zahl der vorangehenden
Kiemenspalten, wohl bei allen Selachii ein homologes Organ ist. Nur so ist erkldrlich, dass dieser rudimen-
tare Kiemenbogen bei pentanchen, hexanchen und heptanchen Haien immer ziemlich gleich ausgebildet ist.

Der ganze Organ-komplex am Ende des Kiemenkorbes: der letzte gut ausgebildete Kiemenbogen,
der eventuel dahinter vorhandene Rest eines weiteren Bogens ), der letzte Kiemenspalt, der Schulter-
giirtel, der. Musculus trapezius, das Suprapericardial-Korperchen — zeigt bei allen Haifischen annidherend
den gleichen spezialisierten b.z.w. riickgebildeten Bau und demnach muss ein Aufbau dieses Kom-
plexes aus homologen ?) Teilen angenommen werden. Es kann nicht richtig sein, dass innerhalb der
Selachii der 7% Kiemenbogen allmdhlig zuriickgebildet und funktionell vom 6" ersetzt wurde, dieser
dann wieder bei den meisten vom 5" Bogen. Bei so nahestehenden Formen wie Heptanchus und
Hexanchus, oder Pliotrema und Pristiophorus miisste man noch deutliche Spuren dieser Umbildung,
namentlich eine weniger vollkommene Anpassung des letzten Bogens an seiner neuen Aufgabe bei
Hexanchus b. z. w. Pristophorus finden *),

1) Sperrung von mir.

2) Das die Rudimente dieses weiteren Bogens bei den Heterodontidae grisser sind wie bei den Nofidani, kann
dadurch erklirt werden, dass jene Formen hierin, wie in anderen Punkten, urspriingiichere Verhiltnisse bewahrt haben,
wie diese. Es ist dies kein Beweis gegen die Homologie dieses Bogenrestes mit dem bei Nofidani vorhandenen Rudi-
ment eines 7ten, bzw. 8ten Bogens.

3) Wir nehmen hier den Begriff Homologie im weiteren Sinne; vergl. die Fussnote 3 auf Seite 101.

4) Es ist bedauerlich, dass die systematische Stellung und die Anatomie der Kiemengegend von Penfanchus, der
nach SMITH (1912) ein Notidanide mit nur 5 Kiemenspalten ist, noch nicht genauer bekannt sind. Falls Pentanchus ein
Notidanide ist (WILDER, 1913, bestreitet ‘dies), wiirde das Vorkommen von 7, 6 und 5 Kiemenspalten und Bogen inner-
halb einer Familie des Selachii sehr zu Gunsten einer leichten Aenderung dieser Zahl sprechen, wie sie mit einer all-
méhligen Riickbildung und Umbildung von hinten her nicht vereinbatlich wire. ‘
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Auch funktionell ist eine Ersetzung des 7%" Bogens als Abschluss des Kiemenkorbes durch den
6ten, und dann durch den 5t unverstindlich. Der letzte Bogen hat immer die wichtige Aufgabe, den
Schultergiirtel am Kiemenkorb zu fixieren und umgekehrt; er ist dieser Funktion angepasst und unter-
scheidet sich entsprechend im Bau von den vorhergehenden Kiemenbogen, Warum soll dann aber
dieser Bogen bei heptanchen und hexanchen Selachii der allmihligen Riickbildung anheim fallen um
vom vorhergehenden Bogen, der dabei ziemlich genau seine Form annimmt, ersetzt zu werden? Und wie
soll ein funktionell brauchbarer Uebergangszustand geschaffen werden bevor an Stelle des der Riickbildung
verfallenen letzten Bogens der vorletzte Bogen die notwendigen Anpassungen in seiner Gestalt und
seiner Muskulatur erreicht hat? Eine solche Umbildung war, nachdem einmal bei den Vorfahren der
Selachii der Anschluss des letzten (7t") Kiemenbogens am Schultergiirtel mit allen entsprechenden
Spezialisationen erreicht worden war, funktionell schwierig und zwecklos, weil sie durch einen weniger
angepassten, also weniger geeigneten Uebergangszustand hindurch gehen musste. Die Bedeutung dieser
Anpassung géht daraus hervor, dass sie beim letzten Kiemenbogen immer anndherend die gleiche ist,
ob dieser Bogen nun der 5t 6t oder 7t sei. - -

Die Verringerung der Zahl der Kiemenbogen und Spalten muss demnach
innerhalb der Selachii in anderer Weise vor sich gegangen sein, als durch all-
mihlige Riickbildung von hinten her.

An eine von vorne her einsetzenden Riickbildung ist aber auch nicht zu denken; hier bietet
uns der Komplex Kieferbogen-Hyoidbogen genau so einen festen Punkt, wie der letzte Kiemenbogen
am hinteren Ende des Visceralskeletes. Und nirgends finden wir bei den Selachii Anweisungen einer
allméhligen Riickbildung eines Bogens innerhalb der Reihe der Kiemenbogen '), zwischen den speziali-
sierten vorderen und hinteren Visceralbogen. Die Verringerung der Zahl der Kiemenbogen
muss demnach ohne Uebergangszustinde statt gefunden haben; pldtzlich muss
der Zustand mit 6 Kiemenbogen aus dem heptanchen, und der pentanche Zustand
aus dem hexanchen hervorgegangen sein, sowohl bei den pentanchen Nachkom-
men der Notidani wie bei Pristiophorus.

Wir wissen, dass ein metameres Organ in verschiedener Zahl ausgebildet sein kann. Namentlich
die Regionen der Wirbelsdule bieten davon Beispicle. Ein fiir den Vergleich mit den Kiemenbogen
besonders interessanter Fall ist die von BoLk (1900) beschriebene menschliche Halswirbelsiule mit 6
statt 7 Wirbeln, wihrend diese Wirbelsdule im Uebrigen durchaus normal ist; der 7% Wirbel ist hier
zweifellos der normale erste Brustwirbel, nicht €in abnormaler Halswirbel. Einen #hnlichen Fall erwihnt
BaTESON (1894, p. 116, unter N° 33) von einem Chimpansen, wo 12 statt 13 Brustwirbel vorhanden
sind, neben einer normalen Hals-, Lumbal- und Sacralregion. Auch bei Choloepus finden wir bekannt-
lich den T7'" Wirbel als ersten Brustwirbel ausgebildet (SOLGER, 1876; WELCKER, 1878; BATESON,
1894, p. 118 1.). Aehnlich sind selbstverstindlich Fille zu verwerten, wo eine Vermehrung der Wir-
belzahl einer bestimmten Region statt gefunden hat, wie an der Halswirbelsdule von Bradypus (SOLGER;
WELCKER; BATESON) oder an der Wirbelsdule von Gavialis gangeticus und Heloderma (BAUR, 1891).
Am auffilligsten ist wohl die Wirbelvermehrung bei der Halswirbelsiule elmger Plesiosaurier, worauf
BAUr (1891; 1897) hingewiesen hat. - :

Bekanntlich ist man nicht einig dariiber, wie diese Umbildungen bzw. individuelle Variationen
der Wirbelsdule erklirt werden miissen. Es liegen hauptsichlich drei Theorien vor, die alle drei auch
fiir die Umbildung der Zahl der Kiemenbogen Beachtung verdienen ?), '

Die erste ist die Theorie ROSENBERG’s, wovon fiir uns das Wesentlichste ist, dass sie die seriale Homologie der
Wirbel annimmt in dem Sinne, dass der 5t Wirbel bei allen Wirbelsdulen homolog ist, ebenso der 10te, 20ste, u.s. w.,
d.h. es besteht vollkommene Homologie der Wirbel verschiedener Wirbelsdulen, welche einander numerisch entspre-
chen. Die Form dagegen kann verschieden sein, indem der gleiche Wirbel einmal Sacralwirbel, einmal Lendenwirbel
sein kann, u.s.w. (ROSENBERG, 1899, 1920; M. FiiRBRINGER, 1879).

Eine zweite Auffassung nimmt an, dass Aenderungen in der Zahl der Wirbel eine Folge von Intercalation bzw.
Excalation bestimmter Wirbel seien. Der 10t¢ Wirbel einer Wirbelsiule entspricht nicht mehr immer dem 10ten jeder

1) Vergl. Gaupp, 1905, p. 835:, “Ausfall eines Bogens aus der Mitte der Reihe heraus ist mit Sicherheit bisher
nicht festgestellt”, : .
2) Vergl. auch WINSLOW (1904), KINGSLEY (1907) und BoHm (1907).
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anderen Wirbelsdule, sondern mitunter dem 9ten oder 11ten oder noch einem anderen. Es kann die Zahl der Wirbel
giner Region (z.B. der Halswirbelsiule im oben erwihnten von BoOLK beschriebenen Falle) variiren, indem schon
embryonal ein Segment fortfillt bzw. eingeschaltet wird, ohne dass die iibrigen Regionen der Wirbelsiule davon beriihrt
werden. Diese Theorie stammt von VON IHERING (1878) und wurde von ALBRECHT (1883; mit einer Aenderung) und.
dann von BAUR (1891, 1897) vertreten.

Eine dritte Theorie nimmt an, dass eine bestimmte Region der Wirbelsiule in einer wechselnden Zahl von Wir-
beln auftreten kann, sodass 6 Wirbel einer Wirbelsiule 7 Wirbel einer anderen entsprechen (man denke wieder an die
Wirbelsdule mit 6 Halswirbeln von BOLK). Diese Auffassung wurde zuerst von WELCKER (1878) vertreten, der dabei
an einer Nonius-Einteilung erinnert. WELCKER bringt das Wesen seiner Auffassung klar zum Ausdruck indem er sagt,
bei einer Wirbelsdule mit 33 Wirbeln und einer mit 34 Wirbeln wiirde nicht ein intercalierter oder ein Uebergangs-
Wirbel vorhanden sein, sondern in den typischen Fillen wiirde kein einziger Wirbel der einen Wirbelsdule irgend
einem .der zweiten ganz entsprechen. BATESON (1894), RIDEWOORD (1897) und WAITE (1897) haben sich zu Gunsten
dieser Auffassung ausgesprochen; man vergleiche auch DwiGHT (1901) und FiSCHEL (1906), die eine dhnliche Auf-
fassung vertreten.

Es ist Kklar, dass theoretisch alle drei diese Umblldungswelsen neben einander gedacht werden
konnen und sie sich keinesfalls gegenseitig ausschliessen. Und es muss also gepriift werden, welche
der drei Theorien bei der Aenderung der Zahl der Kiemenbogen innerhalb der Selachii zutreffend sein
konnte. Es fragt sich zundchst, ob man beim Kiemenkorb irgend welche Anhaltspunkte hat um zu
entscheiden ob etwa eine Excalation im Sinne IHERING's und BAUR’s, oder eine Variation nach dem
Prinzip der Nonius-Einteilung im Sinne WELCKER’s ') vorliegt. Vergleichen wir unter diesem Gesichts-
punkte die Kiemenbogen von Pristiophorus und Pliotrema?®), so finden wir bei beiden die gleiche
Spezialisation des ersten Kiemenbogens (ein Hypobranchiale fehlt), sowie des 4t und 5ten bei Pris-
tiophorus, bzw. des 5%* und 6'" bei Pliofrema (gleiche Spezialisation urid Verwachsung der Pharyn-
gobranchialia und des letzten Epibranchiale; besondere Form des letzten Ceratobranchiale; Fehlen des
letzten Hypobranchiale). Diese Bogen entsprechen einander so vollkommen in ihrer Ausbildung, dass
man sie als homolog betrachten muss. Die Kiemenbogen 2 und 3 von Pristiophorus und 2, 3 und 4
von Pliotrema zeigen keine erheblichen Spezialisierungen oder Differenzen in den Form, wodurch sie
individuell gekennzeichnet widren und hier konnte man sowohl an die Excalation eines bestimmten
Bogens, wie an einer verschiedenen embryonalen Gliederung, einer Nonius-Einteilung in 2 statt 3 Seg-
mente, denken.

Und das Gleiche gilt auch fiir Heptanchus, Hexanchus und Chlamydoselachus im Vergleich mit
pentanchen Haien. Bei den Notidani ist die Spezialisation der Kiemenbogen gering; nur der erste
und die beiden letzten weisen Besonderheiten auf, wodurch sie individuell gekennzeichnet sind (vergl.
GEGENBAUR, 1872; GARMAN, 1885/86; K. FiiRBRINGER, 1803), aber die mittleren Bogen 2 bis 5, bezw.
2 bis 4 sind einander dhnlich und man kann nicht erkennen, dass bei den pentanchen Haien ein be-
stimmter Bogen (oder zwei bestimmte Bogen von Heptanchus) fehit.

Es scheint mir sehr schwer zu entscheiden, ob die Riickbildung hier eine Excalation gewesen
ist, oder nach dem WELCKER'schen Prinzip des Nonius-Einteilung vor sich ging. Es ist gerade die
Schwierigkeit, dass bei diesen Variationsmodi keine Uebergangsstadien denkbar sind und sie daher
nie direkt beobachtet werden kénnen. _

Die Theorie ROSENBERG’s ldsst sich vielleicht auch auf das Kiemenskelet iibertragen. Zwar ist,
wie wir oben darzulegen versuchten, eine allmdhlige Verschiebung der Spezialisation der Kiemenbogen
unter Riickbildung von hinter her auszuschliessen. Aber man konnte doch eine pldtzliche Verschie-
bung nach vorne vertreten, etwa durch die Annahme, die Gestalt der beiden letzten Bogen von Hep-
fanchus sei, infolge einer Verschiebung in der Auswirkung der Gestaltgebenden Faktoren, plétzlich bei
den hexanchen Formen auf dem 5%® und 6%" Bogen und ebenso bei den pentanchen auf dem 4te" und
5ten Bogen iibertragen worden und dem sei eine entsprechende Verschiebung aller benachbarten Teile
(Schultergiirtel; rudimentirer letzter Kiemenbogen; Musculus trapezius profundus; Suprapericardial-
Korperchen!; Ductus Cuvieri) gefolgt?®). Praktisch wire eine solche Umbildung von der Excalation

1) Die Anffassung von WELCKER wurde von ROSENBERG (1920, p. 51—52) einer beachtenswerten Kritik unter-
zogen, die aber nur den speziellen Fall der Wirbelsdule betrifft, nicht den hier ertrterter, etwas anders liegenden Fall
der Riickbildung der Zahl der Kiemenbogen. )

2) Ich konnte 1913 ein Skelet von Pliofrema im “British Museum of Natural History” in Londen untersuchen, und
mdchte Herrn TATE REGAN nochmals an dieser Stelle fiir sein grosses Entgegenkommen meinen herzhchen Dank
aussprechen.

3) M. FLIRBRINGER scheint an eine solche Umbildung gedacht zu haben, wie aus seinen Bemerkungen (1897,
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eines der mittleren Bogen oder von einer nach dem WELCKER’schen Prinzip stattfindenden Umbildung
aber gar nicht zu unterscheiden!

Ich glaube, dass die vorliegenden Tatsachen am einfachsten durch eine Umblldung nach dem
WELCKER’schen Prinzip erkldrt werden konnen, glaube aber nicht, dass die IHERING’sche oder ROSEN-
BERG'sche Auffassung hier ausgeschlossen werden kdnnen. Wir brauchen dies hier auch nicht zu ent-
scheiden, da es uns geniigt, dass iiberhaupt eine theoretische Erklirung der oben befiirworteten sprung-
weisen Umbildung des Kiemenkorbes gegeben und mit Analogiefille belegt werden kann.

Ebenso wie eine plotzliche Verminderung der Zahl der Kiemenbogen und Spalten in der hier
dargelegten Weise stattfinden kann, ‘muss theoretisch die Moglichkeit einer Vermehrung zugegeben
werden. Der Gedanke, dass bei den Notidaniden eine sekundire Vermehrung der Zahl der Kiemen-
bogen und Spalten stattgefunden habe, wurde schon von REis (1897, p. 88; man vergl. auch VAN
WijHE, 1889) befiirwortet. Man muss vor Allem hieran denken, wenn man die systematische Stellung
von Pliofrema beachtet. Diese Form ist im Allgemeinen gewiss nicht primitiv; sie steht Pristiophorus
so nahe, dass ihre systematische Stellung nicht anders als die von Pristiophorus selbst beurteilt wer-
den -kann. Wire Pristiophorus ein Spinacide, wie es JAEKEL (1891, p. 42) in seiner wichtigen Arbeit
ausgesprochen hat, oder gehorten die Pristiophoriden als Unterfamilie zu den Squalidae (REGAN, 1906,
p. 733) oder zu GOODRICH’ Squaliformes (GOODRICH, 1909, p. 151—152), so wiren Pristiophorus und
Pliotrema von pentanchen Haifischen abzuleiten und die Sechszahl der Kiemenspalten und Bogen bei
Pliotrema wire eine sekunddre Erscheinung, die nur eine Folge plétzlicher Vermehrung derselben sein
kénnte. REGAN (1906, p. 740) schrieb iiber die Zahl der Kiemenspalten der Notidani: ,It is probable
that their large number is a primitive feature, but the recent discovery of a Pristiophorus with six
gillclefts shows that the importance of this character has been overestimated. In this case, however,
it is accompanied by a very generalised arrangement of the branchial skeleton.” ,

Und L. HOFFMANN schrieb (1914, p. 157): ,Es ist ohne weiteres klar, dass dieses Auftreten
einer Form mit 6 Kiemenspalten in einer hoch spezialisierten Gruppe von Selachiern ein Licht wirft
auf die Entstehung der 6. Kiemenspalte in der Stammesgeschichte derselben und infolgedessen von
grosser theoretischer Tragweite sein wird” ').

Aus den Untersuchungen von L. HOFFMANN (1912; 1914) geht aber hervor, dass Przstzophorus
doch den Spinaciden oder anderen pentanchen Haien nicht. so nahe steht, wie es JAEKEL annahm.
Nach den Ergebnissen von L. HOFFMANN ist es mdglich, dass die Pristiophoriden direkt auf alte Hai-
fische mit sechs Kiemenbogen und Spalten zuriickgehen. Es konnte also Pliofrema in diesem Punkte
primitiv geblieben sein, trotz der sonstigen, sehr weit in die Richtung der Rhinoraji gehenden Spezia-
lisierung der Pristiophoriden.

Bei den Notidani haben wir es gewiss m1t noch weniger spezalisierten Formen zu tun, wie die
Pristiophoriden; besonders ihr Kiemenskelet erscheint durch die Gleichitrmigkeit der Skeletbogen und
den primitiven Bau der Copularia von einem urspriinglichen Charakter. Die Muskulatur macht hier
auch einen primitiven Eindruck. Ich kann denn auch keine Griinde finden, die 6~ b. z.w. 7-zahl der
Kiemenbogen der Notfidani fiir sekundir zu halten, wenn dies auch theoretisch denkbar wire.

Nachdenklich stimmt hier allerdings die Tatsache, dass geologisch so alte und primitive Sela-
chier, wie die Ichthyotomi und die Acanthodi nur 5 Kiemenbogen hatten, von den Cladoselachi mehr
wie 5 Bogen nicht sicher nachgewiesen wurden, und dass die Holocephali auch nur 5 Kiemen-
bogen besitzen. Ist die 7-zahl der Kiemenbogen von Hepfanchus ein primitives Merkmal, so miissen
die Stammformen der Ichthyotomi, Acanthodi, Cladoselachi und Holocephali 7 Bogen aufgewiesen haben
und dann ist es befremdend, dass iiberall eine Riickbildung bis auf 5 Kiemenbogen erreicht wurde; es
ist hier von grosser Bedeutung ob die Cladoselachi auch nur 5 Kiemenbogen hatten.

p. 724, Fussnote eins) iiber die Verlagerung der Insertion des Musc. trapezius am letzten Kiemenbogen hervorgeht.
Sein Begriff der imitatorischen Homodynamie wére hier anwendbar und es wiirde keine vollstindige Homologie aller
Teile mehr vorliegen. BATESON (1894, p. 133) spricht fiir solche Fille von Homoeosis.

1) L. HOFEMANN wollte diese Frage in einer besonderen Arbeit behandeln und ich hatte ihm meine 1913 im
British Museum Natural History am Skelet von Pliofrema gemachten Beobachtungen dazu zur Verfiigung gestellt.
Leider ist dieser vielversprechende junge Forscher 1914 im Kriege gefallen.
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Man darf vermuten, dass die 6- bzw. 7-zahl der Kiemenspalten bei den Nofidani und Pliotrema fiir diese Tiere
von funktionellem Werte ist. Die grossere Zahl der Kiemenspalten und Kiemen konnte eine Vergrosserung der Atem-
fliche bezwecken; mit einem gesteigertem Bediirfniss nach Atemwasser kdnnten auch die sehr weiten Kiemenspalten
der Notidaniden im Zusammenhang stehen. Die Notidaniden leben soweit bekannt in tieferen Meeresschichten, und der
Sauerstoffgehalt pflegt in grosserer Tiefe abzunehmen. Es fehlen uns aber leider genauere Kenntnisse, die es uns
ermdglichen wiirden, die Frage nach der funktionellen Bedeutung der Zahl der Kiemenspalten zu 16sen und dadurch
fehit uns ein wichtiger Wegweiser zur Priifung der Frage ob die hohere Zahl der Kiemenspalten bei den Elasmobran-
chiern ein alt ererbter, erhalten gebliebener Zustand oder eine neu-erworbene Anpassung ist.

So wie unsere Kenntnisse sind, liegt m. Erachtens kein zwingender Grund vor, die alte Auffas-
sung aufzugeben, dass die hohere Zahl der Kiemenspalten ein urspriinglicher Zustand darstellt. Wohl
aber tut die hier dargelegte Theorie von der sprungweisen Umbildung der Zahl der Kiemenbogen
innerhalb der Selachii diese alte Auffassung nicht mehr als so fest begriindet erscheinen, wie es bisher
erscheinen musste, als eine allmihlige aber stetig fortschreitende Riickbildung von hinten her die allein
giiltige Erkldrung der verschiedenen Zahl der Kiemenbogen der Selachii schien.

Fassen wir obige Betrachtungen und das Ergebnis zusammen, so kommen wir zu nachfolgen-
der Darlegung. . ‘

Wenn auch innerhalb der Fische, auch bei den Stammformen der Selachii, eine allmidhlige Riick-
bildung des Kiemenkorbes von hinten her gewiss anzunehmen ist, so fallen doch die Aenderungen in
der-Zahl der Kiemenspalten und Bogen innerhalb der Selachii nicht unter diesem Gesichtspunkte. Die
Umbildung bei den Selachii von 7 auf 6 und 5 Kiemenbogen kann nicht allmahlig und von hinten her
vor sich gegangen sein, sondern muss sprungweise, ohne Uebergangszustinde stattgefunden haben,
wobei der Komplex der beiden letzten Kiemenbogen samt Schultergiirtel und Muskulatur unverdndert
blieb, und die Umbildungen in der mittleren Region des Kiemenkorbes stattfanden, es sei denn dass
einer der mittleren, nicht besonders differenzierten Bogen verschwand (Excalation), oder dass statt 4
Bogen nur 3 und schliesslich zwei mittlere Bogen ausgebildet wurden. Wie diese Umbildung theore-
tisch gedacht werden kann, muss dahingestellt bleiben. Alle drei Theorien die zur Erklirung der
analogen Umbildungen der Wirbelsdule aufgestellt wurden, kommen in Betracht: die Theorie von
ROSENBERG, von WELCKER und von VON IHERING, wobei die Auffassung WELCKER’s im speziellen Falle
des Kiemenkorbes vielleicht die einfachste Erklirung gibt.

Die hier vorgebrachte Auffassung hat gewiss etwas Ueberraschendes. Zu ihr wird man gefiihrt
durch die Ueberlegung, dass die nahe Verwandtschaft von Heptanchus und Hexanchus, und namentlich
von Pliotrema und Pristiophorus eine viel schnellere Umbildung der Zahl der Kiemenbogen bedingt,
als die Auffassung einer allmihligen Riickbildung von hinten her gestattet; — weiter spricht fiir sie
die auffallende Gleichformigkeit des letzten Kiemenbogens bei allen Selachii, dessen Spezialisation und
besondere Aufgabe, den Anschluss am Schultergiirtel darzustellen und diesen zu stiitzen, sich einer
Riickbildung widersetzen miissen. Und schliesslich sind auch die anndherend gleiche, immer sehr weit-
gehende Riickbildung des rudimentdren 8ten, 7ten b, z. w, 6" Kiemenbogens der Nofidani und Heferodon-
tidae, das Fehlen von Resten des 6t Bogens bei Pristiophorus und die Lagebeziehung des Supra-
pericardial-Koérperchens nur in dieser Weise zu verstehen. '

Wenn man eine sprungweise Verringerung der Zahl der Kiemenbogen der Selachii annimmt,
wie oben dargelegt, muss auch die Moglichkeit einer sprungweisen Vermehrung der Zahl derselben
theoretisch zugegeben werden. Es verdient deshalb die Frage, ob die hohere Zahl der Kiemenspalten
der Notidani und von Pliotrema ein primitives Merkmal ist oder nicht, grossere Beachtung, wenn auch
vor der Hand kein entscheidender Grund vorliegt, diese Frage im verneinenden Sinne zu beantworten.
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