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BERNHARD PEYER

Uber die morphologische Deutung
der Flossenstacheln einiger Haifische

Mit 10 Tafeln und 7 Abbildungen im Text

Vor nunmehr 45 Jahren hatte ich die Freude, mich an der von Hans
BLuNTscHLI organisierten Forschungsreise nach Siidamerika beteiligen
zu konnen. Dabei konnte ich von dem #lteren und erfahreneren Freunde
vieles lernen. In dankbarer Erinnerung an die gemeinsam im Amazonas
verbrachte Zeit erlaube ich mir, mich mit einem kleinen Beitrage zu
dem zu seinen Ehren erscheinenden Festband einzufinden. Als Palion-
tologe habe ich dafiir einen Fall ausgewahlt, bei dessen Beurteilung ver-
gleichend-anatomische und entwicklungsgeschichtliche Ergebnisse und
paldontologische Befunde sich gegenseitig erganzen.

Einige jetztlebende Haifische, wie zum Beispiel der «Port Jackson
Shark» Heterodontus (= Cestracion), Squalus acanthias (= Acanthias
vulgaris), siehe Abb. 1 und 3, und Oxynotus centrina (= Centrina sal-
viani) besitzen zwei Riickenflossen, von denen jede an ihrem kranialen
Ende mit einem kraftigen Stachel versehen ist. Diese Stacheln bestehen
aus Dentin. Im Innern sind sie hohl. Die Hohlung wird im frei hervor-
ragenden Teile des Stachels von einem Knorpelstab eingenommen. Die-

Abb.1

Squalus acanthias, in seitlicher Ansicht. ds = hinterer Riickenflossenstachel;
df = Riickenflosse; pf — Brustflosse; pv = Bauchflosse; sp = Spritzloch.
Aus E. S. GoopricH (1909).
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ser Stab hingt basal mit dem iibrigen knorpeligen Stiitzskelett der Riik-
kenflosse zusammen. An der im Fleische steckenden Basis des Stachels
umgibt die Hartsubstanz nur die kraniale Partie des Knorpels, siche Ab-
bildung 2. ‘ . |

Querschnitte durch solche Stacheln zeigen einen Aufbau aus zwei ver-
schiedenen Schichten. Die innere Schicht besteht aus einem Zahnbein,
das von feinen, radidr verlaufenden Kanilchen durchsetzt ist. In der
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Abb. 2

Riickenflossenstachel des fossilen Haifisches Asteracanthus ornatissimus Ag., links in
seitlicher, rechts in Riickansicht. Stark verkleinert. Aus K. A. v. Z1TTEL, Grundziige der
; Paldontologie (1923).
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dauBeren Schicht umschlieBen mehr oder weniger regellos angeordnete
Bilkchen von Zahnbein groBBere und kleinere Hohlraume. Die dauBere
Schicht zeigt deshalb eine gewisse Ahnlichkeit mit dem sogenannten
Bilkchenzahnbein oder Trabeculardentin, das sich im Inmern vieler
- Zihne von Haifischen findet, wihrend die innere Schicht in ihrem Bau
mit dem normalen Zahnbein, dem Orthodentin von Haifischen, iiberein-
stimmt ; siche Abb. 3 und 4 und Taf. I. Ein wesentlicher topographischer
Unterschied besteht aber insofern, als das sogenannte Trabeculardentin,
wo es an GebiBzihnen von Haifischen entwickelt ist, sich stets im Innern
eines Mantels von Orthodentin vorfindet. Bei den beschriebenen Flossen-
stacheln dagegen liegt das Orthodentin innen. Es wird auBen von einer
dicht anliegenden, fest mit ihm verbundenen Hiille von trabeculardentin-
dhnlicher Hartsubstanz umgeben.

Die ontogenetische Entwicklung der Riickenflossenstacheln von Squa-
lus acanthias (= Acanthias vulgaris) ist von F. MARKERT, einem Schiiler
von W. SPENGEL, untersucht worden (MARKERT, F., 1896). Dabei zeigte
sich, da3 die beiden Hartsubstanzen, die im fertigen Flossenstachel fest
und liickenlos miteinander verbunden sind, wiahrend der Entwicklung

Abb. 3

Querschnitt durch einen Riickenflossenstachel von Squalus acanthias, etwas schema-
tisiert. Vordere Kante des Stachels im Bilde oben. Nach F.Markert (1896) und
P. Rrrter (1900) aus STROoMER v. REIcHENBACH (1927).
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durch einen weiten, von mesodermalem Gewebe erfiillten Zwischenraum
voneinander getrennt sind; siehe Abb. 5. Trotz dieser komplizierten On-
togenese betrachtete F. MARKERT den Acanthias-Stachel als eine morpho-
logisch einheitliche Bildung, als einen vergroBerten einfachen Haut-
zahn; siehe Abb. 6. C. BEnpa (1882) und P. RitteEr (1900) dagegen er-
blickten in ihm eine zusammengesetzte Bildung, «eine halbe kolossale
Plakoidschuppe des HERTWIGschen Schemas, in deren Pulpa der Flossen-
stachel liegt». Beobachtungen an fossilen Flossenstacheln aus der Trias

Abb. 4

Querschnitt durch einen Riickenflossenstachel des fossilen Haifisches Nemacanthus
monilifer, etwa in halber Hohe des Stachels. Vordere Kante des Stachels im Bilde oben.
Aus E. STrRoMmER v. REICHENBACH (1927).
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und aus dem Jura fiihrten mich zu einer Deutung, die sich sowohl von
der Ansicht MARKERT’s, als von der durch BENDA und durch RiTTER ver-
tretenen‘Anschauung wesentlich unterscheidet (PEYER, B., 1946).

Die erste eingehende Beschreibung zahlreicher fossiler Flossenstacheln
von Haifischen findet sich in den Recherches sur les poissons fossiles
(Acassiz, L., 1833—1843). Aus der spateren Literatur sei fiir unsere Un-
tersuchung namentlich auf eine Arbeit von E. STROMER vON REICHEN-
BACH (1927) hingewiesen. Bei Gelegenheit der Beschreibung von zum
Teil riesigen Flossenstacheln aus dem Cenoman von Agypten (Hybodus
und Asteracanthus) untersuchte STROMER den Bau verschiedener jetzt-
lebender und ausgestorbener Haifische an Hand von Querschnittsbil-
dern. Er fand dabei, daB3 die untersuchten fossilen Stacheln den gleichen
Aufbau aus einer orthodentinartigen Stammschicht und aus einer trabe-
culardentinartigen Mantelschicht aufweisen (siehe Abb.3 und 4 und
Taf. I). Neben dieser prinzipiellen Ubereinstimmung im Aufbau besteht
jedoch zwischen den Flossenstacheln mesozoischer Selachier und denje-
nigen von jetztlebenden Haifischen ein Unterschied, mit dem wir uns im
Hinblick auf die morphologische Deutung des Baues der Stacheln zu be-
fassen haben: Die Oberfliche der Riickenflossenstacheln der jetztleben-
den Haie ist mehr oder weniger glatt. An den Stacheln fossiler Haie dage-
gen finden sich in wechselndem MaBe Bildungen, die den Eindruck von
Hautzihnchen machen. Zum Teil nehmen sie, wie bei Asteracanthus
(siche Abb.7), abgesehen von der im Fleische steckenden Basis, die
ganze Oberflache des Stachels ein, zum Teil sind sie auf den caudalen
Rand des Stachels beschriankt. Nun erhebt sich die Frage: Sind diese Bil-
dungen nur morphologisch belanglose Erhebungen im Relief der Sta-
cheloberflache oder handelt es sich um urspriinglich selbstindige Haut-
zihnchen? Im folgenden zu beschreibende Befunde an Flossenstacheln
aus dem Mesozoicum und aus dem Karbon machen es iiberaus wahr-
scheinlich, da8 es Hautzihnchen sind. Dies fithrt mich hinsichtlich der
Deutung des morphologischen Baues der Riickenflossenstacheln der ge-
nannten Haie zu folgender Auffassung:

Der innere Teil des Stachels diirfte aus einem einzigen, stark vergro-
Berten Hautzahn hervorgegangen sein, die duflere Schicht dagegen aus
einer Vielheit von urspriinglich selbstandigen Hautzahnchen, deren Ba-
sen miteinander verschmolzen und so die Mantelschicht bildeten.

Die von F. MARKERT beschriebene Ontogenese der Flossenstacheln von
Squalus acanthias spricht durchaus dafiir, da der innere Teil des Sta-
chels ein urspriinglich selbstéindiges Hartgebilde darstellt; denn Stamm-
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Abb. 5

Querschnitt durch ein Entwicklungsstadium eines Riickenflossenstachels von Squalus

acanthias. kn = Knorpelstab; hi = hintere bzw. innere Hartsubstanz; ha =— vordere

bzw. duBere Hartsubstanz; s — Schmelz (nach anderen Vitrodentin) ; se =— Schmelz-

epithel; br = Briicke, durch welche das Schmelzorgan mit der Epidermis zusammen-

hiangt; sp = Spalte, durch welche die Pulpahohle mit der Cutis der Flosse in Verbin-
dung steht; cu = Corium. Nach F. MARKERT (1896).

teil und Mantelteil treten erst im Laufe der individuellen Entwicklung
in enge Verbindung. Bei der Anlage sind sie durch einen weiten, von
mesodermalem Gewebe erfiillten Zwischenraum voneinander getrennt.
Ein Blick auf die jetztlebende Stachelroche Raja clavata zeigt, daB ein-
zelne Hautzahne die Nachbarzahnchen an GroBe gewaltig tibertreffen
konnen. Ahnliche GroBenunterschiede von morphologisch gleichwer-
tigen Elementen bestehen auch zwischen den eigentlichen Gebif3zahnen
und den sogenannten Schleimhautzahnchen vieler Elasmobranchier. Die
Vorstellung, der Stammteil des Flossenstachels entspreche einem ein-
zigen, gewaltig vergroBerten Placoidgebilde, erfihrt dadurch eine Stiitze,
daB sich eine gleichartige VergroBerung dermaler Hartgebilde in den
oben genannten Beispielen tatsachlich feststellen 1at. Die GebiBziahne
erlangten eine erhohte funktionelle Bedeutung damit, daf} sie an den
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Abb. 6

F.MARrkERT’s morphologische Deutung des Riickenflossenstachels von Squalus acanthias
als einer einzigen vergrofferten Placoidschuppe. Im Bilde links die Placoidschuppe,
rechts der Flossenstachel. bp — Basalplatte; ep — Epidermis; m = Mantel;
st = Stamm; so = Schmelzorgan. Aus F. MArkerT (1896).

unter ihnen liegenden knorpligen Teilen des Visceralskelettes Stiitz-
punkte fanden. Auch bei der Genese des Flossenstachels diirfte die topo-
graphische Beziehung des dermalen Hartgebildes zum darunter liegen-
den knorpligen Stiitzskelett der Flosse die funktionelle Bedeutung erhsht
haben. Fiir die Homologie des Stammteiles des Stachels mit einem ein-
zigen vergroBlerten Placoidgebilde spricht auch der histologische Cha-
rakter. Das Bild der radiar ausstrahlenden, sich nach der Peripherie hin
verengenden Kanilchen entspricht dem Bilde eines vergroBerten Haut-
zahnes.

In dem auf Tafel II abgebildeten Querschliff durch einen Stachel von
CtenacanthuslaBtsich eine innere, orthodentinartige Schicht von Stamm-
dentin nicht erkennen. Dies hingt wahrscheinlich damit zusammen, da
der Schliff zu nahe an der Stachelbasis gefithrt werden muflte, die in
manchen Fillen nur aus Manteldentin bestehen kann. Fiir den Nachweis
von Stammdentin im Ctenacanthus-Stachel wire die Anfertigung weite-
rer, niher an der Stachelspitze gefiihrter Querschliffe erforderlich. Da-
fiir stand mir kein geeignetes Material zur Verfiigung.

Fiir die weitere Vermutung, die duflere Schicht des Flossenstachels,
das Manteldentin, sei aus der Verschmelzung der Basen von zahlreichen
urspriinglich selbstindigen Hautzihnchen hervorgegangen, liefern die
adulten Riickenflossenstacheln jetztlebender Haifische keine Anhalts-
punkte, denn die Oberfliche der Stacheln ist mehr oder weniger glatt.
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Irgendwelche an Hautzihnchen erinnernde Bildungen habe ich nicht
finden konnen. Trotzdem halte ich es fiir sehr wahrscheinlich, dafl die
Vorfahren der genannten Formen urspriinglich Hautzahnchen besaB3en,
die im Laufe der Stammesgeschichte verloren gingen; denn die rezenten
Formen ohne erkennbare Hautzihnchen auf der Stacheloberfliche und
die mesozoischen Haie, die auf den Stacheln durchaus hautzahnartige,
schmelzglinzende Hartgebilde besitzen, zeigen auf Querschnittsbildern
den gleichen Aufbau aus Stammdentin und Manteldentin. Da3 dieser
Ubereinstimmung groBe Bedeutung zukommt, zeigte die Untersuchung
der Ontogenese der Stacheln von Squalus acanthias durch F. MARKERT.

Auf der freiliegenden Oberfliache der Riickenflossenstacheln des fossi-
len Asteracanthus sind zweierlei Bildungen vorhanden, die beide durch-
aus den Eindruck von Hautzihnchen machen. Fast die ganze freiliegende
Oberfliche des Stachels wird von einzeln liegenden, mehr oder weniger
regellos verteilten halbkugeligen Hockerchen eingenommen. IThre Ober-
flache zeigt schmelzartigen Glanz und eine radidre Skulptur (siehe Ab-
bildung 7 sowie die Tafelbilder bei E. STRoMER v. REICHENBACH [1927 ]
und bei B. PEYEr [1946]). Auf den caudalen Rand des Stachels be-
schriinkt sind zwei Reihen von durchaus zahnihnlichen, schmelzartig
glanzenden Haken, deren gekriimmte Spitzen der Basis des Stachels zu-
gekehrt sind.

Bei den im Mesozoicum weit verbreiteten Haifischgattungen Hybodus
und Acrodus schienen an den Riickenflossenstacheln hautzahnartige Bil-
dungen nur in Form der auf den caudalen Stachelrand beschrinkten,
schmelzartig glinzenden, hakenférmig gekriimmten Zihnchen vorhan-
den zu sein. Die Flanken des Stachels werden von vertikalen, von der
Stachelspitze zur Basis ziechenden Rippen eingenommen, die durch Fur-
chen voneinander getrennt sind.

Eine Beobachtung an einem priichtigen, ganz erhaltenen Acrodus-
Stachel aus dem Lias von Lyme Regis, Dorsetshire, England, der mir in
dankenswerter Weise vom British Museum (Natural History) zur Unter-
suchung anvertraut wurde, zeigt aber, daB diese vertikalen Rippen des
Acrodusstachels aus der Verschmelzung von in geraden Reihen angeord-
neten dermalen Hartgebilden hervorgehen (siehe Taf. III und IV). Die
Ahnlichkeit dieser Hartgebilde mit den «Sternchen» von Asteracanthus,
die Acassiz zur Namengebung veranlaBten (aster, Stern; akanthos, Sta-
chel) ist ganz unverkennbar. Die Zusammensetzung der vertikalen Rip-
pen aus einzelnen dermalen Hartgebilden ist nur in der Wachstumszone
des Acrodus-Stachels, d. h. an der Grenze zwischen dem frei vorragenden
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Stachelteil und der Stachelbasis erkennbar; in der Stachelmitte und ge-
gen die Spitze hin ist nichts mehr davon zu bemerken. Selbst in der
Wachstumszone des Stachels ist die Zusammensetzung der Rippen aus
einzelnen dermalen Elementen nur bei optimaler Erhaltung feststellbar.
Moéglicherweise wurde sie schon sehr bald nach der Anlage einer neuen
Stachelpartie undeutlich, Ahnliche Verhiltnisse diirften auch bei der
mit Acrodus verwandten Gattung Hybodus vorliegen; denn sie weist an
den Stachelflanken gleichartige vertikale Rippen auf. Beobachtungen
dieser Art sind mir aber bisher nicht gelungen.

Der Befund am Acrodus-Stachel legte es nahe, auch Haifischflossen-
stacheln aus Schichten von geologisch hoherem Alter zu untersuchen.
Solche Stachelfunde liegen in besonders reicher Menge aus dem Karbon,
insbesondere aus dem «carboniferous limestone», dem Kohlenkalke von
England und von Irland vor, aber auch andere Karbongebiete haben
Funde geliefert. Ein groBer Teil dieser karbonischen Flossenstacheln
wurde mit Gattungs- und mit Artnamen belegt; siehe die Zusammen-
stellung bei A. SmiTH-Wo0oDWARD (1891). Andere wurden einfach als
Fischflossenstacheln, als Ichthyodorylithen, beschrieben; dies deswegen,
weil man meist nur einzeln gefundene Flossenstacheln kennt. Das British
Museum (Natural History) in London besitzt eine reichhaltige Kollek-
tion von karbonischen Haifischflossenstacheln. Vor kurzem hatte ich
Gelegenheit, dieses Material im Hinblick auf die uns hier beschiftigende
Frage zu untersuchen. Dabei zeigte sich folgendes:

Bei allen untersuchten Formen war die Befestigung des Stachels die
gleiche wie bei den mesozoischen und bei den rezenten Stacheln, d. h. es
ist eine zentrale Hohlung vorhanden, in die ein (fossil nicht erhaltener)
Knorpelstab hineingereicht haben mufl. Diejenige Partie, in welcher die
Hartsubstanz den Knorpel nicht allseitig umschlof3, sondern ihn nur an
seinem kranialen Rande umfaBte, scheint von wechselnder Lange zu sein.
Wahrscheinlich diirfte es bei eingehender Untersuchung durch Vergleich
mit mesozoischen Funden méglich werden, vordere und hintere Riicken-
flossenstacheln zu unterscheiden. 4

Nicht alle, aber die meisten Stacheln zeigen an ihrer Oberfliche jene
vertikalen, durch Furchen voneinander getrennten Rippen, die von der
Stachelspitze zur Basis zichen. Fiir den Vergleich mit Acrodus ist nun
sehr bedeutsam, daB diese vertikalen Rippen in sehr vielen Fillen eine
Zusammensetzung aus einzelnen schmelzglinzenden dermalen Hartgebil-
den von der Stachelspitze bis zur Basis mit aller Deutlichkeit erkennen
lassen (siehe Taf. V). Oft zeigen diese einzelnen Hartgebilde querge-
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stellte, seitlich zugespitzte Verbreiterungen. Die Vertikalrippen erhiel-
ten dadurch ein kammartiges Aussehen. Darauf bezieht sich der Gat-
tungsname Ctenacenthus (vom Wortstamm kten, Kamm, und akanthos,
Stachel). Diese Zihnelung ist meist zu beiden Seiten einer Vertikalrippe
vorhanden. Manchmal scheint sie nur einseitig entwickelt zu sein. Wahr-
scheinlich sind aber die zugespitzten lateralen Fortsitze auch auf der
gegeniiberliegenden Seite der Rippe vorhanden, aber deswegen nicht
sichtbar, weil sie etwas schrig gegen die Fliche des Stachels gerichtet
sind. Sie werden von der benachbarten, lediglich durch eine enge Furche
getrennten Vertikalrippe wahrscheinlich nur verdeckt.

Die dermalen Hartgebilde, aus denen sich die vertikalen Rippen zu-
sammensetzen, sind zuweilen quer verbreitert; siehe Taf. VI. Diese Ei-
gentiimlichkeit lieB sich nicht nur an dem abgebildeten, aus Nordame-
rika stammenden Funde, sondern auch an englischen Ctenacanthus-Sta-
cheln feststellen. Sie ist im Hinblick auf den Vergleich mit Stacheln von
Gyracanthus von Interesse. : ‘

Der in Taf. VII wiedergegebene Flossenstachel zeigt ebenfalls sehr
deutlich, daB an der Bildung der vertikal verlaufenden Rippen einzelne
Hautzihnchen beteiligt sind, die sich von der matten Umgebung durch
schmelzartigen Glanz abheben. Form und Anordnung dieser Zihnchen
lassen eine gewisse Ahnlichkeit mit den Verhiltnissen erkennen, wie sie
in der Wachstumszone des Acrodus-Stachels vorliegen. Im Gegensatz zu
Acrodus tritt diese Bauart nicht nur in der Wachstumszone hervor, son-
dern sie liBt sich iiber die ganze erhaltene Stachelpartie hin deutlich
feststellen. Von denjenigen Zihnchen, welche den caudalen Rand des
Stachels einnehmen, wird spiter die Rede sein. Vorgreifend sei hier
schon erwahnt, daf} sie nicht, wie bei Hybodus und Acrodus, zu spitzen
sekriimmten Haken ausgebildet sind, sondern daB sie sich in ihrer Form
von den die vertikalen Rippen zusammensetzenden Zihnchen nur wenig
unterscheiden. :

Es gibt auch Stacheln, an deren Vertikalrippen die Zusammensetzung
aus einzelnen dermalen Hartgebilden kaum mehr erkennbar ist, und
solche, bei denen die vollig glatten Vertikalrippen auch bei starker Lu-
penvergroBerung einen durchaus einheitlichen Eindruck machen. Auch
in solchen Fillen ist jedoch, wie im Folgenden gezeigt werden wird, ein
Aufbau aus urspriinglich getrennten dermalen Hartgebilden wahrschein-
lich.

Die Anzahl der Vertikalrippen eines Stachels wechselt nicht nur nach
Gattungen und Arten, sondern auch entsprechend dem individuellen
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Alter des Stachels: Sie ist am kleinen, jungen Stachel geringer als an
grofBen, alten Stacheln. Die Vermehrung der Anzahl der Rippen gegen
die Stachelbasis hin erfolgt meist durch Bifurkation, in anderen Fillen
dadurch, daf} sich an eine vorhandene lange Rippe gegen die Stachelbasis
hin weitere, kiirzere Rippen in einer Art von einzeiliger Fiederstellung
anschliefen. Die Stirke der Vertikalrippen ist in der Regel am krania-
len Rande des Flossenstachels am groBten; gegen den caudalen Rand hin
nimmt sie mehr oder weniger ausgesprochen ab. Besondere Stirke er-
langt oft eine die vordere Kante des Stachels einnehmende Rippe, die in
der beschreibenden Literatur gelegentlich als Kiel bezeichnet wird. Sie
ist jedoch nicht zugeschirft, sondern, abgesehen von der Verbindung mit
der Unterlage, von kreisrundem Querschnitt. Wir werden einer solchen
Bildung auch bei der Gattung Nemacanthus aus dem Rhaet begegnen.
Selbst wenn die Vertikalrippen keine Zusammensetzung aus einzelnen
dermalen Hartgebilden erkennen lassen, sondern vollig glatt erscheinen,
unterscheiden sie sich durch schmelzihnlichen Glanz und wahrschein-
lich auch durch starkere Mineralisierung von der darunter liegenden
Grundmasse des Manteldentins.

Von besonderem Interesse sind die als Ctenacanthus heterogyrus Ag.
bezeichneten Stacheln aus dem Kohlenkalk von Armagh, Irland. Thre
wenig zahlreichen Vertikalrippen sind nahezu vollig glatt, aber gegen
die Wachstumszone des Stachels hin erscheinen diese im tibrigen einen
einheitlichen Eindruck machenden Rippen in Reihen von einzelnen,
deutlich voneinander gesonderten dermalen Hartgebilden aufgelost. Es
gibt aber auch Fille, in denen die Vertikalrippen bis zur Stachelbasis als
geschlossene einheitliche Bildungen auftreten.

Eine véllig andere Anordnung und dabei auch eine andere Form der
die Stacheloberflache einnehmenden dermalen Hartgebilde zeigen die
als Ctenacanthus brevis Ag. bezeichneten Stacheln; siehe Taf. IX. Die’
Anordnung ist zum Teil regellos, zum Teil lassen sich Andeutungen
von vertikal verlaufenden Reihen erkennen. Die einzelnen Erhebungen
sind mehr oder weniger weit voneinander distanziert. Sie sind halbkugel-
formig. Thre Oberflache ist glatt und oft glanzend. Eine radiare Skulp-
tierung, wie wir sie bei Asteracanthus antreffen, fehlt. Der Gegensatz
zwischen solchen Flossenstacheln und den mit scharf ausgeprigten Ver-
tikalrippen versehenen Formen scheint aber nicht sehr tiefgreifend zu
sein. L. A¢assiz, der ein sehr feines Gefiihl fiir die systematische Wer-
tung von Formunterschieden besal}, stellte beide in die gleiche Gattung’
Ctenacanthus.
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Abb. 7

Riickenflossenstachel eines fossilen Haifisches, Asteracanthus sp., aus dem weiBen
Jura von Solothurn. Seitliche Ansicht eines Teiles der frei hervorragenden Stachel-
partie. Nach B. PEYER (1946).

Aus der Tessiner Trias liegen Acrodus-Funde vor, bei denen in mehre-
ren Fillen Flossenstacheln und Gebif3reste sich an einem und demselben
Exemplar erhalten haben, so daB iiber die Zusammengehérigkeit beider
kein Zweifel bestehen kann. Hier zeigte sich nun, da8 die einen Flossen-
stacheln die von den Funden aus dem Lias bekannte, Hybodus-éhnliche
Rippung aufweisen, andere Stacheln dagegen, ahnlich wie Ctenacanthus
brevis Ag. aus dem Carbon, regellos iiber die Stacheloberfliche verteilte,
weit voneinander distanzierte Hockerchen. Die Unterschiede in der Be-
zahnung, auf die erst E. Kunn~ bei der Uberpriifung der Beschreibung
von Acrodus-Zahnen aus Besano in der Lombardei aufmerksam wurde,
sind nicht sehr grof3.

Die Riickenflossenstacheln von Asteracanthus sind, wie schon erwithnt,
mit einzeln stehenden, mehr oder weniger regellos angeordneten Hok-
kerchen besetzt; sieche Abb. 7. In einem Falle (vgl. B. PEYER, 1946, Ta-
fel 10, Fig. 4) fanden sich aber daneben einige Vertikalrippen. Auch die-
ser Fall zeigt, da die Unterschiede in der Anordnung der die Ober-
flache der Flossenstacheln einnehmenden Hartgebilde nicht iiberwertet
werden diirfen.

Bei der Beschreibung von Ctenacanthus-Stacheln aus dem Karbon
wurde schon erwidhnt, dafl diejenige Vertikalrippe, die den kranialen
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Rand des Stachels einnimmt, oft besonders kriftig entwickelt ist. Im
Rhit — am hiufigsten in Aust-Cliff bei Bristol, aber auch zum Beispiel
an siiddeutschen und schweizerischen Rhit-Fundstellen und selten im
Hauptmuschelkalk von Wiirttemberg — kommen Riickenflossenstacheln
vor, an denen von vertikal verlaufenden Rippen nur gerade diese eine,
den Vorderrand des Stachels einnehmende Rippe vorhanden ist. Diese
Stacheln wurden deshalb unter dem Namen Nemacanthus — Fadensta-
chel, von nema, Faden — beschrieben. Auf den Flanken des seitlich kom-
primierten Stachels finden sich, ahnlich wie bei Asteracanthus, meist re-
gellos verteilte halbkugelige Hockerchen bald in Menge, bald weniger
zahlreich. Die allein vorhandene Vertikalrippe stimmt mit der vorder-
sten Rippe geWisser Ctenacanthus-Stacheln vollig iiberein. Die Hocker-
chen gleichen denen von Ctenacanthus brevis Ag.

Die Flache, der die Hockerchen aufsitzen, weist eine feine vertikale
Streifung auf. An gut erhaltenen Funden lassen sich oft ovale, der Grofie
von Hockerchen entsprechende Narben erkennen. Sie zeigen an, daf} an
solchen Stellen urspriinglich vorhandene Hockerchen verloren gegangen
sind. Auch dieser Befund spricht dafiir, da8 die Hockerchen urspriing-
lich selbstandige Hautzahnbildungen darstellen.

Wie schon erwiahnt, ist die schmale, caudale Fliache der Riickenflossen-
stacheln bei Hybodus und bei Acrodus zu beiden Seiten der Mittellinie
mit je einer Reihe von glinzenden hakenférmigen gekriimmten Zihn-
chen besetzt, deren Spitzen basalwirts gerichtet sind. Schon bei Cten-
acanthusstacheln aus dem Karbon liegen am caudalen Stachelrande be-
sondere Verhiiltnisse vor; zum Teil in der Weise, daB hier statt durch-
gehender Vertikalrippen Reihen von einzelnen glinzenden Hartgebil-
den anzutreffen sind. Zum Teil sind es niedrige ovale Pliattchen ohne
ausgesprochene Spitzenbildung; siehe Taf. VII und VIII. In diesem Falle
scheinen die am caudalen Rande des Flossenstachels gelegenen dermalen
Hartgebilde keine weitgehende Differenzierung erfahren zu haben.
Wahrscheinlich ist die spezielle Gestaltung der entsprechenden Stachel-
partie, wie wir sie bei Hybodus und bei Acrodus antreffen, aus ahnlich
urspriinglichen Verhiltnissen hervorgegangen. Schon im Karbon finden
sich aber auch Stacheln, deren caudaler Rand mit relativ groBen, kegel-
formigen Hautzahnen besetzt ist.

Einleitend wurde erwihnt, da3 fast alle Flossenstacheln aus dem Kar-
bon einzeln gefunden wurden. Die zahlreichen Gattungs- und Artnamen,
die dafiir errichtet worden sind, konnten den Anschein eines betriacht-
lichen Wissens erwecken. In Wirklichkeit sind unsere Kenntnisse noch
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sehr mangelhaft, die Diagnosen meist unzuldnglich. Die J ug'endformen
grofler, alter Stacheln sind in der Regel nicht bekannt. Es ist nicht aus-
geschlossen, daf sie in manchen Fillen als besondere Gattungen und Ar-
ten beschrieben worden sind. Andererseits mogen morphologisch einiger-
mallen bedeutsame Unterschiede taxonomisch zu wenig beachtet worden
sein. Eine sichere Erfassung der Gesamtform der Stacheln wird nicht
selten dadurch erschwert, daB} oft sichtlich bedeutende postmortale De-
formierungen stattgefunden haben. Hinsichtlich der Zusammengehérig-
keit von gewissen Stacheltypen mit gleichaltrigen Funden von Selachier-
zihnen sind wir, so lange keine vollstindigeren Funde vorliegen, auf
bloBe Vermutungen angewiesen.

Auf all diese Unsicherheiten in der systematischen Gruppierung und’
dementsprechend in der Benennung der karbonischen Elasmobranchier-
Flossenstacheln sei nur kurz hingewiesen. Die vorliegende kleine Unter-
suchung hatte sich nicht damit zu befassen. Sie galt lediglich der mor-
phologischen Deutung des Baues der Riickenflossenstacheln einiger jetzt-
lebender Haifische.

Zusammenfassung der Ergebnisse

Befunde an mesozoischen und an spit-paliozoischen Riickenflossensta-
cheln von Elasmobranchiern werden zur Begriindung einer morpholo-
gischen Deutung des Baues von Flossenstacheln jetztlebender Haifische,
wie zum Beispiel von Heterodontus und von Squalus acanthias, heran-
gezogen. Es wird gezeigt, daB die vertikalen Rippen der Flossenstacheln
von Acrodus in der Wachstumszone des Stachels eine Zusammensetzung
aus einzelnen Hartgebilden aufweisen, die als urspriinglich selbstindige
Hautzihnchen aufzufassen sind. An vielen Flossenstacheln der Gattung
Ctenacanthus zeigen die vertikalen Rippen in ganzer Ausdehnung mit
aller Deutlichkeit eine gleichartige Zusammensetzung. Bei anderen Ar-
ten der gleichen Gattung lassen die im iibrigen einheitlich erscheinen-
den Vertikalrippen nur im Gebiete der Wachstumszone des Stachels von-
einander distanzierte Hartgebilde erkennen. SchlieBlich finden sich
schon im Karbon Flossenstacheln, an deren Vertikalrippen sich keiner-
lei Spuren einer Zusammensetzung aus urspriinglich selbstandigen der-
malen Hartgebilden feststellen lassen. An andern Stacheln aus dem Kar-
bon, die bisher ebenfalls zur Gattung Ctenacanthus gestellt wurden, ist
die Stacheloberfliche mit regellos angeordneten halbkugeligen dermalen
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Hartgebilden besetzt, wie sie auch bei der aus dem Jura bekannten Gat-
tung Asteracanthus in dhnlicher Weise ausgebildet sind. Die hakenfor-
mig gekriimmten Zihnchen auf der schmalen caudalen Fliche der Sta-
cheln von Hybodus und von Acrodus diirften aus weniger differenzier-
ten dermalen Hartgebilden hervorgegangen sein, wie sie sich bei gewis-
sen Ctenacanthus-Stacheln vorfinden. Die Gattung Nemacanthus aus dem
Rhaet zeigt eine Kombination einer einzigen, den Vorderrand des Sta-
chels einnehmenden Vertikalrippe mit regellos verteilten halbkugeligen
dermalen Hartgebilden auf den Flanken.

Die Fiille von verschiedenartigen Stachelformen, die uns schon im un-
teren Karbon entgegentritt, spricht dafiir, daB3 die stammesgeschicht-
liche Entfaltung der Elasmobranchier schon bedeutend friiher einsetzte.
Es ist.zu vermuten, da3 die genannten Flossenstacheln zu Formen geho-
ren, die den Euselachii niher standen, als bisher angenommen wurde;
vgl. hierzu auch W. Gross (1937).

Unsere Ubersicht iiber eine Anzahl von fossilen Elasmobranchier-Flos-
senstacheln zeigt, daf} sie an ihrer Oberfliche in mannigfaltiger Weise
ausgebildete, schmelzartig glinzende, oft weit voneinander distanzierte
Hartgebilde aufweisen, die durchaus den Eindruck von Hautzihnchen
machen. Den Stacheln der erwihnten jetztlebenden Haie fehlen entspre-
chende Bildungen. DaB sie aber auch bei diesen urspriinglich vorhanden
waren und daf sie erst im Laufe der stammesgeschichtlichen Entwick-
lung verlorengingen, ist deswegen wahrscheinlich, weil die rezenten und
die fossilen Stacheln in ihrem Bauplan eine bedeutsame Ubereinstim-
mung aufweisen: Beide bestehen aus einem innern Stammteil und aus
einer diesen umhiillenden Schicht von Manteldentin. Die Untersuchung
der Ontogenese der Stacheln von Squalus acanthias durch F. MARKERT hat
gezeigt, daBl die beiden Teile wihrend ihrer Bildung durch einen weiten,
von mesodermalem Gewebe erfiillten Zwischenraum getrennt sind. Quer-
schnitte durch den Stammteil lassen erkennen, dal er in seinem Bau
groBe Ubereinstimmung mit dem Bau eines einfachen Hautzahnes auf-
weist. Weil sodann Fille von sehr bedeutender Vergrof3erung einzelner
Hauizﬁhne tatsichlich existieren, so hat die Vermutung, der Stammteil
des Stachels entspreche morphologisch einem einzigen, stark vergro3er-
ten Plakoidgebilde, vieles fiir sich. Die oben aufgefiihrten Befunde an
fossilen Flossenstacheln diirften dafiir sprechen, daB die sogenannte
Mantelschicht der Stacheln einer Vielheit von einzelnen Hautzihnchen
entspricht, deren Basen miteinander verschmolzen und so die Mantel-

schicht bildeten.
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Zum SchluB} bleibt mir iibrig, dem British Museum (National History),
inshesondere Dr. Errol Ivor White, fiir die gewédhrte Hilfe meinen besten
Dank zum Ausdruck zu bringen, ebenso Herrn Priaparator Julius Aichin-
ger fiir die Ausfithrung der photographischen Arbeiten. Die Drucklegung
in der vorliegenden Form wurde durch einen ZuschuB3 von seiten der

Georges- und Antoine-Claraz-Schenkung ermoglicht. Auch ihr gilt mein
herzlicher Dank.
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Tafel I

Querschliff durch einen Riickenflossenstachel des fossilen Haifisches Hybodus ascher-
soni. Vordere Kante des Stachels im Bilde oben. Aus E. STRoMER v. REICHENBACH (1927).

Tafel 11

Querschliff durch die basale Partie eines Riickenflossenstachels von Ctenacanthus. Aus

dem Kohlenkalk von Oreton, England (British Museum, Nat. Hist., P 34434). Vordere

Kante des Stachels im Bilde oben. Die innere Hohlung von Resten von Wirbellosen
erfiillt. Im Bilde rechts die quer getroffenen Vertikalrippen. Vergr. etwa 6 X.

Tafel IT1

Riickenflossenstachel des fossilen Haifisches Acrodus anningiae aus dem Lias von
Lyme Regis, Dorsetshire, England (London, British Museum, Natural History, P. 2734).
Abgebildet ist ein Teil des ganz erhaltenen Stachels in seitlicher Ansicht. Im Bilde
oben ein Teil der frei hervorragenden, mit vertikalen Rippen versehenen Stachelpartie,
im Bilde unten ein Teil der nicht berippten, im Fleische steckenden Stachelbasis. Die
Grenze zwischen beripptem und glattem Teil entspricht der Wachstumszone des Sta-
chels. Im Bilde rechts lassen einige Rippen im Gebiete der Wachstumszone eine Zu-
sammensetzung aus. einzelnen Hartgebilden erkennen.

Tafel IV

Stirker vergroBerte Partie des auf Tafel III wiedergegebenen Stachels. Die in eini-
gen der vertikalen Rippen erkennbaren Hartgebilde zeigen eine gewisse Ahnlichkeit
mit denjenigen der Asteracanthusstacheln; vgl. Abbildung 7.

Tafel V

Teil eines Riickenflossenstachels eines fossilen Haifisches, Ctenacanthus sp., aus dem

Kohlenkalke von England (London, British Museum, Natural History, P. 34430). Seit-

liche Ansicht. Der Hinterrand des Stachels liegt etwas auflerhalb des linken Bildrandes.

Die Zusammensetzung der vertikalen Rippen aus einzelnen dermalen Hartgebilden ist

nicht, wie bei Acrodus, nur in der Wachstumszone, sondern im ganzen erhaltenen Teile
des Stachels deutlich sichtbar.

e Tafel VI

Teil eines Riickenflossenstachels eines fossilen Haifisches, Ctenacanthus sp., aus dem

Kohlenkalke von Chester, Illinois, USA (London, British Museum, Natural History,

P.12735). Die dermalen Hartgebilde, welche die vertikalen Rippen zusammensetzen,

sind quer verbreitert. Eine der Vertikalrippen 1aBt nahe der Wachstumszone den An-

fang einer Bifurkation erkennen. Im Bilde unten ein Teil der nicht berippten Stachel-
basis. Der linke Bildrand entspricht dem Vorderrande des Stachels.
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Tafel VII

Teil eines Riickenflossenstachels eines fossilen Haifisches aus dem Kohlenkalke von

Bundoran, Donegal, England (London, British Museum, Natural History, P.9675).

Seitliche Ansicht. Der linke Bildrand entspricht dem Hinterrande des Stachels. Die
nicht erhaltene Stachelbasis wiirde sich im Bilde unten anschlieBen.

Tafel VIII

Riickenflossenstachel des fossilen Haifisches Ctenacanthus heterogyrus Ag. aus dem
Kohlenkalke von Armagh, Irland (London, British Museum, Natural History, P. 2228).
Seitliche Ansicht. Der linke Bildrand entspricht dem Hinterrande des Stachels. Spitze
abgebrochen. Vorderrand der oberen Stachelpartie weggescheuert. Die Vertikalrippen
nehmen vom Vorder- zum Hinterrande des Stachels an Stirke ab. Thre Zusammen-
setzung aus einzelnen dermalen Hartgebilden ist in der hier besonders deutlich hervor-
tretenden Wachstumszone des Stachels gut erkennbar, nicht dagegen in der oberen
Stachelpartie. Auf der schmalen caudalen Fliche des Stachels zwei Reihen von halb-
kugeligen, schmelzartig glinzenden, voneinander distanzierten Hartgebilden.

Tafel IX

Teil eines Riickenflossenstachels des fossilen Haifisches Ctenacanthus brevis Ag. Aus

dem unteren Kohlenkalke von Bristol, England (London, British Museum, Natural

History, P.6231), Seitliche Ansicht. Der linke Bildrand entspricht dem Vorderrande
des Stachels.

Tafel X

Riickenflossenstachel des fossilen Haifisches Nemacanthus monilifer Ag. aus dem
Rhit von Aust Cliff bei Bristol, England (London, British Museum, Natural History,
P. 34436). Der rechte Bildrand entspricht dem Vorderrande des Stachels. Seine Seiten-
fliche ist mit halbkugeligen oder ovalen, schmelzartig glinzenden, weit voneinander
distanzierten dermalen Hartgebilden besetzt. Die Fliche, der sie aufsitzen, weist eine
feine vertikale Streifung auf. An einigen Stellen zeigen zirkulidre Narben an, daBl ein-
zelne Hartgebilde verloren gegangen sind. Der Vorderrand des Stachels wird von einer
einzigen, kriftigen Vertikalrippe eingenommen. Sie stimmt in ihrer Form mit der bei
Ctenacanthusstacheln an der entsprechenden Stelle befindlichen Rippe durchaus iiber-
ein.
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