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(Aus dem Zoologischen Institut der Universitit Greifswald.)

Die Entwicklung des Geruchsorgans
bei der Sturmmove und der Seeschwalbe?.

Von
HAaNNA SCHULLER.

Mit 19 Textabbildungen.
( Eingegangen am 1. August 1938.)

Einleitung.

Uber das Geruchsorgan der Vigel weist die Literatur eine Reihe von Arbeiten auf, die
sich meist auf den Bau des fertigen Organs beziehen. E. ist fiir fast alle Ordnungen unter-
sucht: ScuurLtTzE 1862, PARKER 1869, ExxER 1872, GIEBEL 1876, PARKER 1879, SKARPA
1888, Ganin 1890, GEGENBAUR 1890, DrevrLarE 1904/05, TrcHNAU 1936.

Die Entwicklung des Geruchsorganes wurde eingehend nur fir Gallus untersucht. Unsere
Kenntnisse hiervon beruhen im wesentlichen auf den Arbeiten von KOLLIKER 1860, BorN
1879, PuTkLL1 1888, PREOBRASCHENSKY 1892, BEECKER 1903, Conn 1903, Branca 1908.

Bei sonstigen Vogelarten wurde eine Reihe von Entwicklungsstadien von Melopsittacus
(ABRAHAM 1901 und Dieviarg 1905) und von Anas (BEECKER 1903 und Dievrari 1905)
untersucht.

Da nun beziglich der Homologie der drei Muscheln im Geruchsorgan der Vogel auf
Grund der bisherigen Untersuchungen eine endgiiltige Entscheidung nicht getroffen werden
konnte (MaTTHES 1934), lag es nahe, die Entwicklung der Vogelnase einmal zusammen-
hangend an einem anderen Material zu untersuchen. Ich wihlte als Untersuchungsobjekt
Larus canus, die Sturmméve, und verfolgte die Entwicklung vom 5. Tage, d. h. vom
Riechsack, bis zum Schlipfen, d.h. dem fertigen Geruchsorgan. Zum Vergleich wurden
die wichtigsten Stadien von Sterna hirundo, der FluBseeschwalbe, herangezogen. Beide
Formen weisen als interessante Sonderbildung das Zusammenflieflen der beiderseitigen Nasen-
hohlen im Bereich des Vorhofes auf. AuBlerdem konnte im Laufe der Untersuchung die
bisher meines Wissens unbekannte Entwicklung der pneumatischen Luftréume im Schadel
der Vogel, fiir die ich nur eine kurze Bemerkung bei Bor~ und Corx gefunden habe, klargestellt
werden. Fiir die Larinae und Sterninae gibt TEcunau 1936 eine Ubersicht iiber die Bildung
des Geruchsorganes von Larus ridibundus und Sterna fuliginosa im erwachsenen Zustand;
Fanny BioNoN 1889 beschreibt das Luftsacksystem der erwachsenen Sturmméve. Weitere
Angaben, insbesondere entwicklungsgeschichtliche, sind mir iiber die Lari nicht bekannt.

Fiir die Anregung und Anleitung zu der Arbeit bin ich Herrn Professor Dr. MATTHES
zu groBem Dank verpflichtet. Nach seinem Weggang durfte ich die Arbeit im Zoologischen
Institut vollenden, wofiir ich Herrn Dozenten SEIFERT bestens danke. In dieser Zeit lie
mir Herr Professor Dr. PErER reiche Unterstiitzung wiahrend der Ausfihrung der Arbeit
zuteil werden. Es ist mir ein aufrichtiges Bediirfnis, Herrn Professor Dr. PETER meinen
besonderen Dank auszusprechen.

Material und Technik.

Mein Material bestand aus Embryonen vom 5. Tage der Entwicklung bis zum Schliipfen
und aus geschliipften Tieren. Um die Embryonenreihe zu gewinnen, entnahm ich in den Jahren
1936 und 1937 Eier aus noch unvollstdndigen und daher unbebriiteten Gelegen der Fahrinsel
bei Hiddensee. Ich spreche an dieser Stelle Herrn Studienrat Dr. HOEFFGEN, dem Vorsitzenden
des Ornithologischen Vereins in Stralsund und Betreuer des Vogelschutzgebietes auf der Fahr-
insel, fiir sein freundliches Entgegenkommen und die Uberlassung des Materiales meinen besten
Dank aus. Die im Brutofen sich entwickelnden Kmbryonen wurden von ihren FKihiillen
befreit und je nach Grofle des Objektes 1/,—1 Stunde in Bouinscher Flissigkeit fixiert und
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76 HaxNa ScHULLER:

unter Anbringung einer Richtebene in Frontal- und Transversalschnittserien von 10—20 u
Schnittdicke zerlegt. Die Hauptentwicklungsstadien modellierte ich nach der BorN-PETERSchen
Wachsplattenmodelliermethode, und zwar die Riechschleimhaut und das indifferente Epithel
der Nasenhohle und auBerdem das im Bereich der dulleren Nasenoffnung und Choane an-
grenzende Epithel. Nur in dem letzten Modell (Abb. 18) sind die Hohirdnme mit ihrem Fpithel
als solide Masse dargestellt.

Zur Kennzeichnung des Entwicklungsgrades habe ich die Gesamtlinge (Fadenldnge iber
den Riicken von der Stirn bis zur Schwanzknospe), Kopflange und Kopfbreite (gegenseitiger
Abstand der Augenmitten) bestiromt, die Tage der Brutdauer angegeben und die Stadien,
mit denen des Hithnchens nach den Kersrrschen Normentafeln verglichen. Folgende Tabelle
gibt die (Tbersicht iiber die benutzten Schnittserien.

Sturmmoéve.
Gesamt- | Kopf- | Augen- Brut- | N , .
Stadi s 5 abstand | da ! ormentafeln Gesamt- Schnitt-
Stadium | inge | Bmee LSt M und Teilmodell | abbilduns
‘ |
1 37 15 | 15 ‘ 6 |27 und 28
38 18 | 15 | 6 |27 und?28 GM. Abb. 1
39 20 | 18 | 6 27 und 28
40 21 | 18 | 6 27 und 28
2 42 20 | 20 . 6Y, 29
45 22 | 20 6y, 29
45 22 20 | 6 29 GM. Abb. 2
3 48 24 | 23 | 7 30
48 24 i 25 7 30 | GM. Abb.3 4
4 44 23 21 8
50 | 26 | 24 8 . GM. Abb.5 8a, b, ¢
| | | TM. Abb.7 6a, b, ¢
58 | 82 | 28 | 10 | ;
65 | 33 [ 30 | 10 ‘ |
70 | 32 | 30 | 11 g
5 78 1 38 | 34 | 12 (TM. Abb. 9a und b
; } J | TM. 12 11, 10a, b, ¢
85 | 38 | 37 | 13 1
93 | 40 | 36 | 15
g7 |55 ' 36 i iﬁ
120 | 50 | 37 7
6 130 | AR TM. Abb. 13a, b |15, 14a, b, ¢
7 170 | 65 | 42 | 26 geschliipft TM. Abb. 18 16a, b, ¢, 17

AuBerdem wurden entsprechende Stadien der Seeschwalbe untersucht.

Die Arbeit gliedert sich in zwei Hauptteile: Im ersten Teil werden die von Larus canus
untersuchten Stadien in der Reihenfolge ihres Alters beschrieben. Der zweite Teil bringt eine
zusammenfassende Darstellung der Entwicklung der einzelnen Nasenabschnitte, in die auch
der Befund von Sterna eingefugt, die Literatur besprochen und die Frage nach der Homologie
der Muscheln erdrtert werden soll.

L Teil: Stadienbeschreibung.
Larus canus.

Stadium 1. Als Ausgangspunkt benutzte ich einen Sturmmévenembryo, der
den Abb. 27 und 28 der KeiBeLschen Normentafeln fiir das Hithnchen entspricht,
und dessen Geruchsorgan in Abb. 1 von lateral dargestellt ist.

In der Nasengegend ist folgende Entwicklungsstufe erreicht: Die Rénder
des Naseneinganges, der laterale und mediale Nasenfortsatz, haben die Riechgrube
itberwdlbt, wodurch die Gesichtsfliche deutlich gebogen in die Gaumenfliche
tibergeht. Der Eingang ist eine von oben nach unten verlaufende und gebogene
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Spalte, deren groflerer Teil sich nach vorn und auf die Gesichtsflache 6ffnet,
deren kleinerer Teil aber infolge der unten nicht miteinander verwachsenen Nasen-
fortsitze auch nach unten und hinten auf

die Gaumenfliche sieht.

Das Geruchsorgan selbst ist ein taschen-
formiger Blindsack, seine dorso-ventrale Aus-
dehnung groBer als die apico-caudale. Der
untere Teil weist an seiner lateralen Wand eine
deutliche Konkavitit auf, die erste Anlage der
mittleren oder priméren Muschel, die nach vorn
durch eine sehr flache Leiste begrenzt wird.

Im oberen Teil dagegen sind beide Winde
konvex und lassen noch keine weitere Model-
lierung erkennen. Weitere Differenzierungen,
besondersdie Andeutung des JacoBsoNschen Or-
ganes, sind in diesem Stadium nicht erkennbar.

Stadium 2. Es entspricht etwa Abb. 29 der
Normentafeln. Der Rumpf hat sich gestreckt, Abb‘Gl.gmléﬁEﬁfgﬁﬁ“élesi’tggﬁdgels'ehféﬁ?mes
die Nackenbeuge verschwindet, und der Hals Vergr. 0fach.
ist deutlicher abgesetzt.

Auch im vorderen Teil des Kopfes sind groe Verdnderungen vor sich gegangen.

Durch die Verwachsung von innerem und adufBlerem Nasenfortsatz wird die frither
einheitliche Offnung des Riech-
sackes in die beiden Aperturen
geteilt, auf der Gesichtsfliche in
die Apertura externa, die dullere
Nasenoffnung oder Narine, und
auf der Gaumen- oder Mund-
hohlenfliche in die Apertura in-
terna oder primitive Choane.
AuBerdem beginnt der Ober-
schnabel zwischen den mittleren
Nasenfortsitzen vorzuwachsen. Er
knickt die Gesichtsfliche gegen
die Gaumenfliche ab.

Diese Veranderung ist in dem
vorliegenden Stadium bereits weit
fortgeschritten. In Abb.2 sieht
der vordere Teil der Nasenoffnung,
die langgestreckte rinnenférmige
Narine, nach vorn, die Choane
dagegen nach unten. Zwischen Abb. 2. Larus canus, Stad.2. Rechtes Geruchsorgan
ihnen hat das Mesoderm die ein- o seitli;h érés:;hen.. M\."ergr. 0fach, o
ander zugekehrten und verklebten
Flichen der Gesichtsfortsitze durchbrochen und so einen kurzen primitiven
Gaumen gebildet. Er erscheint in Abb. 2 als Offnung, da nur das ihn begren-
zende Epithel der Nasen- und Mundhéhle modelliert wurde. Sein Epithel, das
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schmal gefurcht die beiden Naseniffnungen verbindet, verlauft rechtwinklig.
Die Winde der dufleren Nasendffnung sind miteinander verklebt, wahrend die

Abb. 3. Larus canus, Stad.3. Rechtes Geruchsorgan

seitlich gesehen. Vergr. 40fach.

primitive Choane stets weit offen
bleibt. Im Vergleich zu dem vori-
gen Modell hat auch der Riechsack
selbst erheblich an Ausdehnung
und Formbildung zugenommen. Er
erstreckt sich als eine nach medial
gewolbte Tasche weiter nach oben
und weist lateral eine reichere
Modellierung auf. Als Verbindung
zur dulleren Nasen6ffnung hat sich
das Vestibulum ausgebildet, dessen
Winde ebenso wie die dufleren
Nasenoffnungen miteinander ver-
klebt sind. Eine Leiste bildet seine
hintere Begrenzung zur mittleren
Muschel. Diese ist jetzt tief ein-
gesunken und beginnt sich an ihrem
unteren, durch eine gestrichelte
Linie angegebenen Rande aufzu-
rollen. Daran schlieBt sich nach

unten der Choanengang. Nach oben ist die mittlere Muschel ebenfalls durch
einen ziemlich dicken Wulst von dem obersten Teil des lateralen Riechsackes

Abb. 4. Larus canus, Stad. 4. Rechtes Geruchsorgan seitlich gesehen. Vergr. 35fach.

abgegrenzt, der als Anlage der sekundédren Muschel oder des Riechhiigels lateral

eine tiefe Konkavitat aufweist.
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Stadium 3. Es entspricht dem Hiihnerembryo, der in Abb. 30 der Normen-
tafeln dargestellt ist. Die Kriimmung des Korpers hat weiter abgenommen,
der Hals ist gestreckt.

Durch das weitere Vorwachsen der den Schnabel bildenden Gewebe wird
die &duBere Nasenoffnung nach vorn und unten verlegt. Der Winkel, den das
Epithel des Gaumens bildet, ist dadurch aus einem rechten in einen stumpfen
iibergegangen, so dafl Narine und Choane fast wieder in der gleichen Ebene liegen
(Abb. 3). Auch sind Narine und Choane durch Verlingerung des primitiven
Gaumens weiter voneinander entfernt. Entsprechend der
Verlingerung der Narine hat sich die Richtung des auch
hier noch verklebten Vestibulums geandert. AuBerdem ist
es gegeniiber dem vorigen Stadium erheblich verlangert
und nach vorn und unten ausgezogen. Eine Vorhofsmuschel
ist nur schwach angedeutet.

Der Riechsack selbst hat seine Lage gegeniiber dem
vorigen Stadium kaum verdndert. An der lateralen Fliche
begegnen wir wieder den beiden Muscheln. Die mittlere
Muschel hat von vorn nach hinten an Lénge und Tiefe
wesentlich zugenommen. Sie weist bereits den ersten
halben Gang einer Umrollung auf. Der dariiber befindliche
Riechhiigel ist in allen Richtungen verlingert und nach
oben spitz ausgezogen. Eine scharf nach lateral vor-
springende Leiste, die sich aus dem Wulst des vorigen
Stadiums herausdifferenziert hat, trennt ihn scharf von
der mittleren Muschel.

Stadium 4. Es entspricht Abb. 31 der Normentafel. Am  Apb. 5. Larus canus,
vordersten Teil des Kopfes ist der Unterschnabel gebildet ~Ftad. 2. Schnitt durch

asrechte Geruchsorgan
und der Oberschnabel weiter stark vorgewachsen. im Gebiet der stirksten

Auf Grund dieser Entwicklung und infolge der First- ﬁ‘iﬁﬁgfﬂ%gfgrlm;’%tézﬁn
bildung beim Oberschnabel riickt die &uflere, wie bisher
verklebte Nasenoffnung noch weiter nach vorn und seitlich. Da aber die
Lage der eigentlichen Riechhdhle im Kopf wesentlich erhalten geblieben ist,
hat die Verbindung zwischen ihr und der &duBeren Nasendffnung, d.h. das
Vestibulum, merklich an Lénge zugenommen. Dadurch erklirt sich die bedeu-
tende Verlingerung im vordersten Teil des Geruchsorganes in Abb. 4. Weiterhin
fallt gegeniiber dem vorigen Modell auf, dafl sich an der lateralen Wand des
Vestibulums die Vorhofsmuschel ausgebildet hat. Sie ist so weit entwickelt, da
die laterale Wand bis zur Mitte der medianen Wand aufgebogen ist und erstreckt
sich nach hinten tiber den Anfang der mittleren Muschel hinaus. So reicht
das blinde Ende des Vorhofes fast bis an die Choane heran und ist von ihr nur
durch eine bindegewebige Leiste getrennt. In diesem Zusammenhang sei auch
darauf hingewiesen, daf hier das Narine und Choane verbindende Epithel des
primitiven Gaumens im Gegensatz zu den friiheren Stadien nicht modelliert ist,
so daB} die duBere Nasensffnung in der in Frage stehenden Abbildung keine Ver-
bindung mehr mit der Choane zeigt.

Ein vollig verandertes Aussehen bietet auch die laterale Wand der Riechhohle,
die jetzt eine reiche Differenzierung aufweist. Die mittlere Muschel hat an Linge
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und Tiefe weiter wesentlich zugenommen. Wahrend sie frither von vorn gesehen
etwa in gleicher Ebene mit der oberen Muschel ihren Anfang nahm, ist jetzt
ihr vorderer Teil infolge des Schnabelwachstums vor die obere Muschel geriickt
und reicht an der gleichen Stelle, wie oben bemerkt, sogar iiber das hintere Ende
der Vorhofsmuschel hinaus. Etwa in der Mitte ihrer gesamten Lingenausdehnung
zeigt der die mittlere Muschel herausmodellierende Gang im Gebiet ihrer stirksten
Aufrollung (Abb. 5) 1}/, Windung. An dieser Stelle beriihren sich fast die Epithelien
der beiden begrenzenden Nasenwénde. Kurz davor geht die Nasenhohle unten
in die Choane iiber. Hier finden wir an ihrer lateralen Wand als neue Bildung
den verklebten, aber mit dem Epithel der Choane vereinigten Tranennasengang.
Der Riechhiigel schlieBlich ist gegeniiber dem vorigen Stadium héher ge-
worden. Seine vordere Begrenzung ist eine titenférmige Bildung des Firstes
der Riechhohle, der im Anschluf

daran nach lateral und unten

iiberhdngt und so eine ,,Sichel-

tasche” bildet (FLEISCHMANN).

Nach unten wird der Riechhiigel

durch eine scharfe Leiste von

der mittleren Muschel abgesetzt,

die Begrenzung des mittleren

Nasenganges. Amhinteren Rande

des Riechhiigels zeigt die Nasen-

hohle eine Aufwulstung, die nach

lateral und oben strebt. Hinter

dieser Bildung geht der nach

Abb. 6. Larus canus, Stad. 4. Linker und rechter Vorhof hinten steil abfallende First der
des Geruchsorgans in ihrem eigentiimlichen Verhalten zum . .
Nasenseptum von vorn und oben gesehen. Vergr. 55 fach. Nasenhohle in den Choanen-

gang iiber.

Am hinteren Ende der mittleren Muschel findet sich, oben und lateral, ein
kurzer breiter Gang, der in einen taschenférmigen Blindsack miindet. Er stellt
die Anlage des Hohlraumsystems im Schidel der Vogel dar und erstreckt sich
als lufterfiillter Sack seitlich und nach hinten.

Im folgenden greifen wir noch einmal auf den Vorhof zuriick; denn in seinem
Gebiet setzt in diesem Stadium eine ganz besondere Entwicklung ein. Im Hin-
blick darauf wurde ein Teilmodell (Abb. 6) angefertigt, das die Lage des linken
und rechten Vestibulums zum Nasenseptum kennzeichnet. Wie die Abbildung
zeigt, nahert sich das Vestibulum nach medial stark dem Septum, ohne es jedoch
zu beriihren. Das Septum selbst ist ein walzenférmiges, im Querschnitt tropfen-
formiges Gebilde, etwa von der Breite des Vorhofes, diesen jedoch unten und
oben an Hohe iibertreffend. Oben ist es in eine Leiste ausgezogen, die nach hinten
hoéher wird.

Stadium 5. Es soll -die Entwicklung des Geruchsorganes einer 9 Tage alten
Sturmmove zeigen.

Vergleicht man das Modell dieses Stadiums mit dem vorigen, so unterscheidet
es sich wesentlich durch die Linge, die etwa das Zweieinhalbfache gegeniiber der
vorigen betragt. An diesem Wachstum sind fast alle Teile des Organes gleich-
méBig beteiligt. Im iibrigen bestehen weder grundsitzliche Anderungen in Lage
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oder Ausdehnung der Teile noch in ihren Proportionen zueinander, so daB auf
Grund dieser Ubereinstimmung darauf verzichtet wurde, fiir das 5. Stadium noch
einmal ein Bild des ganzen Modelles zu geben. Nur solche Teile wurden abgebildet,
bei denen wichtige neue Einzelheiten festgestellt werden konnten, nimlich der
Vorhof im Gebiet der dufleren Nasendffnung, die mittlere Muschel an der Stelle

Abb, 7a. Larus canus, Stad. 5. Linker und rechter Vorhof des Geruchsorgans in ihrem eigentiimlichen
Verhalten zum Nasenseptum von vorn und oben gesehen. Vergr. 50fach,

Abb. 7b. Larus canus, Stad.5. Nasenseptum im Gebiet der in Abb.7a dargestellten Vorhiofe von
vorn und seitlich gesehen. Vergr. 50fach.

ihrer stirksten Aufrollung und das pneumatische Hohlraumsystem im hinteren
Bereich der Nasenhéhle und Choane.

Abb. 7a stellt die beiden Vorhdfe von oben und vorn gesehen in ihrem eigen-
timlichen Verhalten zum knorpeligen Septum dar; letzteres ist durchsichtig
gedacht, so dall die Nasenepithelien durchschimmern. An den AuBenseiten der
Abbildung ist die noch immer verklebte Narine erkennbar, die gegeniiber dem
vorigen Stadium nun wieder linger geworden ist. Sie kommt in ihrem Ver-
héltnis von Lénge zu Héhe den Maflen des schliipfenden und erwachsenen Tieres
schon ndher. Der sich anschlieBende Vorhof zeigt zwei nach oben strebende

Zeitschr. f. Anat. u. Entwicklungsgesch. Bd. 109. 6
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Leisten, die sich aus den ausgebogenen Winden des vorigen Stadiums heraus-
differenziert haben. Die seitliche begrenzt von lateral die tief sich einsenkende

Abb. 8a, b, ¢. Larus canus, Stad.3. Schnitte durch den Schidel im vorderen, mittleren und
hinteren Gebiet der Vorhofe und des Nasenseptums. Vergr. 30fach.

Vorhofsmuschel, die mediale wichst nach der Mittellinie zu und ist oben eine
Strecke weit bis zur Hohe der duBleren Nasensffnung mit der Leiste der anderen

Abb. 9. Larus canus, Stad. 5.

Schnitt durch dasrechte Geruchs-

organ im Gebiet der stidrksten

Aufrollung der mittleren Muschel.
Vergr. 30fach.

Seite verschmolzen. Damit besteht zwischen den
beiden Vorhofen eine epitheliale Verbindung, die auf
der Schnittbildung 8b des entsprechenden Gebietes
deutlich zum Ausdruck kommt. Als Folge dieser
Verwachsung hat das im vorigen Stadium noch un-
durchbrochene Septum jetzt, wie Abb.7b wiedergibt,
eine Liicke erhalten. Es ist ferner nach oben weiter
ausgezogen (Abb. 8a, b, ¢) und mit einem Dach
versehen, von dem lateral zwei Knorpelleisten herab-
hingen. Die mediale stiitzt die Vorhofsmuschel, die
laterale bildet die seitliche Wand einer Knorpel-
kapsel, die den Vorhof von drei Seiten umgibt.
Diese Tatsachen gehen aus Abb. 8a, b, ¢ deutlicher
hervor als aus der Abb. 7b, da hier die knorpeligen
Fortsatze des Sepums abgeschnitten gedacht werden
miissen.

Im Gebiet der mittleren Muschel zeigt Abb. 9,
daBl der Prozel3 der Aufrollung im Vergleich zum
vorigen Stadium erheblich fortgeschritten ist, so
daBl die papierdiinnen Muschellamellen jetzt nur
einen sehr schmalen Raum zwischen sich lassen. An
der Stelle ihrer stirksten Aufrollung weisen sie zwei
volle Windungen auf.

Abb. 10 endlich gibt die Verinderungen wieder,
die im hintersten Gebiet der Riechhohle und der
ersten Anlage des pneumatischen Hohlraumsystemes
vor sich gegangen sind. Die Tiefe des Riechhiigels

hat von lateral gesehen weiter zugenommen und aus dem aufgewulsteten
hinteren Rand ist ein Haken herausdifferenziert. Unter ihm hat sich der
im vorigen Stadium breite Ansatz, die Verbindung zwischen Nasenhohle und
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pneumatischem Hohlraumsystem, zu einem schmalen Gang umgebildet. Der
Blindsack dagegen ist um ein Vielfaches nach allen Seiten gréfer geworden.
Ein Einschnitt von vorn teilt ihn in eine obere mediale und eine untere late-
rale Tasche.

Die weitere Entwicklung des Luftraumsystemes wurde bei 15, 16 und
17 Tage alten Embryonen untersucht. Da diese aber fiir die Entwicklung der

Abb. 10. Larus canus, Stad. 5. Hinterer Teil des Geruchsorgans mit Luftraumsystem seitlich geschen.
Vergr. 30fach.

eigentlichen Nasenhohle keine wesentlichen Neuerungen bringen, wurden sie
weder ausdriicklich als neue Stadien bezeichnet, noch modelliert. Die Ergebnisse,
die sich aus den Schnittserien fiir die Entwicklung des Luftraumsystemes ergaben,
lieBen sich schematisch in die UmriBzeichnung eines Modelles des geschliipften
Tieres, d. h. des 7. Stadiums eintragen, wie es Abb. 11 zeigt.

In Vergleich zu dem 5. Stadium, dessen Luftsack mit einer schwarzen strich-
punktierten Linie angegeben ist, hat sich in Stadium 5a — siehe fein gestrichelte
Linie — sein hinterer Teil etwa um die doppelte Linge nach hinten ausgedehnt
und in zwei sehr flache und infolge ihrer Lage unter dem Augapfel nach oben
konkave Taschen gegliedert. Er stellt die Anlage des Sinus ethmoidalis dar und

6*
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kommt seiner endgiiltigen Form schon recht nahe. Auch nach vorn hat sich der
Luftsack des 5. Stadiums insofern weiterentwickelt, als die untere und &uBere

Abb. 11. Larus canus, Stad. 5, 5a, 5b, 6, 7. Schematische Darstellung der Entwicklung
des Luftsacksystems seitlich gesehen. Vergr. 14fach.

Abb. 12. Larus canus, Stad. 6. Linker und rechter Vorhof im Gebiet ihrer Verwachsung von vorn und
und oben gesehen. Vergr. 30fach.

Tasche nicht mehr hinter der oberen, sondern weiter vorn beginnt. Auf Quer-
schnitten besitzt sie im Gegensatz zu der schmalen, langgestreckten Ellipse der
oberen Tasche fast kreisférmige Gestalt.
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Einen Tag iltere Embryonen — Stadium 5b — zeigen im Gebiet des Sinus
ethmoidalis, abgesehen von seinem weiteren Auswachsen der schmalen Taschen

Abb. 13a, b, ¢. Larus canus, Stad. 6. Schnitte durch den Schidel im vorderen, mittleren und hinteren
Gebiet der Vorhiofe mit schematischer Darstellung des Nasenseptums und seiner Knorpelleisten.
Vergr. 20fach.

nach hinten, wenig Verinderung. Im vorderen Teil dagegen hat sich der untere
Blindsack weit nach vorn bis zum Trinennasengang ausgedehnt. Er liegt der
Choanenwand dicht angeschmiegt und hat sich nach

allen Seiten méchtig ausgedehnt. Doch bleibt er

in bezug auf seine Hohe immer unterhalb des

Riechhiigels. In der Mitte seiner Ausdehnung weist

er einen viereckigen Querschnitt auf und stellt den

Sinus frontalis dar. Weiter vorn zeigt er kreisfor-

mige Gestalt und kann als Anlage des Sinus maxil-

laris bezeichnet werden.

Abb. 14. Larus canus, Stad. 6. Nasenseptum im Gebiet Abb. 15. Laruscanus. Stad. 6. Schnitt
der verwachsenen Vorhéfe von hinten und seitlich gesehen. durch das rechte Geruchsorgan im
Vergr. 30fach. Gebiet, der stirksten Aufrollung der

mittleren Muschel. Vergr. 20fach.

Stadium 6. In ihm wurde die Entwicklung des Geruchsorganes einer 15 Tage
alten Sturmmove untersucht. Abgesehen von einer weiteren Lingen- und
Volumenzunahme liegen, wie beim vorigen Stadium, wesentliche Anderungen
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nur im Gebiet des Vorhofes, der mittieren Muschel und des Riechhiigels im Zu-
sammenhang mit dem Luftsacksystem vor.

Wie Abb. 12 und 13 zeigen, hat sich die noch immer verschlossene auBere
Nasenoffnung jetzt durch einen hervorstehenden Pfropf deutlich von dem

Abb. 16a, b, c. Larus canus, Stad. 7. Schnitte durch den Schidel im vorderen, mittleren und hinteren
Gebiet der Vorhofe mit schematischer Darstellung des Nasenseptums und seiner knorpeligen Leisten,

Vergr. 20fach,

benachbarten Epithel abgesetzt. Auch der Vorhof ist im Bereich der Nasen-
offnung immer noch verklebt; weiter nach hinten dagegen beginnt sich das

Abb. 17. Larus canus, Stad. 7.

Schnitt durch dasrechte Geruchs-

organ im Gebiet der stidrksten

Aufrollung der mittleren Muschel.
Vergr. 20 fach.

Lumen durch Zugrundegehen der inneren Epithel-
schichten zu bilden (Abb. 13b und ¢). Die Ver-
wachsung der beiden Vorhéfe ist nach vorn bis zur
aublersten Grenze fortgeschritten und damit voll-
endet. Auch nach hinten hat sie um ein betricht-
liches Stiick, etwa um die Lange der duleren Nasen-
6ffnung, zugenommen. Die Vorhofsmuschel zeigt eine
weitere Vertiefung nach unten und Verschmélerung
nach oben, so da@ die begrenzenden Leisten des Vor-
hofes wulstartig aufgequollen, sich oben fast be-
rithren (vgl. Abb. 12a und 13b und ¢). Dieser Ent-
wicklung entsprechend weist das Septum ein véllig
verindertes Aussehen auf. Einmal ist, wie Abb. 14
zeigt, der untere Walzenteil weitgehend riickgebildet
und auch vorn eine Verbindung zwischen ihm und
dem in der Mediane gespaltenen Dach nicht mehr
vorhanden. Weiterhin hat das Septum jenseits der
Vorhofsverwachsung, also dort, wo sein unterer und
oberer Teil wieder miteinander verbunden sind, eine
T-formige Form und gewinnt sehr an Hohe. Die
lateralen vom Dach herabhingenden Knorpelleisten
sind dem Tiefenwachstum der Vorhofsmuschel gefolgt
(vgl. Abb. 13b und ec).

Wie aus Abb. 15 hervorgeht, hat die mittlere
Muschel 2!/, Windungen an der Stelle ihrer stirk-

sten Aufrollung und erreicht damit das Maximum der Entwicklung in dieser
Richtung; denn wie die Untersuchung spéiterer Stadien zeigt, nimmt von nun
an merkwiirdigerweise, dhnlich wie bei der Entwicklung von Melopsittacus,
die Zahl der Umginge wieder ab, bis schlieBlich beim Schliipfen der endgiiltige



Die Entwicklung des Geruchsorgans bei der Sturmmove und der Seeschwalbe. 87

Zustand erreicht ist. Die morphogenetischen Vorgéinge, die dieser Tatsache
zugrunde liegen, sind bisher nicht untersucht. — Was die Entwicklung des
Luftraumsystems angeht, so ergeben sich, wie die xxxxx gezeichnete Linie in
Abb. 11 zeigt, folgende Veranderungen: Beim Sinus ethmoidalis sind die beiden
hinteren Taschen weiter nach hinten ausgewachsen, und der Einschnitt zwischen
ihnen hat sich dadurch verlingert. Der bisher im Querschnitt viereckige Sinus
frontalis ist in seinem mittleren Teil nach oben stark ausgewachsen. Dieser neu
entstandene Luftsack legt sich in das mittlere Gebiet des Riechhiigels ein und stellt
damit die Anlage des Sinus orbitalis dar. Auch der vorderste, sich an den Sinus

Abb. 18. Larus canus, Stad.7. Rechtes Geruchsorgan mit Luftsacksystem ohne vorderen Vorhof
seitlich gesehen., Vergr. l4fach.

frontalis anschlielende Teil des Luftsacksystemes, der Sinus maxillaris, hat
sich weiter nach allen Seiten ausgedehnt und stiarker differenziert. Er nimmt
jetzt vorn im Gebiet des Vorhofsendes seinen Anfang und zeigt die Form einer
dreiseitigen regelmafBigen Pyramide mit nach vorn gerichteter Spitze.

Stadium 7. Es entspricht dem Geruchsorgan eines 26 Tage alten Tieres, das
eben geschliipft ist.

Wie aus Abb. 16a, b und ¢ hervorgeht, sind im Gebiet der duBeren Nasen-
offnung und des Vorhofes die innersten Epithelschichten zugrunde gegangen
und dadurch Lumina entstanden, so daB nun der Durchgang von einer Offnung
zur anderen moglich wird. Ferner ist der basale Teil des Septums im Bereich
des Vorhofes vollig geschwunden, die seitlichen Knorpelspangen des Daches
dagegen reichen tief herab. Die mittlere Muschel weist 1!/, Umgange auf, eine
Zahl, die man auch beim erwachsenen Tier vorfindet (Abb. 17).

Das Luftraumsystem schlieBlich hat in den einzelnen Teilabschnitten seine
Entwicklung in der gleichen Richtung fortgesetzt, wie im vorigen Stadium an-
gegeben wurde. Wie Abb. 18 zeigt, reichen die beiden hinteren Blindsicke des
Sinus ethmoidalis noch weiter nach hinten als bisher, dabei erlangt der obere und
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mediale eine stirkere Ausdehnung nach hinten zur Mediane, wihrend der untere
und laterale mehr seitlich nach hinten auswéchst. Von einer Vereinigung mit dem
entsprechenden der Gegenseite ist noch nichts zu bemerken, dagegen 146t die
Beschaffenheit des Gewebes darauf schliefen, dal das Auswachsen der Blind-
sicke nach hinten noch nicht beendet ist. Uber dem Sinus frontalis erfiillt der
Sinus orbitalis die ganze Konkavitdt des Riechhiigels und reicht nach oben
bis zum First der Nasenhohle. Vorn im Gebiet seines iiberhdngenden dorsalen
Randes bemerkt man einen kleinen, neuen, fingerférmigen Luftsack. Der Sinus
magxillaris beginnt noch weiter vorn als bisher, ndmlich unter dem Ansatz der
mittleren Muschel in der Hohe des Vorhofsbodens.

II. Vergleichender Teil.

Allgemeine Entwicklung. Die erste Anlage des Geruchsorganes beim Hiihn-
chen tritt nach KerseL und Conx als Riechplatte auf und wird erst spiter, wie
KoeLLIKER, BorRN und PREOBRASCHENSKY schildern, zur flachen rundlichen
Delle, die vor dem Auge an der Unterseite des Hirns gelegen ist. An einem etwas
weiter fortgeschrittenen Entwicklungsstadium, in dem das Geruchsorgan zum
Riechgriibchen geworden ist, begann ich meine Untersuchungen an Sterna hirundo,
wihrend die Entwicklungsreihe von Larus canus erst zu der Zeit beginnt, in der
das Geruchsgriibchen zu einer seitlich komprimierten Tasche geworden ist (Abb. 1).
An der Offnung, die nach vorn und unten sieht, ist das Lumen zwischen den beiden
durch die Nasenfortsitze gebildeten Wanden schmal, einer hohen Furche gleich,
wie BorN auch fiir die entsprechende Bildung bei Gallus angibt, und erst weiter
dorsal beginnt sich die Furche zu der im Querschnitt birnenférmigen Nasenhohle
zu erweitern. Ihr unterer Teil ist nach der Seite ausgebuchtet und stellt die
Anlage des unteren Nasenganges (Aulax, FLEIscumManw) dar. Dariiber springt
ein noch nicht sehr ausgebildeter Wulst der lateralen Wand, die Anlage der mittleren
Muschel, in das Lumen vor. Es ist die Haupthéhle (MarTHES) (Mittelh6hle TECH-
Nau, Stammteil FLEISCHMANN-BEECKER). Weiter nach oben liegt von einer
dickeren und hoheren Epithelschicht begrenzt der Teil, der spiter zur Riech-
hohle (TEcHENAU) (Antorbitalraum MaTTHES, Sakter mit Sicheltasche, Dorsalgrad,
Gesimsrinne und Antorbitalnische FLEISCHMANN-BEECKER) wird.

In der weiteren Entwicklung bleibt die Form des Geruchsorganes als seitlich
komprimierte Blindsacktasche erhalten, doch ist die Nasenéffnung bald durch
den primitiven Gaumen von der Choane getrennt und verklebt. Ein lateral
zusammengedriickter und verklebter Gang, das Vestibulum, stellt die Verbindung
zwischen Narine und eigentlicher Nasenhéhle dar. Diese ist durch den mittleren
Nasengang (Gesimsrinne BEECKER) deutlich in Haupthohle und Riechhéhle
differenziert und erhalt ihre Verbindung mit der Mundhéhle durch den Choanen-
gang.

In den folgenden Stadien jedoch erhilt das Geruchsorgan infolge des Schnabel-
wachstums eine andere, nidmlich langgestreckte, Gestalt. Aus dem seitlich
komprimierten Blindsack wird ein sich nach vorn und hinten stirker auswachsendes
Organ. An dem Wachstum sind nach vorn Vorhof, Haupthéhle und Riechhéohle,
nach hinten Choanengang, Haupthéhle und Riechhéhle und nach der Seite vor
allen Dingen der untere Nasengang beteiligt (Abb. 3). Nun liegt die Haupthéhle
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mit ihrem vorderen Teil vor der Riechhéhle, und diese wieder zeigt in ihrem
vorderen Teil eine pyramidenartige Spitze und den iiberhdngenden First (Sichel-
tasche FLEISCHMANN). Im hinteren Teil der Haupthohle endlich befindet sich
die Anlage des Sinus orbitalis (Abb. 4).

Ein Vergleich der allgemeinen Entwicklung von Larus und Sterna mit den
von Gallus, Anas und Melopsittacus untersuchten Stadien zeigt eine weitgehende
Ubereinstimmung. Die wichtigsten Tatsachen seien im folgenden zusammengefafit :
Bei allen entwickelt sich das frithembryonale Geruchsgritbchen iber einen Blind-
sack mit gréfiter Ausdehnung in dorsoventraler Richtung zu einem Organ, dessen
orocaudale Ausdehnung die dorsoventrale wesentlich iibertrifft. Ferner wird im
Bereich des Sinnesepithels zuerst die mittlere Muschel, danach die obere und
zum SchluB im Gebiet des indifferenten Plattenepithels die Vorhofsmuschel
ausgebildet. SchlieBlich findet aus der urspriinglichen Ubereinanderlagerung
von mittlerer und oberer Muschel ein Vorwachsen des oralen Teiles der mittleren
Muschel vor die obere statt.

An diese kurze Einfithrung schlie8t sich eine Besprechung der einzelnen Teile
des Geruchsorganes an: der dulleren Nasenoffnung, des Einfiilhrungsganges, der
Vorhshle, der Vorhofsmuschel, der Haupthéhle, der mittleren Muschel, der
Riechhihle, des Riechhiigels, der Nasendriise, des Trénennasenganges, des
JacoBsoNschen Organes und des pneumatischen Hohlraumsystemes.

1. Die dupere Nasenoffnung. Die Nasenoffnung liegt zunéchst vollig lateral
unter dem Auge, wandert aber bald nach ventral. Sie ist rundlich oval und der
Mittellinie stirker als der seitlichen Begrenzung des Kopfes genahert, wie aus der
Betrachtung der Gesichtsoberfliche bei den Embryonen hervorgeht (vgl. auch
Born, Tafel 23 und 24, und Conw, Schnittabbildungen). In der Folge wird sie
zu einer schmalen und gebogenen Spalte (Abb. 1), die sich teils auf der Gesichts-
flache befindet, aber auch noch auf dasMundhohlendach herumreicht. Der Gesichts-
teil wird durch die Bildung des primitiven Gaumens vom Gaumenteil getrennt
und damit zur dufleren Nasenoffnung oder Narine, deren Rénder verkleben. Sie
ist &uflerlich als Rinne erkennbar, und ihre Langsachse liuft der Mittellinie parallel
(Abb. 2). Mit fortschreitendem Schnabelwachstum riickt die Nasenoffnung weiter
vor (Abb. 3 und 4), verliert ihre lange rinnenférmige Gestalt und wird zunéchst
kurz und rundlich, um bald danach in eine Ellipse iiberzugehen (Abb. 7a und 12).
Diese Form behilt sie bis zum letzten Drittel der Brutzeit bei, in der sie durch
einen deutlich nach auBen tretenden Epithelpfropf einen besonderen Verschlufl
erhilt (Abb. 12), der erst kurz vor dem Schliipfen resorbiert wird. Zu dieser
Zeit liegt die dullere Nasenoffnung im hinteren Teil des Oberschnabels und hat
die Form eines langgestreckten Ovals, dessen Hohe sich zur Lange wie 1:3 ver-
halt. Eine Vergleichsmoglichkeit fiir die Entwicklung der dufleren Nasentffnung
ergibt sich nur bei Gallus, doch zeigt sich hier gegeniiber von Larus keinerlei
Abweichung,.

II. Das Vestibulum. Der Einfithrungsgang des Geruchsorganes entsteht,
wie fiir Gallus, Anas und Melopsitiacus angegeben wird, durch Vorwachsen der
seitlichen Rander des Geruchsgriibchens, des &ufleren und inneren Nasenfortsatzes.
Fir Sterna hirundo und Larus canus trifft diese Tatsache ebenfalls zu (Abb. 2),
und auch die weitere Entwicklung verlauft ganz entsprechend wie bei Gallus.
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So wird der Einfiihrungsgang immer héher und fithrt erst nach unten, bald aber
auch nach vorn (Abb. 3 und 4). Sein vorderer Teil wird durch das Anschwellen
der Nasenfortsitze stark von lateral nach medial verengt, so dafl seine Wénde
schlieflich sogar verkleben. Der sich bildende Gaumen trennt den vorderen ver-
klebten Teil, das Vestibulum, den Vorhof oder die Vorhéhle, von dem hinteren
weiter offenbleibenden der Choane.

Das Vestibulum ist zunichst kaum hoher als lang (Abb. 2) und lauft parallel
dem Mundhéhlendach von vorn nach hinten. Mit zunehmendem Schnabelwachs-
tum wird es nach vorn und unten ausgezogen, so dafl es nun viel linger als breit ist
und schlauchartige Gestalt besitzt (Abb. 3). Seine laterale Wand zeigt in diesem
Stadium eine leichte Eindellung, die Anlage der Vorhofsmuschel.

Bei fortschreitender Entwicklung wichst der Vorhof weit nach vorn aus, so
daB er bald ein Drittel der Gesamtliange der Nase erreicht und dieses Verhiltnis
bis zum Schliipfen und im erwachsenen Tier beibehalt (Abb. 4). Sein Querschnitt
hat sich verdndert. Er ist jetzt dadurch sichelférmig gestaltet, dal seine obere
Wand gegen die untere eingebuchtet ist und mit ihr in gleicher Kriimmung ver-
lauft (Abb. 7, 8, 12, 13 und 16). Die Schenkel dieses mond-, oder sichelférmigen
Gebildes besitzen ihre grofite Hohe und gegenseitige Anndherung im obersten
Teil. In der Mitte der gesamten Léngenausdehnung des Vorhofes beginnt medial
und oben die Haupthihle, deren Boden noch ein Stiick weit nach hinten die Decke
des Vorhofes bildet. Er findet hinten, kurz vor der Choane, durch einen trans-
versalen Wulst seinen AbschluBl. Diese bindegewebige Scheide bezeichnet TECHNAT
als Schwelle.

Wihrend die Entwicklung des Vorhofes von Larus und Sterna bis dahin weit-
gehend mit der von Gallus, Anas und Melopsittacus iibereinstimmt, setzt in den
folgenden Stadien die Ausbildung von einer besonderen Einrichtung ein, die
im Vorhof der Wasserviogel in dem ZusammenflieBen der beiden Vorhéhlen
besteht und mit der Biologie ihrer Nahrungssuche zusammenzuhingen scheint.
Diese Sonderentwicklung beginnt damit, dafl an der oberen medialen Wand des
Vorhofes eine Leiste vorwichst, die sich mit der entsprechenden der Gegenseite
vereinigt, zuerst am Ende der Nasendsffnung (Abb.7 a und b und 8), dann
nach vorn bis zum Beginn des Vorhofes (Abb. 12, 13 und 16) und um das gleiche
Stiick auch nach hinten. Hier, wie im iibrigen Teil des Vorhofes ist das Lumen
verklebt, und das Epithel wird erst nach der Hilfte der Brutzeit langsam bis
zum Tage des Schliipfens resorbiert, und zwar vom Lumen der Haupthdhle
gleichmaBig nach vorn bis zur Nasenoffnung und nach hinten bis zum Ende des
Vorhofes. Diese Degeneration des Zentralepithels beschreibt Branca auch fiir
das Hiihnchen, wihrend DrevLAF% fir die Ente angibt, dafl sich das Lumen des
anfangs verstopften Vorhofes durch Vordringen eines Spaltes von der dufleren
Nasenoffnung her ausbildet.

II1. Die Vorhofsmuschel. Sie entsteht iibereinstimmend bei allen bisher unter-
suchten Vogeln zuletzt und als unterste der drei Muscheln in der Form einer leisten-
artigen Einragung in die laterale Wand des Vorhofes (Abb. 3), noch bevor der
Schnabel ganz ausgewachsen ist und den Vorhof nach vorn gezogen hat. Infolge
der hoher hinaufwachsenden Epithelwinde des Vorhofes nimmt sie an Hohe zu
(Abb. 4, 6, 7 und 12) und bekommt besonders in dem Augenblick, da sie von
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Knorpel gestiitzt wird, das Ansehen einer vom oberen Rande der Vorhofseiten-
wand bis zum Boden herabhingenden Platte (Abb. 8, 13, 14 und 16). Sie erscheint
nach auflen konkav gekriimmt, da sich der obere laterale Teil des Vorhofes immer
mehr dem medialen ndhert, doch ist sie niemals aufgerollt.

Da sie von Anfang an eine Bildung des indifferenten Epithels ist, kann sie
trotz mancher suBerer Ahnlichkeit in bezug auf Leisten und Lamellen niemals
mit Muscheln homologisiert werden, die respiratorisches oder Sinnesepithel
tragen; sie kann also nicht mit der Praeconcha der Krokodile oder gar dem
Maxilloturbinale der Sduger gleichgesetzt werden. Sie verdient die fir die
Krokodile festgelegte Bezeichnung Praeconcha (Tecunavu) zu Unrecht. Man
konnte sie eher mit dem Atrioturbinale der Sduger vergleichen; denn hier
ergeben sich, abgesehen von dem sehr wichtigen gleichen Entwicklungsbefund
(der Anlage im Gebiet des indifferenten Epithels) noch weitere Ubereinstim-
mungen. Bei Vigeln (GEGENBAUR und MATTHES) und Sdugern (GRUNWALD)
ist die Vorhofsmuschel nicht allgemein vorhanden. Wenn sie aber existiert,
trennt sie den Vorhof deutlich von der eigentlichen Haupthéhle ab und 146t
sich trotz mancher komplizierter Sonderbildung auf die einfache, bei Columba
vorkommende Leiste zuriickfithren (GEGENBAUR), die wir auch bei Larus und
Sterna finden.

1V. Die Haupthiohle. Sie tritt, wie auch BorN und BEECKER fiir Gallus angeben,
bei Larus und Sterna im Stadium des seitlich komprimierten Riechgriibchens auf.
Sie befindet sich iiber dem ventralen Einfithrungsgang und ist mit ihrem weiteren
Lumen gegen diesen winklig abgeknickt (Abb. 1). Thre laterale Wand erscheint
leicht gegen die mediale vorgebuchtet dadurch, daB sich beim Ubergang von der
Haupthohle in den Einfithrungsgang der untere Nasengang an der lateralen Wand
herausmodelliert (Abb. 1).

In der weiteren Entwicklung ist die Haupthohle vorn und oben von der Riech-
hohle begrenzt, nach unten wird sie durch den Choanengang mit der Mundhohle
verbunden (Abb. 2 und 3). Die Haupthéhle ist linger und hoher geworden und
auch der untere Nasengang tritt bald deutlicher hervor. Er ist zunéchst noch recht
einfach gestaltet und nur wenig dorsal- und medialwirts gekrimmt (Abb. 2 und 3).
In den folgenden Stadien wéchst die Haupthéhle nach vorn bedeutend aus (Abb. 4).
Sie beginnt jetzt vorn etwa in der Mitte der gesamten Léngenausdehnung des
Vorhofes an seinem dorsomedialen Rand und verlduft oberhalb des Vorhofes bis
zur Schwelle, geht dort in die Riechhéhle iber und erfahrt ein Stiick hinter der
Schwelle eine Verlingerung nach unten durch den Choanengang. So zieht sie weit
nach hinten und nimmt den gréBten Teil der Nasenhohle ein.

Als Fortsetzung und Abschlufl ihres hinteren Teiles beschreibt BEECKER fiir
Anas eine ins ,,Lumen gedffnete Rinnenhohle™, die die ,,Verbindung des Antorbital-
raumes mit dem Choanengang® herstellen soll. Von lateral soll diese Bildung als
,laterale Ausfurchung der Wand‘ erkennbar sein (Tafel XXI1I, Abb. 22a und b).
Eine derartige Bildung ist bei Sterna und Larus nicht zu bemerken. Die Haupt-
héhle 16st hier dagegen noch vor ihrem Ende die bisherige Verbindung mit der
Riechhéhle und stillpt in ihrem lateralen oberen Teil einen kurzen, nach oben
und hinten ziehenden Gang aus, der die Verbindung der Nasenhohle mit dem
Luftsacksystem darstellt. Im Anschluf daran nimmt die Haupthéhle schnell
an Hohe ab und geht in den Choanengang iiber (Abb. 4 und 10). Da der Gang
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dicht unter dem hintersten Abschnitt der Riechhohle liegt, kénnte es den An-
schein haben, als ob die Anlage des ,,Sinus orbitalis als ein zapfenartiger Anhang
von der Antorbitalnische lateralwirts geht (BEECKER). Das ist bei Larus und
Sterna nach obiger Darstellung, und, wie auch weitere Schnittserien, besonders
alterer Stadien, zeigen, nicht der Fall. Auch bei Anas miite meiner Ansicht
nach eine Nachprifung des BeEeckERschen Befundes an élteren Stadien statt-
finden.

In bezug auf die Lingenausdehnung entspricht der untere Nasengang der
Haupthéhle vollkommen. Auch er beginnt vom 8. Tag der Entwicklung in der
Mitte des Vorhofes, jedoch als laterale Ausbuchtung. In einem lateral konvex
gekriimmten Bogen zieht er lings der Haupthohle nach hinten und endet etwa
in gleicher Hohe mit ihr in dem Choanengang. Er gewinnt, von vorn gesehen,
zuerst sehr an Hohe, biegt sich dabei aufwirts und rollt sich gleichzeitig gegen
die laterale Wand der Haupthéhle ein. Im letzten Drittel seiner Ausdehnung
nimmt er an Héhe und Aufrollung ab (Abb. 4).

V. Die mittlere Muschel. Sie entsteht entwicklungsgeschichtlich, wie auch
die Untersuchungen an Larus und Sterna wieder bestétigen, als erste der 3 Muscheln
der Végel an der lateralen Wand der Nasenhohle im Entwicklungsstadium des
Blindsackes (Abb. 1).

In bezug auf ihre Lage zu den spéter entstehenden Muscheln der Végel befindet
sie sich zuerst unterhalb (Abb.2), spiter auch vor der sekundiren und oberen
Muschel und immer zwischen ihr und der Vorhofsmuschel (Abb. 3 und 4). Die
kurze Bezeichnung Muschel oder Hauptmuschel will sagen, daBl wir es hier im
Gegensatz zu der Vorhofsmuschel mit einer Bildung im Gebiet des frithembryonalen
Sinnesepithels zu tun haben, das erst spiter durch respiratorisches ersetzt wird.
AuBlerdem ist sie eine echte Muschel im GEGENBAURschen Sinn, die oben von dem
mittleren Nasengang und unten von dem unteren Nasengang aus der lateralen
Wand herausmodelliert wird. Bei allen Vogelarten nimmt sie in bezug auf Linge
und Héhe einen grofen Raum in der Nasenhiohle ein.

Thre Gestalt ist recht verschiedenartig: urspriinglich leistenférmig, manchmal
gefaltet oder gar verastelt; oft ist sie auch aufgerollt, zum Teil einfach, in einigen
Fillen auch doppelt (MaTTHES, DIEULAFE). Bei Larus und Sterna entwickelt
sie bis zu den ersten Zweidritteln der Embryonalzeit 21/, Umginge, weist aber beim
geschliipften und erwachsenen Tier kaum 11/, Aufrollungen auf und zeigt mit
dieser Entwicklung eine Parallelitit zu Melopsittacus, fiir den ABRAHAM eine ahn-
liche Reduktion berichtet (Abb. 5, 9, 15 und 17).

Die Bezeichnung Concha oder Concha media schlieBlich ist eine vergleichend
anatomische. Wahrend man allgemein der Meinung ist, da die mittlere Muschel
wegen mannigfacher Ubereinstimmung in morphologischer und entwicklungs-
geschichtlicher Hinsicht dem Maxilloturbinale der Siuger gleichzusetzen sei,
kann eine eindeutige Zuordnung zu den Muscheln der Reptilien bisher nicht
erfolgen. Zwar nimmt man als wahrscheinlich an, daBl die mittlere Muschel der
Végel der Concha der Krokodile homolog ist (PETER u. a.), doch glaubt BERTAU,
nicht nur die Concha, sondern Concha und Prichoncha der mittleren Muschel
der Vogel homologisieren zu konnen, da nach den MEEkschen Untersuchungen
sehr friih embryonal nur eine einzige Anlage fiir beide nachzuweisen sei.
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Beziiglich der Homologie mit den Eidechsen und Schlangen stehen sich zwei
verschiedene Anschauungen gegeniiber: die eine seit GEGENBAUR bekannte und
von den meisten Autoren iibernommene setzt die mittlere Muschel der Vogel
der Concha der Saurier gleich. Die zweite und jiingere Auffassung stammt von
Hoppe. Er homologisiert die mittlere Muschel der Végel mit der vorderen Muschel
von Hatteria und diese wieder mit der Lippe am Choanengang der Saurier.

MATTHES hat in seiner zusammenfassenden Arbeit schon ausgesprochen, daf,
bevor man sich der neuen Anschauung HorpEs und BERTAUs anschlieflen kann, eine
vollstandige Entwicklungsreihe und besonders frithembryonale Stadien des aller-
dings schwer erreichbaren Objektes vorliegen miissen. Da diese auch als not-
wendiges Vergleichsmaterial fiir die Untersuchung der Végel bisher fehlen, soll
die Frage der Homologie hier nicht weiter erértert werden.

VI. Die Riechhihle. Schon im Stadium des seitlich komprimierten Riech-
gritbchens mit offener Nasenrinne ist die iiber der Haupthohle liegende Riech-
hohle deutlich durch das erh6hte und verdickte Epithel kenntlich. In der weiteren
Entwicklung bilden sich unten der mittlere Nasengang als Verbindung mit der
Haupthohle und oben der First als teilweise iberhdngender Abschluff aus. Durch
diese beiden Furchen wird die obere Muschel herausmodelliert. Die vordere
Begrenzung liegt zuerst mit der entsprechenden der Haupthéhle in der gleichen
Ebene. Die hintere bildet einen nach lateral vorstehenden und aufgebogenen Wulst
(Abb. 1 und 2). CouN beschreibt an dieser Stelle im gleichen Entwicklungs-
stadium des Hithnchens die Anlage des Sinus orbitalis. Doch ist seiner Modell-
abbildung nicht recht zu entnehmen, wo sich der Ansatz dieser Bildung befindet.
Mir erscheint ihre Deutung fraglich, da BorN die Anlage des Sinus orbitalis
fiir ein spateres Stadium von Gallus angibt und damit auch der Befund an Larus
und Sterna ibereinstimmt. Hier entwickelt sich der Wulst des in Frage stehenden
Stadiums (Abb. 2 und 3) zu dem hakenférmig aufgebogenen Rand des mittleren
Nasenganges, der von BEECKER bei Anas als Antorbitalnische bezeichnet wird
(Abb. 4 und 10). Die weitere Entwicklung bewirkt gegeniiber der Héhenzunahme
ein stirkeres Langenwachstum der Riechhohle. Der First, der zuerst als symme-
trische Kuppel die Riechhéhle iiberwolbt hatte, fillt jetzt steil nach vorn ab und
verliert nach hinten allméahlich an Héhe, um schlieSlich in die Choane iiberzugehen
(Abb. 3). Eine Verlingerung erfihrt die Riechhohle im Zusammenhang mit dem
Vorwachsen des Schnabels. Ihr Anfang riickt, wie der Beginn der Haupthéhle,
weiter vor und ist jetzt in gleicher Ebene mit dem Vorhofsende anzutreffen
(Abb. 4). Diesen vorderen sich neubildenden Teil beschreibt auch BEECKER an
dem Modell seines etwa gleichaltrigen Anasstadiums als dreiseitigen pyramidalen
Wulst mit oral gewendeter Spitze. An ihn schlief3t sich die Sicheltasche an, eine
Bildung, die dadurch entsteht, dai der nach hinten schrig ansteigende First ein
Stiick nach lateral iiberhéngt.

Die Riechhéhle ist vollig von olfactorischem Epithel ausgekleidet. Lateral
endet es am oberen Rand des mittleren Nasenganges, medial an einer ins Lumen
vorspringenden Leiste, die die Riechhohle dort deutlich von der Haupthohle
absetzt. HEs ist ausdriicklich hervorzuheben, dall die Riechhéhle in den &lteren
Stadien erst iiber dem zweiten Drittel der mittleren Muschel, wihrend sie bei
den jingeren Stadien in der gleichen Vertikalen mit der mittleren Muschel
beginnt.
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VII. Der Riechhiigel. Die erste Anlage des Riechhiigels treffen wir, wie auch
Conn fir Gallus angibt, bei Sterna und Larus am hinteren oberen Rand des
tiefen Riechgriibchens (Abb.2). Entwicklungsgeschichtlich entspricht er nach
diesem Befund dem Nasoturbinale der Sduger (PETER). Demgegeniiber beschreibt
DI1EULAFE seine erste Anlage bei Anas am Hinterende der Nasenhohle — ob mehr
medial oder lateral ist nicht gesagt — und setzt ihn dem Ethmoturbinale der
Sauger gleich. Er begriindet seine Ansicht weiter mit der Tatsache, da3 er Riech-
epithel triige. Aus den entwicklungsgeschichtlichen Untersuchungen an Sdugern
aber geht hervor, dafl das Ethmoturbinale an dem ,,umgeklappten Rand der
Mittelwand der Nasenhohle entsteht (PETER), so daBl die Homologisierung Dirv-
LAFEs auch im Hinblick auf den andersartigen Befund bei Gallus, Larus und Sterna
kaum haltbar ist. AulBerdem ergeben sich zwischen Nasoturbinale und Riech-
hiigel noch folgende Ubereinstimmungen : Aus der friihembryonalen Ubereinander-
lagerung wird eine Uber- und Hintereinanderlagerung. Beziiglich der Form finden
wir bei beiden alle Stufen vom einfachen Léngswulst bis zur mehrfach auf-
gerollten Muschel (HavrLer, TEcENAU). Danach verdient, wenn man iiberhaupt
eine Siugetiermuschel zum Vergleich heranziehen will, das Nasoturbinale den
Vorrang.

Eine andere Frage aber ist, ob der Riechhiigel der Végel wirklich als Muschel
aufzufassen ist, oder ob er nur die sekundire Einbuchtung der Riechhéhlenwand
durch Ausdehnung des Sinus orbitalis darstellt. Da sich bei der Entwicklung
des Luftraumsystems aber deutlich zeigt (Abb. 4, 10, 11 und 18), daB sich um-
gekehrt der Sinus orbitalis erst sekundér in die Konkavitit des Riechhiigels
einlegt, ist man wohl berechtigt, von einer oberen hinteren Muschel der Vogel
zu sprechen, zumal man die enge Definition GEGENBAURs, der als echte Muschel
nur eine ,,von der lateralen Wand her einspringende selbsténdige, von einer
einfachen Fortsetzung des Skeletes gestiitzte Einragung“ gelten lassen will,
zugunsten der erweiterten Borwns aufgegeben hat.

Man hétte sich aber nun noch mit der Frage auseinanderzusetzen, ob die
sekundére Muschel der Vogel den Reptilien gegeniiber eine Neubildung ist, oder
ob sie in dieser Gruppe ein Homologon besitzt. Es ist die gleiche Frage wie bei
der mittleren Muschel und kann, wie dort, aus den gleichen Grinden nicht ent-
schieden werden. Daher wird im folgenden nur kurz auf die sich gegentiberstehenden
Meinungen hingewiesen, ohne niher auf ihre Begriindungen einzugehen. In bezug
auf die Krokodile schliel3t sich BERTAU der bisherigen Ansicht an, daf3 der Riech-
hiigel der Postconcha der Krokodile homolog sei und daher als Postconcha bezeich-
net werden koénnen. BERTAU versucht, diese Ansicht durch Vergleich ent-
sprechender Furchen und Hohlrdume zu belegen.

In bezug auf Hatteria glaubt Hoppr, die hintere Muschel dem Riechhiigel der
Vogel gleichsetzen zu kénnen. Er homologisiert aulerdem die Concha der Eidechsen
und Schlangen mit dem Riechhiigel der Vigel und steht damit im Gegensatz
zu der Ansicht GEGENBAURs und PETERs, die die Concha der mittleren Muschel
der Vogel gleichsetzen.

VIIIL. Die Nasendriisen. Larus und Sterna gehéren zu der Gruppe von Vogeln,
die paarige Nasendriisen mit zwei Ausfihrungsgéngen besitzen. Ihre Entwicklung
wurde in den embryonalen Stadien meines Materiales mituntersucht, doch fanden
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sie bei der Stadienbeschreibung keine Erwéhnung, da die Miindungen der Ginge
auf der Abbildung nicht in Erscheinung treten. Die erste Anlage der septalen
Nasendriise fand ich bei Larus im Stadium 4 als soliden Zapfen am hinteren
Ende der septalen Wand des Vorhofes, an der Stelle der spateren Einmiindung des
Driisenganges. In der weiteren Entwicklung (Stadium 5) wéchst der Zapfen nach
hinten und gelangt in das Gebiet des Bindegewebes zwischen Vorhof und Choane.
Zu dieser Zeit ist an der d&uBleren Vorhofswand ebenfalls eine Knospe entstanden,
die auch nach hinten auswichst. Beide Géinge besitzen auf Frontalschnitten einen
fast kreisrunden Querschnitt und sind zunidchst solide, bekommen aber im
Stadium 6 vom Vorhof beginnend, ein Lumen. Sie laufen dann nebeneinander
an der Seitenwand der Nasenhohle nach hinten und oben. Dort bilden sie je einen
Driisenkorper, der bei Larus in tiefen offenen Supraorbitalgruben liegt. Bei Sterna
hirundo sind die Gruben im Vergleich dazu kleiner und flacher, und die Driisen
befinden sich orbital.

Vergleichend anatomisch wurde der septale Gang von KOELLIKER als Anlage
des Jaconsonschen Organes der Vogel gedeutet. Die groBle Unbestindigkeit in
Lage und Form des Driisenkorpers und seiner Ausfithrungsgéinge stellte die
Frage nach der Homologie erneut zur Diskussion. Auf Grund der Untersuchungen
von Ask (1923), MarpLEs (1932) und TEcEHNAU (1936) zeigt sich, daB der Weg
der Ausfiihrungsgiéinge und die Lage ihrer Miindung weitgehend gegeniiber der
sonstigen Unbestédndigkeit konstant bleibt. Weitaus der grofite Teil der Vogel
weist zwei mehr oder weniger paarige Driisenkorper auf, die je einen Ausfithrungs-
gang (septalen und lateralen) in der bei Larus und Sterna beschriebenen Weise
zum Vorhof senden. Ein kleinerer Teil der Vigel besitzt nur einen Driisenkérper
und dementsprechend einen und zwar den septalen Ausfithrungsgang, und nur bei
wenigen fehlt die Nasendriise tiberhaupt.

Auf der Suche nach homologen Driisen bei Reptilien und Saugern findet man
bei Krokodilen oft ein Paar Driisen, deren Ausfithrungsginge an der septalen
Wand liegen, bei Sauriern und Hatteria eine laterale Nasendriise und bei Hatteria
aullerdem eine septale Nasendriise, die der der Schildkréten entspricht. Bei den
Sédugern wird die STENsoNsche Driise als seitliche Nasendriise beschrieben. Eine
sichere Entscheidung dariiber, ob die seitliche Nasendriise der Vogel der ent-
sprechenden der Reptilien und Séuger einerseits und die mediale andererseits
einander homolog sind, lehnt MaTTHES ab.

IX. Das Jacossonsche Organ. Die Anlage des Jacossonschen Organes findet
sich bei Reptilien und S&ugetieren als eine mit Riechepithel ausgekleidete Ein-
senkung an der medialen Wand des Riechgriibchens. Ihr entsprechend deutet
CoHN eine seichte von Sinnesepithel ausgekleidete Furche, die er bei sehr jungen
Hihnerembryonen an der medialen Nasenwand fand, ebenfalls als JacoBsoxsches
Organ. Auch ZUCKERKANDL hat die fragliche Rinne bei Vanellus wiedergefunden,
hilt aber mit einer Entscheidung zuriick.

Bei Sterna konnte ich die gleiche Bildung in einem Stadium finden, das dem
von CoHN modellierten entspricht (Abb. 19). Die Nasentffnung ist hier eine
offene Rinne, und die Nasenhohle ragt von der Seite und von vorn gesehen als
kleiner Blindsack nach oben. Die Rinne an der medialen Wand ist auf Schnitten
durch 90 u hindurch zu verfolgen. Bei wenig jlingeren oder dlteren Embryonen
ist weder bei Larus noch bei Sterna von ihr etwas zu sehen. Daher ist es schwer
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zu entscheiden, ob man in der Furche die Anlage des bei den Végeln sonst villig
rudimentiren Organes vor sich hat.

X. Der Trinennasengang. Seine Bildung ist von Borx ausfiihrlich an Gallus
untersucht. Seine Entwicklung bei Larus und Sterna stimmt damit weitgehend
iiberein, so dal} es sich eriibrigt, die bereits bekannten Verhéiltnisse noch einmal
zu beschreiben.

X1. Das pneumatische Hohlraumsystem. Die Nasenregion der Végel ist von einem
System zahlreicher und ausgedehnter Hohlriume umgeben. Es steht mit der
Nasenhaupthéhle in ihrem hinterem oberem, und seitlichem Ende in Verbindung
und beginnt auch an dieser Stelle seine Entwicklung.

Wihrend Dievnart (Wellensittich) und Corn (Hithnchen) seine erste Anlage
gleichzeitig mit der Bildung der mittleren Muschel angeben, fand ich sie in Uber-

einstimmung mit BorN bei Larus im Stadium 4
und bei Sterna in einem entsprechenden Em-
bryo (Abb. 4). Die Anlage ist eine schmale in
dorsoventraler Richtung zusammengedriickte
Tasche, deren Breite von vorn nach hinten
knapp die Hilfte ihrer lateral-medialen Aus-
dehnung erreicht. Sie sitzt der oberen und seit-
lichen Wand der Haupthcéhle hinten breit auf

ADD. 19. Sterna hirundo, Stad. 1. und steht mit ihr an dieser Stelle in Verbindung.

Schnitt dorch das rechte Geruchsorgan In der weiteren Entwicklung ( Abb 10)
im Gebiet des JacoBsONschen Organs. . . v yq- ’
Vergr. 55tach. wichst die Tasche seitlich und nach vorn und

hinten méchtig aus. Vorn entsteht ein Ein-
schnitt, so daB} der bisher einheitliche Raum in einen medialen oberen und
weiter vorn am aufgebogenen mittleren Nasengang beginnenden Abschnitt und
einen lateralen unteren und im Gebiet des Mundungsganges beginnenden Teil
zerlegt wird. Die Verbindung mit der Nasenhohle wird von innen durch einen
engen, kurzen Gang hergestellt, der von der lateralen Seite des mittleren Nasen-
ganges dort beginnt, wo dieser keine Verbindung mehr zur Riechhéhle besitzt.
In den weiteren Entwicklungsstadien (Abb. 11) tritt auch im hinteren Teil des
Luftsackes eine Teilung in einen medialen und lateralen Abschnitt ein, die dem
Augapfel von innen und unten dicht anliegen und von ihm in Lage und Gestalt
beeinflult ein recht schmales Lumen besitzen. Indessen wichst (Abb. 11) der
laterale vordere Abschnitt nach vorn weiter machtig aus, erreicht am 14. Brut-
tag fast die Einmiindung des Trinennasenganges und beginnt schlieBlich beim
Schliipfen weit vorn am Vorhofsboden kurz hinter dem Anfang der mittleren
Muschel.

Vom 18. Bruttag an (Abb. 11) dehnt sich der vordere Luftsack auch nach oben
aus und legt sich dort in die Hohlung des Riechhiigels ein. So ergibt sich zur Zeit
des Schliipfens folgendes Bild fir das Luftsacksystem im Gebiet der Nasen-
hohle (Abb. 18). Es beginnt vorn in der Ebene des Vorhofsbodens mit dem im
Querschnitt dreieckigen Sinus maxillaris, der nach hinten bis zur Miindung des
Trinennasenganges an Ausdehnung méchtig zunimmt, so dafl er oben bis zum
mittleren Nasengang und unten weiter herunter zur Choanenwand reicht. In der
Mitte des Choanenganges geht der Sinus maxillaris in den Sinus frontalis iiber,
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der eine viereckige Gestalt im Querschnitt aufweist und nach oben mit dem
Sinus orbitalis kommuniziert. Die Aullenwand dieses Luftsackes ist flach, konkav
und seine Innenwand der Konkavitit des Riechhiigels entsprechend gewdlbt.
In seinem vorderen Teil weist er einen kleinen, nach hinten und auBlen gerichteten
Blindsack von fingerformiger Gestalt auf. Nach hinten steht der Sinus frontalis
in unmittelbarer Verbindung mit dem Sinus ethmoidalis, der durch den schmalen
Gang die Verbindung des ganzen Luftraumsystemes mit der Nasenhohle tber-
nimmt. Er gabelt sich im hinteren Teil ebenfalls, aber jetzt in zwei sehr schmale
und nach hinten lang ausgezogene und der Wélbung des unteren Augapfels parallel
Jaufende Riume, die am Hinterkopf nicht mit dem entsprechenden der Gegen-
seite zusammenflieBen. Blewox, die meines Wissens als einzige eine kurze Be-
merkung iiber das Luftsacksystem der Lar:i gibt, berichtet fiir die erwachsene
Sturmméve gleiche Verhéltnisse. Nur stellt sie fest, dafl die beiden hinteren
Abschnitte des Sinus ethmoidalis sich soweit nach hinten erstrecken, da} der
dullere Raum, den sie ,,diverticule tympanique‘‘ oder ,,quadratojugale’ nennt, sich
hinter der Hinterhauptséffnung mit dem entsprechenden der Gegenseite vereinigt,
wahrend der vordere laterale ein ,,Rudiment des cervico-cephalen Luftsackes® sich
schon vor dem Condylus mit dem gegenseitigen zusammenfindet. Es entsteht auf
diese Weise ein fiir Larus canus eigenartiger, besonderer perioccipitaler oder peri-
kondyler Luftsackring.

Zusammenfassung.

1. Die Arbeit bringt eine an Modellen erlduterte Entwicklung des Geruchs-
organes von Larus canus unter Berticksichtigung einzelner Stadien von Sterna
hirundo.

2. Die erste Entwicklung zum Riechsack zeigt keinen Unterschied gegeniiber
den vom Hiihnchen her bekannten Verhéltnissen.

3. Bei Sterna wurde zur Zeit des Riechsackes die Anlage des rudimentiren
JacoBsoNschen Organes gefunden.

4. Die Zerlegung des Einganges in eine &dullere Nasendffnung und eine
innere Choane geht in der gleichen Weise wie bei den anderen frithembryonal
untersuchten Vogeln vor sich; ebenso die Verklebung der auBeren Nasen-
offnung sowie der sich mit der Verlangerung des Geruchsorganes ausbildende
Vorhof.

5. In dem Vorhof entwickelt sich die Vorhofsmuschel.

6. Als Besonderheit ist die Verbindung zwischen rechtem und linkem Vor-
hof zu erwahnen, deren Genese ausfiihrlich beschrieben wird.

7. An den Vorhof schlie3t sich die eigentliche Nasenhohle an, an deren Seiten-
wand die bekannten beiden Einragungen entstehen, im unteren Teil, dem Gebiet
der Haupthohle, die mittlere Muschel und im oberen Teil, der Riechhdhle, der
Riechhiige]l oder die obere Muschel.

8. Beziiglich der Homologie der Muscheln konnte der Vergleich der
mittleren Muschel mit dem Maxilloturbinale, der oberen Muschel mit dem
Nasoturbinale und der Vorhofsmuschel mit dem Atrioturbinale bestatigt
werden, wihrend beztiglich der Reptilien keine Entscheidung getroffen werden
konnte.
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9. Larus und Sterna besitzen, wie viele Vogel, zwei Nasendriisen, deren Aus-
fithrungsginge, ein septaler und lateraler wie gewé6hnlich am hinteren Ende des
Vorhofsbodens miinden. Ihre Entwicklung wurde verfolgt.

10. Besondere Aufmerksamkeit wurde auch der Entwicklung des pneu-
matischen Hohlraumsystemes gewidmet, die noch nirgends Beachtung gefunden
hatte. Es wurde bei Larus von der ersten Anlage bis zum Schlipfen verfolgt
und in der schematischen Figur (Abb. 11) stadienweise wiedergegeben.
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