Uber die Knospung der ektoprokten Bryozoen.
Yon

Dr. Franz Ladewig.

Mit Tafel XVIIL

Die erste eingehendere Bearbeitung des Bryozoenstammes ist
noch nicht sehr alten Datums: sie stammt her von AvLman, der
1856 in seinem »Monograph of the fresh water-Polyzoa< ein fiir die
damalige Zeit epochemachendes Werk schuf und in vollendeter Dar-
stellung den Stand der Kenntnisse tiber die Organisation der Bryo-
zoen darlegte. Diese Arbeit bezog sich freilich nur auf die rein
morphologische und systematische Untersuchung, eine Richtung, wie
sie zu jener Zeit bei Weitem vorherrschte. Die feineren anatomischen
und entwicklungsgeschichtlichen Verhiltnisse der Bryozoen klarzu-
legen, blieb NirscHE in seinen bahnbrechenden Monographien tiber
diese Klasse vorbehalten. Dass hierin manche hochwichtige Frage
noch nicht ihre Erledigung fand, kann bei dem damaligen Stande
der Technik keineswegs verwundern. NiTscHE! selbst sagt in seiner
Abhandlung: »iiber die Knospung der Polypide der phylaktolaemen
SiilBwasserbryozoen«: »dagegen blieb die Frage unentschieden, in
welcher Weise die verschiedenen Schichten des Mutterthieres an
dem Aufbau der verschiedenen Schichten, in die man das Polypid
histogenetisch und morphogenetisch zerlegen kann, Theil nehmen.
Die Schuld hieran trigt der Umstand, dass die verschiedenen Schich-
ten der Endocyste bei den erwachsenen Chilostomen so schwer von
einander zu trennen sind, dass man dieselben auf das allerleichteste
iibersieht«.

(terade die im Vorstehenden berithrte Frage erfuhr erst 15 Jahre

= 1 H. NrrscHE, Beitrige zur Kenntnis der Bryozoen. V. Uber die Knospung
der Bryozoen. Diese Zeitschr. Bd. XXV. Suppl. 1875.
Zeitschrift f. wissensch. Zoclogie. LXVII. Bd. 29
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spiter ihre Losung im Jahre 1890 durch die Arbeit von SEEL;GER
»Bemerkungen zur Knospenentwicklung der Bryozoen!«.

Der Verfasser wies darin nach, dass, wie schon Nrtscue? und
auch CrLAPAREDE? vermuthet hatten, zwei Keimblitter des Mutterthieres
es sind, die sich an dem Aufbau der Knospe betheiligen, das Ekto-
derm und das Mesoderm; das erstere bildet die Leibeswand der
Knospe, sowie durch eine Gastrula-éhnliche Einstiilpung das Polypid,
welches sich in die Tentakelscheide, Tentakelwandungen, sowie den
Darmkanal differenzirt. Das Mesoderm des Mutterthieres liefert das
Gewebe im Innern der Tentakelhohle, sowie das den Verdauungs—
tractus umgebende Plattenepithel.

Diese Darstellung erfuhr im Jahre darauf eine weitere Bestiiti-
gung durch Davexnporr?, der in einer umfassenden Arbeit iiber die
Kuospung wesentlich dieselben Anschauungen darlegte. Die mannig-
fachen Kontroversen, die sich an die Frage der Betheiligung der
Keimblitter bei der Entwicklung der Bryozoen gekniipft hatten,
schienen durch die SEELIGER'SCHE Monographie ihre Erledigung ge-
funden zu haben, bis im vorigen Jahre CaLver diese Frage noch
einmal zum Gegenstand einer kurzen Abhandlung machte: sur origine
du polypide des Bryozoaires ectoproctes marines®.

Verfasser theilt die in den obigen Arbeiten ausgesprochenen An-
schauungen iiber die Entstehung des Polypids keineswegs.. Nach
seiner Meinung, die er durch Untersuchungen an verschiedenen Gat-
tungen der Chilostomen und Ctenostomen gewonnen haben will, baut
sich das Polypid immer auf Kosten der mesenchymatisen Elemente
auf, die in dem Inneren des Zooeciums eingeschlossen sind wund
hervorgehen sollen zum einen Theil aus der Wucherung des Ekto-
derm, zum anderen aus Derivaten des mittleren Blattes des Embryo.
Diese Elemente rundeten sich ab und gruppirten sich in der Weise,

t (. SEELIGER, Bemerkungen zur Knospenentwicklung der Bryozoen. Diese
Zeitschr. Bd. L. 1890. :

2 H. NrrscHE, Beitriige zur Kenntnis der Bryozoen. III. Uber die Anato-
mie und Entwicklungsgeschichte von Flustra membranacea. Diese Zeitschr.
Bd. XXI. 1871,

3 Ep. CLAPAREDE, Beitriige zur Anatomie und Entwicklung der Seebryo-
zoen. Diese Zeitschr. Bd. XXI. 1871.

1 C. B. DAvENPORT, Observations on Budding in Paludicella and some other
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dass sie einen kleinen kompakten Zellhaufen bildeten, in welchem
sich frithzeitig ein Lumen bemerkbar mache. Die Gruppirung setze
sich fort, und allmihlich sehe man die zwei klassischen Zellschichten
sich differenziren, aus denen sich das Polypid vollstindig bilde.
Im Gegensatz zu den Beobachtungen SEELIGER’S und DAVENPORT’S
bildet sich nach ihm das Polypid niemals in der Form einer Ein-
stillpung des Ektoderms, um das sich dann mesenchymatose Elemente
in epithelialer Anordnung gruppirten. Er fasst zum Schluss seine
diesbeziiglichen Bemerkungen dahin zusammen, dass das Polypid bei
diesem Knospungsprocess in einer »massiven Forme« auftritt, und dass
die Hohlung, sowie die beiden Zellschichten der Knospe erst sekuan-
didre Bildungen seien, die dem »stade massif< folgen.

Wenn auch CALVET in der Schilderung des Knospungsprocesses
mancherlei neue Details vorbringt, so stimmt doch seine Auffassung
im Wesentlichen mit einer Ansicht iiberein, die JorLiET!  bereits
zwanzig Jahre frither vertreten hat.

Bei so einander entgegengesetzten Anschauungen aber, wie sie
sich in den angefiihrten Arbeiten geltend machen, musste es wiinschens-
wert erscheinen, eine ermeute Durchsicht der” betreffenden Verhilt-
nisse vorzunehmen. Die Ergebnisse meiner Untersuchungen mbchte
ich im Folgenden niher darlegen.

Dieselben erstrecken sich auf verschiedene Gattungen; ingbe-~
sondere lag mir aber daran, die Beobachtungen wenigstens an einer
Art in liickenloser Aufeinanderfolge der in Betracht kommenden
Stadien durchzufihren. Ich habe zu diesem Zweck die Gattung
Bugula avicularia gewihlt, schon aus dem Grunde, weil es mir da-
durch zugleich ermdglicht wurde, die Entstehung der Avicularien, die
ich im zweiten Theil meiner Arbeit behandle, an den knospenden
Spitzen der Stcke studiren zu konnen. Konservirt war das Ma-
terial mit Sublimat-Essigsiure, die sich gerade fiir die fein-histolo-
gischen Verhiltnisse der Bryozoen weit besser zu eignen scheint, als
die Konservirung mit Alkohol, bei der ich eigentlich nie recht be-
friedigende Resultate erzielte.

Ich habe in Fig. 1 eine Gesammtskizze des oberen Stockendes
von Bugula avicularia gegeben, die zugleich das Auftreten und die
Lagebeziehungen der Knospen am Stock n#her veranschaulicht. Die

t L. JoriET, Contributions & Ihistoire naturelle des Bryozoaires des cOtes
de France. Arch. zool. expér. Tom VI. 1877. — Sur le bourgeonnement du

polypide chez plusieurs ectoproctes marins. Arch. zool. expér. (2) Tom. IIL
1885.
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erste Knospenanlage findet man ein wenig tiber der Ausmiindung der
Tentakelscheide und zwar in Form einer starken Verdickung des
Ektoderms. Die flachcylindrischen Epithelzellen desselben nehmen
hier fast ohne jeden, oder doch nur in ganz kurzem Ubergang eine
hocheylindrische Gestalt an uud bedingen dadurch eine ansehnliche
Erhebung des #ulleren Keimblattes. In Fig. 2 ist ein solches Stadium
wiedergegeben, man sieht jederseits von der Verdickungsstelle eine
Gruppe von zwei bis drei Mesenchymzellen auf dem Querschnitte liegen,
welche aber weder ihrer Lage noch ihrer Gestalt nach den Gedanken
nahelegen, als entstammten sie dem ektodermalen Epithel.

Die beiden nichsten Stadien sind in den Fig. 3 und 4 anschau-
lich gemacht. Die Verdickung des Ektoderms hat in Folge fortgesetzter
Zelltheilung erheblich zugenommen und liefert damit das Zellmaterial,
aus dem sich die folgenden Stadien aufbauen wund entwickeln
(Fig. 3). Aus der folgenden, in Fig. 4 wiedergegebenen Entwick-
lungsstufe sehen wir zum ersten Mal die beginnende Einstiilpung.
Ein Lumen ldsst sich allerdings in ihm zunichst noch nicht nach-
weisen und die junge Polypidanlage erweist sich als eine solide
Einwucherung des ektodermalen Epithels. In der Mitte der Ein-
stiillpungszone zeigt aber eine feine Einkerbung bereits die Stelle an,
an welcher auf dem folgenden Stadium der Durchbruch der Polypid-
hohle nach aullen erfolgen soll. Auf beiden Stadien sehen wir dem
Ektoderm wieder eine Anzahl Mesenchymzellen anliegen, die sich
aber noch nicht epithelial angeordnet haben, tiberhaupt noch ohne
Verbindung unter einander sind und beziiglich ihrer dufleren Form,
wie das auch schon aus dem fritheren Stadium ersichtlich war, recht
wenig Einheitlichkeit erkennen lassen.

Vergleicht man diese Entwicklungsvorgiinge mit der von CALvVET
gegebenen Darstellung, so diirfte es schwer fallen, auch nur ein
Moment anzufiihren, welches fiir die Deutung des franzdsischen For-
schers spriche. Wenn man auf den erwihnten Stadien bemerken
wiirde, dass einzelne Zellen aus dem Epithelverband der Einstiilpungs-
zone in die Tiefe zu riicken beginnen und nur noch zum Theil mit
der Mutterzellenschicht zusammenhingen, dann kiénnte man wohl an
eine derartige Moglichkeit denken. Davon ist aber auf allen diesen
Stufen nichts zu sehen, sondern wir haben stets einen scharfen Kon-
tour, der die ektodermale Einstiilpung von den Mesenchymelementen
trennt und auf den ersten Blick einen Zusammenhang der beiden
Lagen als unméglich erscheinen lisst.

Der Verfasser der citirten Arbeit spricht ferner also von einem
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spetit massif cellulaire, dans lequel se creuse de trés bonne heure
une cavité« und betont weiter unten nochmals, indem er seine Beob-
achtungen zusammenfasst: sle polypide débute sous une forme mas-
give et la cavité, ainsi que les deux couches cellulaires du bour-
geon ne sont que des formations sccondaires, succédant au stade
massife.

Abgesehen von den Worten »ainsi que les deux couches cellu-
laires du bourgeon« findet sich in dieser Darstellung nichts, was
nicht mit der Auffassung einer ektodermalen Einstiilpung in Einklang
gebracht werden konnte. Denn dass das Polypid -Anfangs in einer
>massiven Form« auftritt, zeigt auch meine Fig. 4 in hinreichender
Weise, und dass erst sekundiir sich darin ein Lumen ausbildet, mgchte
ich im Folgenden an der Hand der Zeichnungen weiter darlegen.

Die beiden Fig. 5 und 6 gehdren derselben Knospenanlage an
und zwar bilden sie den zweiten und vierten Schnitt durch dieselbe.
Auf dem letzteren ist bereits ein Lumen erkennbar, dessen Anlage
aber erst im Entstehen begriffen ist; denn auf dem anderen Schnitt
gewahrt man schon nichts mehr davon. Die Einstiilpung des Ekto-
derms ist jedenfalls auch bei diesem Stadiom ganz unverkennbar,
man sieht recht deutlich sowohl die Stelle des Blastoporus! als auch
den Ubergang des duBeren Keimblattes in die Knospe, der hier in
ganz typischer Form in die Erscheinung tritt. Dass auf diesen beiden
Stadien die Mesenchymzellen noch einzeln verstreut liegen, das
diirfte kaum als regelmiBig zu betrachten sein. In Fig. 7 habe ich
eine Knospe wiedergegeben, die auf ziemlich der gleichen Stufe
steht, wie die eben erwihnten, bei der man aber, wenigstens auf
der einen Seite, diese Zellen schon zu einem epithelialen Strang
gruppirt dem Polypid anliegen sieht. Um letzteres im Verhiltnis
zur ektodermalen Schicht, aus der es hervorgegangen, zu zeigen,
habe ich hier das Ektoderm in seinem weiteren Verlauf an der Wan-
dung des Zooeciums wiedergegeben. Die Stelle des Blastoporus, die
auch auf dieser Figur noch deutlich zu erkennen ist, ist schon auf
dem nichsten Stadium, Fig. 8, nicht mehr sichtbar; die Knospe hat
hier bereits sich vollkommen abgeschlossen, ohne aber die Ver-
bindung mit dem Ektoderm aufzugeben; hier liegt auch schon eine
fast kontinuirliche Mesenchymschicht dem Polypid an.

Die Auffassung, welche CALVET vertritt, mag wohl nicht zum

t Als Blastoporus bezeichne ich die Miindungsstelle des embryonalen Poly-
pids nach aufBen.
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wenigsten der Beobachtung dieses Stadiums ihren Ursprung ver-
danken. Ich habe in Fig. 9 einen Schnitt abgebildet, der eine der-
artige Knospe in schiefer Richtung getroffen hat. Es ist dies bei
Bugula avicularia nm so leichter moglich, als die Zweige derselben
in spitzem Winkel nach oben divergiren. So kommt es, dass, wenn
man die eine Hilfte der Zooecien in gerader Richtung erhilt, die
andere schief zu der Fiihrung des Messers eingestellt ist. Um
moglichst genau kontrolliren zu konnen, ob die Knospenspitzen voll-
kommen im rechten Winkel getroffen wurden, habe ich stets das
nichstilteste ausgebildete Polypid mit in meine Schnittserien einbe-
zogen, da sich hier, besonders in der Hohe der Spitze, sowie der
Basis der Tentakel, jeder schiefe Schnitt mit Sicherheit nachweisen
lieB. Und einem solchen Serientheil entstammt auch der Schnitt in
Fig. 9. Die Knospe, die also einen fast kugeliz angeschwollenen
Anhang des Ektoderms darstellt, steht mit letzterem durch einen ver-
hiltnismifiig schmalen Strang in Verbindung. Geht nun der Schnitt
in etwas schriiger Richtung iiber oder unter, rechts oder links von
jenem Strang vorbei, so erhilt man zwischen dem Polypid und dem
Ektoderm einen Spalt, der beide von einander trennt, also ein Bild,
wie es die genannte Figur darstellt. Die Linie ¢b, die durch die
Fig. 8 hindurchgelegt ist, mag zur Erliuterung dafiir dienen, wie
Schnittrichtungen, die nur wenig von der geraden Fiihrung ab-
weichen, zu einer falschen Deutung Veranlassung geben kinnen.
Die Untersuchung der iibrigen Arten, von der ich im Anfang
gesprochen, haben nur das bestitigen konnen, was ich bei Bugula
avicularia beobachtet und im Vorhergehenden beschrieben habe: dass
wir es bei der Anlage des Polypids mit einer Einstiilpung des Ekto-
derms zu thun haben. Von Nordseeformen nenne ich auller Bugula .
noch Aétea, von Bryozoen der Ostsee Valkeria (Vesicularia) cuscuta
und Gemellaria loricata, die mir zu meinen weiteren Untersuchungen
dienten. Die letztere Art eignet sich durch ihre Grofle und Form
besonders zum Studium der Knospungserscheinungen, sie zeigt aber
auch andererseits, dass es einer duBerst vorsichtigen Behandlung be-
darf, um zu einem befriedigenden Resultat zu gelangen. Ich habe
bei Untersuchung dieser Form wiederholt die Erfahrung machen
miissen, dass schon wenige Stunden, wihrend deren sich ein solcher
Stock unter ungiinstigen Verhiltnissen befunden haben musste, ge-
niigten, um eine geradezu erstaunlich schnelle Riickbildung und De-
generation des Zellmaterials nach sich zu ziehen. Den Stock aber
andererseits im Aquarium regeneriren und von Neuem Knospen treiben
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za lassen, das ist bei so empfindlichen Arten, wie die erwihnte,
durchaus nicht unbedingt aussichtsvoll und so erfolgreich, wie es zu-
nichst scheinen mdchte. Dazu kommt der Umstand, dass nicht nur
an ein- und demselben Stock, — was ja noch nicht so auffillig
wire — sondern auch an einem Zweig die einzelnen Knospenspitzen
sehr betrichtliche Unterschiede beztiglich ihrer Erbaltung und ihrer
Lebensfihigkeit zeigen. '

" Ich hatte mich auch desshalb der Vorsicht bedient, die einzelnen
Spitzen der Zweige nicht nur bei LupenvergréBerung, sondern unter
dem Mikroskop lebend zu prifen und die fiir die Beobachtung
giinstigsten auszuwihlen. Dann bemerkte ich leicht, dass einzelne
Individuen, wenn sie auch noch nicht den fiir die Riickbildung typi-
schen »gelben Korper« zeigten, doch sehr wenig fiir die weitere histo-
logische Untersuchung geeignet erschienen.

Liasst man derartige VorsichtsmaBregel bei der Auswahl der Ob-
jekte auller Acht, so erhiilt man nur zu hiufig trotz der subtilsten
Behandlung Schnitte, die eben zu verkehrten Auffassungen veran-
lassen konnen. Gerade an der Ubergangsstelle des Ektoderms in die
sich einstillpende Polypidknospe treten bei der Konservirung, beim
Einbetten und Schneiden von nicht ganz frischem und lebensfihigem -
Untersuchungsmaterial regelmiBig sehr betrichtliche Schrumpfungen
und Verzerrungen ein. Uberdies erscheinen dann oft die epithelialen
Gefiige der Blitter mehr oder minder stark gelockert, die Zellen zu-
weilen vollstindig dissociirt. Nur die in durchaus frischem kriiftigen
Zustand konservirten Objekte erweisen sich, — auch wenn sie in
Schnitte von 5 u Dicke zerlegt werden, als resistent genug, um klare
Bilder der histologischen Struktur zu liefern. Hauptsiichlich aber
diese Stellen im knospenden Stock, die durch eine nicht ganz zweck-
entsprechende Behandlung am stirksten in Mitleidenschaft gezogen
werden, sind fiir die Entscheidung der uns hier beschiftigenden
Fragen von grundsitzlicher Bedeutung. Die unmittelbare Folge
einer solchen Gewebstrennung ist die, dass der ektodermale Wand-
beleg ganz getrennt von der Knospenanlage erscheint, und dass dies
zu Deutungen, die mit den oben geschilderten Befunden in direktem
Widerspruch stehen, fithren muss.

Ich habe diese Thatsachen aus dem Grunde angefiihrt, um zu
zeigen, worauf eine derartige Verschiedenheit der Anschauungen in
erster Linie zurtickzufihren sein mochte. Den sichersten Beweis
jedenfalls, dass die Thiere noch in keiner Weise gelitten haben,
liefern sie selbstverstindlich dadurch, dass sie sich aunszustrecken
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beginnen. Ich habe bei Gemellaria loricata die Individuen in diesem |
Zustand zu fixiren gesucht. Mit Chloralhydrat, das man. zuweilen
als dafiir geeignet empfohlen hat, gelang dies nicht; bessere Resul-
tate erzielte ich mit, einer 19, igen Cocainlosung in Seewasser, das
tropfenweise und sehr behutsam dem umgebenden Wasser zugesetzt
werden muss, da die Individuen bei der leisesten Erschiitterung des
Gefilles simmtlich und fast genau gleichzeitig in die Zooecien zu-

riickschnellen. Tritt dann wieder eine Beruhigung ein, so treten die '

Polypide in ganz kurzen Intervallen fast alle’ wieder hervor, so dass
man bei eintretender Narkose eine verhiiltnismiBig groBe Anzahl in
ausgestrektem Zustand erhilt. In Fig. 10 habe ich ein solches In-
dividuum wiedergegeben.

Den Abbildungen, welche die erste Anlage des Polypids dar-
stellen, habe ich noch einige von Schnitten der iibrigen Formen
(Fig. 11—15) hinzugefigt. Wenn' dieselben auch im Wesentlichen
die gleichen Bilder ergaben, wie sie die Untersuchung von Bugula
erbracht hat, so lag mir doch daran, die besonders typischen Stadien,
durch die Zeichnung festzuhalten. Die Modifikationen, denen die-
selben unterliegen, beruhen natiirlich in erster Linie auf morpholo-
gischen Unterschieden, namentlich in Bezug auf die GroBenverhilt-
nisse. So zeigen sowohl Gemellaria wie A&tea besonders umfang-
reiche Knospenanlagen, bei ersterer kommt sogar auf einem ziemlich
frihen Stadium, wie aus Fig. 14 hervorgeht, der Umfang der Poly-
pidanlage dem des Zooeciums sehr nahe, so dass dasselbe auf dem
Querschnitt fast ganz von der Knospe eingenommen- erscheint. Ge-
wissen Schwankungen unterliegt ferner die Hohe der Ektoderm-
Elemente, die den Wandbeleg hilden, besonders derjenigen Zellen,
die der Einstiilpung unmittelbar benachbart sind; nicht weniger, vari-
irt auch der Zeitpunkt des Zusammenschlusses der Mesenchymzellen
zu einem zusammenhingenden Epithel, der bei Gemellaria bereits
-gehr frith in die Erscheinung tritt. Ein weiterer Unterschied Lisst
sich beziiglich der Miindungsstelle der Polypidanlage nach auBlen
"konstatiren. W#hrend dieselbe bei den einen in einem deutlichen
Kontour auftritt, erscheint sie z. B. bei Valkeria nur als ein #uflerst
feiner Kanal, deridann freilich wohl sehr leicht iibersehen werden und
somit Veranlassung geben kann zu der irrthiimlichen Auffassung, dass
es sich auf diesem Stadium um einen kompakten ganz in sich abge-
schlossenen Zellkomplex handle. Diesen Modifikationen gegeniiber tritt
_gerade um 8o deutlicher die konstant wiederkehrende Erscheinung der
ektodermalen Einstiilpung bei der Anlage des Polypids zu Tage.
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Der Entstehung des Polypids, wie wir sie im Vorhergehenden
betrachtet haben, kann man den Entwicklungsgang eines anderen
Organs an die Seite stellen, der Avicularien.

Meine Beobachtungen dariiber habe ich, wie ich schon im ersten
Theil gelegentlich erwibhnte, speciell bei der Gattung Bugula avicun-
laria ausgefiihrt. Vorweg mochte ich bemerken, dass sich zur Unter-
suchung — auBler Totalpriparaten — besonders die Lingsschnitte
eignen. Und zwar sind die Verhiiltnisse am besten zn studiren,
wenn die Schuittrichtung eine derartige ist, dass die Avicularien sa-
gittal getroffen werden. Die richtige Orientirung ist dadurch wesent-
lich erleichtert, dass beim Einbetten in Paraffin sich die Avicularien
in Folge ihrer Schwere so zur Seite neigen, dass sie von oben ge-
sehen iiber den sie tragenden Ast hiniiberragen und somit im Profil
erscheinen. Man hat nachher die Schnitte nur parallel der Boden-
fliche des Paraffins zu fiihren.

Bevor ich auf den Entwicklungsprocess dieser Organe niher
eingehe, diirfte es wohl zweckmiillig erscheinen, iiber den Bau und
die Struktur derselben einige Worte vorauszuschicken.

Die Avicularien verdanken ihren Namen ihrer Ahnlichkeit mit
einem Vogelkopf und stellen Anhinge einiger Arten unter den Chilo-
stomen dar, die das Princip der Arbeitstheilung in der vollkommen-
sten Weise verwirklichen. Solche Anhinge sind ferner die Ovicellen,
die zur Aufnahme der befruchteten Eier dienen, sowie der Vibracu-
larien, die als Tastorgane des Stockes funktioniren.

Die Avicularien sind als Fangapparate fiir den Stock von groller
Bedeutung, und in wie zweckmilBiiger Weise ihr Bau dieser Funktion

-angepasst ist, mag die folgende kurze Beschreibung ihrer Organisa-

tion darlegen. Das ganze Gebilde besteht aus 2 Theilen, aus Hals
und Kopf (Fig. 16). Als Hals konnen wir einen kurzen Auswuchs
des Zooeciums betrachten, auf dessen Spitze der eigentliche Kopf
gelenkig eingelassen ist. Letzterer ist nach vorn in einen haken-
artig gekriimmten Oberkiefer ausgezogen, dem ein beweglicher Unter-
kiefer entgegenwirkt, so dass sofort die Ahnlichkeit mit einem
Schnabel gegeben ist. Die Thitigkeit dieses Unterkiefers wird durch
zwei Muskel bewirkt, die fast die ganze Region des Kopfes ein-
nehmen; sie nehmen beide ihren Ursprung vom Inneren des Schidel-
daches und inseriren am Unterkiefer an zwei Punkten, deren
Lagebezichung der Funktion der Muskel entspricht: Der Offnungs-
muskel setzt sich an der hinteren unteren Ecke an, so dass bei
seiner Kontraktion der Kiefer nach hinten und unten abgezogen wird,
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der SchlieBmuskel inserirt am oberen Rande desselben, zieht ihn
also nach oben gegen den Oberkiefer zu herauf.

Die gesammte Hohlung des Kopfes ist vor dem Kieferapparat
nach auBen hin durch eine Membran abgeschlossen. Ungefihr in
der Mitte derselben liegt ein weit in die Kopfhohle hineinragendes
Organ, das das Nervensystem der Avicularien darstellt und wohl zu-
gleich als deren Sinnesorgan angesehen werden kann. Es besteht
aus einem napfformigen Korper, der am Grunde seiner Aush¢hlung
einen Komplex von Sinneshaaren trigt, die mit ihren Spitzen die
Membran zu durchbohren scheinen. In Wirklichkeit geht aber die
Wandung dieses Organs in die Membran iiber, so dass dasselbe
dureh seine vordere Offnung mit der AuBenwelt in Kommunikation
tritt, und daher seine Wandungen sich an der hauptsichlich durch
die Membran gebildeten vorderen Begrenzung der Kopfhiohle bethei-
ligen. Nach innen zu ist das Organ noch von einem, zelligen Kopf
tiherdeckt.

In den Fig. 16 und 17 habe ich zwei Avicularien in verschie-
dener Stellung wiedergegeben; die eine mit geschlossenem, die andere
mit gedffnetem Kiefer. Die Verschiedenheit der Kieferstellung be-
dingt aber, wie aus den Figuren ersichtlich ist, auch eine ganz ver-

anderte Haltung des Kopfes. In letzsterem Falle ist die Stellung !

desselben jedenfalls wesentlich verschieden von dem ersteren, denn
wihrend dort dieselbe etwa der natirlichen Haltung eines Vogel-
kopfes entsprechen wiirde, erscheint er hier in einer Drehung von
fast 90° zurtickgelegt. In allen Fillen, wo ich eine Avicularie mit
offenem Kieferapparat fixirt sah, fand ich diese Stellung wieder und
somit mochte ich es keineswegs als eine zufillige Erscheinung be-
trachten, die ohne alle Bedeutung wire. Denn hierdurch wird ein
viel weiteres Klaffen der Kiefer ermdglicht, und die Avicularie ist
80 besser dazu geeignet, vorbeischwimmende Korper zu ergreifen.
Uber den Verlauf der Sehne des SchlieBmuskels machen sich
in der Litteratur zwei widersprechende Ansichten geltend. Nach
einigen Autoren soll dieselbe, um sich am Unterkiefer zu inseriren,
die Membran durchbohren, wihrend andere sie hinter dem unteren
Rande derselben, also an der Ubergangsstelle der Membran in das
Hautepithel des Unterkiefers verlaufen sahen. Ich habe die letztere
Ansicht in allen Fillen bestitigt gefunden. Die Membran verliduft
nimlich an ihrem unteren Rande nicht in gerader Linie, sondern
zeigt hier eine Einbuchtung, und durch die so entstandene rinnen-
formige Vertiefung zieht die Sehne des SchlieBmuskels nach vorn
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hindurch, um sich an der Innenseite des Hautepithels des Unter-
kiefers zu inseriren.

In ihrem histologischen Bau zeigt die Muskulatur der Avicularien
eine typische Querstreifung, die stirker lichtbrechenden Streifen
zeigen sich scharf abgesetzt gegen die helleren. Erwihnung ver-
dienen ferner die Kerne. Jeder einzelnen Fibrille gehdren zwei an-
sehnliche Kerne an. Dieselben sind in ihrer gegenseitigen Lage
ziemlich konstant: da sie eben so weit von einander wie jederseits
vom Ursprungs- und Insertionspunkt entfernt sind, so zerlegen sie
die Fibrille gewissermaflen in drei annihernd gleiche Theile. Die
Kerne sind umgeben von einer Schicht k&rnigen Protoplasmas, das
gich betriichtlich tiber die Fibrille erhebt. Jedoch setzt sich diese
Protoplasmaschicht nicht kontinuirlich tiber die ganze Fibrillenober-
fliche fort; vielmehr konnte ich mich durch die Untersuchung von
Querschnitten tiberzeugen, dass jene Protoplasmamasse sich nur um
die Kerne herum gelagert findet, wihrend die kontraktile Faser in
ihrem weiteren Verlauf nackt erscheint.

Das nervise Organ nimmt vor Allem hinsichtlich seiner Ent-
wicklung ein besonderes Interesse fiir sich in Anspruch; ich werde
daher im Folgenden des Nihern noch auf diese Verhiiltnisse einzu-
gehen haben.

Die erste Anlage der jungen Avicularienknospe sieht man in
Form einer buckelartigen Ausstiilpung der Cuticula und des Ekto-
derms vor sich gehen. Die Zellen des letzteren, die auch hier ihren
einschichtigen Charakter bewahren, erscheinen protoplasmareich und
hocheylindrisch, eine Gestalt, welche die Zellen der Leibeswand an
dieser Stelle schon vor dem Beginn der Ausstiilpung angenommen
haben.

Die erste Anlage der Avicularienknospe und ihr Verhalten zu
den in ihrer Nachbarschaft sich entwickelnden Organen sieht man
in Fig. 18, wihrend die in Fig. 19 gegebene Skizze die Lagebezie-
hung des fertig ausgebildeten Organs zum Stock selbst darstellt.
Es lidsst sich aus den Abbildungen entnehmen, dass ein Zooecium
ungefihr zu der Zeit mit der Knospung der Avicularie beginnt,
wenn in seinem Polypid die Tentakelbildung vor sich geht.

In das Lumen der Avicularienausstillpung sind eine Anzahl von
Mesenchymzellen von der Leibeshiohle eingewandert; dieselben zeigen
auch hier wieder, worauf schon im ersten Theil bei der Polypid-
anlage hingewiesen wurde, eine sehr verschiedene Gestalt, bald
spindelformig, bald cylindrisch oder auch kugeliz. Bei weiterem
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Wachsthum tritt eine Sonderung in zwei Abschnitte ein. Beide
Theile verhalten sich weiterhin ganz entgegengesetzt. Schon friih-
zeitig sieht man, wie der distale Theil sich nach und nach kugelig
zu erweitern beginnt auf Kosten der nach dem Zooecium zu gelegenen
Partie, deren Lumen in Folge dessen an Umfang einbiifit. In Fig. 20
sieht man die erste Andeutung dieser Sonderung in die beiden Ab-
schnitte. Am proximalen Theil ist die Verengerung bereits erfolgt,
jedoch besteht immer noch ein Kanal, in welchem einzelne ver-
streute Mesenchymzellen angetroffen werden. Der distale Abschnitt
ist nur miBig kolbenformig erweitert und fiihrt zahlreiche Mesoderm-
Elemente.

In Fig. 21 beginnt sich die Ausstiilpung schon vom Mutterzooe-
cium abzuschntiren. Das frei emporragende blinde Ende schwillt
stirker kolbenformig an, wihrend das entgegengesetzte zu einem
stielartigen Gebilde sich verjiingt hat, das den Zusammenhang mit
dem Zooecium herstellt. Die Verjiingung dieses proximalen Theiles
ist Dbereits so weit vorgeschritten, dass das Lumen vollstindig ge-
schwunden und die Kommunikation zwischen der Leibeshthle des
Mutterstockes und der Avicularienknospe aufgehoben erscheinen. Die
anfinglich im hohlen Stieltheil gelegenen Mesenchymzellen sind nun-
mehr in das Lumen der kolbigen Anschwellung iibergetreten.

Fast gleichzeitig spielt sich an dem distalen Ende der Ausstiil-
pung ein #hnlicher Vorgang ab, wie wir ihn bei der Entstehung des
Polypids beobachten konnten. Unter allmihlich fortschreitender Thei-
lung der Zellen beginnt sich das Ektoderm an jener Stelle einzu-
stiilpen (Fig. 22). Die gesammte Knospenanlage ist zugleich etwas
in die Linge gewachsen, so dass zunichst durch die polypide Ein-
stilpung das Lumen derselben nicht wesentlich gegen das vorher-
gehende Stadium eingeengt erscheint. In ihm liegen die mesoder-
malen Elemente nicht mehr ganz regellos verstreut, sondern haben
sich mehr dem Ektoderm angelagert, freilich noch ohne gegenseitige
Verbindung unter einander.

In Fig. 23 liegt ein Stadium vor, auf dem das Wachsthum der
Einstiilpung der #uBeren Entfaltung der gesammten Avicularienknospe
etwas vorausgeeilt ist, denn das Lumen der letzteren erscheint bis
auf einen schmalen Spalt ausgefiillt zum gréfiten Theil eben durch
die Einstilpung und nur zum kleineren durch eine Anzahl Mesen-
chymzellen. Dies Stadium ist in mannigfacher Beziehung bemerkens-
werth. Zunichst machen sich am Verbindungsstiel, der noch die
Verbindung der Knospe mit dem #HuBeren Keimblatt des Zooeciums
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unterhilt, die ersten Zeichen der beginnenden Abschniirung bemerk-
bar, und zwar unmittelbar unter dem kolbigen freien Ende. Es ist
dies die Stelle, wo spiter die Grenze zwischen Avicularienkopf und
-hals und die gelenkige Verbindung zwischen beiden gelegen ist.
Im unteren Theil des Kopfabschnittes finden sich auch zum ersten Mal
die Mesenchymzellen zu einer epithelialen Platte vereinigt. Dieselbe
liegt der Einstiilpung an der dem Blastoporus gegeniiberliegenden
Seite an, und wird, im Querschnitt betrachtet, erst von sechs Zellen
gebildet, wihrend zwei andere noch einzeln daneben liegen.

Die weitere Entwicklung der Knospe zeigt die Fig. 24: mit dem
betriichtlichen Wachsthum derselben hat auch die Einstiilpung wesent-
lich an Umfang zugenommen und umschlieBt jetzt ein ansehnliches
Lumen. Gleichfalls einen erheblichen Fortschritt lassen die Mesen-
chymzellen erkennen, denn ein fast geschlossenes mesodermales Epi-
. thel findet sich sowohl der Einstiilpung wie der tibrigen ektodermalen
Wandung angelagert. Einzelne gesonderte zellige Elemente habe ich
auf diesem Stadium iiberall nicht mehr angetroffen.

Unter fortgesetzter Theilung und Vermehrung der Zellen, sowohl
der ekto- wie der mesodermalen riickt die polypide Einstiilpung
immer mehr in die Tiefe, und es bildet sich fiiglich ein Strang aus,
der als eine Fortsetzung des Ektoderms die Verbindung zwischen der
gpiiteren Endocyste und der Einstilpung herstellt, andererseits aber
auch ein gewisses Reservematerial fiir die letzte Phase des Knospen-
wachsthums darstellt (Fig. 25).

Dies Material gelangt dann auch alshald zur Benutzung, wie aus
dem im Fig. 26 dargestellten Stadium hervorgeht. Gegen das zuletzt
beschriebene zeigt dasselbe eigentlich nur einen Fortschritt darin,
dass gleichzeitig mit einer betridchtlichen Lingsstreckung histologische
Differenzirungen erfolgt sind. Die Ektodermzellen zuniichst haben
sich betrichtlich gestreckt, sie haben von ihrer hocheylindrischen
Gestalt erheblich eingebiiit und erscheinen nunmehr weit flacher ge-
worden. Und eben diese Streckung und die damit verbundene In-
anspruchnahme des zelligen Wandbelegs hat auch das Verschwinden
des Verbindungsstranges hervorgerufen. Ein weiterer Fortschritt, den
dies im Gefolge hat, ist der, dass zuniichst die Polypideinstiilpung
munmehr weiter nach vorn verschoben ist, und dass dann unter dem
Einfluss der durch das Wachsthum bedingten Gewebespannung die
Stelle des alten Blastoporus eine mehr und mehr zunehmende Er-
weiterung erfihrt.

Die Muskulatur erscheint auf dieser Entwicklungsstufe fertig
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ausgebildet, in der betreffenden Figur ist die L‘age derselben in g0
fern etwas schematisirt, als man eine 80 groBe Anzabl Fibrillen
schwerlich in ihrer ganzen Lingsausdehnung auf einem Schnitt treffen
wiirde. Da die Muskelfibrillen, wie oben erwihnt, zweikernig er-
scheinen, so dirften wohl je zwei Mesodermzellen sich zusammen-
schlieBen und an ihrer Basis die beiden Zellen gemeinsame kon-
traktile Substanz ausscheiden. Dadurch gewinnt auch der Umstand
an Bedeutung, dass, wie in Fig. 25 ersichtlich, das mesodermale
Epithel sich mehr und mehr vom Ektoderm zuriickzieht, um sich
nach der Mitte hin zusammenzuschlieBen. Da auf diese Weise die
Zellen der duBeren, dem Ektoderm anliegenden und die der inneren,
die polypide Einstilpung umgebenden Mesodermschicht dichter an
einander rticken, so ist fir die Bildung der mesodermalen Muskula-
tur die Vorbedingung gegeben: ich glaube annehmen zu diirfen, dass
jede Muskelfaser aus je einer #uBeren und inneren Mesodermzelle {
gich zusammensetzt.

Damit ist die definitive Ausbildungsstufe der Avicularie erreicht.
Die zuletzt besprochene Fig. 26 stellt die Knospe gewissermalen
von der »ventralen Seite« d. h. vom Unterkiefer her betrachtet dar:
in der Einstiilpung selbst haben wir eben das nervise Organ des
fertig ausgebildeten Thieres vor uns, und der die distale Wand der
Knospe bekleidende Abschnitt des #Zulleren Keimblattes, aus dem
eben die polypide Einstiilpung hervorgegangen ist, stellt die spitere
Membran dar.

Die hier beschriebene Entwicklung der Avicularien ist noch
nach einer anderen Seite hin von Bedeutung. Wie schon NriTschE
in seiner Betrachtung iiber die »Morphologie der Bryozoene«! ver-
muthete, haben wir es bei der Entstehung derselben mit einem Vor-
gang zu thun, der ein Analogon zur Entwicklung des Polypids bietet.
Man kann demnach die Avicularie an sich mit einem Zooecium, das

nervose Organ mit dem Polypid in Vergleich stellen, und man darf ]

wohl auf Grund der entwicklungsgeschichtlichen Verhéltnisse die
Avicularie als ein aberrant gestelltes Individunm betrachten, das nur
noch zu einer ganz speciellen Arbeitsleistung befihigt ist. Wenn
also die im ersten Theil erwihnte CanLvET'sche Ansicht sich be-
stitigte, dann miisste man auch im Knospungsprocess der Avicularien
einen Anhalt fiir diese Behauptung erwarten diirfen. Ich glaube

1 H. NiTscHE, Beitriige zur Kenntnis der Bryozoen. IV. Uber die Morpho-
logie der Bryozoen. Diese Zeitschr. Bd. XXI. 1871.
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aber nach dem Vorstehenden gezeigt zu haben, dass auch bei der
Entwicklung dieses Organs nicht der geringste Grund fiir jene An-
nahme spricht. Im Gegentheil wird auch der Vorgang bei der Avi-
cularienknospung ein Beweis dafiir sein, dass wir es bei der Ent-
stehung eines Polypids einzig und allein mit einer Einsttilpung aus
dem Ektoderm zu thun haben.

Die Ergebnisse meiner Untersuchungen mochte ich im Folgen-
den kurz zusammenfassen:

1) Bei der Anlage des Polypids haben wir es stets mit einer
Einsttilpung des duBeren Keimblattes zu thun.

2) Von der Aushildung eines »stade massif« kann nur in so fern
die Rede sein, als die Verdickungszone des Ektoderms durch Thei-
lung und Vermehrung der Zellen betrichtlich nach der Tiefe an
Umfang zunehmen kann, bevor sich die Einstiilpung geltend macht,
ohne dass aber die verdickte Schicht dabei ihren einschichtigen Cha-
rakter verliert.

3) Die Einstillpung erscheint zunfchst als eine Einkerbung, die
bei weiterem Wachsthum der Knospe tiefer ins Innere vorrlickt und
bald als ein feiner Kanal, bald als schérferer breiter Kontour hervor-
tritt. Die Bildung eines Lumens braucht nicht gleich Anfangs zu er-
folgen, wenn die Einkerbung aufzutreten beginnt.

4) Die Avicularienanlage geht als eine Ausstlpung des Ekfo-
derms vor sich, die sich ziemlich gleichzeitig mit der ersten Aus-
bildung der Tentakeln im zugehorigen Polypid hervorwolbt.

5) Die Ausstilpung differenzirt sich zu einem distalen kolbigen
Theil, durch dessen Lumen Mesenchymzellen aus der Leibeshthle
des Mutterzooeciums hintiberwandern. Spiter aber schlieBt es sich
ab, um auf einem dann folgenden Stadium sich vollends vom Kopf
der Avicularie abzuschntiren.

6) An der distalen Seite der Ausstillpung entsteht in gleicher
Weise, wie dies bei der Polypidknospenanlage gezeigt ist, eine Ein-
stilpung des #uBeren Keimblattes.

7) Aus dem Mesoderm, das sich durch Vermehrung der Mesen-
chymzellen zu einem zusammenhiingenden Endothel ausgeb1-ldet ent-
steht die Muskulatur der Avicularie.

8) Die Einstlilpung selbst wird zum nerviosen Organ, der vor-
dere Abschnitt des Ektoderms zur Membran der ausgeblldeten Avi-
cularie.
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Vorliegende Arbeit habe ich auf Anregung des Herrn Professor
Dr. SEELIGER im zoologischen Institut der Universitit Rostock unter-
nommen. :

Ich erfiille eine sehr angenchme Pflicht, wenn ich meinem hoch-
verehrten Lehrer an dieser Stelle meinen ergebensten Dank aus-
spreche sowohl fiir diese Anregung als auch fiir die Liebenswiirdig-
keit, mit der er mich durch seinen Rath nach jeder Richtung zu
unterstiitzen die Giite hatte. Auch Herrn Professor WiLL danke ich
fir das freundliche Interesse seinerseits.

Rostock, im November 1899.

Erklarung der Abbildungen,

Die Abbildungen wurden durchweg mit der Camera lucida ausgefiihrt.
Fig. 2—9 und 11—15 sind Zeichnungen nach Quer-, Fig. 18 und 20—26 nach
Lingsschnitten, simmtlich von 5 x Dicke, alle iibrigen stellen Totalpriparate
dar. Die Schnittzeichnungen sind, wo nicht anders angegeben, unter Vergr.
810 (WINKEL, Oc. V, Obj. 9) hergestellt. Die Firbung erfolgte in toto mit Alaun-
karmin, bezw. in einigen Fiéllen mit Boraxkarmin (nach GRENACHER). Mit Aus-
nahme von Fig. 10—15 nehmen die Abbildungen auf Bugula avicularia Bezug.

Buchstabenbezeichnung:

ak, Hals der Avicularien; mb, Membran;
apk, Polypidanlage innerhalb der Avi- mpv, Muse. parieto-vaginalis;

cularienknospe;

av, Avicularie;

avk, Avicularienknospe;

bl, Miindungsstelle der Polypidanlage
nach auBlen;

cu, Cuticula;

ek, Ektoderm;

m, Muskulatur der Avicularien;

m!, SchlieBmuskel des Unterkiefers;

m?, Offnungsmukel des Unterkiefers;

mr, Musc. retractor;

ms, Mesodermzellen;

nv, nervises Organ;

op, Operculum;

pk, Polypidknospe;

tz, Abschniirungsstelle zwischen Kopf
und Hals der Avicularie;

uk, Unterkiefer; )

vs, Verbindungszellstrang.

Tafel XVIII.
Fig. 1. Spitze des Stockes mit Anlage mehrerer Knospen. Vergr. 120.

Fig. 2.
Fig. 3.
Fig. 4.
Einstiilpung.

Querschnitt durch die beginnende Verdickung des Ektoderms.
Ein weiter fortgeschrittenes Stadium der Knospungszone.
Querschnitt durch eine Knospe mit der ersten Andeutung einer

Fig. 5 u. 6. Zwei Schnitte derselben Serie, auf dem letzteren die beginnende

Ausbildung eines Lumen in der Knospe.

Fig. 7. Stadium von ziemlich der gleichen Entwicklungsstufe wie Fig. 5 u. 6.
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Fig. 8. Querschnitt durch eine iiltere Polypidanlage; die Linie ab zur
Kennzeichnung einer schiefen Schnittfiihrung.

Fig. 9. Schiefer Querschnitt durch eine Knospe.

Fig. 10. Polypid vor Gemellaria loricata in ausgestrecktem Zustand. Ver-
groBerung 120.

Fig. 11. Valkeria cuscuta, Anfangsstadium der Knospung.

Fig. 12. Gemellaria, erste Andeutung der Einstiilpung und des Blastoporus.

Fig. 13. Valkeria, fortgeschrittenere Ausbildung der Knospe. B B

Fig. 14. Gemellaria, Knospenanlage mit ganz zusammenhingendem Meso-
dermepithel.

Fig. 15. Aétea truncata, Querschnitt- durch ein Zlteres Stadium.

Fig. 16. Avicularie mit geschlossenem Kiefer. Vergr. 370.

Fig. 17. Dasselbe mit gedfinetem Kiefer. Vergr. 370.

Tig. 18. Lingsschnitt durch eine Zweigspitze mit einer Polypid- und Avi-
cularienknospe. Vergr. 370.

Tig. 19. Zooecium mit ausgebildeter Avicularie. Vergr. 120.

Tig. 20. Erste Ausstiilpung der Avicularienanlage.

Fig. 21. Kolbige Anschwellung des distalen Theils der Knospe.

Fig. 22. Beginn der Verdickung des Ektoderms am distalen Ende.

Fig. 23. Einstiilpung der polypiden Anlage und Abschniirung am Stiel
unterhalb der Gesammtknospe.

Fig. 24. Weiter vorgeriicktes Stadium der Knospung.

Fig. 25. Ausbildung des Verbindungsstranges und Tieferriicken der poly-
piden Anlage.

Fig. 26. Schnitt durch das fast ausgebildete Organ. Vergr. 745.
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