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Der Winterschlaf muB als eine der merkwiirdigsten .AuBerungen der 
Anpassungsfahigkeit der Tier~ an das Milieu betrachtet werden, die sich 
im Laufe vieler 1000 Jahre ausgebildet hat. 

1m Winterschlafzustande verbleiben die Tiere lange Zeit (einige 
Monate) fast bewegungslos, nehmen keine Nahrung zu sich, es ist ein 
Zustand tiefster Ruhe, aus dem sie dann allmahlich wieder zum gewohn
lichen Leben zuriickkehren. 

In Gegenden mit kaltem und maBigem Klima tritt diese Erscheinung 
in der Herbst- und Winterperiode auf, daher die Bezeichnung Winter
schlaf. Jedoch ist in heiBen Gegenden bei Tieren auch ein ahnlicher 
Zustand bekannt, und zwar ist er hier an die Sommerperiode gebunden. 

Schon seit langem haben Forscher dieser interessanten Erscheinung 
ihre Aufmerksamkeit gewidmet. Dies ist auch begreiflich, wenn man die 
groBe biologische Bedeutung des Winterschlafes in Betracht zieht. 

AuBerdem erscheint uns der Winterschlaf, den man sozusagen als 
ein "Experiment der Natur", das eine groBe Menge von Tieren um
faBt, betrachten kann, auch deshalb von groBem Interesse, weil in diesem 

Ergebnisse der Biologie VIII. 
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Zustande beim Tiere unter naturlichen Bedingungen aIle physiologischen 
Funktionen dermaBen verlangsamt sind, wie man es wohl kaum kunst
lich erzielen kann. Daher kann, unserer Meinung nach, das Erforschen 
der biochemischen Vorgange, welche wahrend des Wintersch1afes im 
Organismus des Tieres verlaufen, zur Klarung der Rolle einzelner Sub
stanzen und der Bedeutung bestimmter Prozesse fur die Lebenstatig
keit beitragen. 

In dieser Hinsicht sind die Vorgange, die wahrend des Erwachens 
der Tiere aus dem Schlafzustand auftreten, ebenfalls auBerst interessant. 

Aus der groBen Gruppe von Tieren (Avertebrata, Amphibien, Repti
lien, Fische, einige Saugetiere), bei denen periodisch in der oder jener 
Weise eine Herabsetzung der Lebensfunktionen auf tritt, bezeichnen wir 
als Winterschlafer die Gruppe der winterschlafhaltenden Saugetiere, bei 
denen diese Vorgange besonders ausgesprochen sind. 

II. Allgemeiner Zustand der Tiere wahrend des 
Winterschlafes. 

a) Korpertemperatur. 
Die Winterschlafer sind durch eine unvollkommene Thermoregulation 

gekennzeichnet. Unter den Begriff Thermoregulation wird die Gesamt
heit der Vorgange (chemischen und prysikalischen) bezeichnet, welche 
die K6rpertemperatur eines Tieres auf einem in sehr engen Grenzen 
schwankenden Niveau erhalten, das relativ unabhangig von der AuBen
temperatur und von den Anderungen der Warmebildung im Organis
mus ist. 

Bei Warmbliitern oder homoithermen Tieren ist dieK6rpertemperatur 
annahernd konstant und von der AuBentemperatur unabhangig. 

Kaltbliiter oder poikilothermeTiere sind nicht imstande, ihre K6rper
temperatur zu regulieren. Die K6rpertemperatur dieser Tiere hangt 
ganzlich von der AuBentemperatur abo 

AuBer homoithermer und poikilothermer Tiere gibt es noch eine 
groBe Gruppe von Saugetieren, welche als heterotherm bezeichnet wer
den. Diese Tiere stehen ihrer Thermoregulation nach wohl in der Mitte 
zwischen homoi- und poikilothermen Tieren. Unter unseren Klima
bedingungen verfallen die heterothermen Tiere im Herbste in einen 
Winterschlaf. 1m wachen Zustand sind diese Tiere Warmbluter, wahrend 
des Winterschlafes dagegen ist ihre K6rpertemperatur niedrig und hangt 
im hohen MaBe von der AuBentemperatur abo Es muB jedoch hervor
gehoben werden, daB auch im wachen Zustand die K6rpertemperatur 
heterothermer Tiere nicht so konstant ist wie bei den Saugetieren, welche 
zu der homoithermen Gruppe geh6ren. Als Regel ist die K6rpertempera
tur von heterothermen Tieren niedriger als diejenige von homoithermen 
Tieren. Ferner ist die K6rpertemperatur von Winterschlafern, auch in 
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vollstandig wachem Zustande, bes~immten Schwankungen ausgesetzt. 
Nach BARKOW' schwankt die K6rpertemperatur eines wachen Igels von 
25-35°. MANGILI, der Temperaturmessungen anstellte, indem er das 
Thermometer durch einen Bauchschnitt einfiihrte, konnte feststellen, 
daB die K6rpertemperatur eines wachen Igels im Mai 3I,2° C, im Jull 
33,7° C betrug. Nach SAISSY (zit. nach MERZBACHER) war die K6rper
temperatur einer wachen Fledermaus 3Io, als die AuBentemperatur 22° 
betrug. Die normale K6rpertemperatur einer wachen Haselmaus ist 
nach BERTHOLD 300 C. MANGILI hat im Sommer ein waches Murmeltier 
get6tet, welches im Garten untergebracht war. Die K6rpertemperatur 
des Tieres, im Bauche gemessen, war 360. 

Die unten angefiihrte Tabelle erm6glicht es, die K6rpertemperatur 
einiger homoithermen Tiere mit derjenigen von wachen heterothermen 
Tieren zu vergleichen. 

Homoitherme Saugetiere 

Kaninchen. 
Katze . 
Hund .. . 
Pferd .. . 
Schwein .. 

in Grad 

39,2-39,6 
38,8-39,0 
38,3-39,0 
37,6-37,8 

39,0 

Heterotherme Tiere 

Igel .... 
Fledermaus 
Haselmaus. 
Murmeltier. 

in Grad 

Wahrend des Winterschlafes ist, wie gesagt, die K6rpertemperatur 
heterothermer Tiere von der AuBentemperatur abhangig. VALENTIN hat 
folgende Temperaturanderungen bei einem winterschlafhaltenden Mur
meltier beobachtet. 

AuBentemperatur: Korpertemperatur des Murmeltieres: 
IO,5° C 
6,2 0 C 
5,5 0 C 

10,8 0 C 
8,25 0 C. 

IO,6° C 
6,40 C 
5,9 0 C 

12,1 0 C 
8,25 0 C. 

Nach DUBOIS betrug bei vier Murmeltieren wahrend des Winter
schlafes (im Februar) bei 4° AuBentemperatur die K6rpertemperatur: 

I. Murmeltier 4,60 C 
II. 4,60 C 

III. 4,80 C 
IV. 4,80 C. 

Auch BRUMAN, der auf thermoelektrischem Wege die K6rpertempera
tur im Winterschlaf befindlicher Siebenschlafer gemessen hat, konnte 
eine derartige Abhangigkeit der K6rpertemperatur von der der Um
gebung bestatigen. 

Doch kann die K6rpertemperatur eines Tieres wahrend des Winter
schlafes durch Verminderung derAuBentemperatur nur bis zu einem 
gewissen Grade herabgesetzt werden. Unter einer gewissen Grenzekann 

1* 
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niedrige Temperatur als Reiz dienen, der ein Tier aus dem Schlaf
zustande weckt. Die niedrige Temperatur, die das Erwachen eines 
WinterschHHers verursacht, bezeichnet PFLUGER als Minimaltemperatur. 
Seiner Ansicht nach ist die Minimaltemperatur fUr verschiedene Tiere 
nicht dieselbe. Und zwar ist sie fiir Murmeltiere 40 R, fiir Fleder
mause 3,5°, fiir Haselmause 2,3° und fiir Igel 2,5°. 

Jedoch stimmen diese Daten nicht mit den Daten anderer Forscher 
iiberein, welche auch bei niedrigeren Temperaturen, manchmal sogar 
unter 0°, den Winterschlaf von Tieren beobachtet haben. MERZBACHER 
hat beobachtet, daB Fledermause bei einer Temperatur unter 0° im 
Winterschlafzustande waren; als sie in einen warmen Raum gebracht 
wurden, erwachten sie normal. DaB Fledermause auch bei so niedriger 
Temperatur im Winterschlafzustand sein konnen, gehort zu den biolo
gischen Eigentiimlichkeiten dieser Tierart und daraus kann man keine 
Schliisse iiber den Winterschlaf anderer Tiere ziehen. Die Fledermause 
verbringen ihren Winterschlaf in der Natur unter anderen Bedingungen 
als die iibrigen Winterschlafer. Sie sind im Winter vor der Kalte weniger 
geschiitzt als die Tiere, welche ihren Winterschlaf in Hohlen in der Erde 
verbringen. VALENTIN (2) nimmt an, daB der Winterschlaf bei Tempe
ra~uren unter 0° gestort wird. PFLUGER und andere Forscher sind der 
Ansicht, daB in der Natur niedrige Temperatur (unter einer bestimmten 
Grenze) das Tier weckt und es veranlaBt, sich tiefer einzugraben. Wenn 
dies dem Tier nicht gelingt, so kampft es mit Hilfe energischer Bewe
gungen gegen die Kalte und niitzt auch die in seiner Hohle vorhandenen 
Nahrungsvorrate aus. In der Gefangenschaft ist ein Tier durch plotz
Hche Temperaturanderung (Verminderung oder Steigerung) leicht aus 
dem Schlafzustand zu bringen. 

Neuerdings hat WYSS mit Hilfe thermoelektrischer Messungen die Ab
hangigkeit der Korpertemperatur des Siebenschlafers von der AuBentem
peratur im wachen Zustande, wahrend des Einschlafens, im Zustande 
tiefen Winterschlafes und beim Erwachen untersucht und dabei die GroBe 
und den Verlauf der Warmeproduktion bestimmt. Seine Untersuchungen 
ergaben, daB die Warmeproduktion des wachen Siebenschlafers erheb
lichen Schwankungen unterworfen ist und bei Korperruhe die Tendenz 
hat abzusinken. Bei Eintritt des Winterschlafes erreicht die Temperatur 
des Tieres schon in etwa I2 Stunden diejenige der Umgebung. Wahrend 
des Winterschlafs folgt bei Temperaturen iiber 00 die Korpertemperatur 
des Siebenschlafers allen Schwankungen der AuBentemperatur. Bei Tem
peraturen unter 0° tritt beim schlafenden Tier eine besondere Temperatur
regulierung ein, die seine Korpertemperatur wahrend einer langeren Kalte
periode auf weniger als + IO konstant halten kann. Beim Erwachen des 
1:'ieres, welches 2-3 Stunden wahrt, steigt die Warmeproduktion auf 
etwa das Dreifache derjenigen des Wachzustandes. 

Auf Grund seiner Untersuchungen zieht O. WYSS den SchluB: "Als 
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wesentlich wird hervorgehoben, daB es sich beim Winterschlaf nicht urn 
ein Versagen der Temperaturregulierung handelt, sondern vielmehr urn 
eine neue Regulierung auf eine Minimaltemperatur." 

Wie gesagt, verfallen die heterothermen Tiere unter den Bedingungen 
des gemaBigten Klimas im Herbst dem Winterschlaf. Jedoch kann die 
Thermoregulation der heterothermen Tiere nicht allein durch niedrige 
AuBentemperatur beeintrachtigt werden. So verfallen in Gegenden mit 
heiBem Klima heterotherme Tiere in der' heiBesten J ahreszeit in einen 
Schlafzustand, der dem Winterschlaf Unserer heterothermen Tiere gleicht. 
Beobachtungen uber Winterschlafer, die in Gefangenschaft gehalten 
wurden, haben erwiesen, daB das Auftreten des Winterschlafes nicht 
immer mit der AuBentemperatur zusammenhangt. FOREL, zit. nach 
MERZBACHER, hat zwei Siebenschlafer beobachtet, die den ganzen Winter 
in wachem Zustande verbrachten, im Mai fielen sie in Winterschlaf und 
schliefen trotz der hohen AuBentemperatur bis August. Ihre Korper
temperatur war 20-22°. Die Atmung war verlangsamt. Die Prufung 
verschiedener Reflexe ergab, daB das Nervensystem der Tiere in einem 
fur die Schlafperiode typischen Zustande war. 

MANGILI beschreibt einen Fall, daB ein Siebenschlafer im Juni bei 
15-160 eingeschlafen war. 1m Schlafzustande verharrte das Tier bis 
Mitte Juli und nahm dabei die ganze Zeit keine Nahrung zu sich. 

BERTHOLD lieB Hflselmause den ganzen Winter in einem Zimmer 
bei 160, dabei wurden die Tiere nicht wach. Gleiches beobachtete MERZ
BACHER an Fledermausen. Wir haben beobachtet, daB Zieselmause im 
September 1930 bei 17° einschliefen. Andererseits sind zwei Unserer 
Zieselmause im Winter uberhaupt nicht eingeschlafen, obwohl die Tem
peratur im Vivarium 4-12° C war. VALENTIN, HORVATH, QUINCKE 
haben im Sommer Murmeltiere beobachtet, die schlaftrunken waren. 
VALENTIN hat diesen Zustand als Sommerschlaf bezeichnet. Wahr
scheinlich ist der EinfluB der AuBentemperatur nur eines der Momente, 
welche die Thermoregulation heterothermer Tiere beeintrachtigen 
konnen. Das den heterothermen Tieren eigene Vermogen dem Winter
schlaf zu verfallen, muB als auBerst komplizierte biologische Erschei
nung betrachtet werden, welche sich bei diesen Tieren im Laufe vieler 
1000 Jahre entwickelt hat. Der Winterschlaf dieser Tiere ist also 
phylogenetisch eine alte Erscheinung. 

Man kann mit Sicherheit annehmen, daB diese Erscheinung des 
Winterschlafes mit einem bestimmten Zustand des Organismus des 
heterothermen Tieres zusammenhangt. Untersuchungen uber den 
Winterschlaf der Tiere konnen einen Schlussel zu dieser biologischen 
Erscheinung geben. 

Auch bei homoithermen Tieren kann unter verschiedenen Einwir
kungen die Thermoregulation beeintrachtigt werden. Mit Hilfe VOn 
Chloralhydratinjektion laBt sich bei homoithermen Tieren eine Tem-
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peraturverminderung und Schlaftrunkenheit hervorrufen. HORVATH (2) 
gelang es, in Abkiihlungsversuchen die Korpertemperatur homoithermer 
Tiere kiinstlich herabzusetzen. Diese kiinstlichen Storungen der Thermo
regulation bei homoithermen Tieren haben aber wenig mit dem Winter
schlaf heterothermer Tiere gemein. 

Der Winterschlaf heterothermer Tiere ist eine physiologische Er
scheinung mit einem fUr sie typischen Stoffwechsel. 

b) Anderungen im Gewicht wahrend des Winterschlafes. 
Wahrend der Schlafperiode nimmt das Tier keine N ahrung zu sich. 

Den Winterschlaf kann man daher als einen Zustand langdauernden 
physiologischen Hungerns betrachten. Der Gewichtsverlust ist wahrend 
des Winterschlafes geringer als bei gewohnlichem Hungern. MANGILI 
z. B. hat festgestellt, daB in 3 Monaten Winterschlafes ein Tier 12-14 % 
seines Gewichtes verliert. VALENTIN (3) hat den EinfluB derWinterschlaf
dauer auf den Gewichtsverlust der Murmeltiere ausfUhrlich untersucht. 

Seine Daten sind in der folgenden Tabelle wiedergegeben. 

Murmeltier 
Anfangs- Tage des Gewichtsverlust 
gewicht Winter- Gesamt 

I 

pro Tag 

I 

Gesamt 

\ 

pro Tag 

Nr. g schlafes g g 0; % /0 

I 3274,0 40 638,5 
I 

I5,96 I I9,5 0,49 
2 I083,I 40 89,5 2,24 8,3 0,2I 
3 944,4 70 2II,2 ..,,02 22,4 0,32 
4 I3 22,0 I34 242,5 1,81 18,3 0,14 
5 I235,2 134 287,9 2,15 23,3 0,17 
6 66903 146 229,3 1,57 34,3 0,23 
7 IO:)6·5 169 409,5 2.42 40,6 0,24 

Wie aus der Tabelle ersichtlich ist, ist der Gewichtsverlust bei Nr. 6 
und 7 am groBten (34,3 und 40,6%). 

Diese Tiere waren lange Zeit im Schlafzustande; im Laufe dieser Zeit 
sind sie ofters erwacht, wodurch wahrscheinlich der hohe Gewichts
verlust bedingt wurde. Bei den iibrigen Tieren schwankt der Gewichts
verlust von 8,3-23,3%. Der Gewichtsverlust pro Tag betragt in Prozent 
des Anfanggewichtes 0,14-0049%. 

Nach Befunden MAURELS iibt die AuBentemperatur einen EinfluB 
auf den Gewichtsverlust wahrend des Winterschlafes aus. Bei Tempera
turerhohung auf 3,10 C (von II,5-I4,60) wird der tagliche Gewichts
verlust von 0,38 g bis auf 0,81 g pro Kilogramm Korpergewicht erhoht. 
Wie ist der EinfluB der AuBentemperatur auf den Gewichtsverlust des 
Tieres zu erklaren? Es ist moglich, daB er davon abhangt, daB bei 
hoheren Temperaturen die Tiefe des Schlafes vermindert und dies seiner
seits mit einer Erhohung des Stoffwechsels im Organismus veikniipft 
ist. DUBOIS (I) nimmt an, daB der groBere Gewichtsverlust bei hoheren 
Temperaturen damit zusammenhangt, daB das Tier ofter wach wird. 

Unsere Beobachtungen iiber winterschlafhaltende Zieselmause haben 
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erwiesen, daB der Gewichtsverlust des Tieres wahrend der ganzen Schlaf
periode engstens davon abhangt wie haufig das Tier erwacht. Der 
Hauptgewichtsverlust falit auf die Stunden und Tage des Erwachens. 

Besonders charakteristisch ist die Intensitat des Gewichtsverlustes 
wahrend des Winterschlafes im Vergleich mit derjenigen wahrend eines 
gew6hnlichen Hungerns. 

N ach den Befunden von HARI verliert eine Fledermaus wahrend des 
Winterschlafes taglich 0,08% ihres Anfangsgewichtes, wahrend bei ge
w6hnlichem Hungern ihr taglicher Gewichtsverlust 2,6-3,3% erreicht. 
V ALENTIN hat den Gewichtsverlust winterschlafhaltender Tiere mit 
demjenigen von hungernden Amphibien und Reptilien verglichen und 
ihn ebenso gering gefunden wie bei diesen. In beiden Fallen sind sicht
bar die Stoffwechselvorgange im Organismus betrachtlich verlangsamt. 

VALENTIN (r, 4) und seine Mitarbeiter haben den EinfluB der Dauer 
des Winterschlafes auf den Gewichtsverlust einzelner Gewebe und Or
gane des Murmeltieres untersucht. Ihre Befunde sind in folgenden zwei 
Tabellen wiedergegeben. 

I'M""""'" '","mm~'"""", Organe des erlittenen Gesamtverl\lstes 
nach 44 Tagen I nach 168 Tagen 
\Vinterschlaf 1 Winterschlaf 

Fett. I 3,19 16,28 In 44 Tagen des Winter-
Muskulatur. 7,63 schlafes hat das Tier 
Knochen. 1,79 1,95 8,3% seines Anfangs-
Fell (Raut). 0,46 5,57 gewichtes verloren. 
Winterschlafdruse 0,35 0,88 3,2% des Gesamtver-
Magen. 0,27 0,86 lustes fallen auf den 
Leber. 0,24 1,88 Fettschwund. 
Atmungsorgane 0,04 0,44 
Speicheldrusen . 0,02 0,02 Nach 163 Tagen des 
N ebennierenapparat 0,018 0,02 \Vinterschlafes hat das 
Rarnblase 0,09 Tier 35% seines An-
Milz. 0,1 fangsgewichtes verlo-
Rerz. 0,16 ren, darunter 16,3% 
Gehirn. 0,07 auf Kosten des Fett-
Ruckenmark . 0,01 schwundes. 

Relativer Gesamtverlust der verschiedenen Organe. 

Nach Nach 
44 Tagen 163 Tagen Organe 

Winterschlaf Winterschlaf 

Fett. 
Muskulatur 
Knochen 
Fell (Raut) 
Winterschlafdrlisel 
Magen .... '1 
Leber ..... '1 
Atmungsorgane . 

% % 

27,05 
14,57 
7,57 
4,14 

99,31 
30 ,30 
II,69 
35,3 1 
68,78 
47,05 
58,74 
44,56 

Organe 

Speicheldrusen 
Nebennieren-

apparat 
Milz 
Rerz. 
Gehirn . 
Riickenmark 

II Nach Nach 
44 Tagen 163 Tagen 

Winterschlaf Winterschlaf 

% % 

15,010 
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Aus den Tabellen ist ersichtlich, daB wahrend des Winterschlafes 
das Gewicht aller Organe, alIer Gewebe, im groBeren oder geringerem 
MaBe abnimmt. Zum Ende der Schlafperiode schwindet das Fett fast 
ganzlich. In bedeutendem MaBe nimmt das Gewicht der Muskulatur, 
der Haut, der Winterschlafdriise, der Leber, des Verdauungsapparates 
und der Atmungsorgane abo In geringerem MaBe wird das Gewicht der 
Nervensubstanz beeintrachtigt. 

Die betrachtlichen Gewichtsverluste der Muskulatur und anderer 
Gewebe werden wahrscheinlich in bedeutendem MaBe durch den Wasser
verlust des Organismus verursacht. Das Tier verliert wahrend des 
Winterschlafes Wasser (als Harn, ferner beim Atmen), Organe und Ge
webe werden armer an Wasser. Der Wasserverlust der Muskulatur ist 
sehr betrachtlich. Die Ergebnisse unserer Untersuchungen iiber die 
Trockensubstanz der Muskeln von Zieselmausen wahrend des Winter
schlafes und im wachen Zustand sind in folgender Tabelle wiedergegeben. 

Trocken- Trocken· 
Zustand der substanz Zustand der substanz 

Datum 
Zieselmaus des Muskels 

Datum 
Zieselmaus des Muskels 

0/ 
;0 % 

9· XI. 29 Tiefer Schlaf 3047 21. I. 30 Tiefer Schlaf 31,05 
25. II. 30 " " 31,02 4. IV. 30 wach 24,78 
IS. I. 30 " " 

28,01 7. IV. 30 
" 25,33 

18.1.30 
" " 30,02 13· IV. 30 " 25,54 

Wie aus der TabelIe hervorgeht, ist der Trockensubstanzgehalt der 
Muskeln von Zieselmausen und Murmeltieren wahrend des Winter
schlafes bedeutend hoher als im wachen Zustande. 

Wenn man den Gewichtsverlust einzelner Organe und Gewebe des 
Murmeltieres wahrend seines Winterschlafes mit denjenigen von anderen 
Tieren (Tauben, Hunde und andere) wahrend des Hungerns vergleicht, 
so treten verschiedene Eigenheiten hervor, durch die sich das Hungern 
wahrend des Winterschlafes vom gewohnlichen Hungern unterscheidet. 
Der Gewichtsverlust verlauft allmahlich und lange nicht so schnell wie 
bei gewohnlichem Hungern. N ach V ALENTlN (3) und DUBOIS verliert ein 
Murmeltier in I60 Tagen Winterschlaf soviel an Gewicht wie gewohn
liche Nagetiere in I2 Tagen Hungerns. Dieser Unterschied tritt noch 
mehr hervor, wenn man in Betracht zieht, daB der Hauptanteil des 
Gewichtsverlustes bei winterschlafhaltenden Tieren auf die Zeit des 
Erwachens fant. DUBOIS nimmt an, daB in seinen Versuchen das Murmel
tier alle 3-4 Wochen erwachte, die Gesamtzeit wahrend der es wach 
war, betrug ungefahr 2 Stunden. 

Was den Gewichtsverlust einzelner Gewebe betrifft, so ist der tag
liche Gewichtsverlust der Muskulatur bei der hungernden Taube 40mal, 
derjenige des Fettes lImal groBer als bei einem winterschlafhaltenden 
Murmeltier. 
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GROEBBELS hat den EinfluB der Schlafperiode auf das Wachstum 
junger Igel untersucht. Vor der Schlafperiode hatte das Gewicht eines 
jungen Igels in 78 Tagen urn 104% zugenommen. Wahrend des Winter
schlafes harte das Wachstum auf, und der Gewichtsverlust betrug 19%. 
Ein erwachsener Igel verlor in der Schlafperiode 23% seines Anfangs
gewichtes. Nach dem Erwachen nahm das Gewichts des jungen Igels 
in 16 Tagen urn 42% zu, wahrend dasjenige des erwachsenen Igels in 
20 Tagen nur urn 28% zunahm. 

In 8-9 Tagen Hungems verI oren wache Igel etwa 20% ihres Ge
wichtes, also ungefahr ebensoviel wie wahrend der ganzen Schlafperiode. 
Es ist bemerkenswert, daB nach den Befunden von GROBBELS der 
Gewichtsverlust besonders betrachtlich in Hungerversuchen ist, die an 
Tieren sogleich nach der Schlafperiode angestelit werden. Unter diesen 
Bedingungen betrug der Gewichtsverlust schon nach 2 Tagen Hun
gem 10%. 

Zu den Eigentiimlichkeiten der Gewichtsanderungen wahrend des 
Winterschlafes muB noch eine Erscheinung, die zuerst von BARKOW 
beobachtet wurde, gerechnet werden. Dieser konnte feststellen, daB 
wahrend des Winterschlafes von Zeit zu Zeit eine geringe Gewichts
zunahme stattfindet. Diese interessante Erscheinung wurde von vielen 
Forschem nachgepriift und es wurden verschiedene Meinungen iiber ihre 
Ursachen geauBert. 

VALENTIN hat wahrend der Schlafperiode ein Murmeltier 98ma1 ge
wogen, dabei konnte er in 64 Fallen einen Gewichtsverlust, in 19 Fallen 
eine Gewichtszunahme, in 15 keine Anderungen im Gewicht feststellen. 
POLIMANTI hat gleichartige Untersuchungen an drei Murmeltieren aus
gefiihrt. Die Ergebnisse seiner Untersuchungen sind in der folgenden 
Tabelle wiedergegeben. 

Veranderungen des Korpergewichtes. 

Murmeltier 
Zunahme 

Stationares 
Abnahme 

Nr. Verhalten 

. 15 15 71 
2 9 16 74 
3 I2 4 59 

Eine Gewichtszunahme in der Schlafperiode haben auch VOlT, 
DUBOIS und PEMBREY beobachtet. NAGAI, der seine Untersuchungen 
an einem Siebenschlafer ausfiihrte, konnte im Laufe eines Monates keine 
Gewichtszunahme feststellen. 

VALENTIN (3) und V OTT nehmen an, daB die wahrend des Winterschlafes 
auftretende Gewichtszunahme (sie erreicht 0,5 g) auf die hygroskopischen 
Eigenschaften des F elles' der Tiere zuriickzufiihren ist. ] edoch erweisen 
die Untersuchungen von POLIMANTI, daB eine Gewichtszunahme wahrend 
des Winterschlafes unter verschiedenen Feuchtigkeitsbedingungen auf-
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tritt, daher kann die Gewichtszunahme nicht durch die hygroskopischen 
Eigenschaften des Felles erklart werden. PEMBREY hat Tiere in einer 
wasserfreien Respirationskammer untergebracht, trotzdem k6nnte er 
wahrend des Winterschlafes eine Gewichtszunahme beobachten. DUBOIS 
hat festgestellt, daB die Gewichtszunahme in verhaltnismaBig kurzen 
Zeitraumen auftritt, wahrend die atmospharischen Bedingungen unver
andert bleiben. 

Die Gewichtszunahme tritt bei tiefem Winterschlaf auf. Wahrschein
lich hangt sie von bestimmten inneren Faktoren abo Eine Reihe For
scher bringen diese Gewichtszunahme mit einer anderen Erscheinung 
des Winterschlafes - dem auBerst niedrigen R.Q. in Zusammenhang. 
Ihrer Meinung nach ist der niedrige R.Q. durch eine chemische Bindung 
von Sauerstoff im Organismus des winterschlafhaltenden Tieres ver
ursacht. Dabei geht ihrer Meinung nach eine Umwandlung von Fett in 
Kohlehydrat vor sich. Als Folge dieser chemischen Bindung des ein
geatmeten Sauerstoffs tritt von Zeit zu Zeit eine Gewichtszunahme auf. 

Die Vorgange, die mit dem niedrigen R.Q. verkniipft sind, werden 
ausfUhrlicher im Kapitel iiber den Gaswechsel erortert. 

c) Atmung und Blutkreislauf. 
Wahrend des Winterschlafes ist die Atmung des Tieres auBerst ver

langsamt. HORVATH (I) hat bei einer winterschlafhaltenden Zieselmaus 
nur eine Atmung auf einige Minuten beobachtet. 1m gewohnlichen Zu
stande atmet eine Zieselmaus 60-I40mal pro Minute. Die Einatmung 
wahrt beim winterschlafhaltenden Tier viel langer als die Ausatmung. 
PEMBREY (2) und BAUGERS haben verschiedene Atmungstypen bei 
winterschlafhaltenden Murmeltieren beobachtet und dabei einen Zu
sammenhang mit der Korpertemperatur festgestellt. 

Wahrend des Winterschlafes kann ein Tier lange Zeit ohne Sauer
stoff auskommen. SPALLANZANI, zitiert nach MERZBACHER, war der 
erste, der den EinfluB langdauernden Sauerstoffmangels auf den Organis
mus winterschlafhaltender Murmeltiere und Fledermause untersuchte. 
Seinen Befunden nach iibt ein 4stiindiger Aufenthalt in CO.-Atmosphare 
keinen EinfluB auf den Zustand eines winterschlafhaltenden Murmel
tieres aus. 

SPALLANZANI brachte zwei Fledermause, die bei go, schliefen, fUr 
2 Stunden in Stickstoffatmosphare; als sie hierauf in einen warmen 
Raum gebracht wurden, erwachten die Tiere auf normale Weise. 

BARKOW hielt einen winterschlafhaltenden Igel 1/. Stunde unter 
Wasser ohne Schaden fiir seinen Organismus. In neuerer Zeit konnte 
KOENNICK feststellen, daB winterschlafhaltende Fledermause nach 2stiin
digem Aufenthalt in sauerstofffreier Atmosphan~ am Leben blieben. Ein 
Aufenthalt der Tiere in reiner Wasserstoffatmosphare, der 2 Stun den 
IS Minuten wahrte, blieb ohne EinfluB auf ihren Zustand. 
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Wahrend des Winterschlafes ist auch die Blutzirkulation auBerst 
verlangsamt. N ach VALENTIN (5) schlagt das Herz eines winterschlaf
haltenden Tieres jede 3.-4. Minute einmal, manchmal noch seltener. 
Beim winterschlafhaltenden Murmeltier wahrt der Blutumlauf 3 bis 
4 Minuten. Beim Kaninchen wahrt er 7 -8 Sekunden. In Zusammenhang 
mit der Verlangsamung der Herztatigkeit ist der Blutdruck bei winter
schlafhaltenden Tieren auBerst vermindert. Bei winterschlafhaltenden 
Murmeltieren betrug der Blutdruck in der Carotis nach VALENTIN (6) 70 
bis 72, in einem FaIle sogar nur 16 mm Hg. Einen ahnlichen Blutdruck 
hat DUBOIS in der Schenkelarterie beobachtet. 

BUCHANAN hat bei Fledermausen, welche einschliefen, 72 Pulsschlage 
pro Minute beobachtet, wahrend die Pulsfrequenz bei wachen Fleder
mausen 600-900 pro Minute betrug. 

In neuerer Zeit haben ENDRES, MATTHEWS, TAYLOR und DALE die 
;Kontraktionen des isolierten Herzens winterschlafhaltender Murmel
tiere untersucht. Das Herz wurde mit einer Ringer-Lockelosung durch
stromt. Dabei wurde der Zusammenhang zwischen der Temperatur des 
Herzens und seiner Kontraktionsfrequenz erforscht. Es erwies sich, daB 
regelmaBige Kontraktionen nur in den bei 15,3-28,3° ausgefiihrten 
Durchstromungsversuchen auftraten. In diesem Temperaturintervall 
nahm die Herzkontraktionsfrequenz mit der Temperatur zu. Besonders 
steil war der Anstieg der Kontraktionsfrequenz bei einer Erhohung der 
Temperatur von 13-180, bei weiterer Temperaturerhohung (bis 280) 
stieg die Kontraktionsfrequenz des Herzens gleichmaBiger an. Unter IS° 
trat eine Tendenz zu der Hemmung der Herztatigkeit auf, Tempera
turen liber 280 verursachten Herzblock und volligen Stillstand der Herz
tatigkeit. 

Wahrend des Winterschlafes unterscheidet sich, dank dem auBerst 
herabgesetzten Gaswechsel, das arterielle Blut nur wenig yom venosen. 
Der Gehalt des Blutes an Gasen ist bei winterschlafhaltenden Tieren 
liberhaupt sehr verandert. 

III. Stoffwechsel wahrend des Winterschlafes. 
a) Gaswechsel. 

Untersuchungen liber den Gaswechsel von Winterschlafern haben 
schon seit langem den auBerst interessantenBefund ergeben, daB wahrend 
der Schlafperiode der respiratorische Quotient sehr niedrig ist. Dies 
wurde zuerst von REGNAULT u. REISET festgestellt; sie beobachteten 
beim Murmeltier wahrend des Winterschlafes einen R.Q. = 0,399. Eine 
Reihe anderer Forscher konnten diesen Befund bestatigen, doch muB 
darauf hingewiesen werden, daB bei verschiedenen Tieren, von ver
schiedenen Autoren R.Q. gefunden worden sind, die hoher oder niedriger 
als 0,399 sind: 
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REGNAULT U. REISET. 
VALENTIN . 
VOIT ••• 
PEMBREY. 
NAGAI .. 
PEMBREY. 
NAGAI. 
NAGAI .. 
SCHENK .. 

Tierart 

Murmeltiere 

Haselmaus 
SiebenschHifer 

Igel 

R.Q. 

0,399 
0,44 (durchschnittlich) 
0,33 
0,54 
0,61 
0,226-0,601 
0,57-0,68 
0,61-0.65 
0,41 - 0,65 

Diese Daten weisen zweifellos dar auf hin, daB wahrend des Winter
schlafes der R.Q. niedriger ist als er unter gewohnlichen Be!iingungen 
sogar dann ware, wenn nur FeU oxydiert wiirde (o,7I). Die groBen 
Unterschiede in den von verschiedenen Forschern gefundenen R.Q.
Werten sind wohl teilweise auf Unvollkommenheiten der von ihnen 
angewandten Methoden zuruckzufiihren, teilweise darauf, daB der Zu
stand des Tieres (die Tiefe des Schlafes) wahrend der Untersuchung nicht 
immer genugend berucksichtigt wurde. Wahrend der Schlafperiode ist, 
wie bekannt, die Tiefe des Schlafes nicht immer die gleiche. AuBerdem 
kann der Schlafzustand des Tieres auch wahrend der Untersuchung 
beeintrachtigt werden, da das Tier beunruhigt wird (durch Entnahme 
aus dem Kafig, Unterbringen im Apparat usw.). NAGAI hat I904-I909 
eine Reihe sorgfaltiger Untersuchungen uber den Gaswechsel winter
schlafhaltender Tiere angestellt, urn die von anderen Forschern er
haltenen Daten endgultig zu priifen. Seine Befunde sind in der folgenden 
Tabelle wiedergegeben. 

Durchschnittliche RespirationsgroBe des Murmeltiers bei 
verschiedenen Zustanden. 

Mittlere Werte von Mittlere Hahe 
Zustand des der 
M urmeltie-rs CO2 pro kg und CO2 pro kg und CO2 Korpertemperatur 

Stunde in em Stun de in em3 0;- in Grad C 

Tiefer Schlaf. 30,5 18,7 0,61 IO 
Leiser Schlaf 77,3 50,0 0,64 13,5 
Schlaftrunken 258,0 199,8 0,77 24,4 
Wach. 605,5 486,9 0,804 36,5 

Aus der Tabelle ist ersichtlich, daB die GroBe des R.Q. von der Tiefe 
des Schlafzustandes abhangig ist. Andererseits besteht ein enger Zu
sammenhang zwischen der Tiefe des Winterschlafes des Tieres und seiner 
Korpertemperatur ~ je tiefer der Schlaf, urn so niedriger die Korper
temperatur. Was den Sauerstoffverbrauch pro Kilogramm und Stunde 
betrifft, so ist er ebenfalls von der Tiefe des Schlafzustandes abhangig, 
und zwar ist er bei tiefem Schlaf am geringsten. Dies ist auch aus f01-
gender Tabelle von NAGAI ersichtlich: 



Zustand des Tieres 

Der Winterschlaf. 

Verhaltniswert von 
O2 

VerMtltniswert von 
CO2 

Rektaltemperatur 
in Grad C 

Tiefer Schlaf . IO 

Leiser Schlaf . 2,5 2,7 13,5 
Schlaftrunken. 8,1 10,7 24,4 
Wach . . . . 21,4 26,0 36,5 

NAGAI hat seine Untersuchungen an zwei Murmeltieren ausgeflihrt. 
Eines dieser Murmeltiere war fast die ganze Zeit im Zustande eines tiefen 
Schlafes, das zweite dagegen erwachte ofters, der Schlafzustand war 
nicht tief. An diesen zwei Objekten gelang es ihm, wie aus der Tabelle 
hervorgeht, festzustellen, daB im tiefen Schlafzustande die Tiere 2I,4mal 
weniger Oz verbrauchen als im wachen Zustande. Es muB darauf hin
gewiesen werden, daB unter der Benennung "tiefer Schlaf" nicht immer 
derselbe Schlafzustand der Tiere verstanden wird. In diesem Falle hat 
NAGAI als "tiefen Schlaf" den Zustand seiner Tiere bezeichnet, bei 
welchen ihre Rektaltemperatur IOO betrug. Wie bekannt, kann der 
Winterschlaf der Murrneltiere auch bei einer AuBentemperatur von 5 
bis 60 verlaufen, dabei ist ihre Korpertemperatur der AuBentemperatur 
nahe oder sogar gleich. 

Unter diesen Bedingungen ist der Schlafzustand tiefer als in den Ver
suchen von NAGAI. Wenn man den Zusammenhang in Betracht zieht, 
der zwischen der Gaswechselintensitat, dem R.Q. und der nach der 
Korpertemperatur beurteilten Tiefe des Schlafzustandes besteht, so kann 
man vermuten, daB wahrend eines tieferen Winterschlafes, als derjenige 
den NAGAI als "tiefer Schlaf" bezeichnet, der Gaswechsel noch weniger 
intensiv, der R.Q. noch niedriger ist. Dies ist wahrscheinlich in den 
Versuchen von VALENTIN der Fall gewesen. Die Befunde V ALENTINS 
liber den Zusammenhang zwischen dem Zustand des Tieres und der 
Gaswechselintensitat sind in folgender Tabelle wiedergegeben. 

Vergleich der durchschnittlichen Respirationsgr6Be 
des Murmeltieres bei verschiedenen Zustanden. 

Zustand des 1Iurmeltieres 

Tiefer Schlaf. . 
Ruhiger Schlaf 
Leiser Schlaf . 
Schlaftrunken . 
Wach ..... 

Verhaltniswert von 
O2 

1,0 
2,0 
6,1 

24,2 
4 1,0 

Verhaltniswert von 
CO2 

1,0 
2,3 
8,7 

39,2 
74,7 

In den Versuchen V ALENTINS haben die Murmeltiere im Zustande 
tiefen Schlafes 4Imal weniger O2 verbraucht als im wachen Zustande 
(in den Versuchen von NAGAI 2I,4mal weniger). Wahrend NAGAI drei 
Zustande des Winterschlafes unterscheidet (tiefer Schlaf, leiser Schlaf, 
schlaftrunken), gibt VALENTIN vier Zustande an (tiefer Schlaf, ruhiger 
Schlaf, leiser Schlaf, schlaftrunken). Als "tiefen Schlaf" bezeichnen 
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NAGAI und VALENTIN wahrscheinlich ihrer Tiefe nach verschiedene 
Schlafzustande. Der niedrige R.Q. (0)44), den VALENTIN beobachtet 
hat, ist daher sichtbar dadurch bedingt, daB seine Murmeltiere in einem 
Zustande tieferen Schlafes waren als diejenigen von NAGAI. 

Obwohl dem Gaswechsel wahrend des Winterschlafes viele Unter
suchungen gewidmet sind, ist dies Gebiet noch lange nicht geklart. Die 
Befunde verschiedener Forscher unterscheiden sich derartig, daB es 
schwierig ist zu entscheiden, in welchem MaBe der R. Q. bei verschie
denen Winterschlafern in Wirklichkeit vermindert ist, ob der R.Q. 
wahrend der ganzen Schlafperiode der gleiche ist, wieviel Tage ein Tier 
im Zustande tiefen Schlafes mit sehr niedrigem R.Q. verbringt, wieviel 
Tage im Zustande weniger tiefen Schlafes mit hOheren R.Q., wieviel Mal 
es erwacht. Die Schlafperiode hat bei verschiedenen Tieren verschiedene 
Dauer. Murmeltiere schlafen unter Laboratoriumsbedingungen 5 bis 
6 Monate. 1m Laufe dieser Zeit erwachen sie periodisch fUr einige Stun
den, manchmal sogar fiir einige Tage, oft sind sie nur schlaftrunken, 
ferner sind sie zeitweise im Zustande tiefen, zeitweise im Zustande 
weniger tiefen Schlafes. In allen diesen Zustanden miissen Gaswechsel
intensitat und R.Q. sich andern, daher konnen nur Untersuchungen, 
die die ganze Schlafperiode umfassen, eine richtige Vorstellung iiber 
den Gaswechsel und den R.Q. wahrend des Winterschlafes ergeben. 

Bei derartigen Untersuchungen muB natiirlich mit der biologischen 
Eigenart der Tiere gerechnet werden. Der Winterschlaf verlauft in der 
Natur bei verschiedenen Tieren unter verschiedenen Bedingungen. 
Fledermause verbringen z. B. den Winterschlaf auf Boden, Baum
hohlungen usw. Als Insektenfresser haben sie lange Zeit keine Mog
lichkeit sich zu ernahren, wahrend der ganzen Schlafperiode bleiben sie 
ohne Nahrung. Zieselmause, Murmeltiere, Hamster und andere ver
bringen den Winterschlaf in Hohlen, wo sie Nahrungsvorrate haben. 
Es ist moglich, daB sie beim Erwachen Nahrung zu sich nehmen. Unsere 
Beobachtungen iiber das Verhalten von Zieselmausen und Murmeltieren 
wahrend der Schlafperiode (unter Laboratoriumsbedingungen) fiihren 
uns zu dem SchluB, daB die Tiere in den Stunden (manchmal auch 
Tagen), in denen sie wach sind, zuweilen sehr aktiv sind und nicht 
immer der N ahrung entsagen. 

Ferner ist wahrscheinlich bei verschiedenen Tieren die Fettablage
rung und der allgemeine Zustand der Tiere zur Zeit, in welcher sie in 
Winterschlaf verfallen, verschieden; dies kann auch einen bestimmenden 
EinfluB auf den gesamten Stoffwechsel und folglich auch auf den Gas
wechsel wahrend des Winterschlafes ausiiben. 

Es ist moglich, daB der Unterschied in den Werten des R.Q. von 
Haselmausen 0,226-0,60I (PEMBREY) und Siebenschlafern 0,57-0,68 
(NAGAI) auf die biologischen Eigentiimlichkeiten dieser Tiere zuriick
zufiihren ist. 
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Es ist von Interesse, daB NAGAI aus seinen Untersuchungen liber den 
Gaswechsel von Murmeltieren und Siebenschlafem den SchluB zieht, 
daB wahrend der Schlafperiode der Gaswechsel bei kleineren Tieren 
(Siebenschlafer) intensiver verlauft als bei gr6Beren (Murmeltiere). 
Dieser Befund weist wiederum darauf hin, daB die biologischen Eigen
heiten der Tiere sich in bestimmter Weise wahrend der Schlafperiode 
sowie beim Erwachen offenbaren. 

Es ist von Interesse, daB nach den Befunden von FLEISCHMANN, 
welcher die Gewebsatmung in vitro nach W ARBURG untersuchte, kein 
Unterschied zwischen der Atmungsintensitat der Gewebe von winter
schlafenden und wachen Tieren besteht. 

Wahrend des Winterschlafes Mrt die Lebenstatigkeit des Tieres ni.cht 
auf, sie ist nur sehr verlangsamt. Der Stoffwechsel ist wahrend der 
Schlafperiode quantitativ, sowie auch qualitativ verandert. Dies geht 
schon geniigend klar aus den Gaswechseluntersuchungen hervor. Es ist, 
wie erwahnt, zweifellos, daB wahrend des Winterschlafes der R.Q. sagar 
niedriger ist als bei der Oxydation von Fett (0,71). Dies weist darauf 
hin, daB der eingeatmete Sauerstoff im Organismus auf irgendeine Weise 
festgehalten wird. REGNAULT u. REISET haben die Vermutung ge
auBert, daB der Sauerstoff sich im Organismus anhauft. Dies erklart 
ihrer Meinung nach auch ihren Befund, daB bei tiefem Schlafe das Ge
wicht der Tiere von Zeit zu Zeit etwas zunimmt. 

Wenn man mit dieser Annahme von REGNAULT u. REISET rechnet, 
so entsteht die Frage, ob die Anhaufung von Sauerstoff im Organismus 
wahrend des Winterschlafes mit seinem Verbrauch beim Erwachen ver
bunden ist. Es ist bekannt, daB beim Erwachen des Tieres (dies wiederholt 
sich periodisch) es sich schnell erwarmt. HENRIQUES hat dariiber Unter
suchungen an Igeln ausgefiihrt, urn festzustellen, .ob der wahrend der 
Schlafperiode angehaufte Sauerstoff beim Erwachen verbraucht wird, ob 
er dabei an den mit Warmeentwicklung verlaufenden Prozessen teilnimmt. 

Die Untersuchungen wurden in folgender Weise angestellt. Es wurde 
der Gaswechsel des schlafenden Igels wahrend des Erwachens untersucht. 
Die K6rpertemperatur des Igels war bei Beginn des Versuches 6,5 0 C. 
Das Erwachen dauerte 2 Stunden 50 Minuten und wahrend dieser Zeit stieg 
die Temperatur bis auf 3I,70 C an. Die Menge des eingeatmeten Sauer
staffs von Anfang bis zu Beendigung des Erwachens betrug 2,2I3 Liter. 
HENRIQUES nimmt an, daB dabei im Organismus eine Oxydation von 
Fett vor sich geht; wenn dies der Fall ist, so muB eine Warmeent
wicklung von lOA Cal stattfinden. Nach dem Erwachen wurde das Tier 
sogleich get6tet und in einenEiskalorimeter gelegt, urn dieWarmemenge, 
die am Ende des Erwachens vorhanden war, zu bestimmen. Aus dem 
Gewicht des Tieres und dem spezifischen Warmefaktor des K6rpers 
(0,83) wurde die Warmemenge zu Beginn des Erwachens berechnet 
(0,83.660.6,5 =3,56I cal). 



D. FERDMANN und 0. FEINSCHMIDT: 

Die im Kalorimeter gemessene Warmemenge betrug 13,412 Cal. 
Daraus ist ersichtlich, daB wahrend des Erwachens des Igels, das mit 
einer Temperaturerh6hung von 6,50 bis auf 31,70 einherging, 13,412-
3,561 Cal = 9,851 Cal gebildet wurden. 

Auf Kosten des eingeatmeten Oz konnten lOA Cal gebildet werden. 
Die Warmebildung betrug 9,851 Cal, also ungefahr ebensoviel. Diese 
Untersuchungen weisen darauf hin, daB die betrachtliche Temperatur
erh6hung wahrend des Erwachens der Tiere, nicht mit einem Verbrauch 
von im Zustande tiefen Schlafes angehauften Sauerstoff einhergeht. 

Wie kann man dann den niedrigen R.Q. wahrend des Winterschlafes 
erklaren? Was fUr Prozesse verlaufen im Organismus des schlafenden 
Tieres, die mit einer Bindung von Sauerstoff verbunden sind? 

b) tiber die. Moglichkeit einer Umwandlung von Fett in Kohlehydrat. 
PEMBREY (Ia), der den niedrigen R.Q. wahrend des Winterschlafes 

von Haselmausen beobachtet hat, hat die Vermutung geauBert, daB 
wahrend des Winterschlafes eine Umwandlung von Fett in Kohle
hydrate stattfindet. Nach der Hypothese von CHAUVEAU und VOIT ist 
der ~hemismus dieser Umwandlung der folgende: 

2 CS7HII006 + 67 O2 -+ I6C6H I20 6 + 18 CO 2 + 14H20. 

Wenn nur dieser ProzeB stattfindet, muB der R.Q. I:7C~2 = 0,268 

betragen. Wie schon gesagt, hat PEMBREY bei schlafenden Haselmausen 
einen R.Q. beobachtet, der von 0,226-0,601 schwankte. 

NAGAI hat die Annahme PEMBREYS einer Kritik unterworfen. Aus 
den von PEMBREY fUr die Haselmaus festgestellten Werten des Sauer
stoffverbrauchs folgert er, daB eine Umwandlung von Fett in Kohle
hydrate nicht m6glich sei. PEMBREY hat in einem Fall beobachtet, daB 
in liz Stunde 0,00I6 g COz ausgeschieden wurden, in einem anderen Fall 
0,0007 g. Der R.Q. war im ersten Fall 0,247, im zweiten 0,220. Wenn 
man annimmt, daB die Haselmaus die ganze Zeit in einem Zustande 
tiefen Schlafes war und jede liz Stunde 0,0016 g COz ausschied, so ist 
aus der oben angefUhrten Formel zu berechnen, daB diese Menge CO2 

etwa 0,0036 g Fett entsprach. NAGAI berechnet daraus weiter, daB im 
Organismus der Haselmaus pro Tag Winterschlaf 0,I728 g Fett ver
schwinden muBte, unter Bildung von 0,314 g Glykogen. Wenn man 
das Gewicht der Haselmaus (23,197 g) in Betracht zieht und annimmt, 
daB der Fettgehalt im Organismus der Haselmaus am Beginn der Schlaf
periode 20% betrug, so miiBte die gesamte Fettmenge (4,63 g) im Laufe 
eines Monats in Kohlehydrate verwandelt, also 8,35 g Glykogen gebildet 
werden, was selbstverstandlich nicht denkbar ist. 

NAGAI zieht daraus den SchluB, daB die Befunde von PEMBREY die 
M6glichkeit einer Umwandlung von Fett in Kohlehydrat nicht be
statigen. NAGAI weist auch darauf hin, daB der von PEMBREY gefundene 
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R.Q. 0,247-0,226 niedriger ist als derjenige der einer Umwandlung 
von Fett in Kohlehydrat entspricht (0,268). Der von PEMBREY fur 
diese Haselmaus gefundene niedrige R.Q. riihrt nach der Meinung NAGAIS 
von methodischen Fehlern her. 

Es ist 'sehr moglich, daB PEMBREY bei seinen Untersuchungen metho
dische Fehler begangen hat, jedoch scheint uns die Kritik, welcher NAGAI, 
die Annahme PEMBREYS, daB wahrend des Winterschlafes eine Um
wandlung von Fett in Kohlehydrat stattfindet, unterwirft, nicht ge
niigend begriindet. PEMBREY hat bei einer schlafenden Haselmaus 
respiratische Quotienten gefunden, die zwischen 0,226 und 0,601 
schwankten. NAGAI geht in seinen Ausfiihrungen von dem minimalen 
R.Q. aus. Ferner nimmt er an, daB die Haselmaus im Laufe eines Monats 
die ganze Zeit im Zustande tiefen Schlafes verharrte, daB der R.Q. die 
ganze Zeit sehr niedrig war, und daB die Intensitat des Gaswechsels auf 
demselben niedrigen Niveau blieb. Praktisch ist dies kaum moglich. 
Das Tier wird von Zeit zu Zeit wach, im Laufe des Monats ist es 
einige Zeit in einem Zustande weniger tiefen Schlafes oder schlaf
trunken. 1m wachen und schlaftrunkenen Zustande andert sich sein 
Gaswechsel, die Glykogenvorrate konnen in bedeutendem MaBe ver
braucht werden. 

Ferner geht NAGAI bei seinen Ausfiihrungen von der Voraussetzung 
aus, daB im Organismus der schlafenden Haselmaus nur ein ProzeB ver
lauft: die Umwandlung von Fett in Kohlehydrat. Andere Stoffwechsel
prozesse verlaufen also wahrend des Winterschlafes nicht. Es ist uber
flussig, die absolute Unhaltbarkeit dieser Voraussetzung NAGAIS naher 
darzulegen. 

PEMBREY (3) hat bei Murmeltieren wahrend des tiefen Schlafes einen 
R.Q. 0,54 gefunden, NAGAI bei schlafenden Murmeltieren 0,54-0,70 
(durchschnittlich 0,61). Andere Forscher haben R.Q. gleich 0,6 und 
niedriger gefunden. Es wurde uns objektiv erscheinen bei Erorterung 
die Moglichkeit der Umwandlung von Fett in Kohlehydrat, von den 
von vielen Forschern beobachteten R.Q. 0,5-0,6 auszugehen. Ein der
artiger R.Q. weist zweifellos darauf hin, daB im Organismus des schlafen
den Tieres eine chemische Bindung von Sauerstoff stattfindet, die viel
leicht mit einer Bildung von Kohlehydrat zusammenhangt. Es scheint 
uns sichergestellt zu sein, daB wahrend des Winterschlafes im Organis
mus des Tieres eine Bildung von Glykogen aus anderen Substanzen vor 
sich geht. Schon die Versuche von CLAUDE BERNARD haben erwiesen, 
daB im Organismus der schlafenden Murmeltiere eine betrachtliche Menge 
Glykogen erhalten bleibt, beim Erwachen des Tieres schwindet das 
Glykogen schnell. Man konnte diesen Befund CLAUDE BERNARDS nur 
mit gewisser Vorsicht verwerten, da er ihn an einer sehr geringen Zahl 
von Tieren erhalten hat, jedoch bestatigen analoge Untersuchungen 
anderer Autoren die Daten CLAUDE BERNARDS. 

Ergebnisse der Biologie VIII. 2 
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Die Befunde von DUBOIS (I) uber den Glykogengehalt der Leber von 
Murmeltieren sind in der folgenden Tabelle wiedergegeben. 

Tagc des Winterschlafes I 

4 
7 
9 

10 

Glykogen in 100 g Leber 
Schlafendes Tier Erwachendes Tier 

g g 

6,05 0,2 

8,88 0,0 
8,65 

10,32 0,0 

. Ahnliche Daten haben Untersuchungen von WEINLAND u. RIEHL 
ergeben: 

Gewicht 
Glykogen Glykogen 

des Murmeltiers 
pro kg 

g g 

Vor dem Erwachen . 2520,7 9,03 3,58 
N ach dem Erwachen 25 15,7 4,775 I,89 
Unterschied. - 5,0 - 4,225 - 1,69 

Aus den Daten WEINLANDS u. RIEHLS geht hervor, daB beim Er
wachen des Tieres etwa die Halfte des im Organismus vorhandenen 
Glykogens verschwindet. Ferner haben die Untersuchungen dieser 
Autoren erwiesen, daB der Glykogengehalt im Organismus von Winter
schlafern in der Periode vom Marz bis Dezember annahernd konstant 
hleibt. Dies ist um so merkwurdiger, als die Tiere wahrend der Schlaf
periode wiederholt erwachen und das Erwachen, wie gesagt, mit einem 
betrachtlichen Glykogenzerfall einhergeht, trotzdem ist am Ende der 
Schlafperiode derGlykogengehalt der Leber und der Muskeln betrachtlich. 

Wahrend des Winterschlafes findet also eine chemische Bindung von 
Sauerstoff und eine Bildung von Glykogen statt. AuBerdem ist bekannt, 
daB wahrend des Winterschlafes die Fettvorrate allmahlich schwinden. 
Diese Befunde erlauben es anzunehmen, daB im Organismus von Winter
schlafern wahrend der Schlafperiode eine Bildung von Kohlehydraten 
aus Fett vor sich gehen kann. 

1m Zusammenhang mit der oben erwahnten Annahme ist es von 
Interesse die Frage zu erortern, was fur Ansichten uber die Moglich
keit einer Umwandlung von Fett in Kohlehydrat zur Zeit bestehen, 
ob ein derartiger ProzeB vom hiochemischen Standpunkt aus denkbar 
ist, ob in der Natur eine derartige Umwandlung bekannt ist, und ob es 
moglich ist auf experimentellem Wege eine Bildung von Kohlehydrat 
aus Fett im tierischen Organismus zu beweisen. 

DaB im tierischen Organismus eine Umwandlung von Kohlehydrat 
in Fett stattfindet, ist unstreitbar. Eine Reihe von Befunden auf dem 
Gebiete der Tierzucht, wo Kohlehydrate zum' Masten von Tieren ver
wendet werden, weisen darauf hin, wie verbreitet diese Erscheinung ist. 
Es ist naturlich, daB die Frage sich erhebt, ob dieser Vorgang, Bildung 
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von Fett aus Kohlehydrat, ein reversibler ist (Kohlehydrat ~ Fett). 
Daruber bestehen verschiedene Ansichten. Einige Physiologen nehmen 
an, daB im tierischen Organismus bestandig eine Umwandlung von Fett 
in Kohlehydrat vor sich geht, daB Kohlehydrat die einzige Substanz 
ist, deren Abbau Energie fiir die Muskeltatigkeit liefert (MACLEOD, 
GEELMUYDEN). Andere wiederum nehmen an, daB das Freiwerden der 
potenziellen Energie des Fettes nicht mit seiner Umwandlung in Kohle
hydrat verknupft ist (LUSK), daB die Fette im Organismus bis zu ihren 
Endprodukten oxydiert werden, und die dabei freiwerdende Energie 
unmittelbar fUr die Muskeltatigkeit verwertet werden kann. 

Wenn es moglich ware zu beweisen, daB die Muskeltatigkeit aus
schlieBlich mit einer Umwandlung von Kohlehydrat verknupft ist, so 
konnte man durch mathematische Berechnungen erweisen, daB Kohle
hydrat im Organismus aus Fett gebildet werden muB. Der Organismus 
des Tieres besteht etwa zu 40% aus Muskeln, also muB schon in der Ruhe 
ein betrachtlicher Teil des gesamten Stoffwechselvorganges auf die Mus
keln entfallen. Wahrend der Muskeltatigkeit verlauft der Stoffwechsel 
sehr intensiv, und in diesem Fall muB auf den Stoffwechsel der Muskel 
ein noch groBerer Teil des gesamten Stoffwechsels entfallen. 

1m vorigen J ahrhundert, noch lange bevor die wichtige Rolle der 
Kohlehydrate fUr die Muskeltatigkeit experiment ell bewi.esen wurde, 
hat CHAUVEAU als erster die Meinung geauBert, daB die Kohlehydrate 
die einzige Energiequelle fUr die Muskelarbeit seien. Wahrend der 
Muskeltatigkeit verschwinden Kohlehydrate sowie auch Fett, dabei ist 
das Fett in kalorischer Beziehung den Kohlehydraten nicht aquivalent. 
Nach der Meinung CHAUVEAUs geht etwa 30% der gesamten Energie 
in Warme uber und wird fur die Muskelarbeit nicht verwertet. Bei der 
Arbeit von Tieren (auf nuchternen Magen oder auch nach Futterung 
mit Fett) betragt der respiratorische Quotient 0,95, nach Beendigung 
der Muskeltatigkeit dagegen, in der Ruhe, talIt der R.Q. bis auf 0,74 
bis 0,67. CHAUVEAU schlieBt aus diesen Befunden, daB unmittelbar 
wahrend der Arbeit Kohlehydrate oxydiert werden, nach der Arbeit 
dagegen eine Umwandlung von Fett in Kohlehydrat ablauft. 

Untersuchungen von HEINEMAN, FRENTZEL U. REACH aus dem 
ZUNTzschen Laboratorium, die zur Nachprufung der Befunde von 
CHAUVEAU unternommen wurden, haben erwiesen, daB Fette als Energie
quelle fUr die Muskeltatigkeit dienen konnen, ohne sichtbare Energie
verluste. Untersuchungen aus neuerer Zeit von ANDERSON u. LUSK, 
KROGH U. LINDHARD widersprechen ebenfalls den Befunden von CHAU
VEAU. MACLEOD ist gleich CHAUVEAU der Ansicht, daB. Kohlehydrate 
die einzige Energiequelle fUr die Muskeltatigkeit sind und daB Fett im 
Organismus in Kohlehydrat umgewandelt wird. Nach der Meinung, 
MACLEODS findet diese Umwandlung wahrscheinlich in der Leber statt. 
Als Ausgangspunkt fUr die Ansicht MACLEODS (2) dienen die Unter-

2* 
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suchungen von MEYERHOF u. HILL, nach denen die MuskeWitigkeit 
mit einer Umwandlung von Kohlehydraten verknupft ist. Wie be
kannt, sollte nach der MEYERHOF-HILLschen Theorie wahrend der 
Muskelkontraktion ein Glykogenzerfall zu Milchsaure vor sich gehen. 
Die Bildung von Milchsaure aus Glykogen ist eine exothermische Reak
tion, die Energie, die dabei frei wird, wird fur die Muskelarbeit ver
wertet. Ein Teil (1/4_1/6) der gebildeten Milchsaure wird dann oxy
diert, der Rest wieder zu Glykogen synthesiert. Zu dieser Resynthese 
von Glykogen aus Milchsaure wird die Energie verwertet, die bei der 
Oxydation von Milchsaure frei wird. Die Muskelarbeit ist also nach 
MEYERHOF u. HILL mit einer Oxydation von Kohlehydraten ver
knupft. Von dieser Ansicht ausgehend nimmt MACLEOD (2) an, daB 
wahrend der Muskelarbeit im Organismus nur Kohlehydrate oxydiert 
werden, die Fette k6nnen fur die Muskeltatigkeit nur nach ihrer Um
wandlung in Kohlehydrate verwertet werden. 

Die Forschungsergebnisse der Biochemie der Muskeltatigkeit in den 
letztell Jahren haben diese MEYERHOF-HILLsche Theorie nicht bestatigt. 
Es wurden neue Substanzen entdeckt, die Bedeutung fUr die Muskel
tatigkeit haben. Man ist jetzt nicht mehr berechtigt, die Kohlehydrate 
als einzige Energiequelle fur die Muskeltatigkeit anzusehen (Naheres 
siehe Kap. IV, a). 

Ohne die energetische Rolle des Kohlehydratabbaues fUr die Muskel
tatigkeit zu bestreiten, muB zur Zeit angenom;men werden, daB der Vor
gang der Milchsaurebildung aus Glykogen nicht der Hauptvorgang der 
Muskeltatigkeit ist, sondern ein Begleitvorgang. Ferner werden, wie 
MEYERHOF festgestellt hat, nur I5-20% der gebildeten Milchsaure oxy
diert, wahrend 80-85% wieder in Glykogen verwandelt werden. Schon 
a priori konnte man annehmen, daB diese Resynthese von Glykogen 
aus Milchsaure nicht unbedingt nur auf Kosten der bei der Oxydation 
von Milchsaure freiwerdenden Energie verlaufen muB, sondern daB die 
dazu notwendige Energie auch durch eine Oxydation von Nichtkohle
hydraten geliefert werden kann. Es ist wahr, daB bei an isolierten Mus
keln unter gewohnlichen Bedingungen angestellten Versuchen in der 
oxydativen Phase der Muskelkontraktion nur eine Oxydation von 
Kohlehydraten nachweisbar ist (R.Q. = I). Jedoch kann man die am 
isolierten Muskel beobachteten Vorgange nicht ohne weiteres einfach auf 
den' Stoffwechsel im Organismus ubertragen. AuBerdem kann, wie 
neuere Untersuchungen MEYERHOFS (3) erwiesen haben, bei der Tatig
keit eines kohlehydratarmen isolierten Muskels eine Resynthese von 
Glykogen aus Milchsaure auf Kosten der Oxydation von Nichtkohle
hydraten verlaufen, dabei betragt der R.Q. ungefahr 0,7. 

Die gegenwartigen Kenntnisse uber den Chemismus der Muskel
kontraktion berechtigen also nich-t zu der Annahmc, daB Kohlehydrate 
die einzige Energiequelle fur die Muskeltatigkeit sind und daB die 
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Energie, die bei der Oxydation anderer Substanzen (darunter auch von 
Fetten) frei wird, nicht unmittelbar an den Vorgangen der Muskel
tatigkeit teilnehmen kann. Damit ist der Ausgangspunkt MACLEODS 
fiir seine Ansicht iiber die obligatorische Umwandlung von Fett in 
Kohlehydrat unhaltbar. 

Es sind Versuche untemommen worden, die Moglichkeit einer Um
wandlung von Fett in Kohlehydrat auf experimentellem Viege zu be
weisen. Es ist bekannt, daB bei bestimmten Storungen des Stoffwechsels 
der Organismus Kohlehydrate nicht verwerten kann. In diesen Fallen 
tritt eine Ausscheidung von Zucker im Ham auf. MINKOWSKI hat vor
geschlagen, in diesen Fallen das Verhaltnis Menge ausgeschiedenen 
Zuckers - Dextrose (D) - zum ausgeschiedenen Stickstoff (N) zu ver
werten. Das Verhaltnis DIN gibt einen Anhaltspunkt fUr die Quelle des 
im Harn ausgeschiedenen Zuckers. Beim experimentellen Diabetes der 
Tiere oder beim menschlichen Diabetes ist die Ausscheidung vom Zucker 
im Ham eng mit der Menge der Kohlehydrate der Nahrung verkniipft. 
Wenn man von der Menge des im Harn ausgeschiedenen Zuckers, dem 
Zucker, der aus den Kohlehydraten der Nahrung oder des Organismus 
gebildet werden konnte, subtrahiert, so wird der Rest, der augenblicklich 
aus anderen Substanzen entstanden sein muB, Extrazucker genannt. 
Der Quotient DIN ermoglicht es zu entscheiden, ob der Extrazucker aus 
EiweiBkorpem oder aus nicht Stickstoff enthaltenden Substanzen ge
bildet wurde. In dieser Hinsicht wurde im Laboratorium von MACLEOD 
eine Reihe von Untersuchungen angestellt. Bei Hunden wurde das 
Pankreas exstirpiert. Nach der Operation erhielten die Tiere einige 
Wochen lang gute Nahrung und Insulin. Dann wurden die Tiere ohne 
Nahrung und Insulin gelassen, wodurch Diabetes hervorgerufen wurde. 
Bei dieser Versuchsanordnung betrug nach 3-5 Tagen Hungem der 
Glykogengehalt der Leber etwa 3%, derjenige der Muskeln 0,15%. CHAI
KOFF U. WEBER (in MACLEODS Laboratorium) fan den in den ersten 
Hungertagen bei pankreastomierten Hunden einen Quotienten DIN =4,5 
bis 6,1. Nach Injektion von Adrenalin stieg bei einem solchen Hunde 
die Ausscheidung von Zucker bedeutend an (Extrazucker), DIN be
trug I3,1. Am Tage nach der Injektion war das Verhaltnis DIN wieder 
niedrig, und zwar 5,6. Wenn man die Menge der Kohlehydrate, die 
im Organismus des Hundes vorhanden sein konnten, beriicksichtigt, 
ferner aus dem ausgeschiedenen N die Menge der Kohlehydrate, die 
aus EiweiB gebildet werden konnten, berechnet und die Summe 
dieser Kohlenhydrate von der Gesamtmenge des mit dem Ham 
ausgeschiedenen Zuckers subtrahiert, so wird ersichtlich, daB noch 
eine betrachtliche Menge Zucker (Extrazucker) iibrigbleibt, welche 
wahrscheinlich aus Fett gebildet worden ist. CHAIKOFF U. WEBER 
kommen so zu der SchluBfolgerung, daB im Organismus des Hundes 
eine Bildung von Kohlehydraten nicht nur auf Kosten der Glyzerin-
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komponente des Fettes, sondern auch auf Kosten der Fettsauren statt
gefunden hat. 

Einige Hinweise darauf, daB eine Bildung von GIykogen aus Fett 
in der Leber moglich ist, geben die Untersuchungen WERTHEIMERS. 
WERTHEIMER rief bei Tieren durch Phioridzininjektion die Bildung einer 
Fettieber hervor; nach Insulininjektion schwand diese sogieich. Er 
nimmt an, daB hier eine Bildung von GIykogen aus Fett stattfindet. 
Doch schIieBt diese Versuchsanordnung WERTHEIMERS nicht die Mog
Iichkeit einer anderen Erklarung der GIykogenbildung in der Leber bei 
Fettschwund aus. Es ist moglich, daB GIykogen aus anderen mit dem 
Blut in die Leber transportierten Substanzen gebiidet wurde. 

Es ist nicht leicht eine Bildung von Glykogen aus Fett im Organis
mus experimentell zu beweisen. Es ist moglich, daB dies damit zu
sammenhangt, daB unter gewohnlichen Bedingungen dieser Vorgang 
nicht sehr verbreitet ist, und es darum schwierig ist ihn aus der ge
samten Kette der Stoffwechselvorgange des Organismus zu isolieren. 
Vielleicht kann die Erforschung der intermediaren Etappen, die auf
treten miissen, wenn eine derartige Umwandlung von Fett in Kohle
hydrat moglich ist, zur Klarung dieses wichtigen Gebietes des Stoff
wechsels beitragen. 

Wie steht es also mit der Frage, ob wahrend des Winterschlafes im 
Organismus eine Umwandiung von Fett in Kohlehydrat vor sich geht. 
Wie gesagt, findet wahrend des Winterschlafes eine Bildung von Gly
kogen statt. Als Quelle fUr dieses Glykogen kommt EiweiB oder Fett 
in Betracht. Was das EiweiB betrifft, so schlie Ben die Befunde iiber 
den Stickstoffmetabolismus der winterschiafenden Murmeltiere (NAGAI) 
die Moglichkeit einer Umwandlung von EiweiB in Kohiehydrat aus. 
Es bleibt als einzige Quelle das Fett. Der niedrige R.Q. wahrend des 
Winterschlafes erlaubt es anzunehmen, daB dabei im Organismus eine 
Umwandlung der sauerstoffarmen Fettsauren in sauerstoffreiche Kohle
hydrate stattfindet. Doch ist die Moglichkeit einer derartigen Umwand
lung von Fett in Kohlehydrat bis jetzt noch nicht bewiesen. Es sind 
mithin weitere Untersuchungen notwendig, urn diese Frage endgiiltig 
zu klaren. 

c) Kohlehydratumsatz. 

Wahrend des Winterschlafes sind Muskeln und Leber der Tiere reich 
an Glykogen, beim Erwachen des Tieres dagegen schwindet das Gly
kogen. Dies ist schon seit langem durch die Untersuchungen von CLAUDE 
BERNARD, DUBOIS, ferner WEINLAND u. RIEHL festgestellt (siehe 
auch Kap. III, b). 

Wie ist dieser Befund zu erklaren, daB wahrend der Schlafperiode, 
obwohl das Tier keine Nahrung zu sich nimmt, sein Glykogengehalt fast 
unverandert bleibt und erst beim Erwachen schnell abnimmt? Es ist 
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anzunehmen, daB beim winterschlafhaltenden Tier der Glykogenzerfall 
verlangsamt oder durch andere Prozesse blockiert ist. 

Welche Etappe des Glykogenzerfalls ist wahrend des Winterschlafes 
beeintrachtigt? 

Wie bekannt, verlauft der Zerfall des Glykogens durch eine Reihe 
Zwischenstufen. Vorerst zerfallt das Glykogen in Glykose. Die aus 
Muskelglykogen entstandene oder aus Leberglykogen gebildete und mit 
dem Blute in den Muskel transportierte Glykose verwandelt sich im 
Muskelgewebe in eine aktive Glykoseform. Ais Intermediarprodukt ent
steht dabei ein Ester von Hexose und Phosphorsaure-Hexosemono
phosphorsaure (EMBDEN). Die aktivierte Glykose wird ferner unter 
Bildung einiger Zwischenstufen zu Milchsaure abgebaut. Dieser ProzeB 
verlauft auch anaerob; anoxydative Phase des Kohlehydratumsatzes 
nach MEYERHOF. In der oxydativen Phase wird ein Teil der gebildeten 
Milchsaure oder direkt Hexose wiederum unter Bildung von inter
mediaren Produkten zu CO2 und H20 oxydiert. Die Milchsaure wird 
dabei durch Resynthese von Glykogen beseitigt. 

Schematisch gibt MEYERHOF (2) diesen Vorgang auf folgende Weise 
wieder: 

I. Anoxydative Phase 

sin (C6H I00 6) n + S H 2 0 -)- S C6H r20 6 + 8 C3H60 3 • 

2. Oxydative Phase. 

I C6H r20 6 + 8C3H 60 3 + 602 -)- 6C0 2 + 6H2 0 + 4C6Hr206-)-
-->- 6C02 + roH 2 0 + 4/n (C6HroOs) n. 

Wenn keine Nahrung aufgenommen wird, schwinden die Glykogen
vorrate sehr schnell. Beim winterschlafhaltenden Tier bleibt dagegen, 
wie gesagt, der Glykogengehalt fast unverandert. Es wurde die Ver
mutung geauBert, daB dies entweder dadurch verursacht ist, daB das 
Glykogen beim winterschlafhaltenden Tier in einer besonderen Form 
vorhanden ist, die fermentativ nicht abgebaut werden kann oder daB 
sich die fermentativen Eigenschaften des Muskelgewebes andern, so daB 
kein fermentativer Zerfall des Glykogens eintritt. Urn der Klarung 
dieser Frage naher zu kommen, haben wir verschiedene Untersuchungen 
angestellt. Vorerst haben wir untersucht, ob im Muskelgewebe von 
winterschlafhaltenden Tieren die fermentative Fahigkeit erhalten bleibt, 
Glykose aus Glykogen zu bilden, ob also die erste Etappe des Glykogen
umsatzes wahrend des \Vinterschlafes im Muskelgewebe ablaufen kann. 
Zu diesem Zweck haben wir Versuche mit Muskelbreiautolyse in Gegen
wart von N aF ausgefiihrt. 

Wie die Untersuchungen von EMBDEN und seinen Mitarbeitern er
wiesen haben, schwindet wahrend der Autolyse von Muskelsaft oder 
Muskelbrei in Gegenwart von NaF ein gewisser Teil der O-Phosphor-
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saure. Dieser Schwund wird noch erheblicher, wenn bei schwach alka
lischer Reaktion (2%ige NaHCOrLasung) auBer Fluoranionen noch ein 
Polysaccharid (Glykogen oder Starke) zugesetzt wird. Dabei wird, nach 
EMBDEN u. ZIMMERMANN, im Muskelsaft eine Hexosediphosphorsaure 
gebildet, die mit der HARDEN -J oUNGschen Hexosephosphorsaure der 
Garung identisch ist. Gleiche Ergebnisse erhielten auch PRYDE und 
WALTER. 

Wahrend der Autolyse von Muskelbrei in einer Lasung von NaF+ 
NaHC03+Starke schwindet nach FERDMANN nicht nur ein Teil der 
O-Phosphorsaure, sondern auch Pyrophosphat. Dabei wird eine stabile 
Phosphorverbindung gebildet, welche nur schwach K3Fe(CN)6 reduziert. 
Diese Verbindung ist, wie die Untersuchung ihrer H ydrolysegeschwindig
keit und Reduktionsfahigkeit erwies, mit dem HARDEN- YouNGschen 
Ester nicht identisch. LOHMANN (4) hat den Ester, der bei derartiger 
Muskelbreiautolyse gebildet wird, isoliert und bewiesen, daB er eine 
Hexosediphosphorsaure ist, die sich jedoch ihren Eigenschaften nach 
betrachtlich von der HARDEN -YouNGschen unterscheidet. 

In unseren Untersuchungen gingen wir von folgenden Voraus
setzungen aus: I. Wie bekannt, bleibt in Gegenwart von Fluoranionen 
wahrend der Muskelbreiautolyse die Milchsaurebildung aus, das Ver
magen Hexose aus Glykogen zu bilden wird jedoch nicht beeintrachtigt. 
Die unter dies en Bedingungen gebildete Hexose wird jedenfalls graBten
teils an Phosphorsaure gebunden, und demgemaB kann man nach der 
Phosphorilierungsintensitat bis zu einem gewissen Grade die GraBe des 
GlykogenzerfaUs beurteilen. 2. Wenn un sere Untersuchungen ergeben 
wiirden, daB bei der Autolyse des Muskelbreies von winterschlafhaltenden 
Tieren in einer Lasung von N aF + N aHC03 ohne Kohlehydratzusatz 
eine derartige Phosphorilierung unter Bildung von Hexosediphosphor
saure vor sich geht, wie es fiir den Muskelbrei von anderen Tieren be
kannt ist (FERDMANN, LOHMANN), so kann als einzige QueUe fUr die 
Hexose, aus der die Hexosediphosphorsaure gebildet wird, dabei nur 
das Muskelglykogen dienen. Daraus ware zu folgern, daB, wenigstens 
unter Autolysebedingungen, in den Muskeln eines winterschlafhaltenden 
Tieres ein fermentativer Zerfall des Glykogens unter Bildung von Hexose 
stattfinden kann. 

Wir haben unsere Untersuchungen am Muskelbrei von Murmeltieren 
ausgefUhrt, und zwar wurde ein Teil der Murmeltiere im Zustande tiefen 
Schlafes untersucht, ein anderer (Kontrolltiere) erst langere Zeit nachdem 
sie im Friihling erwacht waren und sich gut erholt hatten. Nach Dekapi
tierung des Tieres wurden die Muskeln schnell entnommen und auf einer 
kiihl gehaltenen Glasplatte mit der Schere zerkleinert. 

Ein Teil des Muskelbreies wurde in eine Lasung von m/lo NaF + 2% 
NaHC03 versenkt, eine andere Portion in eine Lasung von m/lo NaF + 
2% NaHC03 + 0,4% Starke. Diese Portionen wurden 2 Stunden bei 
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Zimmertemperatur stehen gelassen, dann wurde die Autolyse durch Zu
gabe von Trichloressigsaure16sung abgebrochen. AuBerdem wurde eine 
Portion direkt in eine Trichloressigsaure16sung versenkt (Kontroll
portion). 

Un sere Versuche (FERDMANN u. FEINSCHMlDT, 3) haben ergeben, daB 
wahrend der Autolyse des Muskelbreies von im Schlafzustande ge
t6teten Murmeltieren in einer L6sung von milo NaF + 2% NaHC03 eine 
starke Phosphorilierung stattfindet, die sogar viel betrachtlicher ist als 
in den am Muskelbrei von Kontrolltieren angestellten Versuchen. Wah
rend bei letzteren unter diesen Autolysebedingungen ein Schwund von 
43-49 mg% P der O-H3P04 und des Pyrophosphats beobachtet wurde, 
konnte bei winterschlafhaltenden Murmeltieren ein Schwund von 83 bis 
91 mg% P festgestellt werden. 

Den Ester, der dabei gebildet wird, haben wir nicht identifiziert, 
jedoch ist, wie unsere Untersuchungen erwiesen haben, der Charakter 
der Kurven der Abspaltung von Phosphorsaure im eiweiBfreien Filtrat 
wahrend der Hydrolyse in n HCl bei 100°, bei winterschlafhaltenden 
und wachen Murmeltieren gleichartig und entspricht dem unter gleichen 
Bedingungen an anderen Tieren beobachteten. Daraus ist man bis zu 
einem gewissen Grade berechtigt zu schlieBen, daB wahrend der Muskel
breiautolyse bei winterschlafhaltenden und Kontrolltieren der gleiche 
Ester gebildet wird, der wahrscheinlich mit der Hexosediphosphorsaure, 
die LOHMANN unter gleichen Bedingungen im Muskelbrei anderer Tiere 
erhalten hat, identisch ist. 

Wenn dies zutrifft, so weist die intensive Phosphorilierung, die wir 
in unseren Versuchen festgestellt haben, auf eine betrachtliche Hexose
bildung hin und dementsprechend auf einen betrachtlichen Glykogen
zerfall. Der Umfang dieser Hexosebildung ist aus dem Phosphorschwund 
zu errechnen. Wenn man annimmt, daB nur Hexosediphosphorsaure 
gebildet wird und daB nur soviel Hexose aus Glykogen gespalten wurde, 
wie an Phosphorsaure gebunden ist, so betrug in unseren Versuchen die 
Hexosebildung im Muskelbrei winterschlafender Murmeltiere 240 bis 
261 mg% (62 mg P entsprechen 180 mg Hexose). Dies ist eine betracht
liche Menge. Un sere Untersuchungen haben folglich erwiesen, daB, 
wenigstens unter diesen Versuchsbedingungen, das Muskelglykogen 
fermentativ bis Hexose abgebaut wird. Diese Etappe des Glykogen
umsatzes ist also nicht beeintrachtigt. 

Auf die Vorgange im ganzen Organismus kann man aus der
artigen Versuchen selbstverstandlich nur mit groBer Zuruckhaltung 
schlieBen. 

Un sere Versuche, in denen zum Muskelbrei auBer NaF + NaHC03 

noch Starke als Hexosebildner zugegeben wurde, ergaben, daB bei win
terschlafhaltenden Murmeltieren die Hexosebildung in Gegenwart von 
Starke im geringen MaBe vermindert war. Und zwar betrug der Ph os-
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phorschwund 64-89 mg % anstatt 83-91 mg % in den vorhin be
sprochenen Versuchen. Dies steht im Gegensatz zu den an anderen 
Tieren und an den Kontrollmurmeltieren erhaltenen Befunden, aus 
denen hervorgeht, daB Starkezugabe eine betrachtliche Hexosebildung 
hervorruft. 

Es ist schwierig zu entscheiden, wodurch dieser Unterschied im 
Verhalten des Muskelbreies von winterschlafenden Murmeltieren be
dingt ist. 

Wir haben ferner untersucht, ob bei winterschlafenden Tieren Ande
rungen im Gehalt der Muskeln an Hexosemonophosphorsaure auftreten. 
EMBDEN hat schon vor langem die Meinung geauBert, daB der Hexose
phosphorsaure fUr die anaerobe Kohlehydratspaltung im Muskel die
selbe Bedeutung zukommt wie bei der alkoholischen Garung. Zuerst 
wurde angenommen, daB im Muskel der HARDEN- YouNGsche Ester 
vorhanden ist; EMBDEN u. ZIMMERMANN haben hei Zusatz von Glykogen 
und Fluorid zu MuskelpreBsaft eine Bildung dieses Esters beobachtet. 
]edoch konnte aus frischen Muskeln keine Hexosediphosphorsaure 
isoliert werden, dagegen haben EMBDEN u. ZIMMERMANN eine Hexose
monophosphorsaure aus Muskeln erhalten. Auf Grund seiner an kohle
hydratfreiem, enzymhaltigem Wasserextrakt des Muskels angestellten 
Versuchen auBert MEYERHOF (2) die Ansicht, daB der aus Muskeln 
isolierte Monoester nicht das Intermediarprodukt des Glykogenzerfalls 
ist (dieses ist sehr labil), sondern seine Stabilisierungsform, die dem Zer
fall entgangen ist. 

Bei winterschlafhaltenden Zieselmausen haben wir einen niedrigeren 
Gehalt der Muskeln an Hexosemonophosphorsaure gefunden als bei 
wachen Tieren. Einige unserer Befunde sind in der folgenden Tabelle 
wiedergegeben; sie zeigen, daB der Gehalt bei winterschlafhaltenden 
Tieren im Mittel nur 45% desjenigen bei wachen Tieren betragt. 

Nr. 
Hexose der Hexose-

Datum des Versuchs- Zustand 
monophosphorsaure 

ticres 
in % der Trocken-

substanz 

9. XII. 29 16 Tiefer Schlaf 0,162 
16. XII. 29 II I 0,180 

IS· I. 30 8 
i 

0,146 
18. I. 30 18 " " 

0,162 
4. IV. 30 21 } Einige Wochen nach 0,425 
7· IV. 30 14 Idem Erwachen, vollig 0,430 

18. IV. 30 4 " erholt 0,442 

Entsprechende Anderungen wurden auch an Murmeltieren fest
gestellt, obwohl der Unterschied zwischen dem Hexosemonophosphor
sauregehalt der Muskeln von winterschlafhaltenden und Kontroll
murmeltieren hier weniger ausgesprochen ist (im Winterschlaf im Mittel 
65% desjenigen im Wachzustande). 



Datum 

13. 11.31 
19· II. 31 
3. III. 31 

IO. III. 31 
19. IV. 31 
23. IV. ,31 
4. IV. 31 
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Nr. 
des Versuchs-

tieres 

4 
IO 

13 

3 
5 
6 

Zustand des lYlurmeltieres 

Tiefer Schlaf 

" Wach 

Hexose der Hexose
monophosphorsaure 

vI-! der Trocken
substanz 

0,270 
0,240 
0,250 
0,208 
0,368 
0,41 5 
0,380 

Auf Anderungen im Kohlehydratumsatz weist auch die Verminde
rung des Blutzuckergehaltes hin, die bei winterschlafhaltenden Tieren auf
tritt. DUBOIS (r) war der erste, der diese Erscheinung beobachtete. Nach 
seinen r894 angestellten Untersuchungen schwindet wahrend des Winter
schlafes von Murmeltieren der Blutzucker vollstandig. 

In unseren an Zieselmausen und Murmeltieren angestellten Ver
suchen konnten wir keinen vollstandigen Schwund des Blutzuckers fest
stellen, doch war der Blutzuckergehalt bei winterschlafenden Tieren 
bedeutend niedriger als bei den wachen. Unsere an Zieselmausen er
haltenen Befunde sind aus der folgenden Tabelle zu ersehen. 

Datum 
Nr. 

i der Zieselmaus 
Zustand des Tieres Blutzucker in ~ri 

9. XII. 29 16 Tiefer Schlaf 0,036 
14. XII. 29 II 0,034 
25. XII. 29 25 0,060 

IS. I. 30 8 0,036 
18.1.31 18 

i 
0,089 

21.1.3 1 3 0,048 
4· III. 31 IS I 0,039 

IO. XI. 31 31 It Nicht sehr tiefer 0,094 
12. IX. 31 32 Schlaf, schliefen nur 0,068 
26. IX. 31 33 

IJ 
einige Tage 0,100 

30. IX. 31 34 0,086 
4. IV. 31 21 Wach 0,209 
7. IV. 31 14 0,145 

13. IV. 31 4 0,130 

DISCHE, FLEISCHMANN und TREVANI auBern auf Grund ihrer Unter
suchungen die Ansicht, daB bei Zieselmausen wahrend des Winter
schlafes nur eine geringfiigige Hypoglykamie auftritt, wie die folgende 
Tabelle zeigt. 

Zustand der Zieselmaus 

Wach 

Blutzucker in % 

0,139 
0,15 2 

I Zustand der Zieselmaus I 

I Winterschlaf 

Blutzucker in % 

0,104 
0,127 

Ihr Befund ist sehr wahrscheinlich dadurch bedingt, daB in ihren 
Versuchen der Schlafzustand der Zieselmause nicht sehr tief war. Denn 
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aus unseren Versuchen geht hervor, daB die Hypoglykamie bei sehr 
tiefem Schlaf betrachtlicher ist als bei weniger tiefem. 

Auch bei Mum1eltieren haben wir wahrend des Winterschlafes eine 
betrachtliche Hypoglykamie festgestellt. 

Datum Nr. Zustand des Murmeltieres Blutzucker in % 

13. II. 31 4 Winterschlaf 0,067 
19. II. 31 ro 0,075 
24. II. 31 9 0,044 

ro. III. 31 " 0,047 
19. IV. 31 3 Wach O,II 5 
23. IV. 31 5 0,157 

4. V. 31 7 0,143 

Zu ahnlichen Ergebnissen sind ENDRES und Mitarbeiter gekommen, 
und zwar betrug in deren Versuchen der Blutzuckergehalt bei winter
schlafhaltenden Murmeltieren 0,°71-0,°96%, bei wachen dagegen 0,136 
bis 0,161%. 

Der Befund von DUBOIS, daB im Blut von winterschlafhaltenden 
Murmeltieren kein Zucker vorhanden ist, konnte also nicht bestatigt 
werden. Er ist wahrscheinlich dadurch bedingt, daB DUBOIS iiber keine 
geniigend exakte Methode zur Zuckerbestimmung verfiigte. 

Es treten also wahrend des Winterschlafes eine Reihe wichtiger 
Anderungen im Kohlehydratumsatz auf. Un sere Untersuchungen er
moglichen es jedoch nicht genau zu differenzieren, welche Etappe des 
Kohlehydratumsatzes beeintrachtigt ist. 

d) Stickstoffumsatz. 
Ausscheidung von Stickstoffsubstanzen mit dem Harn. 
Der Erforschung des Stickstoffumsatzes von Winterschlafern sind nur 

wenige Untersuchungen gewidmet. In der Mitte des vorigen J ahrhunderts 
hat VALENTIN, im Anfang dieses Jahrhunderts NAGAI diesbeziigliche 
Forschungen unternommen. Die Untersuchungen VALENTINS sind nicht 
systematisch und umfassen nur einen Teil des gesamten Stickstoffum
satzes. Er hat nur die Ausscheidung des Hamstoffes untersucht; dabei 
wurde dieser in Gewichtsprozenten bestimmt, daher kann man auf 
Grund der Be£unde V ALENTINs nicht urteilen, welcher Teil des Gesamt
stickstoffs des Hams auf den Hamstoff entfallt. Die Untersuchungen 
von NAGAI iiber den Stickstoffumsatz von winterschlafhaltenden Tieren 
sind systematischer. Von der Voraussetzung ausgehend, daB die niedrige 
Korpertemperatur der Tiere wahrend ihres Winterschlafes nicht ohne 
EinfluB auf den Zerfall der EiweiBkorper sein kann, hat NAGAI die Aus
scheidung von Stickstoffsubstanzen im Harne von Murmeltieren unter
sucht. Die Bestimmung der Stickstoffsubstanzen wurde nach der Me
thode von PFAUNDLER ausgefiihrt. Diese Methode ermoglicht es nicht, 
den Gehalt einzelner Stickstoffsubstanzen im Ham zu bestimmen, sie 
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ergibt nur den Stickstoff bestimmter Gruppen von Stickstoffverbin
dungen, und zwar von folgenden vier Fraktionen: 

n , Ammoniakfraktion (Gesamt-N von 1. NH3, 2. Karbaminsaure, 
3. ein Teil des N der Harnsaure, der Purinbasen, des Kreatinins, des 
Harnmukoids und 4. der EiweiBkorper). 

112 Diaminosaurefraktion (1. Gesamt-N der Diamine und der Di
aminosauren und 2. Stickstoffrest der oben unter 4 genannten Substan 
stanzen). 

I, Harnstofffraktion (Gesamt-N von Harnstoff, Allantoin, Oxalur
saure, ein Teil des N von Kreatin). 

12 Aminosaurefraktion (Gesamt-N der Aminosauren und ihrer 
Derivate.) 

NAGAI hat diese Fraktionen der Stickstoffsubstanzen im Harn von 
zwei Murmeltieren untersucht, und zwar wahrend des Winterschlafes, 
im normalen Zustande und wahrend des Hungerns. 

Durchschnittliche Prozente der verschiedenen Stickstoff
fraktionen im Harn der Murmeltiere. 

Stickstofffraktion 
Winterschlaf 

% 

n, Ammoniakfraktion 2,92 
n2 Diaminosaurefraktion . 13,87 
I, Harnstofffraktion . . 17,60 
12 Aminosaurefraktion . 65,60 

Normal 

% 

8,66 
II,72 
60,04 
19,06 

Hunger 

% 

4,30 
11,55 
64,70 

19,45 

Wenn man die Daten fUr Normalzustand und Hungern vergleicht, 
so ist ersichtlich, daB ein Unterschied in der Ausscheidung der Ammoniak
und der Harnstofffraktion besteht, und zwar ist im Hungerzustande die 
Ausscheidung der NHrFraktion vermindert, die Ausscheidung der Harn
stofffraktion dagegen in entsprechender Weise erhoht. Die iibrigen zwei 
Fraktionen bleiben praktisch unverandert. 

Ein ganz anderes Bild ergibt der Vergleich der Ausscheidung dieser 
Substanzen im Harn von Murmeltieren im Winterschlaf- und im Normal
zustand. Wahrend des Winterschlafes ist die Ausscheidung der Stick
stoffsubstanzen der Aminosaurefraktion (12) sehr stark erhoht. Gleich
zeitig ist die Ausscheidung der Harnstofffraktion (t,) und der Ammoniak
fraktion (n, ) auBerst vermindert. Die Ausscheidung groBer Mengen von 
Aminosauren, bei geringer Ausscheidung von Harnstoff und Ammoniak 
weist darauf hin, daB wahrend des Winterschlafes die Prozesse der Des
aminierung von Aminosauren beeintrachtigt sind. Da die Desaminierung 
von Aminosauren im Organismus hauptsachlich auf oxydativem Wege 
verlauft, ist die erhohte Ausscheidung von Aminosauren wahrscheinlich 
auf eine Verminderung der oxydativen Prozesse im Organismus der 
Tiere wahrend des Winterschlafes zuriickzufUhren. 

Die Ausscheidung des Gesamtstickstoffs ist wahrend des Winter
schlafes bedeutend vermindert. Nach NAGAI betragt die Stickstoffaus-
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scheidung beim Murmeltier wahrend des Winterschlafes pro Tag und 
Kilogramm Korpergewicht 0,0255 g, wahrend sie wahrend des Hungerns 
bei demselben Murmeltier 0,12 g erreicht. Es wird also wahrend des 
Winterschlafes ungefahr flinfmal weniger N als wahrend des Hungerns 
ausgeschieden. 

Wie erwahnt, hat NAGAI die quantitative Ausscheidung einzelner 
Stickstoffsubstanzen mit dem Ham nicht untersucht; trotzdem gelang 
es ihm mit Hilfe der PFAUNDLERschen Methode, eine Reihe auBerst 
wichtiger Anderungen in der Ausscheidung einzelner Fraktionen von 
Stickstoffverbindungen festzustellen. Es ist zweifellos, daB eine grlind
liche Untersuchung der chemischen Bestandteile des Hams wahrend des 
Winterschlafes die Mi:iglichkeit ergeben kann, tiefer in den Gesamtverlauf 
des Stoffwechsels einzudringen und zur Klarung des auBerst interessanten 
physiologischen Zustandes des Tieres wahrend des Winterschlafes bei
zutragen. 

Um den Stickstoffumsatz genauer und grlindlicher zu erforschen, 
haben wir Untersuchungen liber die Stickstoffsubstanzen der Muskeln 
an Zieselmausen und Murmeltieren angestellt. 

Wir haben den Gehalt der Muskeln an Kreatin, Reststickstoff und 
Gesamtstickstoff bei Zieselmausen wahrend des Winterschlafes, sogleich 
nach klinstlich hervorgerufenem Erwachen und bei im Frlihling normal 
erwachten Zieselmausen, ferner bei winterschlafhaltenden und wachen 
Murmeltieren untersucht (FERDMANN u. FEINSCHMIDT, 3). 

Kreatin. Kreatin - Methylguanidinessigsaure - gehi:irt zu den che
mischen Bestandteilen der Muskeln. Es wurde 1834 von SCHEVREUIL 
im Muskelsaft entdeckt. Dber seine Herkunft sind verschiedene Vor
stellungen geauBert worden. Am best en begrlindet ist die Annahme, daB 
Kreatin in Muskeln aus der Aminosaure Arginin entsteht. In Dberein
stimmung mit den gegenwartigen Ansichten liber die Desaminierung von 
Aminosauren und ihre weitere Spaltung im Organismus ist anzunehmen, 
daB die Bildung von Kreatin aus Arginin liber eine Reihe von Zwischen
stufen verlauft: 
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Wie bekannt, kann Arginin im Organismus auch auf anderem Wege 
umgesetzt werden. Und zwar ruft Arginase seine hydrolytische Spaltung 
in Harnstoff und Ornithin hervor. In diesem Faile kann es selbstver
sUindlich nicht als Muttersubstanz fUr Kreatin dienen. Es ist jedoch 
hervorzuheben, daB ein derartiger Zerfall des Arginins in Harnstoff und 
Ornithin in den Muskeln wahrscheinlich nicht stattfindet, da nach Be
funden DAKINS in Muskeln keine Arginase vorhanden ist. 

Das oben angefUhrte Schema, welches die Bildung von Kreatin aus 
Arginin darstellt, ist nicht genugend experimenteU bewiesen. In Auto
lyseversuchen, in denen zum Muskel Arginin, Gual1idinbuttersaure und 
Guanidinessigsaure zugegeben wurde, nahm die Kreatinmenge nur im 
geringen MaBe zu. Futterung mit Arginin verursacht nicht regelmaBig 
eine erhohte Ausscheidung von Kreatin oder Kreatinin im Harn (JAFFE, 
LIEBEN U. LASZLO, RosE U. COOK). In Zusammenhang damit hat THO
MAS die Ansicht geauBert, daB Kreatin im Organismus nicht aus freiem 
Arginin, sondern aus dem Arginin, das im EiweiBmolekiil enthalten ist, 
gebildet wird. Wie dem auch sei, es kann die Frage, ob Kreatin nur aus 
Arginin gebildet wird, noch nicht als entschieden angesehen werden. 

Zugunsten der Ansicht, daB Kreatin aus Arginin gebildet wird, ist 
auch der Befund KUTSCHERS verwertet worden, daB Muskeln von wirbel
losen Tieren eine betrachtliche Menge Arginin enthalten. In den Muskeln 
dieser Tiere ist kein Kreatin vorhanden. Auf Grund dessen, daB die 
oxydativen Prozesse in den Muskeln wirbelloser Tiere viellangsamer als 
in Muskeln von Wirbeltieren verlaufen, wurde die Annahme geauBert, 
daB die Abwesenheit von Kreatin in den ersteren bei Vorhandensein von 
Arginin dadurch bedingt ist, daB letzteres in dies en Muskehl nicht oxy
diert wird. Die Rolle des Arginins in den Muskeln von wirbellosen Tieren 
blieb bis in die letzte Zeit ungeklart, und auch uber die Rolle des Kreatins 
in den Muskeln von Wirbeltieren war nur weniger bekannt. 

In Zusammenhang mit der Entdeckung der Kreatinphosphorsaure in 
den Muskeln von Wirbeltieren und der Erkenntnis der Rolle, die sie im 
Chemismus der Muskeltatigkeit spielt, hat MEYERHOF Untersuchungen 
daruber angestellt, ob Arginin in den Muskeln wirbelloser Tiere (ebenso, 
\Vie Kreatin in Muskeln von Wirbeltieren) an Phosphorsaure gebunden 
ist (als Argininphosphorsaure), und wenn dies der Fall ist, ob diese Ver
bindung eine Rolle bei der Muskeltatigkeit spielt. Die Untersuchungen 
MEYERHOFS (r) haben erwiesen, daB in Muskeln verschiedener Klassen 
wirbelloser Tiere Argininphosphorsaure vorhanden ist, und daB ihre Rolle 
jener der Kreatinphosphorsaure in den Muskeln von Wirbeltieren ent
spricht. Dies kann in gewissem MaDe als biologische Begrundung der 
Annahme angesehen werden, daB ein Zusammenhang z'wischen Arginin 
und Kreatin besteht und daB Kreatin aus ArgiIlin gebildet werden kann. 

Es gibt auch andere Ansichten uber die Quelle der Kreatinbildung. 
RIESSER weist auf die Moglichkeit hin, daB Kreatin aus Betain und 
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Harnstoff gebildet wird, ABDERHALDEN und seine Mitarbeiter konnten 
eine Bildung von Kreatin bei Zusatz von Cholin und Arginin zu einem 
Gemisch von Muskel- und Leberbrei feststellen. Es ist moglich, daB im 
Organismus Kreatin nicht nur aus einer Quelle, sondern aus verschie
denen Quellen entsteht. 

Kreatingehalt der Muskeln wiihrend des Winterschlafes. Unter den 
Untersuchungen, die der Erforschung des Kreatinstoffwechsels gewidmet 
sind, nehmen Arbeiten iiber die Rolle und Bedeutung des Kreatins bei 
der MuskeWitigkeit eine hervorragende Stelle ein. 

Bis in die letzte Zeit war die Meinung verbreitet, daB die Bildung von 
Kreatin in den Muskeln mit der Muskeltatigkeit zusammenhangt. Es ist 
hervorzuheben, daB die Bfunde experimenteller Untersuchungen nicht 
immer zugunsten dieser Meinung sprachen. So z. B. fanden MELLANBY, 
PALLADIN u. FERDMANN bei langdauernder tetanischer Muskelkontrak
tion keine Erhohung des Kreatingehaltes. 

Der Ansicht von PEKELHARING u. v. HOOGENHUYZE, daB die Kreatin
bildung im Muskel mit seiner tonischen Tatigkeit zusammenhangt, wider
sprechen Untersuchungen von RIESSER und seinen Mitarbeitern. 

Die Frage, ob Kreatin in der Dynamik der Muskelkontraktion eine 
Rolle spielt, oder ob es als Endprodukt des Stickstoffwechsels des Muskel
gewebes anzusehen ist, wurde groBtenteils durch die Untersuchungen von 
FISKE u. SUBBAROW und von EGGLETON geklart. Zur Zeit ist die Rolle 
des an Phosphorsaure gebundenen Teils des Muskelkreatins geniigend 
erforscht, was jedoch das an Phosphorsaure nicht gebundene Kreatin 
betrifft, so ist iiber seine Bedeutung fiir die Muskeltatigkeit fast gar 
nichts bekannt. Dies veranlaBte uns, parallel mit den Untersuchungen 
iiber den EinfluB des Winterschlafes auf den Kreatinphosphorsauregehalt 
der Muskeln (siehe Kap. IV, a) auch den Gesamtkreatingehalt der Muskeln 
wahrend der Schlafperiode zu untersuchen. 

Untersuchungen iiber den EinfluB des Winterschlafes auf den Ge
samtkreatingehalt der Muskeln sind auBerdem im folgenden Zusammen
hang von Interesse. Wie bekannt, ist die Kreatinbildung im Muskel mit 
dem endogenen EiweiBstoffwechsel verbunden. Wenn der Zerfall von 
MuskeleiweiB erhoht ist, so ist als Regel der Kreatingehalt der Muskeln 
erhoht. So haben zahlreiche Untersuchungen iiber den EinfluB des 
Hungerns auf den Kreatinstoffwechsel erwiesen, daB wahrend des Hun
gers der Kreatingehalt der Muskeln vermehrt ist. 

Ein winterschlafhaltendes Tier nimmt keine Nahrung zu sich, es 
hungert also. Doch dies ist ein eigentiimliches Hungern, denn die Vor
rate werden dabei auBerordentlich sparsam verbraucht. 

Es schien uns daher von Interesse zu erforschen, welchen EinfluB 
dieses eigentiimliche Hungern im Winterschlaf auf den Kreatingehalt 
der Muskeln ausiibt, wie also der endogene EiweiBumsatz der Muskeln 
wahrend des Winterschlafes verlauft. 
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Die Ergebnisse unserer an Zieselmausen angestellten Untersuchungen 
sind in der folgenden Tabelle wiedergegeben. 

Stickstoffhaltige Substanzen der Muskeln von Zieselmausen 
(in % der Trockensubstanz). 

Datum Krearln 
N des 

Rest-N I Rest-N-N I Gesamt-N I Bemerkungen Kreatins des Kreatins 

9· XII. 29 1,05 I 0,336 0,65 1 I 0,315 1I,4° I) 25. XII. 29 1,29 0,413 0,742 0,329 II,80 In tiefem 
15. I. 30 I,4° 0,448 0,7I4 0,266 12,90 Schlaf-
18. I. 30 1,26 0,404 0,693 0,289 12,10 

J 

zustande 
21. I. 30 I,2I 0,388 0,755 0,367 13,60 getotet 

4· III. 30 1,18 0,379 0,669 0,210 II,90 
4· IV. 30 1,82 0,5 84 1,242 0,658 12,82 

} 
Kontroll-

7· IV. 30 
I 

1,75 0,553 1,27° 0,717 12,70 tiere 
13. IV. 30 1,93 0,618 1,261 0,643 12,76 (Wach) 

Wie ersichtlich, ist wahrend des Winterschlafes von Zieselmausen der 
Kreatingehalt ihrer Muskeln bedeutend herabgesetzt. Bei den Ziesel
mausen, die wahrend einer langen Periode in tiefem Schlafzustande 
waren, betrug der Kreatingehalt der Muskeln I,05-I,40% der Trocken
substanz, bei den Kontrolltieren dagegen I,75-I,94%. Wahrend des 
Winterschlafes betragt also der Kreatingehalt der Muskeln nur 67% des 
Gehaltes in den Muskeln der Kontrolltiere. 

Bei Murmeltieren gelang es uns nicht, gleichartige Befunde zu er
halten, vielmehr bleibt wahrend des Winterschlafes von Murmeltieren 
der Kreatingehalt der Muskeln fast unverandert. 

Reststickstoff und Gesamtstickstoffgehalt der Muskeln wahrend des Win
terschlafes. Bei Zieselmausen ist, wie aus der Tabelle ersichtlich, wahrend 
des Winterschlafes der Reststickstoffgehalt der Muskeln bedeutend 
herabgesetzt. Bei langdauerndem Schlafzustande fanden wir in den 
Muskeln 0,65I-O,755% Reststickstoff, bei Kontrolltieren I,z5-I,z8%. 
Der Reststickstoffgehalt der Muskeln schlafender Zieselmause betrug 
55% des Gehaltes in den Muskeln der Kontrolltiere, bei unveranderter 
Menge des Gesamt-N. 

Diese Herabsetzung des Reststickstoffgehaltes der Muskeln wahrend 
des Winterschlafes kann nicht ganzlich durch die von uns unter diesen 
Bedingungen beobachtete Abnahme des Kreatin-Stickstoffgehaltes, der 
bekanntlich einen betrachtlichen Teil des Reststickstoffes ausmacht, er
klart werden. 

Wenn man von der Gesamtmenge des Reststiekstoffes den Stiekstoff 
des Kreatins abzieht, so erhalt man die Gesamtstiekstoffmenge aller lib
rigen, nieht eiweiBartigen, Stickstoff enthaltenden Substanzen des Mus
kels (Karnosin, Karnitin, Purine, Aminosauren usw.). Aus den Tabellen 
ist ersiehtlich, daB wahrend des Wintersehlafes von Zieselmausen der 
Gehalt der Summe dieser Stiekstoffsubstanzen in den Muskeln betraeht
lich herabgesetzt ist, auf 0,zIO-O,3z9% (Stiekstoff der Reststickstoff-

Ergebnisse der Biologie VIII. 3 
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fraktion ohne Kreatinstiekstoff) gegen 0,629-0,709% bei den Kontroll
tieren. Der Stickstoffgehalt dieser Substanzen betragt bei schlafenden 
Zieselmausen 43% des Gehaltes in den Muskeln der Kontrolltiere. 

Unsere Untersuchungen ermoglichen es selbstverstandlieh nieht, zu 
sagen, auf Kosten welcher von diesen Stickstoffsubstanzen der Rest
stiekstoffgehalt wahrend des Winterschlafes herabgesetzt ist. Jedenfalls 
weist diese Verminderung darauf hin, daB wahrend des Wintersehlafes 
von Zieselmausen der Stickstoffumsatz der Muskeln herabgesetzt ist. 
Die Verminderung des Gehaltes der Muskeln an Stiekstoffsubstanzen 
geht wahrend des Winterschlafes allmahlich vor sich. 

Bei Murmeltieren bleibt wahrend des Winterschlafes der Reststick
stoffgehalt der Muskeln unverandert. 

Die Ursache fUr den von uns beobachteten verschiedenen EinfluB, 
den der Winterschlaf auf die Stickstoffsubstanzen der Muskeln bei Ziesel
mausen und bei Murmeltieren ausiibt, ist wahrscheinlich auf biologische 
Unterschiede des Verhaltens dieser Tiere zuriickzufiihren. 

Was den Gesamtstickstoffgehalt der Muskeln betrifft, so bIeibt er, 
wie unsere Untersuchungen erwiesen haben, wahrend des Winterschlafes 
bei Zieselmausen und Murmeltieren unverandert. 

e} Energieumsatz. 
NAGAI' entwirft auf Grund seiner Untersuchungen iiber den Gas

wechsel von Murmeltieren ein annaherndes Bild des Gesamtenergieum
satzes wahrend des Winterschlafes. Er geht dabei von seinen Befunden 
aus, daB das Murmeltier 
1. im Zustande tiefen Schlafes durchschnittlich pro Kilogramm und Stunde 

0,03677 g CO 2 abgibt, 
2. im schlaftrunkenenZustande pro Kilogramm und Stunde 0,3929 g CO 2 " 

3. im wachen Zustande pro Kilogramm und Stunde 0,9574 g CO 2 

In den Versuchen von NAGAI wahrte der Winterschlaf des Murmel
tieres I20 Tage. Wahrend dieser I20 Tage war das Murmeltier fast 2 volle 
Tage im wachen, I2 Tage im schlaftrunkenen und die iibrigen I06 Tage 
im Zustande tiefen Schlafes. 

Daraus berechnet NAGAI die CO~Abgabe wahrend der ganzen SchIaf
periode. 

Die Gesamtmenge CO 2 pro Kilogramm betrug wahrend: 
106 Tagen tiefen Schlafes = 0,03677 g X 24 X 106 = 93,5424 g 
12 Schlaftrunkenheit = 0,3929 g X 24 X 12 = 113,1552 g 

I Wachsein = 0,9574 g X 24 X 2 = 45,9552 g. 
Gesamtmenge CO 2 pro Kilogramm in 120 Tagen der Schlafperiode = 252,6528 g, 
Pro Kilogramm und Tag der Schlafperiode betrug die CO2-Abgabe 

252,6528: 120 = 1,2054 g = 0,5742 g C. 

Die Untersuchungen iiber den Stickstoffumsatz, welche NAGAI an dem
selben Murmeltier ausfiihrte, wie den Gaswechselversuch, erwiesen, daB 

I NAGAI, a. a. O. 
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wahrend der Schlafperiode taglich pro Kilogramm Karpergewicht 
0,0255 g N mit dem Harn ausgeschieden wurden. Diese Stickstoffmenge 
entspricht 0,15937 g EiweiB (0,0255 X 6,25). Eine solche Menge EiweiB 
enthalt 0,0836 g C. Dementsprechend entfallt von der pro Kilogramm 
Karpergewicht und pro Tag als CO2 ausgeschiedenen Menge C 0,0836 g 
auf Kosten des oxydierten EiweiBes und 0,4906 g auf Kosten des oxy
dierten Fettes, was 0,641 g Fett entspricht. 

Bekanntlich werden bei valliger Oxydation des Fettes pro Gramm 
Fett 9,3 Cal gebildet, bei der Oxydation von EiweiB im Organismus bis 
zn seinen Endprodukten pro Gramm 4,1 Cal. 

Darans kann man berechnen, wieviel Energie pro Kilogramm und 
Tag in der Winterschlafperiode gebildet wurde: 

1. Auf Kosten der Oxydation von EiweiB .... 0,15937 X 4,1 = 0,6534 Cal 
2. Fett ..... 0,641 X 9,3 = 5,9613 " 

6,6147 Cal. 

Also von der gesamten Energiemenge wurden 9,9% auf Kosten der 
Oxydation von EiweiB und 90,1% auf Kosten der Oxydation von Fett 
gewonnen I . 

Diese Berechnung ist nur annahernd richtig. Es ist uns nicht be
kannt, ob im Organismns des Tieres wahrend des Winterschla£es die 
Oxydation von Fett vallig bis zu den Endprodukten CO2 und H 2 0 ver
lauft. Was das EiweiB betrifft, so ist bekannt, daB der Harn winter
schlafhaltender Murmeltiere eine erhahte Menge von Aminosauren ent
halt, bei geringer Harnstoffausscheidung; dies aber weist darauf hin, 
daB eine Berechnung der auf Kosten der Oxydation von EiweiB gebil
deten CO2 auf Grund der Stickstoffausscheidnng viel hahere Daten gibt, 
als der Wirklichkeit entspricht. Das heiBt, daB auf die Oxydation von 
EiweiB nicht 9,9% der gesamten Energiemenge entfallt, sondern betracht
lich weniger. Ferner muB in Betracht gezogen werden, daB wahrend der 
2 Tage, in den en das Tier wach war, auBer EiweiB und Fett, Kohle
hydrat oxydiert wurde (R.Q. = 0,85-0,95). 

IV. Veranderungen in den Geweben und Organen. 
a) Muskeln. 

Untersuchungen V ALENTINS (10, II, 13) haben erwiesen, daB wahrend 
des Winterschlafes bei Murmeltieren der physiologische Zustand der 
Muskeln bedeutend verandert ist, und zwar geht die Kontraktion und die 
Erschlaffung der Muskeln sehr langsam vor sich; urn einen Muskeltetanus 
hervorzurufen, geniigt es, den Muskel nur wenige Male nacheinander zu 
reizen. Beim schlafenden Tier dauert nach DUBOIS und PATRIZI die 

I Wahrend des Winterschlafes wird Kohlehydrat gar nicht oder nur im 
geringen MaBe oxydiert. 

3* 
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Muskelkontraktion und Erschlaffung dreimal so lange wie beim Kontroll
tier. Auch die Latenzperiode ist wahrend des Winterschlafes verlangert 
(CHAPMAN) 

Bei gleicher Reizung und Belastung bilden Muskeln von Tieren, die 
sich im Winterschlaf befinden, weniger Warme als die Muskeln der Kon
trolltiere, und die Arbeitsfahigkeit ist herabgesetzt. 

Nach neuen Untersuchungen von WACHHOLDER u. v. LEDEBuR iiber 
Azety1cholinkontrakturen geben bei winterschlafenden Igeln und Ram
stem die meisten Muskeln wesentlich starkere Kontrakturen und schon 
von wesentlich schwacheren Azety1cholinkonzentrationen an als bei 
wachen Tieren. 

Es finden also wahrend des Winterschlafes tiefgehende Veranderungen 
im funktionellen Zustande der Muskeln statt. Sind diese Veranderungen 
nicht auch mit so1chen der chemischen Zusammensetzung verkniipft, be
sonders im Gehalt des Muskels an Substanzen, die eine bestimmte Rolle 
in der Muskeldynamik spielen? 

Die chemische Dynamik der Muskeln, d. h. die chemischen Prozesse, 
die wahrend der Muskeltatigkeit vor sich gehen, sind schon seit langem 
Gegenstand des Interesses der Forscher. Ihr sind viele Untersuchungen 
gewidmet. Die Ansichten iiber die Rolle dieser oder jener Substanzen 
fUr die Muskeltatigkeit hat sich im Laufe der Zeit geandert. Es gab eine 
Periode, in der man annahm, daB die Muskeltatigkeit ausschlieBlich an 
den Zerfall von Stickstoffsubstanzen gebunden sei (LIEBIG). Spater 
wurde dem Kohlehydratstoffwechsel eine ausschlieBliche Bedeutung fUr 
die Muskeltatigkeit zugesprochen. Auf Grund der Untersuchungen von 
MEYERHOF u. EMBDEN konnte ein Schema aufgestellt werden, das, wie 
es schien, die chemische Dynamik des Muskels geniigend exakt wiedergab. 

Reute aber kann es auf Grund der neuen Untersuchungen nicht mehr 
befriedigen. Es wurden neue Substanzen im Muskel entdeckt, die nach
weislich eine Rolle bei der Muskeltatigkeit spielen. Dadurch wird natiir
lich die Frage bedeutend kompliziert. Man ist gezwungen, den Phosphor
verbindungen des Muskels eine immer gr6Bere Bedeutung zuzusprechen. 
Gleichzeitig tritt jene der Stickstoffsubstanzen wieder mehr hervor. Doch 
ist die Rolle der einzelnen Substanzen fUr die Muskeltatigkeit noch nicht 
geklart. Die Erforschung der chemischen Prozesse, die wahrend des 
Winterschlafes in den Muskeln auftreten, k6nnte unserer Meinung nach 
zur Klarung dieser Fragen beitragen. 

Kreatinphosphorsiiuregehalt der M14,skeln wiihrend des Winterschlafes. 
Unter den Phosphorverbindungen der Muskeln ist die Bedeutung der 
Kreatinphosphorsaure am meisten erforscht und geklart. In der ver
haltnismaBig kurzen Zeit, die seit der Entdeckung dieser Substanz in den 
Muskeln durch FISKE u. SUBBAROW und EGGLETON verronnen ist, sind 
zahlreiche Untersuchungen ausgefUhrt worden, we1che die wichtige Rolle 
der Kreatinphosphorsaure bei der Muskeltatigkeit erweisen. Schon aus 
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den ersten Untersuchungen geht hervor, daB wahrend der Muskelkon
traktion die Kreatinphosphorsaure in Kreatin und Phosphorsaure zer
falit. Dieser Zerfall geht nach MEYERHOF und SURANYI mit einer be
trachtlichen Energieentwicklung einher. 

1m normalen Muskel wird nur ein Teil der wahrend der Muskeltatig
keit entwickelten Energie auf Kosten des Zerfalls von Kreatinphosphor
saure gebildet. Von groBer energetischer Bedeutung ist dabei die Bildung 
von Milchsaure aus Glykogen. Der Kreatinphosphorsaurezerfall ist nach 
N ACHMANSOHN (I) der vom Muskel ausgefiihrten Arbeit nicht proportional. 
Wahrend der ersten Kontraktionen verlauft der Zerfall schnell, dann 
wird er langsamer. Daher ist auch kein Parallelismus zwischen Kreatin
phosphorsaurezerfall und der Milchsaurebildung, welch letztere der vom 
Muskel ausgefUhrten Arbeit proportional verlauft, vorhanden. 

Nach den Befunden von LUNDSGAARD kann der Muskel unter ge
wissen kiinstlichen Bedingungen, wenn die Milchsaurebildung durch Ver
giftung mit Monojod- oder Monobromessigsaure gehemmt ist, aus
schlieBlich oder beinahe ausschlieBlich auf Kosten des Zerfalls von Krea
tinphosphorsaure arbeiten. Dabei wird eine gleiche Menge Energie be
freit, wie im normalen Muskel, in dem Milchsaure gebildet wird. Es ist 
wahrscheinlich, daB wahrend der Kontraktion eines normalen Muskels 
zuerst der Kreatinphosphorsaurezerfall vor sich geht. Die Milchsaure
bildung tritt spater ein, und auf Kosten der wahrend der Milchsaure
bildung freiwerdenden Energie kann die Resynthese von Kreatinphos
phorsaure verlaufen. 

Eine Reihe experimenteller Befunde weist auf den Zusammenhang 
zwischen Kreatinphosphorsaure und den funktionellen Eigenschaften der 
Muskeln hin. 

So wurde z. B. erwiesen, daB Muskeln, die sich funktionell unter
scheiden, einen verschiedenen Kreatinphosphorsauregehalt haben; die 
weiBen Muskeln, die, wie bekannt, eine groBere Kontraktionsgeschwin
digkeit haben, sind reicher an Kreatinphosphorsaure als rote Muskeln, 
deren Kontraktion langsamer verlauft (FERDMANN u. FEIN SCHMIDT [1J). 
Nach NACHMANSOHN (2), der den EinfluB von verschiedenen, die Muskel
erregbarkeit erhohenden oder herabsetzenden pharmakologischen Sub
stanzen erforscht hat, geht bei gleicher SpannungsgroBe der Kreatin
phosphorsaurezerfall mit der durch die Chronaxie nach LAPICQUE ge
messenen Erregbarkeit parallel. Ferner wurde erwiesen (FERDMANN u. 
FEIN SCHMIDT [2J), daB in Muskeln, deren Leistungsfahigkeit durch Trai
ning erhoht wurde, der Kreatinphosphorsauregehalt hoher ist als in un
trainierten Muskeln. Die Kreatinphosphorsaure ist also von groBer Be
deutung fUr die Muskeltatigkeit. 

Wahrend des Winterschlafes ist, wie erwahnt, bei den Tieren die Er
regbarkeit, die Kontraktionsgeschwindigkeit und die Leistungsfahigkeit 
der Muskeln herabgesetzt. Es war von Interesse, zu erforschen, ob im 
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Zusammenhang damit Anderungen im Kreatinphosphorsauregehalt der 
Muskeln eintreten. Auf Grund der oben angeflihrten Befunde war es 
im vorhinein zu erwarten, daB unter diesen Bedingungen der Kreatin
phosphorsauregehalt der Muskeln herabgesetzt sein werde. 

Die Ergebnisse unserer Untersuchungen liber die Phosphorverbin
dungen der Muskeln von Zieselmausen sind in der folgenden Tabelle 
wiedergege ben. 

Phosphorverbindungen der Muskeln winterschlafhaltender 
Zieselmause (in % der Trockensubstanz). 

Berncrkungcn 

25· XH. 29 0,2161°,1030,3190,0810,03410,6450,800 0,1551) Nach langdauern-
15· 1. 30 0,293 0,043 0,3360,064°,025 0,614 1,0000,386 dem Schlaf in tie-
18.1. 30 0,2500,070 0,320 0,076 0,028 0,542 0,893 0,350 fem Schlafzustande 
21. 1. 30 ! 0,170 0,080 0,250 0,074 0,023 0,500 0,933 0.433 getotet 

4· III. 30 1°'250 0,070 0,320 0,116 0,038 0,720 0,950 0,230 
10. IX. 30 0,1930,°390,2320,1290,0410,5160,8360,32°) 
12. IX. 30 0.227 0,081 0,J08 0,II30,035 0,5920,930 0.338 t Schliefen nur we-
26. IX. 30 :°,2520,0410,2930,0931°,048110,6780,9330,255 J nige Tage 
.30. IX. 30 0,190 0,037 0,227 0,08°1°,041 )0,563 0,8400,277 

4. IV. 30 0,201 0,15°0,3560,105 0,°72: 1,030 1.335 0,305 } 2-3 Wochen nach 
7. IV. 30 0,1780,150 0,328 0,114 0,073:0,8001,2500.450 dem Erwachen 

18. IV. 30 0,200 0,157 0,357 0,145 0,0751°,892 1,2600,368 getOtet 
7. V. 30 0,151 0,151 0,3020,123 - 0,851 1,150 0,299!) 1m Friihling gefan-
7. V. 30 0,217 0,1340,35 I 0,083 - 1°,788 1,144 0,356iJt gen und bald darauf 
7. V. 30 0,189°,1260,315 0,1I8 - 0,849 1,160 0,3 1I I getotet 

Wenn man den Kreatinphosphorsauregehalt der Muskeln von winter
schlafhaltenden Zieselmausen mit demjenigen von Kontrolltieren ver
gleicht, so ist zu ersehen, daB der erstere wahrend des Winterschlafes 
in der Tat herabgesetzt ist. So haben wir in Muskeln von Kontrolltieren 
0,126-0,157% P der Kreatinphosphorsaure gefunden, bei schlafenden 
Zieselmausen dagegen nur 0,037-0,103%. Bei Tieren, die nur wcnige 
Tage im Schlafzustand verbracht hatten, war der Kreatinphosphorsaure
gehalt der Muskeln ebenso niedrig, wie nach langdauerndem Winter
schlaf. Daraus ist zu schlieBen, daB die Veranderungen im Kreatin
phosphorsauregehalt der Muskeln beim Einschlafen der Tiere p16tzlich 
eintreten. 

Wahrend des Winterschlafes betrug bei Zieselmausen der Kreatin
phosphorsauregehalt der Muskeln durchschnittlich nur 43% des in den 
Muskeln der Kontrolltiere gefundenen. 

Unsere Befunde liber die Phosphorverbindungen der Muskeln von 
Murmeltieren sind in der folgenden Tabelle angefiihrt. 
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Phosphorverbindungen der Muskeln von Murmeltieren 
(in % der Trockensubstanz). 
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13· II·31 0,105 0,156 1 0,261 0,II9 i 0,047 0,567 0,863 0269 1 

19· II. 31 0,109 0,230 0,339 0,105 0,040 0,594 0,781 0:187\ Winterschlaf-
24· II. 31 0,088 0,21 5 0,303 0,087 0,061 0,669 0,822 0,822 f haltende 
3. III. 31 0,095 0,21 5 0,3 10 0,095 0,042 0,584 0,798 0,798 Murmeltiere 

10. III. 31 0,071 0,232 0,303 0,086 0,036 0,655 0,820 0,820 
19· IV. 31 0,166 0,250 0,416 0,158 0,063 0,879 1,091 0,212 } 
23. IV. 31 0,154 0,218 0,372 0, 163 0,070 0,822 1,093 0,27 1 Kontrolltiere 

4. V·31 0,18310,140 0,323 1°,108 0,065 0,881 1,007 0,126 (wach) 
16. V. 31 0,182 0,226 OA08 0,165 - 0,817 1,090 0,273 

Bei Murmeltieren ist, wie aus der Tabelle hervorgeht, der Kreatin
phosphorsauregehalt der Muskeln wahrend des Winterschlafes gleichfalls 
bedeutend herabgesetzt. 

Und zwar betrug der Kreatinphosphorsauregehalt der schlafenden 
Tiere 0,07I-O,I09% (als P berechnet) statt 0,I54-0,I83% P bei den 
Kontrolltieren. Dltrchschnittlich waren in den Muskeln von schlafenden 
Tieren 54% der bei den Kontrolltieren festgestellten Kreatinphosphor
sauremenge vorhanden. 

O-Phosphorsauregehalt der Muskeln. Wahrend des Winterschlafes ist 
bei Zieselmausen der O-Phosphorsauregehalt der Muskeln erh6ht (siehe 
Tabelle), im Durchschnitt auf I20% des im Wachzustand vorhandenen. 
Da die Summe des Phosphors der Ortho- und Kreatinphosphorsaure 
dabei beinahe unverandert bleibt, so ist diese Erh6hung der O-Phosphor
sauremenge, wenn nicht ganzlich, so doch im wesentlichen auf den Krea
tinphosphorsaurezerfall zuriickzufiihren. 

Bei Murmeltieren traten wahrend des Winterschlafes keine Ande
rungen im O-Phosphorsauregehalt der Muskeln auf. 

Hexosemonophosphorsauregehalt der Mttskeln. Wie bekannt, geh6rt 
Hexosemonophosphorsaure zu den normalen Bestandteilen der quer
gestreiften Muskeln. In neuester Zeit wurden reduzierende Phosphor
verbindungen (zu denen die Hexosemonophosphorsaure geh6rt) in glatten 
Muskeln und in verschiedenen Organen und Geweben entsdeckt (FEIN
SCHMIDT). Obwohl die Identitat dieser Verbindungen mit der Hexose
monophosphorsaure der Muskeln bis jetzt nicht bewiesen ist, kann man 
doch die Richtigkeit der von EMBDEN geauBerten Ansicht bezweifeln, 
daB diese Substanz fUr die Willkiirmuskeln spezifisch ist. 

Der Hexosemonophosphorsaure wird jetzt auch keine energetische 
Bedeutung zugeschrieben. Auf Grund seiner Untersuchungen auBert 
LOHMANN (5) Zweifel, ob die Hexosemonophosphorsaure - das Lacta-
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zidogen - wirklich der unmittelbare Bildner der Mi1chsaure wahrend der 
Muskeltatigkeit ist. Anscheinend ist sie nur eine intermediare Substanz, 
tiber we1che die Bildung von Mi1chsaure aus Glykogen verlauft. 

Wie aus der Tabelle ersichtlich, ist sogar schon bei kurzdauerndem 
Winterschlaf von Zieselmausen der Hexosemonophosphorsauregehalt der 
Muskeln bedeutend herabgesetzt. In Muskeln schlafender Zieselmause 
haben wir 0,023-0,043% P der Hexosemonophosphorsaure gefunden, 
bei Kontrolltieren 0,072-0,075% P. Durchschnittlich betragt in der 
Schlafperiode der Hexosemonophosphorsauregehalt der Muskeln 45% des 
Gehaltes dieser Substanz bei Kontrolltieren. In gleicher Weise ist auch 
bei schlafenden Murmeltieren der Hexosemonophosphorsauregehalt der 
Muskeln vermindert. Er betrug hier 0,033-0,06I% P bei schlafenden 
Tieren und 0,063-0,070% P bei Kontrolltieren. 

Pyrophosphatgehalt der Muskeln. Die Pyrophosphorsaure wurde in 
Muskeln I928 von LOHMANN (I) entdeckt. Nach neuesten Befunden, 
die gleichzeitig und voneinander unabhangig von LOHMANN (3) und von 
FISKE erhalten wurden, ist ein betrachtlicher Teil der in den Muskeln vor
handenen Pyrophosphorsaure, vielleicht sogar die ganze Pyrophosphor
saure an Adenylsaure, gebunden als Adenylpyrophosphorsaure. 

Es gibt bis jetzt noch keine Methode, die es ermoglichen wtirde, in 
kleinen Muskelportionen gesondert gebundene und -qngebundene Pyro
phosphorsaure zu bestimmen, deswegen konnen wir nur ihre Gesamt
menge feststellen. 

Untersuchungen von EMBDEN und PARNAS und deren Mitarbeitern 
haben erwiesen, daB wahrend der Muskelkontraktionen eine Desaminie
rung von Adenylpyrophosphorsaure unter Bildung von Inosinpyrophos
phorsaure vor sich geht, bei der Restitution dagegen eine Reaminierung 
der letzteren stattfindet. Aber auBer der Ammoniakabspaltung kann 
auch eine Pyrophosphatabspaltung auftreten. So wird wahrend der 
Hydrolyse eines Muskelextraktes in njHCl-Losung bei IOOO in 7 Minuten 
die ganze vorhandene Pyrophosphorsaure abgespalten, gleichzeitig zer
£allt sie in O-Phosphorsaure (darauf basiert die Methodik zur Bestim
mung von Pyrophosphorsaure). Eine derartige O-Phosphorsaureabspal
tung aus Adenylpyrophosphat geht nach LOHMANN wahrend der Muskel
starre, nach FERDMANN wahrend der Muskelautolyse und bei starker 
Muskeltatigkeit vor sich. 

Wenn die Bedeutung der bei der Muskeltatigkeit auftretenden Des
aminierungen des Adenylpyrophosphates bis zu einem gewissen Grade 
geklart erscheint, so kann man dies nicht von der Rolle des Pyrophos
phates behaupten. 

Unsere Untersuchungen tiber den Pyrophosphatgehalt der Muskeln 
von Zieselmausen (siehe Tabelle S. 38) haben ergeben, daB wahrend des 
Winterschlafes der Gehalt an dieser Substanz herabgesetzt ist, und zwar 
betrug er bei den Kontrolltieren 0,083-0,I45 mg% P, bei den im Zu-
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stande tiefen Schlafes untersuchten 0,064-0,08I mg% P. Daraus ist zu 
schlieBen, daB wohl auch der Adenylpyrophosphatgehalt der Muskeln 
wahrend des Winterschlafes vermindert ist. Bei Zieselmausen, die nur 
kurze Zeit im Winterschlafzustand verbracht hatten, war der Pyro
phosphatgehalt der Muskeln normal oder nur im geringen MaBe herab
gesetzt; die Verminderung des Pyrophosphatgehaltes der Muskeln tritt 
also wahrend des Winterschlafes nicht auf einmal, sondern allmahlich ein. 

Bei langdauerndem Winterschlaf betrug die Pyrophosphatmenge in 
den Muskeln von Zieselmausen durchschnittlich 65% der bei den Kon
trolltieren gefundenen Menge. Aus den in der Tabelle (siehe S.39) 
wiedergegebenen Daten geht hervor, daB auch bei Murmeltieren wahrend 
des Winterschlafes der Pyrophosphatgehalt der Muskeln vermindert ist 
(0,086-0,II9% P bei schlafenden; 0,I08-0,I65% P bei Kontrolltieren). 
Durchschnittlich betragt bei schlafenden Murmeltieren der Pyrophos
phatgehalt 66% der bei Kontrolltieren gefundenen. 

Siiureloslicher Phosphor. Wie bekannt, geh6ren zur Fraktion "saure
l6slicher Phosphor" O-Phosphorsaure, Kreatinphosphorsaure, Adenyl
pyrophosphorsaure, Hexosemonophosphorsaure und noch unbekannte 
Phosphorverbindungen. Aus der Tabelle (siehe S.38) ist ersichtlich, 
daB wahrend des Winterschlafes, schon von den ersten Tagen an, die 
Menge des saure16slichen Phosphors in den Muskeln von Zieselmausen 
bedeutend vermindert ist. Und zwar haben wir in Muskeln schlafender 
Zieselmause 0,446-0,720% P dieser Fraktion gefunden, bei Kontroll
tieren dagegen 0,788-I,030% P. Die Menge des saure16s1ichen Phos
phors betragt bei schlafenden Zieselmausen durchschnittlich 66% der bei 
Kontrolltieren gefundenen Menge. 

Bei Murmeltieren ist der Gehalt dieser Fraktion in den Muskeln wah
rend des Winterschlafes auch bedeutend herabgesetzt, und zwar betrug 
er in unseren Versuchen bei schlafenden Murmeltieren 0,567-0,727% P, 
bei Kontrolltieren 0,8I7-0,88I. Durchschnittlich ergibt dies bei schla
fenden Murmeltieren 74% der bei Kontrolltieren gefundenen Menge. Die 
Verminderung der Menge des saure16slichen Phosphors in den Muskeln 
von schlafenden Zieselmausen und Murmeltieren ist, wie aus unseren 
Befunden ersichtlich, nicht nur auf Veranderungen im Gehalte von 
Hexosemonophosphorsaure und Pyrophosphat (bei Murmeltieren auch 
der Summe von Ortho- und Kreatinphosphorsaure) zuruckfiihren. AuBer 
diesen Substanzen ist noch der Gehalt an anderen, jetzt noch unbe
kannten Phosphorverbindungen dieser Fraktion wahrend des Winter
schlafes vermindert. 

Um zu erforschen, ob nicht auch qualitative Veranderungen in den 
Phosphorverbindungen der Muskeln von winterschlafhaltenden Tieren 
auftreten, haben wir die Geschwindigkeit der hydrolytischen Abspaltung 
von H3P04 aus den saure16slichen Phosphorverbindungen durch njHCl 
bei IOOO (nach LOHMANN) im eiweiBfreien Filtrat der Muskeln von schla-
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fenden und von Kontrollmurmeltieren untersucht. Bekanntlich sind die 
Spaltungskurven fiir die einzelnen Verbindungen typisch und ermog
lichen es daher bis zu einem gewissen Grade iiber das Vorhandensein ent
sprechender Verbindungen zu urteilen. 

Die Ergebnisse unserer diesbeziiglichen Untersuchungen sind in der 
folgenden Tabelle wiedergegeben. 

H 3P04-Abspaltung bei der Hydrolyse des eiweiBfreien Muskel
extraktes von Murmeltieren in n/HCl bei 100°. 

P der 0-1 P-Gehalt nach Hydrolyse in Hel bei IOOo 
Ges.-Saure-

Datum Ph~sphor- loslicher P Bemerkungen 
saure 7' I 30' I 60' I 120' I 180' in ~fo 

13.11.31 0,074 O,IIO 0,113 0,115 0,122 0,126 0,152 \ Winterschlaf-
19·II·31 0,083 0,II9 0,123 0,130 0,138 0,143 0,180 . haltende 

20.II1.31 0,084 0,121 0, 125 0,145 0,150 0,159 0,199 I Murmeltiere 
19· 1V·31 0,080 0,Il6 0,133 0,133 0,137 0,142 0,200 } wache 
23· IV·31 0,091 0,126 0,132 0,142 0,142 0,150 0,202 

Die Untersuchungen ergaben, daB die Spaltungskurven im eiweiB
freien Filtrat der Muskeln von winterschlafhaltenden Murmeltieren und 
von Kontrolltieren gleichartig verlaufen. Dies berechtigt uns einiger
maBen zu der SchluBfolgerung, daB wahrend des Winterschlafes wahr
scheinlich keine qualitativen Veranderungen in den Phosphorverbin
dungen der Muskeln von Murmeltieren stattfinden. Jedoch ist selbst
verstandlich diese Frage dadurch nicht endgiiltig geklart. 

Gesamtphosphor. Bei winterschlafhaltenden Zieselmausen betragt der 
Gesamtphosphorgehalt der Muskeln 0,78I-I,090% P, bei Kontroll
tieren I,I44--I,335% P (Tabelle, S.38). Durchschnittlich ergibt dies 
fiir die schlafenden Zieselmause 69% der bei den Kontr:olltieren gefun
denen Gesamtphosphormenge. 

Bei winterschlafhaltenden Murmeltieren ist der Gesamtphosphor
gehalt der Muskeln im Vergleich zu dem der Kontrolltiere gleichfalls 
herabgesetzt (0,78I-O,932% P bzw. I,007-I,093%). Dies ergibt bei 
schlafenden Murmeltieren durchschnittlich 77% der bei Kontrolltieren 
gefundenen Menge. 

In Siiure nichtloslicher Phosphor. Der Gehalt der Fraktion der in 
Saure nichtlOslichen Phosphorverbindungen, die nach SORG hauptsach
lich aus Phosphatiden besteht, bleibt, wie aus unseren Befunden hervor
geht, wahrend des Winterschlafes in den Muskeln von Zieselmausen und 
Murmeltieren unverandert. 

Stickstojjsubstanzen der Muskeln. Wir haben ferner bei winterschlaf
haltenden Zieselmausen eine Reihe von Veranderungen in dem Gehalt 
der Muskeln an Stickstoffsubstanzen festgestellt. Und zwar ist, wie un
sere Untersuchungen ergeben haben, wahrend des Winterschlafes der 
Kreatingehalt der Muskeln betrachtlich niedriger als bei wachen Tieren 
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(1,05-1,40% der Trockensubstanz bzw. 1,75-1,94%). Gleichzeitig ist 
auch der Reststickstoffgehalt der Muskeln vermindert, und zwar in star
kerem MaBe als der Abnahme des Kreatingehaltes entspricht. Folglich 
ist auch der Gehalt an anderen Stickstoffsubstanzen dieser Fraktion 
herabgesetzt. 

Bei Murmeltieren konnten solche Veranderungen im Gehalt der Mus
keln an Stickstoffsubstanzen nicht festgestellt werden. (Naheres siehe 
Kap. III, d). 

Muskelautolyse. Es schien uns von Interesse, zu erforschen, ob wah
rend des Winterschlafes auch Anderungen in den fermentativen Vor
gangen auftreten, denn, wie bekannt, hangt die Ausnutzung der chemi
schen Bestandteile des Muske1s in bedeutendem MaBe vom normalen 
Ablauf der fermentativen Prozesse abo 

Urn iiber die fermentative Fahigkeit des Muskelgewebes urteilen zu 
kannen, haben wir bestimmte fermentative Prozesse bei verschieden
artiger Autolyse des Muskelbreies untersucht. 

Unsere Untersuchungen haben wir am Muskelbrei von Murmeltieren 
ausgefiihrt. Ein Teil der Tiere wurde in tiefem Schlafzustande get6tet, 
die iibrigen Kontrolltiere erst langere Zeit (etwa 3 Wochen), nachdem sie 
im Friihling erwacht waren und sich gut erholt hatten. 

Wie die Untersuchungen EJliIBDENS erwiesen haben, findet wahrend 
der Muskelbreiautolyse in Gegenwart von Fluoranionen eine betracht
liche Phosphorilierung statt. Die Phosphorilierungsintensitat hangt von 
dem Zustand der Muskeln abo So' sind nach EMBDEN wahrend des Al
terns des Muskelgewebes die Phosphorilierungsvorgange unter den an
gefiihrten Bedingungen verlangsamt. Ferner iiben Training und Er
miidung der Muskeln einen gewissen EinfluB auf die Phosphorilierungs
intensitat bei Muskelbreiautolyse aus. Die Phosphorilierung ist ein fer
mentativer Vorgang. Aus ihrer Intensitat unter diesen Bedingungen 
kann man auf die fermentativen Eigenschaften des Muskelgewebes bei 
verschiedenen funktionellen Zustanden schlieBen. 

Unsere Untersuchungen iiber Muskelbreiautolyse in Gegenwart von 
Fluoranionen ergaben, daB bei 2stiindiger Autolyse von Muskelbrei der 
im Winterschlafzustande get6teten Murmeltiere in einer Lasung von 
n/10 NaF -2% NaHC03 ein betrachtlicher Schwund von O-Phosphor
saure und Pyrophosphorsaure statt, der sogar betrachtlicher ist als bei 
wachen Tieren. In den gleichen Autolyseversuchen, jedoch mit Starke
zusatz, ist die Phosphorilierung im Muskelbrei winterschlafhaltender und 
wacher Tiere fast gleichwertig. Dabei ergab sich, daB im Muskelbrei 
winterschlafhaltender Tiere in den Versuchen mit Starkezusatz eine ge
ringere Phosphorilierung stattfindet als ohne Starkezusatz. Dies steht 
in Widerspruch zu den bei wachen Murme1tieren und anderen Versuchs
tieren erhaltenen Befunden. 

Wahrend der Autolyse von Muskelbrei in Wasser geht eine An-
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haufung von 0-Phosphorsaure vor sich, die mit dem Zerfall organischer 
Phosphorverbindungen zusammenhangt (EMBDEN). Es schien uns von 
Interesse, zu untersuchen, ob dieser ProzeB auch beiAutolyse von Muskel
brei von im Winterschlafzustande get6teten Murmeltieren stattfindet. 
Wir fanden, daB der Zerfall organischer Phosphorverbindungen unter 
dies en Versuchsbedingungen im Muskelbrei schlafender Tiere in geringe
rem MaBe vor sich geht als im Muskelbrei von Kontrolltieren. So wachst 
der O-Phosphorsauregehalt im autolysierten Muskelbrei von schlafenden 
Tieren um 25-28 mg% P, im Muskelbrei von Kontrolltieren dagegen 
urn 49-52 mg% an. Es ist m6g1ich, daB dieser Unterschied mit dem be
deutend niedrigeren Gehalt der Muskeln winterschlafhaltender Murmel
tiere an organischen Phosphorverbindungen zusammenhangt. 

Bei Muskelbreiautolyse in Natriumlaktat16sung findet ein Schwund 
von O-Phosphorsaure (EMBDEN, FERDMANN) und Pyrophosphorsaure 
(FERDMANN) statt. Dabei bildet sich eine schwer hydrolysierbare Phos
phorverbindung. Um die fermentativen Eigenschaften des Muskel
gewebes der sich im Winterschlafzustande befindenden Tiere zu priifen, 
haben wir entsprechende Versuche am Muskelbrei von Murmeltieren an
gestellt: Bei 2 stiindiger Autolyse in nj2 N atriumlaktat16sung im Muskel
brei schlafender Tiere nimmt der O-Phosphorsaure- und Pyrophosphor
sauregehalt abo Die auf Kosten dieses Phosphors gebildete organische 
Phosphorverbindung zerfallt wahrend der Hydrolyse in njHCl bei IOOO 

nur in geringem MaBe. Dies entspricht den Versuchsergebnissen an 
Muskelbrei von normalen Kaninchen und Tauben, der in nj2 Lactat
l6sung autolysiert wurde. Bei Kontrolltieren ergaben entsprechende 
Versuche nur in einem Falle einen, jedoch geringen P-Schwund (9 mg%). 

Als Ausgangspunkt unserer Untersuchungen haben uns, wie erwahnt, 
die schon vor vielen J ahren von VALENTIN (10), P ATRIZI und anderen 
Autoren erhaltenen Befunde gedient, aus denen hervorgeht, daB bei winter
schlafhaltenden Tieren die Verkiirzung und Erschlaffung der Muskeln 
sehr langsam vor sich geht. Unserer Meinung nach muBte eine derartige 
Herabsetzung der Muskelfunktion mit bestimmten Veranderungen in der 
chemischen Zusammensetzung der Muskeln zusammenhangen. Unsere 
Untersuchungen haben auch wirklich ergeben, daB in den Muskeln von 
winterschlafhaltenden Tieren der Gehalt an einer Reihe von Substanzen, 
die fUr die Muskeltatigkeit von Bedeutung sind, vermindert ist. Kann 
man jedoch die wahrend des Winterschlafes auftretenden Veranderungen 
im funktionellen Zustande der Muskeln ausschlieBlich auf diese von uns 
festgestellte Verminderung ihres Gehaltes an Kreatinphosphorsaure, 
Pyrophosphat, Hexosemonophosphorsaure und Gesamtphosphor zuriick
fUhren? Hangen sie nicht auch mit Veranderungen der fermentativen 
Eigenschaften des Muskelgewebes zusammen? Spielt dabei nicht auch 
die niedrige K6rpertemperatur der winterschlafhaltenden Tiere eine ge-
wisse Rolle? . 
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Unsere Untersuchungen iiber den EinfluB des Winterschlafes auf die 
fermentativen Eigenschaften des Muskelgewebes haben durch die Auto
lyseversuche erwiesen, daB beim winterschlafhaltenden Murmeltier ge
wisse Veranderungen der fermentativen Eigenschaften des Muskelge
webes auftreten. 

Bekanntlich hangt die Erregbarkeit des Muskels bis zu einem ge
wissen Grade von der Temperatur abo Nach NACHMANSOHN (2) geht die 
Verminderung der Erregbarkeit des Froschgastrocnemius, die bei nied
riger Temperatur auftritt, mit einer Verlangsamung des Kreatinphos
phorsaurezerfalls einher. Man kann jedoch die auBerordentliche Herab
setzung der Muskelerregbarkeit beim winterschlafhaltenden Tier nicht 
ausschlieBlich durch die Herabsetzung seiner K6rpertemperatur erklaren. 

So hat Z. B. GAYDA (zit. nach MORGULIS), der den EinfluB der Tem
peratur auf die Kontraktionen des isolierten Gastrocnemius des winter
schlafhaltenden Igels verfolgte, folgenden Zusammenhang zwischen Tem
peratur und Latenzzeit beobachtet: 

Temperatur 
oOC 

15° C 
300 C 
35° C 

Latenzzeit 
0,129" 
0,018" 
0,0088" 
0,0085" 

Wenn man in Betracht zieht, daB die Latenzzeit fUr den Gastrocne
mius des Frosches bei ISo C = 0,0065 Sekunden, bei 300 = 0,0033 Se
kunden gefunden wurde, so ist ersichtlich, daB unter gleichen Tempera
turbedingungen die Latenzzeit fiir Muskeln von winterschlafhaltenden 
W armblii tern betrachtlich lang er ist als bei Kalt bl ii tern beG bach tet wurde. 

Die wahrend des Winterschlafes auftretende Herabsetzung der Mus
kelfunktionen ist also mit einer Verminderung des Gehaltes der Muskeln 
an Tatigkeitssubstanzen und mit Veranderungen der fermentativen 
Eigenschaften des Muskelgewebes verbunden. Dabei iibt die niedrige 
K6rpertemperatur zweifellos auch einen gewissen EinfluB aus. 

b) Chemische Bestandteile des Herzmuskels. 

Die Herztatigkeit ist wahrend des Winterschlafes auBerst verlang
samt. In Zusammenhang mit dieser Verminderung der Arbeitsfahigkeit 
des Herzmuskels war es von Interesse zu erforschen, welche Verande
rungen in seinen chemischen Bestandteilen wahrend des Winterschlafes 
auftreten. 

Der Chemismus der Herztatigkeit ist noch wenig erforscht. In letzter 
Zeit sind eine Reihe Untersuchungen ausgefUhrt worden, welche zur Kennt
nis der chemischenZusammensetzung des Herzmuskels beigetragen haben. 
So haben Untersuchungen von FERDMANN U. FEIN SCHMIDT (I) erwiesen, 
daB im Herzmuskel Kreatinphosphorsaure vorhanden ist. Nach MAR
,TINO ist die Kreatinphosphorsaure im Herzmuskel nicht gleichmaBig 
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verteilt, - Ventrikel und Apex sind reicher an dieser Substanz. Der 
Kreatinphosphorsauregehalt des Herzmuskels ist im Vergleich zu dem
jenigen der willklirlichen Muskeln gering. Weitere Untersuchungen haben 
als chemische Bestandteile des Herzmuskels Pyrophosphat (LOHMANN), 
reduzierende Phosphorsaureverbindungen (FEINSCHMIDT) und Adenyl
saure (POHLE) erwiesen. Der Herzmuskel ist reich an Phosphatiden. 
Nach SORG besteht die Fraktion des saure16slichen Phosphors des Herz
muskels ausschlieBlich aus Phosphatiden. 

Jedoch bleibt die Bedeutung der einzelnen Substanzen fUr die Tatig
keit des Herzmuskels noch ungeklart. Unserer Ansicht nach k6nnen 
Versuche liber Veranderungen in den chemischen Bestandteilen des Herz
muskels von Winterschlafern wahrend der Schlafperiode, in der, wie ge
sagt, die Herztatigkeit bedeutend herabgesetzt ist, zur Klarung der Frage 
liber die Bedeutung der einzelnen Substanzen flir die Herztatigkeit bei
tragen. 

Phosphorverbind'Vtngen des Herzmuskels wiihrend des Winterschlafes. 
Zieselmiiuse. Die Ergebnisse unserer Versuche liber den EinfluB des 
Winterschlafes auf die chemischen Bestandteile des Herzmuskels sind 
zum Teil in der folgenden Tabelle wiedergegeben. 

Chemische Bestandteile des Herzmuskels von Zieselmausen. 

Datum 

15. I. 30 
18. I. 30 
21. 1.30 

4· III. 30 

4. IV. 30 
7· IV. 3:) 

13· IV. 30 

Zustand der 
Zieselmaus 

Tiefer Schlaf 

,. 
Wach 

'I Summe der P der Hal s· , .. ,. h I . aure as Ie er 
P04 und der Kreatlll- . Phosphor I Gesamtphosphor 

phosphorsaure 
in % der frischen Substanz 

0,048 0,118 0,275 
0,048 0,105 0,286 
0,047 0,118 0,285 
0,050 0, 129 0,268 
0,115 0,181 0,345 
0,094 0,160 0,329 
0, 104 0,160 0,3 12 

Wie aus der Tabelle zu ersehen ist, ist wahrend des Winterschlafes 
der O-Phosphorsauregehalt (Summe der praformierten und der aus 
Kreatinphosphorsaure abgespaltenen H 3PO 4) bedeutend herabgesetzt. 
Bei im Winterschlafzustande get6teten Zieselmausen wurde im Herz
muskel 0,047-0,079% P, bei Kontrolltieren dagegen 0,094-0,II5% P 
gefunden. Durchschnittlich r betragt der Phosphorsauregehalt des Herz
muskels von schlafenden Zieselmausen nur 51% desjenigen der Kontroll
tiere. 

Der Gehalt des Herzmuskels an saure16s1ichem Phosphor ist wahrend 
des Winterschlafes der Zieselmaus niedriger als beim wachen Tier, und 
zwar fan den wir bei schlafenden Tieren 0,105-0,129% P dieser Fraktion 
anstatt 0,158-0,181% P bei Kontrolltieren, das ist im ersteren Falle 
70% des zweiten Durchschriittswertes. 

I Die Durchschnittswerte sind aus allen ausgefiihrten Versuchen berechnet. 
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Wir haben die einzelnen Verbindungen, aus denen die Fraktion des 
saure16sliehen Phosphors besteht, nieht bestimmt. Wenn man aber yom 
Gesamtgehalt dieser Fraktion den Phosphor der priiformierten Ortho
und der Kreatinphosphorsaure abzieht, so kann man noeh eine Fraktion 
erhalten. Diese Fraktion, we1che aus dem Phosphor des Adenylpyro
phosphats, der Hexosemonophosphorsaure und anderer, jetzt noeh un
bekannter Phosphorverbindungen besteht, bleibt wahrend des Winter
sehlafes unverandert. 

In der Sehlafperiode ist also der Gehalt des Herzmuskels an saure-
16sliehem Phosphor ausschliel3lieh auf Kosten des Gehalts an O-Phos
phorsaure und Kreatinphosphorsaure herabgesetzt. Wenn man in Be
traeht zieht, daB der Kreatinphosphorsauregehalt des Herzmuskels uber
haupt sehr niedrig ist, so ist es klar, daB hier die Hauptverminderung 
auf den O-Phosphorsauregehalt entfallt. 

Der Gesamtphosphorgehalt des Herzmuskels ist bei sehlafenden Tieren 
niedriger als bei Kontrolltieren (0,236-0,286% P bzw. 0,312 bis 0,345% P), 
das ist im Durehsehnitt im ersteren Falle 80% des Normalwertes. 

Was die Fraktion der in Saure nicht l6sliehen Phosphorverbindungen 
betrifft, die dureh Subtraktion des saure16sliehen Phosphors yom Ge
samtphosphor ermittelt wird, so bleibt, wie ersiehtlieh, ihr Gehalt im 
Herzmuskel wahrend des Winterschlafes unverandert. 

Die Ergebnisse der an Murmeltieren angestellten Untersuchungen 
sind in der folgenden Tabelle wiedergegeben. 

Chemische Bestandteile des Herzmuskels von Murmeltieren. 

I 
P der I 

lIn Saure O-R3PO• 
P der 

Zl1stand des 
! Trocken-

-P der 
PderPyro- Hexose- Saure-

Gesamt- nicht 
Datum 

Murmeltieres I Substanz Kreatin-
phosphor- mono- loslicher 

P loslicher 
in 0/0 

phosphor-
saure phosphor- P 

P 

I 
saure 

saure 
I I 

13-11.3 I Tiefer Schlaf 22,45 
I 

0,048 0,012 - 0,096 0,261 0, 165 
3· III·31 " " 24,90 0,05 2 0,oI6 0,094 0,116 0,270 0,154 

10. IIL 31 
" " 24,56 0,05 I 0,01 3 0,083 0,II6 0,280 0, 164 

19· IV·3I Wach 21,58 0.073 0,014 0,068 0,160 0,317 0,157 
23· IV·3 1 .. 22,27 0,088 0,0 I I 0,078 0,150 0,337 0, 187 

4·V·3 1 .. 2I.78 0,078 0,014 0,071 0,166 0,260 0,094 

Wie aus der Tabelle hervorgeht, ist, wie wir es auch fUr Zieselmause 
festgestellt haben, wahrend des Winterschlafes der Gehalt des Herz
muskels an P der praformierten Phosphorsaure und der Kreatinphos
phorsaure bedeutend herabgesetzt (im Durehschnitt auf 56% desjenigen 
der wacher Tiere). Betrachtlich niedriger ist wahrend des Winterschlafes 
im Herzmuskel der Murmeltiere auch der Gehalt an saure16sliehem Phos
phor (im Durchschnitt 66% ). Diese Verminderung des Gehaltes an saure
l6slichem Phosphor ist etwa zu 62% dureh die Verminderung des 0-Phos
phorsauregehaltes bedingt. AuBerdem findet noch eine Herabsetzung 
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des Gehaltes des Herzmuskds an anderen Phosphorverbindungen dieser 
Fraktion statt, jedoch bleibt, wie aus der Tabelle ersichtlich ist, der Ge
halt an Phosphorsaure und reduzierenden Phosphorverbindungen dabei 
unverandert. Der Gesamtphosphorgehalt des Herzmuskels ist wahrend 
der Schlafperiode bei den Murmeltieren, sowie auch.bei den Zieselmausen, 
vermindert (im Durchschnitt auf 82%). 

Was die Stickstoffverbindungen des Herzmuskels betrifft, so bleiben, 
wie unsere Untersuchungen ergeben haben, Gesamt- und Reststickstoff
gehalt des Herzmuskels wahrend des Winterschlafes unverandert. 

Autolyseversuche. Unsere Untersuchungen iiber die chemischen Vor
gange, die in den Muskeln winterschlafhaltender Tiere verlaufen, haben 
ergeben, daB der eigentiimliche funktionelle Zustand der Muskeln wah
rend des Winterschlafes nicht nur mit Veranderungen der chemischen 
Bestandteile, sondern auch mit solchen der fermentativen Eigenschaften 
des Muskelgewebes verkniipft ist (FERDMANN U. FEINSCHMIDT, 3). 

Es war von Interesse zu untersuchen, ob der eigentiimliche funktio
nelle Zustand des Herzens bei winterschlafhaltenden Tieren nicht gleich
falls mit Veranderungen der fermentativen Eigenschaften des Herz
muskels zusammenhangt. Zu diesem Zwecke haben wir Autolysever
suche mit Herzmuskelbrei von Murmeltieren in einer Lasung von 
m/ro NaF + 0,4% Starke + 2% NaHC03 angestellt. 

Der Herzmuskel wurde moglichst schnell auf einer kaltgehaltenen Glas
platte mit der Schere zerkleinert. Dann wurden je 3 g des Muskelbreies in 
vorgewogene Erlenmeyerk61bchen versenkt, von denen eines IS ccm einer 
Lasung von mjroNaF + 2 % NaHC03 + 004 Starke enthielt. das zweite 
30 ccm einer 5 O/Oigen Trichloressigsaure16sung in 1% HCI (Kontrollportion). 
Die Autolyse wahrte 2 Stunden bei Zimmertemperatur. Dann wurden I.')ccm 
einer Io%igen Trichloressigsaure16sung in 2 % HCI zugegeben. 

Einige unserer Versuche sind in der folgenden Tabelle wiedergegeben. 

I P des 
P der 0- P des H3PO.-P 

Datum Versuchsanordnung Phosphor- Pyro- des Pyro-
Saure~ 

saure phosphats phosphats 
loslicher P 

in % in % in % in % 

I3· II·3 1 r. Kontrolle. I 0,048 0,012 0,060 
I 

0,096 
Herzmuskelbrei so-

fort in CCl3COOH 
geworfen \ Winte,-

2. Herzmuskelbrei in 0,028 0,003 0,0031 0,090 schlaf-
m!IONaF+2% haltende 
NaHC03-0,4 0/0 Murmel-
Starke 2 St. auto- tiere 
Iysiert 

24. II. 31 Kontrolleportion 0,043 0,0l5 0,058 0,01 II 
Autolysiert 0,033 0,002 0,035 0,oU5 

19· rv·3 I Kontrolleportion 0,073 I 0,014 0,087 0,160 

I Wache Autolysiert 0,062 

I 

0,014 0.076 - Murmel-
23· IV·3 I Kontrolleportion 0,088 0,007 0,095 0,150 tiere Autolysiert 0,080 0,001 0,081 -
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Es ist ersichtlich, daB unter den gegebenen Versuchsbedingungen 
im Herzmuskeibrei von schiafenden und von Kontrolltieren, so wie es 
auch fUr die willkiirlichen Muskein bekannt ist, ein Schwund von O-Phos
phorsaure und Pyrophosphorsaure stattfindet. Dabei ist bei den schIa
fenden Tieren dieser Schwund sogar betrachtlicher ais bei den Kontroll
tieren. Bei schiafenden Murmeitieren konnten wir wahrend der Herz
muskelautolyse einen Schwund von 17~Z9 mg% P der Summe von 
Ortho- und Pyrophosphorsaure beobachten, bei den Kontrolltieren da
gegen nur einen solchen von 8--14 mg%. 

c) Nervensystem. 
Der Zustand des Nervensystems der Winterschlafer wahrend der 

Schlafperiode unterscheidet sich wesentlich von demjenigen wacherTiere 
und ist iiberhaupt mit dem physiologischen Zustand des Nervensystems 
anderer Warmbliiter nieht vergieichbar. 

Die Erregbarkeit des peripheren Nervensystems ist bei winterschIaf
haltenden Tieren auBel'st vermindert. Dies hat ais erster VALENTIN (8) 
beobachtet. Nach seinen Befunden betragt die Fortpflanzungsgeschwin
digkeit der Erregung im Nel'ven beim winterschiafhaltenden Murmeltier 
nur I m pro Sekunde (z8mal weniger ais bei Kaltbliitern). HORVATH (3) 
hat an Zieselmausen ahnIiche Befunde el'halten. CLAUDE BERNARD hat 
die Ansicht geauBert, daB die Verminderung der Erregbarkeit des Ner
vensystems den SchIafzustand hervorrufen konne. Es ist jedoch schwie
rig anzunehmen, daB die Verminderung der El'l'egbarkeit des peripheren 
Nel'vensystems die Ursache des Wintel'schiafes sei, eher ist sie als seine 
Folge anzusehen. 

Auf Veranderungen im Zustand des peripheren Nervensystems weisen 
auch die Befunde MERZBACHERS (I) hin. Dieser hat festgestellt, daB nach 
der Resektion eines Teiles des Nel'vens bei einer winterschiafhaltenden 
Fledermaus im iibrigen Teil des Nervens weder anatomisch noch physio:' 
logisch Degenerationserscheinungen erkennbar sind. Die Degenerations
vorgange treten sogieich nach dem Erwachen des Tieres auf, und wenn 
die Fledermaus wieder einschiaft, kommen sie zum Stillstand. 

Wenn man bei einem homoiothermen Tier kiinstlich (durch Durch
trennung des Riickenmarkes zwischen 5. und 6. Halswirbel) eine Ver
minderung der Kol'pel'temperatur um einige Grade hervol'ruft, so kann 
man, wie Untersuchungen von HORVATH (z), ISRAEL, MARES und andere 
erwiesen haben, beobachten, daB das Tier aufhol't, auf verschiedene 
Reize durch Bewegungen zu reagieren. Die Winterschiafer sind dagegen 
zu aktiven Bewegungen fiihig, auch wenn ihl'e K6l'pertemperatur be
deutend niedrigel' ais im wachen Zustand. Wahrend des Erwachens ist 
die Korpertemperatur noch viel niedrigel' ais gewohnlich, abel' wenn man 
das Tier in diesem Zustand reizt, reagiert es mit Bewegungen, nimmt eine 
Angriffsstellung an usw.: MANGILI beschl'eibt z. B. einen Fall, wo eine 

Ergebnisse der Biologie VIII. 4 
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schlafende Zieselmaus mit einer K6rpertemperatur von 4° pl6tzlich 
erwachte und zu laufen begann. Einen ahnlichen Fall beobachtete 
auch HORVATH bei einer Zieselmaus, deren K6rpertemperatur nur 2° . 

betrug. 
BARKOW, VALENTIN (7), DUBOIS (2) beschreiben ahnliche Beobach

tungen an Murmeltieren. MERZBACHER (2) hat beobachtet, wie Fleder
mause nach p16tzlichem Erwachen bei einer K6rpertemperatur, die nie
driger war, als die AuBentemperatur, im Zimmer herumflogen. 

Der eigentiimliche Zustand des Nervensystems der Winterschlafer 
(auBerste Verlangsamung der funktionellen V organge wahrend des Win
terschlafes, Fahigkeit auch bei niedriger K6rpertemperatur auf Reize zu 
reagieren - wahrend des Erwachens) veranlaBte uns zu untersuchen, ob 
wahrend des Winterschlafes Veranderungen in den chemischen Bestand
teilen des Gehirns auftreten. 

Die Untersuchung der im Nervensystem ablaufenden chemischen Pro
zesse geh6rt wohl zu den interessantesten, jedoch noch wenig erforschten 
Problemen der Biochemie. Zwar ist die chemische Statik des Nerven
systems einigermaBen geklart. Eine Reihe chemischer Bestandteile 
(EiweiB, Cholesterin, Lecithin, Cerebroside, Kephalin usw.) sind identi
fiziert worden, ihre quantitative Verteilung in der weiBen und grauen 
Hirnsubstanz ist zum Teil bekannt. Es sind jedoch noch viele weitere 
Untersuchungen und eine verfeinerte Methodik notwendig, urn die che
mischen Bestandteile des Nervensystems endgiiltig zu erforschen. 

Wenn wir uns jetzt zu den Untersuchungen iiber die chemischen Pro
zesse wenden, die wahrend der Tatigkeit der Hirnsubstanz ablaufen, und 
unter ihnen diejenigen hervorheben wollen, die zur Klarung der chemi
schen Dynamik der Nervensubstanz verwertet werden k6nnen, so finden 
wir, daB auf diesem Gebiet sehr wenig bekannt ist. Dies ist wohl teil
weise darauf zuriickzufiihren, daB entsprechende Versuche erst seit ver
naltnismaBig kurzer Zeit unternommen werden, gr6Btenteils aber auf die 
Schwierigkeiten, mit denen die Erforschung der chemischen Dynamik 
des Gehirns verbunden sind. 

Es ist namlich sehr schwierig, experimentell eine Herabsetzung oder 
Erh6hung der physiologischen Funktion der Nervensubstanz zu erzielen, 
ohne gleichzeitig die fUr das angewandte Agens spezifischen Verande
rungen hervorzurufen. Diese k6nnen bei elektrischer Reizung des Ge
hirns, bei Einwirkung von pharmakologischen Substanzen auf den Or
ganismus oder das isolierte Gehirn, und auch bei verschiedenen Erkran
kungen des Nervensystems auftreten. Dabei ist es natiirJich sehr wahr
scheinlich, daB die unter diesen Bedingungen zu beobachtenden Verande
rungen der chemischen Bestandteile des Nervensystems nicht nur durch 
so1che seines funktionellen Zustandes, sondern auch durch den spezifi
schen EinfluB des Agens, durch das sie hervorgerufen wurden, bedingt 
sind. 
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Auf cliese Schwierigkeiten weist in seiner letzten Mitteilung WINTER
STEIN hin. 

Die wahrend des Winterschlafes auftretenden Veranderungen des 
funktionellen Zustandes des Gehirns sind wohl als physiologisch anzu
sehen. Es schien uns daher die Annahme berechtigt, daB etwaige Ver
anderungen in der chemischen Zusammensetzung des Gehirns wahrend 
des Winterschlafes hauptsachlich mit dem funktionellen Zustand des
selben zusammenhangen. 

Wir haben gesondert die chemischen Bestandteile in der grauen und 
weiBen Substanz der Hemispharen des GroBhirns und in dem ganzen 
Kleinhirn von Murmeltieren untersucht. 

Graue Substanz des Grofihirns. Die Ergebnisse der Untersuchungen 
von FEIN SCHMIDT u. FERDMANN iiber die Veranderungen, die wahrend 
des Winterschlafes in den chemischen Bestandteilen der grauen Substanz 
der Hemispharen auftreten, sind teilweise in der folgenden Tabelle wie
dergegeben. 

Chemische Bestandteile der grauen Substanz des GroBhirns von 
Murmeltieren. 

P der 0- Gesamt· 
Rest-N 

Datum 
Phosphor- saure- Gesamt-P Gesamt-N Rest-N 

in % des Bemerkungen 
saure lOslicherP 
in % in <}~ in % in % in ~~ 

Gesamt-N 

I3. I!.3 I ! 0,047 0,115 I 0,300 1,88 0,181 9,8 I Winterschlaf-24· II. 3 [ 0,067 0,160 0,308 1,84 0,211 II,4 haltende 6. II!. 31 0,073 - 0,339 1,91 0,246 12,9 Murmeltiere 
IO. III. 31 0,073 0,160 0,3 21 1,72 0,208 12,1 
19. IV. 31 0,093 0,208 0,43 1 1,86 0,234 12,7 

J 23· IV. 31 0,°76 0,191 0,370 1,82 0,243 13,2 Wach 
4· V. 31 0,075 0,185 0,370 1,76 0,27° 15,3 

Aus diesen Daten ist ersichtlich, daB der Gesamtstickstoffgehalt der 
grauen Substanz bei winterschlafhaltenden Murmeltieren der gleiche ist 
wie der der Kontrolltiere. Der Reststickstoifgehalt der grauen Substanz 
ist dagegen bei den winterschlafhaltenden Murmeltieren niedriger als bei 
den Kontrolltieren, und zwar betrug das VerhaJtnis RN/GN in unseren 
Versuchen wahrend des Winterschlafes 9,5-I2,9, bei den Kontrolltieren 
I2,5-I5,3. Daraus ist zu sclilieBen, daB wahrend des Winterschlafes der 
EiweiBzerfall in der grauen Hirnsubstanz herabgesetzt ist. 

Dieser Befund steht im Einklang mit dem Befunde von GORODISSKY 
(I), daB bei herabgesetzter Funktion der Sehzentren ihr Reststickstoff
gehalt vermindert ist. 

Schon seit langem ist bekannt, daB das Zentralnervensystem reich 
an Phosphatiden ist. In neuester Zeit wurden im Gehirn Kreatinphos
phorsaure (GORODISSKY (2), reduzierende Phosphorverbindungen (FEIN
SCHMIDT) und Adenosinphosphorsaure (POHLE) entdeckt. Wir haben vor
laufig nur den Gehalt an organischer H3P04 (praformierte und von 

4* 
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Kreatinphosphorsaure abgespaltene), saurelOslichem Phosphor, Gesamt
phosphor und in Saure nicht16s1ichem Phosphor untersucht. 

Wie aus der Tabelle ersichtlich ist, war in unseren Versuchen die 
Menge des saure16s1ichen Phosphors bei den winterschlafhaltenden Mur
meltieren niedriger als bei den Kontrolltieren. Da wir dabei keine be
trachtlichen Veranderungen im Gehalt der grauen Substanz an organi
scher O-Phosphorsaure feststellen konnten, geht diese Verminderung der 
Menge des saurelOslichen Phosphors auf Rechnung anderer Phosphor
verbindul1gen. 

Der Gesamtphosphorgehalt der grauen Substanz ist bei den winter
schlafhaltenden Murmeltieren vermindert. Diese Verminderung geht 
nicht nur auf Rechnung des saure16s1ichen Phosphors, sondern es ist 
wahrend des Winterschlafes auch der Gehalt an in Saure nichtl6s1ichem 
Phosphor etwas herabgesetzt. 

Weifie Substanz des Grofihirns. Unsere Befunde tiber die chemischen 
Bestandteile der weiJ3en Substanz sind in der folgenden Tabelle angefiihrt. 

Chemische Bestandteile der weiBen Substanz des GroBhirns von 
Murmel tieren. 

P der 0- Gesamt-
Rest-N 

Datum 
Phosphor- saure- Gesamt-P Gesamt-N Rest-N 

in % des Bemerkungen 
satIre loslicher 
in % P in 0/0 in % in % in % 

Gesamt-N 

13. 11.31 0,046 0,123 0,438 1,96 0,195 10,0 f Winterschlaf-24· II. 31 0,063 0,184 0,448 1,78 0,228 12,8 haltende 
6. III. 31 0,068 - 0,469 2,03 0,235 II,5 Murmeltiere 10. TIL 31 0,059 0,157 0,470 1,87 0,190 10,1 

19. IV. 31 0,062 0,186 0,540 1,80 0,200 I I, I 

} 23. IV·3 I 0,068 0,180 0,542 1,70 0,220 12,9 Wache 
4. V. 3I 0,059 0,I76 I 0,488 1,81 0,250 13,8 

Wie aus der Tabelle hervorgeht, ist wahrend des Winterschlafes der 
Murmeltiere der Reststickstoffgehalt der weiJ3en Hirnsubstanz nur in 
geringem MaJ3e vermindert, und zwar betrug das Verhaltnis RN/GN in 
unseren Versuchen bei winterschlafhaltenden Murmeltieren IO,0-I2,8%, 
bei den Kontrolltieren II,I-I3,8%. 

Der Gesamtstickstoffgehalt der weiJ3eh Substanz war bei winter
schlafhaltenden und Kontrolltieren der gleiche. 

Was die Phosphorverbindungen betrifft, so bleibt wahrend des Win
terschlafes die Menge der anorganischen 0-Phosphorsaure in der weiJ3en 
Hirnsubstanz unverandert. Der Gehalt der weiJ3en Substanz an saure-
16s1ichem Phosphor ist bei den winterschlafhaltenden Murmeltieren 
niedriger als bei den Kontrolltieren. Der Gesamtphosphorgehalt der 
weiJ3en Substanz ist wahrend des Winterschlafes herabgesetzt, ebenso, 
aber nur in geringem Grade, der Gehalt an in Saure nichtloslichem 
Phosphor. 
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Kleinhirn. Unsere Untersuchungen tiber die chemische Zusammen
setzung des Kleinhirns wahrend des Winterschlafes haben erwiesen, daB 
auch hier bestimmte Veranderungen auftreten. 

Die entsprechenden Befunde sind in der folgenden Tabelle angefiihrt. 

Chemische Bestandteile des Kleinhirns von Murmeltieren. 

P der 0- Gesamt- Rest·N Phosphor- saure- Gesamt-P Gesamt-N Rest-N in % des Bemerkungen Datum 
saure loslicher P Gesamt-N 
in % in 0/0 in 0/0 in ~~ 

13. II. 31 0,042 0,122 0,371 1,97 0,225 II,4 f Winterschlaf-24. II. 31 0,048 0,162 0,390 1,81 0,234 12,9 haltende 
6. III. 31 0,050 - 0,371 1,90 0,205 10,7 Murmeltiere 

10. III. 31 0,065 0,136 0,361 1,78 0,197 II,O 
19. IV.3 1 0,059 0,194 0,418 1,70 0,234 13,8 

} 23. IV. 31 0,080 0,197 0,474 1,81 0,234 12,8 Wache 
4· V. 31 0,060 0,167 0,390 1,90 0,250 13,1 

Wie ersichtlich, bleibt wahrend des Winterschlafes der Gesamtstick
stoffgehalt des Kleinhirns unverandert, der Reststickstoffgehalt ist in 
geringem MaBe vermindert. 

Der Gehalt des Kleinhirns an O-Phosphorsaure ist bei den winter
schlafhaltenden Murmeltieren niedriger als bei den Kontrolltieren. 

Die Menge des saurel6slichen Phosphors ist wahrend des Winter
schlafes herabgesetzt. 1m Gesamtphosphorsauregehalt des Kleinhirns 
treten wahrend des Winterschlafes nur geringe Veranderungen auf. Der 
Gehalt des Kleinhirns an in Saure nichtl6slichem Phosphor bleibt bei 
winterschlafhaltenden Murmeltieren der gleiche wie der der Kontrolltiere. 

d) BIut. 

Die chemische Zusammensetzung des" Blutes von winterschlafhalten
den Tieren ist noch wenig erforscht. 

DUBOIS (r) war der erste, der diesbeziigliche Untersuchungen ange
stellt hat. Nach seinen Befunden schwindet der Blutzucker wahrend des 
Winterschlafes vollstandig. Neuere Untersuchungen (ENDRES, TAYLOR, 
MATTHEWS U. DALE, FERDMANN u. FEIN SCHMIDT) konnten diesen Befund 
nicht bestatigen, doch wurde bei winterschlafhaltenden Tieren eine be
trachtliche Hypoglykamie festgestellt. 

Beim Erwachen der Tiere steigt der Zuckergehalt sowie auch der 
Milchsauregehalt des BIutes an (sieh~ Kap. V). 

Ferner haben wir bei winterschlafhaltenden Tieren Anderungen im 
Gehalt des Blutes an Mineralbestandteilen ge£unden. 

Phosphorverbindtmgen. Einige unserer Befunde tiber den Gehalt des 
Blutes von Zieselmausen und Murmeltieren an Phosphorverbindungen 
sind in den folgenden Tabellen wiedergegeben. 
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Chemische Bestandteile des Blutes. 

Pder 0- Gesamt-
Glyko- Phos- saure- Gesamt- Gesamt· K- Ca-

Datum segehalt phor- loslicher P N Gehalt Gehalt Bernerkungen 
saure P 

inmg~o inmg% inmg% inmg% inmg% in mg% inmg% 

13. 11.31 67 8,1 20,1 45,4 2,69 22,2 23,4 l 24· II. 31 44 8,1 22,2 4 1,6 2,87 23,1 19,4 \Vinterschlaf-
9. III. 31 107 8,8 27,3 48,5 3,05 30,9 12,0 haltende 

10. IlL 31 47 8,2 18,8 55,8 2,60 20,0 14,6 
J 

Murmeltiere 
19. IV. 31 II5 10,0 38,0 102,0 2,59 - -
23. IV. 31 157 9,5 33,2 85,1 3,00 35,5 

I 
8,2 } Wache 

16. V. 31 143 10,1 34,1 62,2 2,88 36,8 10,6 Murmeltiere 
15· I. 30 36 12,8 24,2 51,3 3.28 - I -

~ 
Winterschlaf -18.1.30 89 5,5 21,0 50,0 2,65 - - haltende 21.1.30 48 10,8 30,3 60,0 4,01 - - Zieselmause 14. XI. 29 34 12,6 41,8 55,3 3,43 - -

4. IV. 30 209 5,2 37,0 71,0 3,08 - -

} Wache 7. IV. 30 145 6,7 36,7 74,2 2,91 - - Zieselmause 
13· IV. 30 190 5,3 36,0 70,1 3,12 - -

Der Gehalt des Elufes an O-Phosphorsaure ist, wie ersichtlich, bei 
winterschlafhaltenden Zieselmausen erh6ht; durchschnittlich erreicht er 
175% desjenigen von Kontrolltieren. Bei winterschlafhaItenden Murmel
tieren wurde eine derartige Erh6hung des 0-Phosphorsauregehaltes nicht 
beobachtet. 

Der Gehalt des Blutes an saurel6slichem Phosphor ist bei winter
schlafhaItenden MurmeItieren bedeutend niedriger als bei Kontrolltieren. 
Durchschnittlich betrug er bei winterschlafhaItenden MurmeItieren etwa 
69% des bei Kontrolltieren gefundenen. Da wahrend des Winterschlafes 
bei MurmeItieren keine Veranderungen im O-Phosphat- und Pyrophos
phatgehalt des Elutes auftreten, so ist diese Verminderung des GehaItes 
an saurel6slichem Phosphor durch den Schwund oder die Verminderung 
einer oder einiger organischen Phosphorverbindungen verursacht. 

Um zu erforschen, ob im Blute winterschlafhaItender MurmeItiere 
nicht auch qualitative Veranderungen in der Zusammensetzung der 
Fraktion saurel6slicher Phosphorverbindungen auftreten, haben wir die 
Hydrolysegeschwindigkeit von Phosphorverbindungen des eiweiBfreien 
Elutfiltrates in n/HCl bei IOOO untersucht. Dabei ergab sich, daB wah
rend des Winterschlafes qualitative Veranderungen der ganannten Frak
tion wahrscheinlich nicht auftreten. 

Bei winterschlafhaltenden Zieselmausen war der Gehalt des Blutes 
an saurel6slichem Phosphor nur in einigen Fallen, jedoch nicht regel
maBig vermindert. 

Der Gesamtphosphorgehalt des Blutes von Zieselmausen war wahrend 
des Winterschlafes herabgesetzt. 

Auch bei den MurmeItieren war der GesamtphosphorgehaIt des Elutes 
wahrend des Winterschlafes niedriger als bei den Kontrolltieren. 
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Die Menge der in Saure nichtloslichen Phosphorverbindungen war 
im Blute von winterschlafhaltenden Zieselmausen und Murmeltieren 
niedriger als bei den entsprechenden Kontrolltieren. 

Der Gehalt des Blutes an GesamtstickstoH bleibt wahrend des Win
terschlafes bei Zieselmausen und Murmeltieren unverandert. 

K- und Ca-Gehalt. 1m Zusammenhang mit der aul3erordentlichen 
Herabsetzung aller Lebensfunktionen, durch die der Winterschlafzustand 
der Tiere gekennzeichnet ist, schien es uns von Interesse, den Einflul3 
des Winterschlafes auf den Gehalt des Elutes an den Elektrolyten Ka
lium und Calcium und das Verhaltnis K/Ca zu untersuchen, dem, wie 
bekannt, eine bestimmte Rolle bei den regulatorischen Mechanismen zu
gesprochen wird (ZONDER, 2 u. a.). 

Wie aus der Tabelle hervorgeht (siehe S. 54), war bei den winter
schlafhaltenden Murmeltieren der Kaliumgehalt des Serums bedeutend 
niedriger als bei den Kontrolltieren, der Calciumgehalt des Blutes da
gegen erhoht. Das Verhaltnis K/Ca schwankte in unseren Versuchen bei 
winterschlafhaltenden Murmeltieren zwischen 0,95 und 2,57, bei den 
wachen Murmeltieren zwischen 3,47 und 4,33. 

e) Endokrine Drusen. 
Wahrend des Winterschlafes treten in den Geweben der Tiere eine 

Reihe morphologischer Veranderungen auf. Fur einige Drusen mit 
innerer Sekretion sind diese Anderungen besonders typisch. PEISER hat 
in seinen Untersuchungen uber die morphologische Struktur der Schild
drUse festgestellt, dal3 bei winterschlafhaltenden Fledermausen und Igeln 
die Follikelzellen dieser Druse aul3erst klein sind, das Protoplasma sehr 
verdunnt. Die Zellkerne sind im Verhaltnis zur Grol3e der Zellen sehr 
gral3. Die intrafollikulare kolloidale Substanz ist zusammengeschrumpft. 
Der Winterschlaf ist also nach PEISER mit tiefgehenden morphologischen 
Veranderungen in der Struktur der Schilddruse verknupft. ADLER (I) 
kommt auf Grund seiner ausfiihrlichen morphologischen Untersuchungen 
uber die Struktur der Schilddruse winterschlafhaltender Tiere zu' dem 
Schlul3, dal3 das Gesamtbild zweifellos zu der Annahme einer Beein
trachtigung des Funktionszustandes der Schilddruse wahrend des Winter
schlafes berechtigt. 

Die morphologischen Veranderungen der Schilddruse, die auf eine 
Verminderung ihrer Funktionsfahigkeit hinweisen, fiihrten ADLER zu der 
Ansicht, dal3 die Ursache des Winterschlafes vielleicht in der Beein
trachtigung der Schilddrusenfunktion liege. Urn diese Annahme zu be
statigen, hat ADLER (2) eine Reihe Untersuchungen an winterschlafhalten
den Igeln ausgefiihrt. Er injizierte schlafenden Igeln subkutan Schild
drusenextrakte und beobachtete danach den Allgemeinzustand der 
Tiere, von der Voraussetzung ausgehend, dal3 das injizierte Inkret der 
Schilddruse an die Stelle der im Organismus des schlafenden Igels aus-
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gefallenen Schilddrusenfunktion treten und so das Tier aus dem Schlaf
zustand erwecken wurde. 

Die Igel waren in Kisten mit Heu untergebracht, die Temperatur in 
den Kisten stieg nicht uber 7° und fiel nicht unter 4°. Diese Temperatur
bedingungen schlieBen die M6glichkeit eines durch Temperaturreiz ver
ursachten Erwachens v611ig aus. 

Die Injektion von Schilddrusenextrakten ubte auf die schlafenden 
Tiere eine typische Wirkung aus, und zwar stieg die K6rpertemperatur 
der Tiere schnell an, die Atmungsfrequenz nahm zu und einige Zeit darauf 
erwachte das Tier. 

Urn die Frage uber die Spezifitat der Wirkung der Injektionen von 
Schilddrusenextrakten auf den Winterschlaf grundlich zu erforschen, 
unternahm ADLER noch Untersuchungen uber die Wirkung der Injektion 
von Extrakten aus Drusen, die mit der Schilddruse synergetisch sind 
oder ihr antagonistisch wirken. Im ersten FaIle ware eine Wirkung ana
log derjenigen von Schilddrusenextrakten zu erwarten, im zweiten durfte 
keine Reaktion auf die Injektion eintreten. 

ADLER hat die Wirkung der Injektion von Extrakten aus Thymus, 
Nebenniere, Pankreas, Hypophysis und Parathyroidea untersucht. In
jektion von Thymusextrakten verursachte regelmaBig ein Erwachen der 
Tiere. Extrakte aus dem Nebennierenmark ruien ebenfalls ein Er
wachen hervor. Die Injektion von 0,25 ccm Adrenalin (Stamm16sung) 
I: IOOO) verursacht ein Erwachen winterschlafhaltender Igel, dabei 
steigt ihre K6rpertemperatur in 4-5 Stunden von 6-70 auf 35°. Das 
Tier bleibt einige Stunden wach, dann beginnt seine K6rpertemperatur 
wieder langsam zu fallen, das Tier wird immer weniger Iebhaft und nach 
I2-24 Stunden ist es wieder im Zustand tiefen Winterschlafes. In Zu
sammenhang mit diesem Befunde uber die Wirkung von Adrenalin
injektionen auf den Organismus des schlafenden Tieres ergibt sich natur
lich die Frage, ob wahrend des Winterschlafes die Adrenalinsekretion 
nicht vermindert ist oder sogar ganzlich ausfallt. Die histologischen 
Untersuchungen ADLERS haben in der Tat ergeben, daB wahrend des 
Winterschlafes derartig starke morphologische Veranderungen in den 
Nebennieren auftreten, daB daraus auf eine betrachtliche Inaktivitats
atrophie dieser Drusen zu schlieBen ist. 

Im Herbst beginnt eine Dilatation der GefaBe in der Rinden- und 
Marksubstanz der Nebennieren. Diese Dilatation nimmt zu und kenn
zeichnet das Gesamtbild der Druse. Gleichzeitig schwinden allmahlich 
die sich braunenden Zellen und in Fallen gr6Bter Hyperamie schwinden 
die chromafinen Zellen fastv611ig. Wahrend eines tiefen Winterschlafes 
platzen manchmal in Folge der Hyperamie die Kapillaren, was Blutungen 
verursacht, in deren Gebiet dann eine regressive Metamorphose der 
Drusenzellen eintritt. 

Im Zusammenhang damit ist der Befund VALENTINS (4) von Inter-
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esse, daB bei win terschlafhaltenden M urmeltieren das Gewicht der N eben
nieren in 45 Tagen urn 39,13%, in 163 Tagen urn 45,65% abnahm. 

Die Injektion von Pankreasextrakt verursacht kein Erwachen des 
winterschlafhaltenden Tieres, und es ist von Interesse, daB nach Be
funden ADLERs nach vorheriger Pankreasextraktinjektion eine solche 
von Schilddrusenextrakt die Temperatur des Igels nur bis auf 30-31° 
steigern kann. ADLER nimmt auf Grund seiner, freilich noch nicht ge
nugend umfangreichen Untersuchungen an, daB wahrend des Winter
schlafes auBer der Atrophie der Schilddruse wahrscheinlich eine Steige
rung der Pankreassekretion auftritt. In Zusammenhang damit sind die 
Untersuchungen von DWORKIN u. FINNEY, die weiter unten eri:irtert 
werden, von groBer Wichtigkeit. 

Nach Befunden von HOWELL, MANN u. a. treten bei winterschlaf
haltenden Murmeltieren gewisse morphologische Veranderungen in der 
Hypophyse auf, die jedoch nicht mit einer Inaktivitatsatrophie dieser 
Druse wahrend des Winterschlafes verknupft sind. Der Umfang der 
Zellen des Vorder]appens der Hypophyse ist vermindert, dabei tritt in 
den Zellkernen des Vorder- und Hinterlappens eine regressive Metamor
phose auf. 

RASMUSSEN will einen Zusammenhang zwischen der Atrophie der 
Hypophyse und dem Zustand der Sexualdrusen festgestellt haben. Doch 
geht aus seinen Befunden hervor, daB bei den Winterschlafern in den 
letzteren zu verschiedenen J ahresperioden dieselben Veranderungen auf
treten, wie sie bei anderen Tieren (Nichtwinterschla£ern) beobachtet 
wurden. 

Die Parathyreoidea gehi:irt ebenfalls zu den Organen, in denen be
trachtliche morphologische Veranderungen wahrend des Winterschlafes 
auftreten. Die Beobachtungen an Haselmausen haben ergeben, daB diese 
Tiere den Winterschlaf uberhaupt schlecht vertragen; wenn ihr Schlaf 
gesti:irt wird, treten oft Krampfe auf. Dies brachte ADLER auf den Ge
danken, daB wahrend des Winterschlafes die Sekretion der Parathyreoi
dea beeintrachtigt ist und daB die auftretenden Krampfe der parathyreo
priven Tetanie entsprechen. 

Histologische Untersuchungen haben ergeben, daB wahrend des 
Winterschlafes bei diesen Tieren in den Glandulae parathyreoideae in 
der Tat betrachtliche morphologische Veranderungen auftreten, die 
manchmal so stark sind, daB es uberhaupt unmi:iglich wird, diese Drusen 
noch zu erkennen. ADLER konnte ferner feststellen, daB die Injektion 
von Parathyreoideaextrakt ein vieI schnelleres Erwachen der winter
schIafhaltenden Igel verursacht, als es nach einer Injektion von Schild
drusenextrakt beobachtet wird. 

In den unten angefiihrten Tabellen sind einige der Befunde von 
ADLER uber den Zustand von Igeln nach der Injektion der Driisen
extrakte zusammengestellt. 
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ZONDER (1) hat Untersuchungen angestellt, urn nachzuprufen, ob die 
Befunde ADLERS uber die Spezifitat der Wirkung verschiedener Inkrete 
auf den Winterschlaf der Wirklichkeit entsprechen. Dabei ging er von 
seiner Beobachtung aus, daB die kauflichen Extrakte endokriner Organe 
die spezifischen Substanzen afters gar nicht enthalten. Urn die Spezi
fitat der Wirkung des von ADLER angewandten Schilddriisenextraktes 
zu erproben, injizierte ZONDER schlafenden Igeln Schilddrusenextrakt 
und Extrakte einer Reihe von anderen Drusen (Ovarium, Corpus luteum, 
Hoden). Dabei stellte er fest, daB eine jede Injektion der von ihm an
gewandten Extrakte ein Erwachen der Igel verursachte, und folgerte 
daraus, daB von einer spezifischen Wirkung des Schilddrusenextraktes 
auf das schlafende Tier keine Rede sein kanne, vielmehr in Extrakten 
aus allen endokrinen Drusen Substanzen vorhanden seien, die ein Er
wachen des winterschlafhaltenden Tieres hervorrufen kannen. Was sind 
dies fUr Substanzen? Man kannte daran denken, daB hier Produkte des 
EiweiBzerfalles - biogene Amine - eine Rolle spielen. Wie bekannt, 
kannen diese den Stoffwechsel des Organismus steigern. Doch hangt die 
Wirkung der Extrakte nach den Befunden von ZONDER nicht vom 
Vorhandensein biogener Amine abo Er ist der Meinung, daB das Er
wachen der winterschlafhaltenden Igel nach der Injektion eines Ex
traktes aus der oder jener inkretorischen Druse nicht durch die chemi
schen Bestandteile des Extraktes, sondern durch seine Temperatur v~r
ursacht werde. So beobachtete ZONDER, daB Igel auch erwachten, wenn 
ihnen eine Kochsalzlasung, RingerlOsung usw. injiziert wurde. Wenn 
Flussigkeiten injiziert werden, deren Temperatur die Rektaltemperatur 
des Tieres urn nicht mehr als 3-80 ubertraf, so etwachte das Tier nicht, 
sondern nur, wenn die Temperatur der Flussigkeit urn mehr als 80 die 
Rektaltemperatur ubertraf. Auch bei einer Injektion von Flussigkeiten, 
deren Temperatur niedriger ist als die Rektaltemperatur des Tieres, 
kann das Tier erwachen. ZONDER fUhrt also die Befunde ADLERS nicht 
auf die spezifische Wirkung der Schilddrusenextrakte, sondern auf die 
Wirkung der Temperatur dieser Extrakte zuruck. Sind diese Befunde 
von ZONDER uberzeugend ? Werden dadurch die Befunde von ADLER 
widerlegt? 

Nach unserer Ansicht erscheint die Meinung ZONDERS, daB in den 
Versuchen von ADLER das Erwachen der Tiere nicht durch die spezi
fische Wirkung des Extraktes verursacht wurde, nicht glaubwurdig. Aus 
den in den oben angefUhrten Tabellen wiedergegebenen Befunden 
ADLERs ist ersichtlich, daB in seinen Versuchen die Injektion von Koch
salzlOsung und von Pankreasextrakt kein Erwachen der Tiere verur
sachte, wahrend die Igel nach einer Injektion von Schilddriisen-, Neben
nieren- und Parathyreoideaextrakten stets erwachten. Hier kann von 
einem methodischen Fehler ADLERS wohl nicht die Rede sein. Es ist 
schwierig anzunehmen, daB in seinen Versuchen die Temperatur der 
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Kochsalzli:isung und des Pankreasextraktes immer gleich der Korper
temperatur des Igels war, die Temperatur der Schilddriisen-, Neben
nieren- und Parathyreoideaextrakte sich dagegen stets betrachtlich von 
der Korpertemperatur des Tieres unterschied. 

SCHENK, welcher 3 Jahre nach ADLER Untersuchungen iiber den Ein
fluB von Extraktinjektionen auf den Stoffwechsel der Tiere ausfiihrte, 
konnte feststellen, daB die Injektion von Extrakten aus Schilddriise, 
Thymus, Hypophysenvorderlappen und Nebennieren den Stoffwechsel 
steigert und das Erwachen winterschlafhaltender Igel verursacht. 

Die Injektion bestimmter Inkrete ruft also ein Erwachen der Tiere 
hervor. Inkrete anderer Driisen dagegen (Pankreas, Mamma) vermogen 
dies nicht. ADLER hat, wie schon oben erwahnt, die Ansicht geauBert, 
daB wahrend des Winterschlafes die innere Sekretion des Pankreas nicht 
nur nicht vermindert, sondern sogar gesteigert ist. In dieser Hinsicht 
sind die Untersuchungen von DWORKIN u. FINNEY bemerkenswert, denen 
es gelang, durch Insulininjektion bei einem amerikanischen Murmeltier 
einen "Insulinschlaf" hervorzurufen. Die Insulininjektion verursachte 
eine Hypoglykamie, auBerdem wurde die Warmeregulation gestort. Die 
Korpertemperatur des Murmeltieres wurde annahernd gleich der AuBen
temperatur. 

DISCHE, FLEISCHMANN u. TREVANI ist es ebenfalls gelungen, durch 
Insulininjektion bei Winterschlafern im Sommer einen Schlafzustand 
hervorzurufen. 1st nun der kiinstlich durch Insulininjektion hervorge
rufene Schlafzustand in allen seinen AuBerungen mit dem natiirlichen 
Winterschlaf identisch? Mit anderen Worten kann man annehmen, daB 
als einzige Ursache des Winterschlafes die gesteigerte Insulinsekretion 
in Betracht kommt? Auf Grund ihres Befundes, daB bei Zieselmausen 
der Zuckergehalt des Elutes wahrend des "Insulinschlafes" bedeutend 
niedriger war als wahrend des Winterschlafes (0,025% im ersteren, 
0,104-0,127% im letzteren Falle) , nehmen DISCHE, FLEISCHMANN u. 
TREVANI an, daB der "Insulinschlaf" sich yom natiirlichen Winterschlaf 
unterscheidet. Dieses wird ihrer Meinung nach auch dadurch bestatigt, 
daB die Injektion bestimmter Insulindosen ein Erwachen winterschlaf
haltender Zieselmause hervorruft, das von kurzdauernden Krampfen be
gleitet wird. 

Es muB jedoch bemerkt werden, daB die Versuchsanordnung von 
DISCHE, FLEISCHMANN u. TREVANI die Annahme, daB die Insulinsekre
tion eine Ursache des Winterschlafes sei, noch nicht widerlegt. Ein Blut
zuckergehalt von 0,104-0,127% kann nicht als typisch fiir den Winter
schlaf bezeichnet werden. Wahrend des Winterschlafes kann der Blut
zuckergehalt auch bedeutend niedriger sein (siehe Kap. III, c). Auch der 
Befund, daB die Injektion groBer Insulindosen bei winterschlafhalten
den Zieselnmausen Krampfe und Erwachen hervorruft, kann nicht als 
geniigendes Argument betrachtet werden, denn Insulininjektion und 
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Insulinsekretion sind selbstverstandlich nicht gleichwertig. Unserer An
sicht nach kann man jedoch einen Unterschied zwischen Insulinschlaf 
und Winterschlaf auf Grund anderer Befunde statuieren. Wie aus dem 
oben Angefiihrten hervorgeht, treten wahrend des Winterschlafes in ver
schiedenen Organen und Geweben morphologische Veranderungen, sowie 
auch quantitative Veranderungen in den chemischen Bestandteilen auf. 
Es ist schwerlich anzunehmen, daB Insulininjektion in so kurzer Zeit 
beim Tier derartige Veranderungen hervorrufen kann. Zweifellos unter
scheidet sich der Gesamtstoffwechsel des Tieres wahrend des "Insulin
schlafes" von demjenigen wahrend des Winterschlafes. 

Die Befunde DWORKINs u. a. sind von groBem Interesse, da aus ihnen 
hervorgeht, daB die Warmeregulation der Winterschlafer so labil ist, 
daB sie durch Insulininjektion gestart werden kann. Diese Befunde, 
sowie auch die Annahme ADLERs, daB wahrend des Winterschlafes die 
Insulinsekretion gesteigert ist, weisen auf die Notwendigkeit hin, die 
Bedeutung des Insulins und iiberhaupt des Kohlehydratumsatzes flir 
die Vorgange der Warmeregulation zu erforschen. 

Anhangsweise mage erwahnt sein, daB es BRUMAN mehrfach gelang, 
winterschlafende Siebenschlafer durch subkutane Injektion von Atropin 
zu erwecken, eine Beobachtung, die der Verfasser im Sinne der von HESS 
aufgestellten Theorie deutet, nach welcher die Schlafzustande vom vege
tativen Nervensystem reguliert werden und auf einem Vorherrschen der 
Funktion des Parasympathikus beruhen, des sen Ausschaltung durch 
Atropin daher ein Erwachen bewirken wiirde. 

In neuester Zeit ist eine kurze Mitteilung von NITSCHKE erschienen. 
Friihere Untersuchungen, in denen es diesem Autor gelungen war, durch 
Einfiihren von Extrakten aus lymphatischen Geweben (Thymus, Milz und 
Lymphknoten) beim Warmbliiter die oxydativen Prozesse in betracht
lichem MaBe bis um 70% herabzusetzen und eine Verminderung der Kar
pertemperatur hervorzurufen, veranlaBten ihn zu der Annahme, daB der 
Winterschlaf mit einer Uberfunktion des lymphatischen Systems zusam
menhangt. Es gelang NITSCHKE auch wirklich durch Injektion von Ex
trakten aus lymphatischen Geweben bei Siebenschlafern einen dem na
tiirlichen Winterschlaf gleichen Schlafzustand hervorzurufen (vgl. auch 
die Arbeit von DWORKIND u. FINNEY). Ferner nimmt NITSCHKE an, daB 
der Winterschlaf durch dieselben Ursachen wie Rhachitis und Sauglings
tetanie hervorgerufen werde, namlich durch Mangel an ultravioletter 
Strahlung. Zur Klarung dieser Frage stellte er Untersuchungen an Igeln 
an, die teils ohne, teils mit kleinen Dosen bestrahlten Ergosterins ge
flittert wurden. Dabei ergab sich, daB die mit Ergosterin gefiitterten 
Tiere den Winter hindurch wach bleiben, wahrend die Kontrolltiere im 
Herbst normal in Winterschlaf verfielen. NITSCHKE halt es fiir wahr
scheinlich, daB in der Abnahme der Ultraviolettstrahlung im Herbst eine 
wesentliche Bedingung fiir das Eintreten des Winterschlafes zu suchen 
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sei. Diese Abnahme diirfte zu einer vermehrten Funktion des lymphati
schen Systems fUhren, die ihrerseits die fUr den Winterschlaf kennzeich
nenden Stoffwechselveranderungen hervorrufe. 

Ohne auf die Annahme von NITSCHKE iiber die Ahnlichkeit der Ur
sachen von Rhachitis, Sauglingstetanie und Winterschlaf einzugehen, die 
uns wenig begriindet erscheint, mochten wir doch die interessanten Er
gebnisse seiner Untersuchungen hervorheben, die erweisen, daB durch 
Injektion von Extrakten aus lymphatischen Geweben bei heterothermen 
Tieren kiinstlich ein Schlafzustand hervorgerufen werden kann und daB 
bestrahltes Ergosterin den Eintritt des Winterschlafes verhiiten kann. 

Die " Winterschlafdriise". Alle Winterschlafer besitzen bilateral ein 
dunkles Gebilde, das sich iiber Nacken, Axillargebiet und den oberen 
Teil des Riickens erstreckt, und deren Lappen bis ins Mediastinum ein
dringen, sich urn die groBen GefaBe verbreiten und bis zum Diaphragma 
ausdehnen. Dieses Gebilde wird "Winterschlafdriise" genannt. 

Die Frage, ob die "Winterschlafdriise" ein inkretorisches Organ ist, 
ist noch nicht endgiiltig entschieden. Zugunsten der Annahrne, daB hier 
ein driisiges Gewebe vorliegt, sprechen die Befunde iiber ihre histolo
gische und chemische Zusammensetzung. 

Histologische Untersuchungen haben erwiesen, daB die "Winter
schlafdriise" aus langlichen , polyedrischen, kernhaltigen Zellen besteht. 
Jedes Lappchen der Driise ist von einer Kapsel umgeben, durch die 
Nerven-, Blut- und LymphgefaBe hindurchtreten. 

Die "Winterschlafdriise" ist sehr reich an Fett. Doch unterscheidet 
sie sich, wie aus den Untersuchungen von HANSEMANN hervorgeht, ihrer 
Struktur nach von gewohnlichem Fettgewebe, denn die Kerne liegen in 
den Zellen niemals exzentrisch und sind nicht an die Zellwand gedriickt, 
wie dies' fiir das Fettgewebe bekannt ist. Die Fetttropfchen befinden 
sich im Protoplasmanetz der Zellen. 

eARLIER u. EWANS deuten auf Grund ihrer Befunde die "Winter
schlafdriise" als Reservefettgewebe. Ihre Resultate iiber die chemische 
Zusammensetzung der "Winterschlafdriise" von Igeln zu verschiedenen 
Perioden des Winterschlafes sind in der folgenden Tabelle angefUhrt. 

Prozentuale Zusammensetzung der Winterschlafdriise 
Datum Gewichtverlust 

I I I Wasser Felt EiweiB Asche Phosphor 

I7·X. - 40, I 5 40,39 I7.57 J,480 0,57 I 
27·X. 6,5 50,63 30,I2 13,97 1,155 0,186 

25. XII. - 52,88 29,22 14,38 1,060 0,355 
25. I. 28,5 56,98 23,15 16,52 1,17° 0,248 

25. II. 31,5 53,88 25A6 16,23 1,162 0,202 
25. III. 31,8 52,80 25,72 16,46 1,090 0,282 
25. IV. 31,2 60,44 17,74 16,79 1,053 0,289 

Aus dieser Tabelle ist ersichtlich, daB im Laufe der Schlafperiode die 
"Winterschlafdriise" armer an Fett und reicher an Wasser wird. Seiner 
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chemischen Zusammensetzung nach besteht das Fett der "Winterschlaf
druse" zu 9/10 aus Olein. Die Untersuchungen von VIGNES haben er
geben, daB die "Winterschlafdriise" reich an einer in Ather und Chloro
form l6slichen, jedoch in Azeton nichtl6slichen Substanz ist. Seiner 
Meinung nach handelt es sich um ein Phosphatid-Iekorin. 

Unsere eigenen Befunde iiber die chemische Zusammensetzung der 
"Winterschlafdriise" sind in der folgenden Tabelle wiedergegeben. 

P des I Saure- I I I 
Datum 

Trocken- H3PO. Ibslicher P Gesamt-P Gesamt-N Rest-N 
Bemerkungen 

substanz 
in % 

I 

21.1.30 50,00 0,044 0,152 0,372 3,28 0,153 
4. III. 30 49,15 0,047 0,131 0,303 2,5 1 0,110 } 1m tiefen Schlaf-
18.1.30 - 0,048 0, 105 0,286 2·94 0,127 zustand get6tet 
26.1.30 48,85 0,056 0,105 0,386 3,01 0,147 \ Kiinstlich 
8.1I·30 49,78 0,054 0,149 0,322 3,05 0,175 geweckt und so-

13· II. 30 46,28 0,061 0,129 0.355 3,00 0,123 f gleich get6tet 
4. IV. 30 57,35 0,053 0,128 0,362 2,17 0,065 } 2-3 Wochen 
7· IV. 30 - 0,055 0,139 0,376 2,97 0,122 nach dem Er-

13· IV. 30 - 0,073 0,136 0,329 2,00 - wachen get6tet 

Die "Winterschlafdriise" ist ferner reich an Lipoiden, besonders an 
Cholesterin. 

Es ist von Interesse, daB nach CRAMER [zitiert nach MERZBACHER (2)J 
bei Embryonen verschiedener Tiere ein Gebilde vorhanden ist, das seiner 
Lage und seinem Aussehen nach der "Winterschlafdriise" der Winter
schlafer entspricht. Nach der Geburt sieht es wie gew6hnliches Fett
gewebe aus. 

V. Die Stoffwechselvorgange wahrend des Erwachens. 
Auch aus dem tiefsten Schlafzustand kann ein winterschlafhaltendes 

Tier geweckt werden. Ein erwachtes Tier unterscheidet sich in seinem 
Zustande nicht von einem Tier vor der Schlafperiode. Der Vorgang des 
Erwachens selbst ist zweifellos ein auBerst interessantes Moment der 
ganzen biologischen Erscheinung des Winterschlafes, und verdient vom 
physiologischen Standpunkt aus griindlich erforscht zu werden. Die 
Physiologen, die bis jetzt das kiinstlich hervorgerufene Erwachen der 
Winterschlafer untersuchten, haben dieses Problem noch lange nicht voll
standig erforscht. Sie haben ihre Aufmerksamkeit hauptsachlich darauf 
gerichtet, wie lange das Erwachen dauert, was fUr Temperaturverande
rungen dabei auftreten und was fUr Quellen fUr die Warmebildung beim 
Erwachen von Bedeutung sind. 

Die Schnelligkeit des Erwachens und der Erwarmung des K6rpers 
ist bei den einzelnen Winterschlafern verschieden. PEMBREY beob
achtete, daB beim Erwachen der Haselmaus die K6rpertemperatur in 
60 Minuten von 13,5 auf 35,7° C stieg, beim Erwachen der Fledermaus 
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in I4 Minuten von II,z5° auf 33,5° C. HORVATH fand beim Erwachen 
von Zieselmausen eine Temperaturerh6hung um zoo in IO Minuten. 
PRUNELL (zitiert nach MaRGULIs) beobachtete beim Erwachen eines 
Murmeltieres, das im Zustande tiefen Winterschlafes war, in I Stunde 
eine Temperaturerh6hung um 36-39°. 

Von allen Winterschlafern sind die Fledermause am leichtesten zu 
wecken. Es genligt manchmal, eine winterschlafhaltende Fledermaus in 
ein warmes Zimmer zu bringen und sie einige Minuten in der Hand zu 
halten, um sie v611ig zu wecken. Eine p16tzliche Veranderung der AuBen
temperatur (schnelles Erwarmen oder Abklihlen) verursacht stets ein 
Erwachen. Die K6rpertemperatur des erwachenden Tieres erh6ht sich 
nicht gleichmaBig. Der vordere Teil des K6rpers erwarmt sich schneller 
als der hintere. Dadurch sind wahl auch die widersprechenden Befunde 
verschiedener Forscher liber die K6rpertemperatur beim Erwachen zu 
erklaren, da die Temperaturmessungen in einigen Fallen am vorderen, 
in anderen am hinteren Teil des K6rpers ausgeflihrt wurden. 

VALENTIN (z) hat die Temperatur der Mundh6hle und des Mastdarms 
bei Murmeltieren gemessen, die sich im Schlafzustande von verschie
dener Tiefe befanden, und sie mit der Temperatur der Zimmerluft ver
glichen. Dabei kam er zu folgenden Ergebnissen. 

Temperatur 
der Zimmerluft 

5° 
5,35° 
4,8Io 
8,63° 

Unterschied der Temperatur 
der Zimmerluft gegen die 

der lvlundhohle I des lVlastdarms 

32° 
23,80 

7,87° 
2,I7° 

3I O 

I3,7° 
4,83° 
I,3° 

Zustand des Tieres 

Wach bis halbwach 
Schlaftrunken 
leiser Schlaf 
fester Schlaf 

Das Erwachen des Tieres aus tiefem Winterschlaf verlauft durch eine 
Reihe Zustande (tiefer Schlaf, leiser Schlaf, Schlaftrunkenheit, Wach
sein). 

Aus den angeflihrten Daten ist ersichtlich, daB der Unterschied zwi
schen der K6rpertemperatur des erwachenden Tieres und der AuBen
temperatur von der Tiefe des Schlafzustandes abhangt. Ferner steigt 
beim Erwachen des Tieres die Temperatur in der Mundh6hle schneller 
an als im Rektum. 

DUBOIS (3) hat die Temperatur verschiedener K6rperteile beim er
wachenden Tier systematisch untersucht (in mehreren Fallen mit Hilfe 
thermoelektrischer Nadeln). Dabei ergab sich, daB die Temperatur des 
Osophagus, der Leber und des Rachens fast gleich schnell steigt, die 
Rektaltemperatur aber viel langsamer. So war z. B. nach DUBOIS die 
Temperatur des vorderen K6rperteiles in z Stunden von IIO bis auf 3Zo 
gestiegen, die Temperatur der hinteren Halfte des K6rpers dagegen nur 
von IO,5° bis auf ZIO. Am schnellsten erwarmt sich beim Erwachen des 
Tieres das Herz, dann die Leber, Lungen und Muskeln. 



Der Winterschlaf. 

In neuerer Zeit haben ENDERS, MATTHEWS, TAYLOR U. DALE die 
Korpertemperatur erwachender Murmeltiere gemessen. Auf Grund ihrer 
Ergebnisse kommen sie ebenfails zu dem SchluB, daB man nach der Rek
taltemperatur nicht iiber die Korpertemperatur des erwachenden Mur
meltieres urteilen kann. In einem Faile betrug der Unterschied zwischen 
der·Temperatur des Herzens und der Rektaltemperatur I7°. Sie unter
suchten die Temperatur des Herzens und die Rektaltemperatur wahrend 
eines langsamen Erwachens eines Murmeltieres (bei allmahlicher Er
hohung der AuBentemperatur). Zu Beginn war fast kein Unterschied 
zwischen Rektal- und Herztemperatur vorhanden. Mit der Erhohung 
der AuBentemperatur wurde die Rektaltemperatur hoher als jene des 
Herzens (um 2-3°). Als die Temperatur des Herzens I4° erreichte, er
wachte das Murmeltier, dabei stieg die Temperatur des Herzens schnell 
an, die Rektaltemperatur dagegen blieb fast unverandert. 

Die Kurve der Temperaturerhohung ist beim Erwachen S-formig. 
Bis zu I6° steigt die Korpertemperatur langsam an, von I6-300 tritt 
eine schnelle Temperaturerhohung ein, von 30-360 steigt die Tempe
ratur wieder langsamer. Das Erwachen des Tieres ist, wie ersichtlich, 
immer mit einer Erhohung seiner Korpertemperaturverbunden. Es ware 
aber falsch, anzunehmen, daB die Erhohung der Korpertemperatur das 
Erwachen des Tieres verursacht. MERZBACHER ist der Meinung, daB 
"das Tier warm wird, weil es erwacht, es erwacht nicht deshalb, weil es 
warm wird". Vielmehr ist das Erwachen des Tieres die Folge der Ver
anderungen im Gesamtstoffwechsel des winterschlafhaltenden Tieres, die 
durch verschiedene Reizungen verursacht werden konnen; die Er
hohung der Korpertemperatur muB nur als Begleiterscheinung betrachtet 
werden. 

Was sind die Q~tellen der Warmebildung wahrend des Erwachens? 
Was fUr Vorgange verursachen die schnelle Erwarmung, die beim Er
wachen des Tieres eintritt? Dariiber gibt es verschiedene Ansichten. 
MARES ist z. B. auf Grund seiner Untersuchungen der Ansicht, daB bei 
der Warmebildung der Gaswechsel die Hauptrolle spielt. Nach seinen 
Befunden ist die Gaswechselintensitat wahrend des Erwachens des 
Tieres die folgende: 

Gewicht des Ziesels 
in g 

193 
193 
193 
178 
178 
178 

Schlafzustand 

Tiefer Schlaf 
Beginn des Erwachens 
Wachzustand 
Tiefer Schlaf 
Beginn des Erwachens 
Wachzustand 

Aufgenommen O2 ! Ausgeschieden CO2 

pro I kg und I Stunde 

1,874 1,812 
5,887 5,880 
3,501 5,663 
1,246 1,259 
6,262 6,594 
4,499 4,5 89 

Aus diesen Daten ist ersichtlich, daB zu Beginn des Erwachens der 
Gaswechsel und folglich iiberhaupt der Stoffwechsel besonders intensiv 

Ergebnisse der Biologie VIII. 5 
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verlauft. MARES hat die Menge del' Energie, die wahrend des Erwachens 
frei wird, berechnet. In I Stun de war die Korpertemperatur des Ziesels 
um I80 gestiegen, dazu waren nach seinen Berechnungen 3.477 Cal not
wendig. In derselben Zeit hat das Tier I,I36 g O2 aufgenommen und 
I,35 g CO2 ausgeschieden. MARES nimmt an, daB im Organismus der 
Zieselmaus eine Oxydation von Fett stattgefunden hat. Nach der beob
achteten 02-Aufnahme und der CO2-Ausscheidung konnten 0,39 g Fett 
oxydiert werden, was 3,7 Cal ergeben muBte. 

1m Organismus eines erwachten Ziesels werden nach den Befunden 
von MARES in I Stunde Z,ZI Cal produziert. Danach entsteht wahrend 
des Erwachens im Organismus eines Tieres in I Stunde um 70% mehr 
Warme als im wachen Zustande. Die Warmemenge, die beim Erwachen 
in I Stunde gebildet wurde (3,7 Cal), war nach seiner Berechnung hoher 
als jene (3.477 Cal), weJche zur Erhohung der Temperatur um I8° not
wendig war. Es muB jedoch in Betracht gezogen werden, daB die Be
rechnungen von MARES nicht genau sind. Einerseits nimmt er keine 
Rucksicht auf die Warmeabgabe des Organismus, andererseits geht 
MARES von der Voraussetzung aus, daB wahrend des Erwachens nul' 
F ett oxydiert wird. 

QUINKE ist del' Meinung, daB beim Erwachen des Tieres die Gewebe 
yom Zentralnervensystem aus auf reflektorischem Wege Impulse er
halten, welche eine Steigerung der oxydativen Vorgange auslosen. Das 
Blut verarmt dabei an Sauerstoff. Die Oxydationsprodukte haufen sich 
im Organismus an und reizen das Atmungszentrum, wodurch eine Ver
starkung der Atmung hervorgerufen \\rird. Die Steigerung des Gas
wechsels ist also nach Ansicht QUINKES nicht der primare Faktor, der 
die Erwarmung des Tieres beim Erwachen verursacht, wie MARES an
nimmt, sondern eine sekundare Erscheinung. 

Nach der Ansicht von DUBOIS (z) ist die Warmebildung beim Er
wachen des Tieres ein komplizierteres Phanomen. Wie seine thermo
elektrischen Untersuchungen erwiesen haben, erwarmt sich beim Er
wachen des Tieres in erster Linie die Leber. In der Leber geht eine 
Spaltung des Glykogens in Zucker vor sich. Diese Spaltung wird durch 
die erhOhte Blutzirkulation begunstigt. In den Muskeln, hauptsachlich 
jenen des Respirationsapparates, findet eine Oxydation der Kohlehydrate 
statt, welche die Erwarmung des Tieres verursacht. Diese Ansicht von 
DUBOIS wird durch die Ergebnisse der an erwachenden Tieren angestellten 
Respirationsversuche bestatigt. Wie aus zahlreichen Untersuchungen 
verschiedener Forscher hervorgeht, ist del' Respirationsquotient wahrend 
des Erwachens nahezu = I. Ferner ist bekannt, daB beim Erwachen das 
Glykogen aus Leber und Muskeln schwindet. Am Ende des Erwachens 
tritt bestandig ein Zittern der vorderen Korperhalfte auf. VOIT, PEM
BREY (3) und andere schreiben dieser Erscheinung eine groBe Bedeutung 
zu. Das Muskelzittern ist mit einer gesteigerten Kohlehydratoxydation 
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verknlipft, die nach der Meinung dieser Forscher als Hauptquelle der 
schnellen Warmebildung anzusehen ist. 

Es ware jedoch unberechtigt anzunehmen, daB die Warmebildung 
beim Erwachen des Tieres immer ausschlieBlich auf Kosten der Oxyda
tion von Kohlehydrat verlauft. In dieser Hinsicht sind die Befunde von 
GROEBBELS von Interesse, der nachgewiesen hat, daB bei wiederholtem 
Erwachen der Igel, der Respirationsquotient, der gewohnlich in den ersten 
Erwachensperioden nahe = I ist, bei spateren Erwachensperioden nied
riger wird und dem der Oxydation von Fett entspricht (0,7I) und sogar 
noch geringere Werte erreicht. 

Wir haben den Versuch unternommen, die Stoffwechselvorgange, die 
mit dem Erwachen der Tiere verbunden sind, durch Untersuchung der 
chemischen Bestandteile des Blutes und der Organe zu erforschen. Die 
Versuche wurden an Zieselmausen angestellt, welche klinstlich durch 
Erwarmen im Thermostaten bei 37° geweckt wurden. Das Erwachen 
wahrte 30-50 Minuten. Bald darauf wurden die Tiere getotet und so
gleich die Untersuchungen ausgeflihrt. 

Das Erwachen der Tiere ist mit einem Schwund von Glykogen aus 
den Geweben verknlipft, wie von CLAUDE BERNARD, VALENTIN, DUBOIS, 
WE INLAND und RIeHL festgesteJlt wurde. Wir haben gleichzeitig den 
Glykogengehalt der Muskeln und der Leber und den Milchsauregehalt 
der Muskeln und des Blutes von Zieselmausen untersucht. Dabei konnten 
wir feststellen, daB auch bei Zieselmausen wahrend des Erwachens Gly
kogen aus Muskeln und Leber schwindet. Die Ergebnisse unserer Unter
suchungen liber den Milchsauregehalt der Muskeln und des Blutes sind 
in der folgenden Tabelle wiedel'gegeben. 

Datum 

5. XII. 29 
9. XlI. 29 

14. XII. 29 
ILL 32 
13· I. 32 
16. I. 32 
11. 1. 32 
13· 1. 32 
16. I. 32 

Zustand 
der Zieselmaus 

Tiefer Schlaf 

)
1. Kiinstlich ge

wech."t 

IvIilchsauregehalt 
Blut in rog% r Muskeln in 0/0 

43.3 
43,1 

0,155 
0,087 
0,098 
0,081 
0,203 
0,19° 
0,249 
0,258 
0,235 

Wie ersichtlich, ist der Milchsauregehalt des Elutes bei den erwachten 
Tiel'en bedeutend hoher als bei den winterschlafhaltenden. Auch der Milch
sauregehalt der Muskeln ist hoher a1s wahrend des Wintersch1afes. Dber
haupt ist del' Milchsauregehalt der Muske1n der erwachten Ziese1mause, 
wie auch bei zwei der wintersch1afhaltenden sehr hoch. Wir verfiigen 
bis jetzt nur liber eine geringe Zah1 von Daten (die Untersuchungen sind 
noch im Gang). Ferner ist ein Verg1eich mit dem Milchsauregehalt von 

5* 
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Kontrollzieselmausen notwendig, um ein richtiges Urteil liber unsere Be
funde zu ermoglichen. 

Wahrend des Erwachens steigt der Zuckergehalt des BIutes in be
deutendem MaGe. Dies ist aus der folgenden Tabelle ersiehtlich. 

Zustand I Blutzucker 
I Zustand Blutzucker 

Datum 
der Zieselmaus in % 

Datum I der Zieselmaus in ~b 

9. XII. 29 Tiefer Schlaf 0,036 23. XII. 29 Kunstl. geweckt 0,104 
14. XII. 29 .. " 0,034 26. 1.30 

" .. 0,143 
25· XII. 29 ,. ,. 0,060 8. II. 30 " " 0,095 

IS. I. 30 " " 0,036 13. II. 30 " " 
0,oil5 

Wahrend des Erwachens der Zieselmaus treten auch Veranderungen 
im Gehalt des Blutes an organischem Phosphor und organischen Phos
phorverbindungen auf. Dies ist aus der folgenden Tabelle ersiehtlich, 

Zustand der Anorganischer I Saure- I Gesamt- I In Saure nicht 
Datum 

Zieselmaus 
Phosphor losHcher P Phosphor loslicher P 

in mg% 

9. XII. 29 Tiefer Schlaf 12,05 33,5 
14. XII. 29 12,6 41,8 55,5 13,7 
25· XII . 29 ro,5 26,5 

15·1. 30 
" " 

12,8 24,2 51,3 27,1 
23· XIl. 29 Kunstlich geweckt 7.5 19,5 53,0 33,5 

26.1. 30 6,4- 16,0 55,0 39,0 
8. II. 30 6,4 26,0 

KENNAWAY hat den Puringehalt im Organismus von Haselmausen 
vor dem Winterschlaf, wahrend des Winterschlafes und wahrend des Er
wachens untersucht. Vor dem Winterschlaf betrug die Menge des Pu
rin-N Io,S8-II,S8 mg pro Tier (0,077-0,083%), bei winterschlafhalten
den Haselmausen IO,9 mg (0,082%), bei gleich nach dem Erwachen 
untersuchten Tieren IS,6S mg. Diese Untersuchungen weisen also auf 
eine Purinbildung wahrend des Erwachens der Tiere hin. Aus welchen 
Quellen diese Purine gebildet werden und welche physiologische Be
deutung dieser ProzeG hat, ist noch nicht erforscht. 

Wir haben die chemischen Bestandteile der Muskeln von eben er
wachten Zieselmausen untersucht. Dabei konnten wir feststellen, daG 
wahrend des Erwachens keine Veranderungen im Gehalt der Muskeln 
an Phosphorverbindungen auftreten. Was die Stickstoffsubstanzen be
trifft, so ist der Gehalt der Muskeln an Reststickstoff wahrend des Er
wachens der Zieselmaus viel hoher als wahrend ihres Winterschlafes. 
Diese Erhohung des Rest-N-Gehaltes der Muskelu ist nieht oder nur in 
sehr geringem MaGe durch Veranderungen im Kreatingehalt der Muskeln 
bedingt. Es wachst also wahrend des Erwachens der Zieselmaus der Ge
halt der Muskeln an anderen Stiekstoffsubstanzen (Purine?). In der 
folgenden Tabelle sind einige unserer Befunde wiedergegeben. 
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Datum 
Zustand der 

Kreatin 
N d~s 1 Rest-N I. Rest-N 1 Gesamt-N 

Zieselmaus 
Kreatms -Kreatin-N 

in % der Trockensubstanz 

9· XII. 29 Tiefer Schlaf 1,05 0.336 
I 

0,65 1 0,3 15 11,4 
25. XII. 29 " " 1,29 0,413 0,742 0,329 II,8 

18. I. 30 
Kiinstlich g~~eckt 

1,26 ~1,404 0,693 0,289 12,1 
23. XII. 29 1,32 0,420 0,787 0,367 II,S 

8. II. 30 " 
., 1,43 0,458 0,965 0,507 12,1 

13. II. 30 I " " 1,35 0,433 0,961 0,5 28 12,4 

Die Untersuchungen liber die chemischen Bestandteile des Herz
muskels eben erwachter Zieselmause haben Befunde ergeben, die zur 
Klarung des Chemismus der Herztatigkeit beitragen. Wie schon erwahnt, 
ist die Tatigkeit des Herzens bei winterschlafhaltenden Tieren auBerst 
verlangsamt. Beim Erwachen dagegen, besonders gegen Ende der Er
wachensperiode, atmet das Tier after und die Herztatigkeit wird viel 
intensiver. Dies veranlaBte uns, vergleichende Untersuchungen liber die 
chemischen Bestandteile des Herzmuskels an schlafenden und an gleich 
nach dem Erwachen getoteten Zieselmausen anzustellen. Die Ergeb
nisse dieser Untersuchungen sind in der folgenden Tabelle angefiihrt. 

Zustand H3PO. + Kreatin- I SaurelosIicher P 
1 

Gesamt-P 
Datum 

der Zieselmaus 
phosphorsaure als P 

in % der frischen Su bstanz 

15· I. 30 Tiefer Schlaf 0,048 0,ll8 0,275 
18. I. 30 0,048 0, 105 0,286 
21. I. 30 0,047 0,118 0,285 

4· III. 30 
Kiin~tl. ge\~~ckt 

0,050 0,129 0,268 
26.1.30 1 0,075 0,108 0,262 
8. II. 30 

f 
und sogleich ge- 0,071 0,125 0,279 

13· II. 30 t6tet 

Wie aus der Tabelle ersichtlich ist, steigt beim Erwachen der ZieseI
maus der Gehalt des Herzens an organischer Phosphorsaure (Summe der 
H3P04 + Kreatinphosphorsaure), und zwar auf Kosten der saurelos
lichen organischen Phosphorverbindungen an. 

Dieser Befund berechtigt zu der Annahme, daB die Tatigkeit des 
Herzmuskels mit dem Umsatz von Phosphorverbindungen verknlipft ist. 

Der Winterschlaf und das Erwachen des Tieres sind also durch ge
wisse Veranderungen in der chemischen Zusammensetzung ihrer Organe 
und Gewebe gekennzeichnet. Die chemischen Vorgange, die dabei ver
laufen, sind noch bei weitem nicht vollstandig erforscht. Doch weisen 
schon die bisher erhaltenen Befunde darauf hin, daB die physiologische 
und biochemische Untersuchung dieser interessanten Erscheinung wahr
scheinlich vieles zur Klarung der Bedeutung einer Reihe von Vorgangen 
auch des normalen Lebensgeschehens beitragen kann. 
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Die vorliegende Arbeit versucht in erster Linie die Beziehungen an
zugeben, die bei Ciliaten zwischen Lokomotion, Koordination und Form
bildung bestehen, Beziehungen, die vor allem an ein fibrilH:ires System 
des Ektoplasmas, das sogenannte Silberliniensystem (KLEIN, 1-10) ge
knupft erscheinen. Da dieses System nicht nur auf die Ciliatenzelle be
schrankt ist, sondern auch bei anderen, sowohl in der Reihe der Protozoen 
als auch im Karper der Metazoen auftretenden Zelltypen vorhanden ist, 
so werden uberall dort, wo es maglich und der Sache zutraglich ist, die 
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entsprechenden Bildungen bzw. Verhaltnisse dieser anderen Zelltypen 
zum Vergleich heranzuziehen sein, um den zu behandelnden Beziehungs
komplex in allen seinen Formen und Komponenten aufdecken zu konnen. 
Es ergibt sich so eine, alle diesbeziiglichen Verhaltnisse zusammen
fassende Darstellung. 

Da das Silberliniensystem i.n vorliegendem Thema einen Beziehungs
mittelpunkt bildet, werden die darzustellenden Verhaltnisse erst durch 
die dieses System behandelnden Abschnitte zur Einheit. 

Vor dem Eingehen auf das eigentliche Thema, erlaube ich mir, ReITn 
Professor Dr. OTTO STORCH, Vorstand des Zoologischen Institutes der 
Universitat Graz, fUr das, meine Arbeiten stets fordernde, aktive Inter
esse, ergebenst zu danken. 

1. Lokomotion. 
a) Allgemeines. 

Solange die Lokomotion eine Angelegenheit des Gesamtplasmas der 
Zelle ist, d. h. solange es nicht zur Differenzierung spezifisch kontrak
tiller Organellen gekommen ist, konnen sich die Plasmateilchen nach 
allen Richtungen verschieben. Die diesbeziigliche Zelle (z. B. die Amobe, 
der Leukozyt) bewegt sich durch fortwahrende Umlagerung ihrer Teil
chen, die, wie erwahnt, eine Verschiebung nach allen Richtungen zu
lassen, woraus eine ungeordnete, apolare Bewegung entsteht. Diese Ver
schiebungen der einzelnen Teilchen erfolgen in ihrer Gesamtheit zwischen 
zwei Phasen: der, die Oberflache der Zelle verringernden, die Kugel
gestalt derselben anstrebenden Kontraktionsphase und der die Oberflache 
vergroBernden, Pseudopodien bildenden Expansionsphase. 

Der Obergang der Kontraktions- in die Expansionsphase wurde mit 
einer Anderung der Oberfliichenspannung an den betreffenden Stellen in 
Zusammenhang gebracht. 

Zu einer Anderung der Oberflachenspannung an bestimmten Stellen 
der Zelle kann es durch elektrische Ladungen, welche die Oberflachen
spannung herabsetzen, kommen. 

1m weiteren Verlaufe der Entwicklung differenzieren sich in den be
treffenden Fallen aus dem allgemein aktiv beweglichen Plasma eigent
Hch kontraktile Organellen, d. h. es entsteht fUr die Lokomotion ein 
eigenes System in der Zelle oder an deren Peripherie derart, daB sich 
bestimmte Plasmateilchen in bestimmter Weise so anordnen, daB die 
auf sie einwirkende Kraft durch Verschiebung dieser bestimmt gerichteten 
Teilchen eine bestimmt gerichtete, polare Bewegung und einen gesteiger
ten Bewegungseffekt hervorruft. 

Die Ausbildung kontraktiler Substanz innerhalb des Zellkorpers ge
schieht in Form fibrillarer, also gerichteter Gebilde (Myoide, Myoneme, 
Muskelfibrillen), deren Kontraktion nur in der Richtung ihrer Langs-
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aehse mogJieh ist, wodureh diese Art der Bewegung im Vergleieh zur 
amoboiden Bewegung "geordnet" ist, d. h. nicht naeh allen mogliehen 
Riehtungen im Plasma sieh v ollzieht , sondern nur in der Riehtung der 
differenzierten fibrillaren Gebilde. 

Solange die Zelle amoboid ist, d. h. keine ihre Form bestimmende 
und relativ feste Zellhaut, Pellieula, besitzt, solange kommt es nieht zur 
Differenzierung spezifiseh kontraktiler Substanz, da noeh die Ansatz
bzw. Angriffspunkte fUr diese Gebilde bzw. fUr deren Wirken fehlen. 
Dureh die Ausbildung einer Pellieula wird einerseits die amoboide Be
wegung der Zelle unmoglieh, andererseits die Mogliehkeit und N otwendig
keit gegeben, zur Ausbildung eines anderen Bewegungsmodus. 

Dureh die Ausbildung spezifiseh kontraktiler Organ ellen geht die 
Mogliehkeit zu ungeordneter Bewegung im Innern der Zelle keineswegs 
verloren, wie das Wandern der Nahrungsvakuolen, die Plasmaperistaltik, 
zeigt. Nur nach auBen, zur Lokomotion des Tieres, kann sieh diese 
Plasmabewegung, dureh die Pellieula daran gehindert, nieht mehr aus
wirken. In diesem FaIle mussen statt der jetzt unmogliehen Pseudo
podien andere, an der Peripherie der Zelle auszubildende Bewegungs
organ ellen treten, die als schwingende Gebilde, Undulipodien, in Form 
von GeiBeln oder Flagellen bzw. Wimpern oder Cilien erseheinen. 

GeiBeln und Cilien sind im Prinzip gleiehgebaute, harehenformige 
Gebilde, die gegenuber den Pseudopodien relativ da~ternde Differenzie
rungen darstellen, d. h. die Tendenz zur Dauer, die sieh in der Reihe 
von den primitiven zu den hoher entwickelten Pseudopodien anbahnt, 
und deren GroBe bei den sehr ursprungliehen Lobopodien noeh fast Null 
ist, hingegen bei den bereits sehr weit differenzierten Axopodien schon 
deutlieh zum Ausdruek kommt, ist bei den Undulipodien so weit ge
steigert, daB sie denselben eine Dauer verleiht, die nur bei bestimmten, 
im Leben des betreffenden Tieres rhythmisch auftretenden Anlassen 
unterbroehen wird, z. B. bei den Infusorien nur wahrend Teilung und 
Konjugation, wo die alten Cilien sukzessive resorbiert werden, um dureh 
neu sich bildende ersetzt zu werden. 

Mit den Cilien, als den sehwingenden Bewegungsorganellen der Cilia
ten, ist hier nun das eigentliehe Thema erreieht. Die Cilien, allgemeiner 
die Undulipodien uberhaupt, treten nieht unvermittelt in die Erschei
nung, sondern sind von den Pseudopodien ableitbar und dureh eine 
Reihe von Ubergangen mit denselben verbunden. Diese Ubergange be
ziehen sich sowohl auf die Form als aueh auf die Funktion und aueh 
dureh ihr Entstehen leiten sieh die Flimmergebilde von den Pseudo
podien her. 

In Bezug auf die Form laBt sieh bei den Pseudopodien eine Reihe 
aufstellen, die von den breiten, abgerundeten, in ihrer Form und in ihrem 
Bestand sehr labilen Lobopodien uber die dunnen, fadenformigen, spitzen, 
ebenfalls noch ziemlieh labilen Filopodien, zu den von einem Aehsenstab 



BRUNO M. KLEIN: 

durchzogenen, bereits viel bestandigeren, "dauernden" Axopodien fiihrt. 
Mit Rucksicht auf ihre Form gleichen Axopodien schon sehr den Unduli
podien, ihr Bau schlieBt sich diesen ebenfalls an, da ihre lange, schlanke, 
fadenformige Gestalt ebenso wie dies bei den Undulipodien der Fall ist, 
von einem festeren Achsenfaden durchzogen ist. 

Obergange, welche die verschiedene Art der F2t1t.ktion, einerseits der 
typischen Pseudopodien, andererseits der typischen Undulipodien ver
binden, zeigen, daB die langsame, fliefJende Art def Bewegung im erst en 
Fall in die rasche, schlagende oder pendelnde bzw. schwingende Bewegung 
im zweiten Fall ubergehen kann. Es entstehen so Plotzlich (HERTWIG 
u. LESSER, 2; CARTER; FRESENIUS; BUTSCHLI, 3; ENGELMANN,3; 
SCHAUDINN; PUTTER, I) und manchmal sogar synchron (HERTWIG, 3; 
PUTTER,I) zusammenzuckende oder rotierende bzw. pendelnde oder 
geifJelnde (BUTSCHLI,3; CLAPAREDE u. LACHMANN) Pseudopodien. In 
letzterem Fall ist sogar schon ein ausgesprochener Rhythmus in der Be
wegung da, der fUr die Undulipodien besonders charakteristisch ist und 
den typischen Pseudopodien noch fehlt, wenn man davon absieht, daB 
bei ihnen in dem abwechselnden Einziehen und Wiederausbilden auch 
schon ein gewisser Rhythmus vorliegt. 

Die Entstehung von Flimmerbewegung aus Pseudopodienbewegung 
beobachteten: PERTY, DE BARY, HAECKEL, STRASBURGER (I) und 
R. HERTWIG (I). 

Ein weiterer Hinweis auf die engen phylogenetischen Beziehungen 
zwischen Pseudopodien und Undulipodien ergibt sich aus der Tatsache, 
daB beide Gebilde gleichzeitig oder sukzessive von ein und demselben 
Tier hervorgebracht werden konnen, wie dies GRIESSMANN fur Actino
monas mirabilis und Ciliophrys marina geL,eigt hat. Auch bei Ciliaten 
werden neben Cilien in gewissen Fallen noch Pseudopodien ausgebildet, 
wie dies LEPSY (I) bei Vorticellen gesehen hat. 

Das Entstehen der Cilien deutet ebenfalls auf Beziehungen zu Pseudo
podien. 

Schon ENGELMANN (I) konstatierte, daB Flimmerharchen bei der 
Teilung von Infusorien (Vorticellen, Stylonychia, EPistilis, Opercularia 
u. a.) aus pseudopodienartigen Fortsatzen entstehen. Dasselbe konnte 
WALLENGREN (I) bei seinen Untersuchungen uber die Neubildung von 
Cilien feststellen. 

In dem MaBe, als uber das Pseudopodium die Organisationsstufe des 
Undulipodiums errcicht ,vird, steigert sich der Effekt der Arbeit des be
treffenden Gebildes: denn dieselbe Kraft, die im ersten Fall durch einen 
primitiven Apparat wirkt und deshalb nur einen geringen Arbeitseffekt 
hervorbringen kann, wirkt im zweiten Fall durch einen sehr hoch diffe
renzierten Apparat und kann so eine hoch differenzierte Leistung, einen 
hohen Effekt erzielen. Scheint auf den ersten Blick ein prinzipieller 
Unterschied in jeder Beziehung zwischen typischen Pseudopodien und 
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typischen Undulipodien zu bestehen, so zeigen schon die zahlreichen 
Ubergange, die diese beiden Formen motorischer Organoide verbinden, 
daB dies nicht der Fall sein kann, sondern nur graduelle Unterschiede 
vorliegen, bedingt durch verschieden hohe Differenzierung der mikro
skopischen bzw. submikroskopischen Struktur. In dem MaBe, als sich 
eine solche Struktur aktuiert, werden die urspriinglich ungeordnet sich 
gegeneinander verschiebenden Teilchen so angeordnet, daB sie sich nur 
mehr in bestimmter Richtung gegeneinander verschieben konnen: aus der 
ungeordneten entsteht sukzessive die geordnete, "gerichtete" Bewegung. 

Als diejenigen physikalischen Kriijte, welche die hier in Rede stehen
den Bewegungserscheinungen bewirken, werden, wie fruher schon er
wahnt, die Oberfliichenenergien bzw. Anderungen derselben, auBerdem 
lokale Quell~tngs-Entquellungserscheinungen angesehen (SPER). Ausfiihr
licher wird dieses Thema im Abschnitt iiber die Cilie als motorisches 
Organoid behandelt werden. Hier sei jedoch schon folgendes hervor
gehoben: die auf Experimente gegrundeten physikalischen Theorien 
zeigen bis jetzt nur, daB die aktive Bewegung des Plasmas nicht gegen 
physikalische Gesetze ablauft, sie zeigen, welche Energien in Betracht 
kommen konnen, aber nicht, welche tatsachlich in Betracht kommen, 
auch nicht wie das Verhaltnis der in Frage kommenden Energien zu
einander im Einzelfalle steht. 

b) Der Wimperapparat. 
Der Wimperapparat bildet die Einheit, aus der sich das Wimperkleid 

zusammensetzt. Den auffallendsten Teil dieses Apparates bildet das 
Flimmerhaar, die Wimper oder Cilie. Den zwciten Teil des Wimper
apparates bildet das Basalkorn, aus dem die Cilie entspringt. Dem Basal
korn sind meist Nebenkorner (KLEIN, 2-6) zugeordnet, iiber clie spater 
noch etliches zu sagen sein wird. Als dritter Teil des in Rede stehenden 
Apparates tritt die Wimperwurzel auf, die als zentripetale Differenzierung 
feinstkornigen Protoplasmas yom Basalkorn verschieden weit ins Innere 
der Zelle fiihrt. 

Es ist nun auf den feineren Bat,t, das Entstehen und das Vergehen 
dieser drei Gebilde naher einzugehen. 

1. Die Cilie. 

Die Cilie I setzt sich sowohl in morphologischer als auch in physiolo
gischer Beziehung aus drei Komponenten zusammen. Ein feinster, die 
Cilie ihrer ganzen Lange nach durchziehender, aus relativ festem Plasma 

I Cilien oder Wimpern werden Undulipodien dann genannt, wenn sie als 
zahlreiche, weniger als korperlange Gebilde einer Zelle angehoren. Im Gegen
satz hierzu spricht man von Flagellen oder Geif3eln, wenn pro Zelle hochstens 
vier, mehr als korperlange Undulipodien vorliegen. Es ist somit kein prin
zipieller Unterschied, der beide Gebilde trennt. 
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bestehender elastischer Achsenfaden, der aus dem Basalkorn entspringt, 
bildet als euplasmatische Skelettfibrille die formgebende und stiitzende 
Komponente. Den fruher angefuhrten genetischen Beziehungen zwischen 
Pseudopodien und Undulipodien gemaB, wonach die letzteren durch 
Differenzierung aus Axopodien entstanden sind, entspricht der Achsen
faden der Cilie, dem Achsenfaden des Axopodiums (SCHUBERG). Den 
Achsenfaden betreffende Angaben finden sich bei NUSSBAUM (2), LOFF
LER, SCHUBERG, KORSCHELT-HEIDER, PUTTER (r) und KLEIN (2-6). 

Da, wie schon ofters hervorgehoben und wie sich im folgenden hier 
noch ergeben wird, die Wimper- bzw. GeiBelapparate und ihre Bestand
teile im Prinzip immer gleich sind, gleichgUltig, ob diese Apparate bei 
Einzellern oder bei Flimmer- bzw. Samenzellen der Metazoen auftreten, 
so konnen hier und im folgenden ohne weiteres auch entsprechende Be
funde gegeben werden, die sich nicht unmittelbar auf Verhaltnisse bei 
den Ciliaten beziehen. In diesem Zusammenhang ist darauf zu ver
weisen, daB ein Achsenfaden bei den groBeren und daher leichter zu 
untersuchenden GeiBeln ebenfalls festgestellt wurde, und zwar u. a. 
von PLENGE, BtiTSCHLI (5), PROWAZEK (3), HAMBURGER, GOLDSCHMIDT, 
AWARINZEW. Fur die Cilien der Metazoen wurde ein Achsenfaden von 
KOLTZOFF (r) fUr etliche Pteropoden und von ERHARD fUr Anodonta 
festgestellt. 

Was den feineren Aufbau des Achsenfadens anlangt, so zeigen die 
Befunde PETSCHENKOS an dem Achsenfaden der GeiBel eines Bakteriums 
(Chromaci~£m okenii) und die Befunde BALLOWITZ' an den Achsenfaden 
von Spermien, daB zahlreiche feinste Fibrillen den Achsenfaden zu
sammensetzen. Die Befunde ERLANGERS an dem Achsenfaden der 
wurmformigen Spermatozoen von Paludinc~ vivipara zeigten jedoch in 
diesen Gebilden keine Langsfibrillen, sondern eine "ausgepragte Waben
struktur". Allerdings fasert sich auch hier der freie, dem Endstuck ent
sprechende Abschnitt des Achsenfadens in ein Faserbuschel auf. Diese 
beiden Bauweisen des Achsenfadens reprasentieren nun nicht zwei un
vermittelt nebeneinander stehende Typen, sondern zeigen nur, daB aus 
dem ursprunglich alveolaren Plasma, uber Reihen von Plasmawaben, 
auf entsprechender Entwicklungsstufe Fibrillen entstehen konnen. 

DaB der Achsenfaden die relativ festeste und widerstandsfahigste 
Komponente der Cilie ist, die mit der aktiven Beweglichkeit derselben 
nichts zu tun hat, geht aus folgenden Untersuchungen KOLTZOFFS (2) 
hervor. KOLTZOFF lieB auf die Cilien verschiedener Seeplanktontiere 
und Larven verdunntes Seewasser einwirken, wodurch die den Achsen
faden umgebenden anderen Bauelemente der Cilie zerst6rt wurden. 

Ein weiterer Versuch, der die im Vergleich zu den ubrigen Kompo
nenten festere Konsistenz und starkere Widerstandskraft des Achsen
fadens zeigt, wurde von ERHARD ausgefUhrt: an gepreBten und ge
quollenen Flimmerzellen durchsetzten die entstandene Quellkuppe feine, 
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von den Basalk6rnern ausgehende Fadchen, die Achsenfiiden, die sich 
durch dieses Verhalten als die widerstandsfahigsten Bauelemente er
weisen, die noch unter Bedingungen, welche die anderen Cilienkompo
nenten bereits zerst6ren, ihre Form behalten. 

Uber das Entstehen und das Vergehen bzw. die Resorption des 
Achsenfadens wird bei Behandlung del' organisierenden Qualitaten des 
Silberliniensystems (KLEIN, 2, 3 u. 6) naheres zu sagen sein. Rier nur 
soviel, daB der Achsenfaden eine iiber das Niveau, in dem sich das 
Silberliniensystem ausbreitet, frei hinauswachsende Fibrille dieses 
Systems darstellt. 

Der Achsenfaden ist mit Ausnahme seines distalen, etwa ein Viertel 
seiner Gesamtlange betragenden Abschnittes, des sogenannten "End
stiickes", von einer zylindrischen oder sehr leicht konischen Ru.lle ziem
lich wenig konsistenten Plasmas so iiberzogen, daB er von dieser Riille 
meist konzentrisch umgeben \vird. Das distale Ende diesel' Riille ist 
entweder stumpf kegel£6rmig ausgezogen oder in Form einer halbrunden 
Kuppe ausgebildet. Das proximale Ende dieser Riille sitzt der Pelli
cula auf und hat auch Bezi.ehungen zum Bas·alkorn. Dieser, den Achsen
faden umgebende Plasmamantel stellt die zweite, die kOl1traktile Kom
ponente del' Cilie dar. 

DaB in den Cilien bzw. in den Undulipodien iiberhaupt ein kontrak
tile Komponente vorhanden ist, geM aus der Eigenbeweglichkeit dieser 
Gebilde hervor. Der Sitz ihrer Bewegun~ liegt in ihnen selbst und nicht 
irgendwo im Innern del' ~elle. 

DaB die Cilie bzw. alle Undulipodien, solange sie ihre diesbeziigliche 
Funktion nicht gewechselt haben, eigenbewegliche Gebilde sind, ergibt 
sich vor aHem aus der Tatsache, daB sich isolierte, also vom ZeHk6rper 
abgetrennte Wimpern bzw. GeiBeln noch eine Zeitlang, d. h. solange sie 
1:iberleben, bewegen. Diesbeziigliche Befunde geben KLEBS, BUTSCHLI (2), 
SCHILLING, FISCHER, ROTHERT, PROWAZEK (r), KOLSCH, MEVES (3), 
SCHUBERG, LEPSY (2) und KLEIN (6). Die letzteren Untersuchungen 
zeigen auch, daB sich Cilien ohne ihr Basalkorn vom ZeHk6rper ab16sen 
k6nnen und trotzdem noch beweglich sind. Diese Befunde rich ten sich 
gegen die von PETER vertretene Auffassung, wonach die Bewegung iso
lierter Cilien von der Anwesenheit des Basalkornes, als "kinetischen" 
Zentrums, abhangig sei. In manchen Fallen bewegen sich abgeworfene 
Cilien bzw. Cilienaggregate vorerst nicht, tun dies aber nach Eimvirkung 
eines Reizes. Dariiber berichten PUTTER (r) und VERWORN (3). In diesem 
Zusammenhang und mit Riicksicht auf die vorhin erwahnte und schon 
von RERTWIG durchgefli.hrte phylogenetische Rerleitung der Undulipodien 
von den Pseudopodien, sei noch die von MERTON (4) gemachte Beobach
tung angefiihrt, wonach sich auch abge16ste Lobopodien noch bewegen. 

DaB der Sitz der Bewegung im Undulipodium selbst liegt, zeigt sich 
auch dann, wenn dieses Gebilde im Zusammenhang mit dem Zellk6rper 

Ergebnisse der Biologie VIII. 6 
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ist. Die normalen Bewegungen des Undulipodiums, besonders wellen
formige oder am distalen Ende ablaufende, miiJ3ten anders ausfallen, 
wenn die Undulipodien nicht eigenbeweglich, sondern passiv bewegbar 
waren. Die diesbeziiglichen Verhaltnisse sind im Abschnitt iiber die 
Cilie als motorisches Organoid gegeben. 

Wenn der Sitz der Bewegung in der Cilie selbst liegt, in der Cilie 
also eine kontraktile Komponente vorhanden sein muJ3, so ist noch 
nachzuweisen, daJ3 diese Komponente gerade jenen, den Achsenfaden 
umhiillenden Plasmamantel darstellt. Wurde, meist auf Grund the ore
tischer Erwagungen, fiir diesen Plasmamantel von LEYDIG, RAY LAN
KASTER, BUTSCHLI (5), PUTTER (r), GURWITSCH (3), SCHUBERG u. a. an
genommen, daJ3 er die kontraktile Komponente darstelle, so wurde von 
KOLTZOFF (r) durch die hier friiher bereits erwahnten Versuche an den 
Cilien verschiedener Seeplanktontiere nachgewiesen, daJ3 nach dem, durch 
hypotonische Seewassedosungen hervorgerufenen Zerfall der den Achsen
faden umgebenden PlasmahiUle, die Bewegung der Cilien sofort aufhort 
und nur der 1mbewegliche Achsenfaden zuriickbleibt. Diese Befunde 
weisen darauf hin, daJ3 der den Achsenfaden umhiillende Plasmamantel 
die kontraktile Komponente der Cilie darstellt. 

Was die feineren Bauverhiiltnisse der kontraktilen Komponente be
trifft, so ist vor aHem darauf hinzuweisen, daJ3 die diesbeziiglichen, je
weils auf bestimmte Befunde gegriindeten, verschiedenen Ansichten, 
miteinander nicht iibereinstimmen, sondern schein bar ziemlich weit aus
einandergehen. AIle diese Ansichten zerfaHen in zwei Gruppen, die sich 
dadurch unterscheiden, daJ3 die Kontraktilitit entweder strukturlosem 
oder in bestimmter Weise struktuiertem Plasma zugeordnet wird: mit 
Bezug auf die Struktur ist sekundar noch eine Unterscheidung zu machen, 
daJ3 auJ3er einer mikroskopischen Struktur bzw. auch im FaIle ihres 
F ehlens, eine der kontraktilen Substanz spezifische submikroskopische 
Struktur in Frage kommen kann. 

Ohne mikroskopische Struktur ist das Kinoplasma STRASBURGERS (2). 
Dieses homogene Plasma tritt in der Zelle bzw. in den entsprechenden 
Zellteilen neben struktuiertem Plasma, dem Trophoplasma auf, das im 
Gegensatz zum Kinoplasma in keiner Beziehung zur Kontraktilitat steht. 
Stehen die Bewegungen des Kinoplasmas nach STRASBURGER noch unter 
der Herrschaft von kinetischen Zentren, so faJ3t MERTON (5) den Begriff 
des Kinoplasmas insoferne anders, als die Bewegungen desselben fast 
ausschliel3lich selbstandig sind, was daraus hervorgeht, daJ3, wenn es 
unter der Einwirkung bestimmter Salz16sungen aus der Zelle austritt, 
es sich selbstandig, von der Zelle getrennt, amoboid bewegt bzw. als 
hyaliner Fortsatz aus der Zelle austritt, der, ahnlich wie Undulipodien, 
Schlagbewegungen ausfiihrt. In dem MaJ3e, als das Kinoplasma aus einer 
Flim11lerzelle austritt, wird die Bewegung der Wimpern schwacher und 
schwacher und h6rt ganz auf, wenn sich dasselbe vollig von der Zelle 
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getrennt hat. Ebenso bleiben motorische Organellen solange unbeweg
lich, solange sie nicht den zu aktiver Bewegung notigen Anteil an Kino
plasma besitzen, was z. B. an den Achsenfaden der sich entwickelnden 
Spermien von Lungenschnecken zu beobachten ist, die bis zu jenem 
Zeitpunkt keinerlei Bewegungen zeigen, bis sie nicht von einer Rulle 
des aus der Basalzelle austretenden Kinoplasmas uberzogen sind. 

Wurden im FaIle des Kinoplasmas die Kontraktilitat bzw. die moto
rische Aktivitat einer homogenen, d. h. einer, jede mikroskopische Struk
tur entbehrenden Komponente des Zellplasmas zugeordnet, so wurde 
im Gegensatz hierzu von anderer Seite gerade struktuiertes Plasma zur 
Kontraktilitat in Beziehung gesetzt. 

BRUCKE, DELLINGER u. a. nehmen an, daB im Plasma vorhandene 
retikuliire bzw. fibrillare Strukturen kontraktil seien, d. h. daB auf ein 
Plasmaretikulum bzw. auf Fibrillen aIle Erscheinungen der Bewegung 
zuruckzufiihren seien. 

Da gewisse motorische Organellen, wie z. B. die BandgeiBel von Nocti
l'uca oder die kontraktile Komponente der Spermien vonPaludina vivipara 
alveolaren Bau zeigen, so ist auch die Wabenstruktur (BUTSCHLI, 1,4) mit 
Rucksicht auf den feineren Bau kontraktiler Gebilde zu berucksichtigen. 
Da aus Alveolen, die in einer Reihe angeordnet sind, Fibrillen entstehen 
konnen, so kann sich eine alveoliire Struktur in eine fibrillare umwandeln. 

AusschlieBlich an fibrillare Strukturen ist die Kontraktilitat nach 
ENGELMANN (3) gebunden. Nach diesem Forscher liegt der mikroskopi
schen Struktur des fibrillaren Aufbaues kontraktiler Gebilde eine spezi
fische s~tbmikroskopische Struktur zugrunde, da das kontraktile Plasma 
aus kleinen spharischen, kontraktilen und reizbaren Formelelementen, 
den Inotagmen besteht, durch deren Formanderung aIle Bewegungs
erscheinungen zustande kommen. Diese submikroskopische Struktur 
findet ihren Ausdruck im optischen Verhalten, da die betreffenden Ge
bilde Doppelbrechung zeigen. Kontraktilitat soll ausnahmslos an das 
Vorhandensein doppelbrechender, positiv einachsiger Teilchen, deren 
optische Achse mit der Richtung der Verkiirzung zusammenfallt, ge
bunden sein. ENGELMANN konnte bei den kraftigen adoralen Wimpern 
verschiedener Infusorien deutliche Doppelbrechung konstatieren. 

Bei nicht kraftig entwickelten Cilien ist die Feststellung von Doppel
brechung viel schwieriger und ist auch im allgemeinen deshalb nicht 
leicht, weil, wie SCHMIDT (I) hervorhebt, die Doppelbrechung der organi
sierten Substanzen auf demZusammenwirken vonStiibchen- undMicellar
doppelbrech~tng beruht. Die Micellardoppelbl'ecl21mg, die auf dem Vor
handensein von charakteristischen, die organische Substanz aufbauenden 
Molekularkomplexen I beruht, kann durch entgegengesetzte Stabchen
doppelbrechung kompensiert bzw. iiberkompensiert werden. Die Stiib-

I Die von NAGEL! Micellen genannt wurden und ultramikroskopischen 
Kristallen von anisodiametrischer Gestalt entsprechen. 
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chendoppelbrechung verandert sieh wieder mit der Anderung des 
Brechungsindex jener Substanz, in welche die stabchenformigen Gebilde 
eingebettet sind und wird Null, wenn der Brechungsindex des Mediums 
gleich demjenigen der Teilchen ist (SCHMIDT, 2). Aus diesen Verhalt
nissen wird es begreiflich, wenn iiber die Doppelbrechung der kontrak
tilen Komponente der Cilie verschiedene Angaben vorliegen, d. h. der
selben einmal Doppelbrechung zugeschrieben (ENGELMANN, 3) wird, das 
andere Mal nicht (MACKINNON u. VLES; GRAY, 3). 

Tritt Doppelbrechung, auch wenn eine entsprechende submikrosko
pische Struktur vorhanden ist, aus den oben angefUhrten Grunden nicht 
konstant in die Erscheinung, so ist Inkonstanz des Auftretens auch fUr 
verschiedene andere Eigenschaften der kontraktilen Komponente der 
Cilie, besonders mit Riicksicht auf ihre mikroskopisch wahrnehmbare 
Struktur, ebenfalls eine bekannte Tatsache, die darin ihren Ausdruck 
findet, daB diese Komponente der Cilie einmal als homogen, das andere 
Mal als eine mikroskopische Struktur zeigend ausgegeben wird. Die Mog
lichkeit des Uberganges von einer zur anderen Strukturphase, yom homo
genen zum mikroskopisch strukturiertem Zustande, wurde von ENGEL
MANN (3) beobachtet, der sah, daB sich amoboid bewegliches Plasma 
unter gewissen Umstanden voriibergehend zu feinsten Faserchen an
ordnen kann. DaB voriibergehend fibrillare Bildungen im Plasma als 
Folge einer Zugwirkung auftreten, urn gleieh wieder zu verschwinden, 
wenn der Zug, der sie entstehen lieB, wieder aufhort, konnte BRESS
LAU (9) an den Eikapseln einer Landplanarie zeigen. 

AuBer einer, in der kontraktilen Komponente eventuell auftretenden 
fibrilliiren Struktur, ist in dieser Komponente der Cilie noch einer Struk
tureigentiimlichkeit zu gedenken, die in einer "Querstreifung", ahnlich 
derjenigen des quergestreiften Muskels, zum Ausdruck kommt. Diese 
"Querstreifung" wurde schon oft beschrieben (Literaturiibersicht: 
KLEIN, 6) und neuerlich wieder von KOLACEV teilweise an lebenden, 
teilweise an fixierten Cilien konstatiert und KLEIN (6) erhielt in Silber
praparaten ebenfalls Befunde, die so einer Querstreifung entsprechen. 
v. GELEI (3) hat in Toluidinblaupraparaten etwas ahnIiches in ent
sprechenden Kornelungen der CiIien darstellen konnen. 

AIle diese "Querstreifungen" brauchen sich nicht bei jeder Cilie zu 
zeigen, auch fehlen sie oft bei den CiIien einzelner Tiere ganz, was die 
Inkonstanz ihres Auftretens zeigt. Diese Inkonstanz mag durch ver
schiedene f1~nktionelle Zustiinde bedingt sein. Sie braucht auch nieht 
unmittelbar zur Kontraktion in Beziehung zu stehen, da z. B. auch fiir 
quergestreifte Muskelfasern nachgewiesen ist (HURTHLE U. WACHHOL
DER), daB ihre Querstreifung voriibergehend verschwinden kann, ohne 
daB die Kontraktilitat der Faser deshalb verloren geht. Die CiIie als 
motorisches Organoid mit der quergestreiften Muskelfaser in Beziehung 
zu setzen bzw. beide Bildungen miteinander zu vergleiehen, rechtfertigt 
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sich aus mehreren Grunden. Erstens ist die Leistung beider Gebilde 
gleich, denn in jedem Faile wird aktive und zwar gerichtete Bewegung 
produziert; gegen die Annahme, daB die Leistung in jedem Faile auf 
prinzipiell andere Ursachen zuruckzufuhren sei, spricht schon der Um
stand, daB die Grundlage der Bewegung in beiden Hillen ein spezieil 
differenziertes kontraktiles Plasma ist, das sich zur selben Leistung wohl 
auf demselben Weg und in derselben Weise aus dem ursprunglichen 
Plasma differenziert haben wird. 

Die Prozesse, durch deren Ablauf die fUr Cilie und Af1fskel not
wendige kinetische Energie frei wird, scheinen fur beide Gebilde gleich
artig zu sein. In beiden Fallen kommt es wohl zur Umsetzung eines 
inaktiven chemischen Reservestoffes (BEUTLER) (Glykogen [?], Glyko
proteid [?]), in einen, die Energie fur den Kontraktionsmechanismus 
liefernden Betriebsstoff, und die Bildung dieses Betriebsstoffes kann in 
beiden Hillen durch die gleichen Mittel beschleunigt oder gehemmt bzw. 
ganz aufgehoben werden. So regt bei CHien Veratrin diese Umsetzung 
an (GRAY, 3), Magnesium stellt sie ein (GRAY, 3). Auf den Muskel wirkt 
Veratrin in der gleichen Weise, so daB der Betrag der verfugbaren Energie 
steigt, urn im Faile, daB der Muskel gereizt wird, frei zu werden (HARTREE 
u. HILL). Die Umsetzung des inaktiven Reservestoffes, des Glykogens, 
in aktiven Betriebsstoff fur die Tatigkeit des Muskels, wird durch Magne
sium verhindert (EMBDEN). Dieses Metall wirkt also auf den Muskel 
ebenso wie auf die Cilie. Auf Grund dieser Verhaltnisse, die GRAY (3) 
viel weiter ausfUhrt, kommt dieser Autor zu dem SchluB, daB die Hypo
these, nach der Cilien- und Muskelbewegung der gleichen fundamentalen 
N atur sind, mehr als eine spekulative Annahme ist. 

Die in Cilie und Muskelzelle entstandene kinetische Energie wirkt in 
der Cilie indem sie deren Teilchen transversal verschiebt und so die ent
sprechenden Bewegungen des ganzen Gebildes hervorruft, wahrend sie 
in der Muskelfaser die Teilchen longitudinal verschiebt und so die Kon
traktion hervorruft. Diese beiden verschiedenen Energiewirkungen inner
halb der betreffenden Gebilde stehen nicht unvermittelt nebeneinander, 
denn im Tentakel von Noctil~tca (GRAY,3) kommt es sowohl zu trans
versalen Teilchenverschiebungen wie in der Cilie, als auch zu longitu
dinalen Teilchenverschiebungen wie im Muskel. 

Nach HURTHLE u. WACHHOLDER sind die wesentlichen Bausteine der 
Muskelfaser mikroskopisch kleine, kristallinische, doppelbrechende Teil
chen, die, als Elementarmaschinen die Kontraktion hervorbringen. Ver
gleicht man damit die fruher hier mit Rucksicht auf die kontraktile 
Komponente der Cilie zitierten Angaben, besonders die auf die alte 
ENGELMANNsche Darstellung der Inotagmen sich beziehenden, so erhalt 
man zwanglose Ubereinstimmungen. Es zeigt sich so, daB die kontraktile 
Komponente der Cilie einerseits zu den Pseudopodien andererseits zu den 
M uskelfasern in Beziehung steht. 
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Zusammenjassend laBt sich, SO weit es die bis jetzt vorliegenden Be
funde gestatten, folgendes uber den Bau der kontraktilen Kornponente 
der Cilie sagen. 

Die Untersuchungen MERTONS zeigen, daB an und fur sich kontrak
tiles oder Kinoplasma keine mikroskopische Struktur zu haben braucht. 
Fur die kontraktile Komponente der Cilie liegen nun aber in dieser Be
ziehung verschiedene Befunde insoferne vor, als durch dieselben einmal 
mikroskopische Strukturlosigkeit, einmal eine fibrillare und schlieBlich 
eine in "Querstreifung" sich ausdruckende Struktur gerechtfertigt er
scheint. Diese verschiedenen, sich gegenseitig scheinbar ausschlieBenden 
Angaben uber die mikroskopische Struktur der kontraktilen Komponente 
der Cilie, waren nur dann miteinander vereinbar, wenn diese Strukturen 
nicht als etwas konstantes, sondern als veranderliche, temporar inein
ander ubergehende Eigenschaften vorhanden waren, die einerseits der 
jeweiligen Entwicklungsh6he bzw. Differenzierungsstufe des betreffenden 
motorischen Gebildes, andererseits einem bestimmten jeweiligen Funk
tionszustand desselben entsprechen. Es ware dies so zu verstehen, da,B 
durch den EntwicklungsprozeB, durch den die kontraktile Komponente 
der Cilie aus dem kontraktilen Plasma des Pseudo podiums wird bzw. 
daB durch den WachstumsprozeB bei der Neubildung einer Cilie, die 
einzelnen Plasmateilchen, auf deren gegenseitigen Verschiebung die Be
wegungserscheinungen beruhen, gerichtel werden. So wurde eine fur die 
kontraktile Komponente der Cilie spezifische submikroskopische Struktur 
gefonnt, die sich in der (aus fruher dargelegten Grunden oft angezweifel
ten) Doppelbrechung dieser Gebilde ausdruckte und die unter Um
standen die Grundlage fUr eine temporare mikroskopische Struktur in 
Form eines fibrillaren Baues bzw, in Form von "Querstreifung" ab
geben kann. 

Uber das Entstehen der kontraktilen Komponente geben vor aHem die 
von WALLENGREN (1) an Hypotrichen uber die Neubildung von Cilien 
ausgefuhrten Lebenduntersuchungen AufschluB. N ach diesen Befunden 
entsteht vorerst an der betreffenden Stelle, an der eine Cilie sich bilden 
wird, in der Pellicula durch Resorption eine feine Spalte. Aus dem so 
bloBgelegten Ektoplasma wachst ein kleiner Zapfen hervor, der gleich in 
schwingende Bewegung gerat und die neu entstehende Wimper darstellt. 
Es zeigt sich so, daB die kontraktile Komponente sogleich bei ihrem 
ersten Auftreten die fUr sie charakteristische Funktion besitzt. Die yom 
ersten Augenblick der Differenzierung an vorhandene aktive Bewegung 
stellt auch STEIN (1), ENGELMANN (1) und PROWAZEK (2) fest. In der
selben \Veise wie die Cilien bzw. Cirren, entstehen die Flagellen durch 
Auswachsen aus dem Plasma, wie dies GRIESSMANN bei Ciliophrys marina 
beobachtet hat. Interessant ist, daB auch jene Cilienderivate, die in 
ausgebildetem Zustande starr sind, wie etwa die dorsalen T astborsten bei 
verschiedenen Hypotrichen, nach den Untersuchungen WALLENGRENS (1) 
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ursprlinglich eine normal funktionierende kontraktile Komponente be
sitzen, also in gewohnlicher Weise als normale Cilien angelegt werden, 
um erst spater zu erstarren. 

Die dritte am Aufbau der Cilie beteiligte Komponente ist die reiz
rezipierende oder sensible Komponente (KLEIN,6). Sie bildet einen, aus 
dem Basalkorn seinen Ursprung nehmenden, feinen Dberzug des Achsen
fad ens und differenziert sich am distalen Ende desselben zu einem 
knopfchenformigen Endorganoid I (Abb. r). Die sensible Komponente 
besteht zur Ganze aus "argentophiler" Substanz (vgl. KLEIN, 6) und ist 
in jeder Beziehung sehr labil. Da, wie bereits kurz erwahnt wurde und 
wie spater ausfiihrlicher darzulegen sein wird, der Achsenfaden der Cilie 
eine liber das Ausbreitungsniveau des Silberliniensystems frei hinaus
wachsende Fibrille dieses Systems darsteIlt, so ist die sensible Kompo
nente der Cilie gleich dem plasmatischen Anteil dieser Silberlinienfibrille, 
wahrend der eigentliche Achsenfaden dem fibrillaren Anteil derselben 
entspricht. 

Nachdem die verschiedenen, die Cilie zusammensetzenden Kompo
nenten einzeln nach Bau, Funktion und Entstehung geschildert wurden, 
ist noch die Cilie als Ganzes in ihrer Bezielutng Z2tr Pellicula bzw. zum 
Alveolarsaum und mit Rlicksicht auf ihr Vergehen zu betrachten. 

Die Beziehungen der Cilie zur Pellicula betreffend ist festzustellen, 
ob die Cilie kontinuierlich in die Pellicula libergeht, mit derselben also 
verwachsen ist oder ob die Cilie nur durch die Pellicula hindurchtritt, 
sie sozusagen nur durchbohrt, ohne mit ihr fester verbunden zu sein. Die 
verschiedenen vorliegenden Beobachtungen zeigen, daB beide FaIle ver
wirklicht sein konnen, daB also jeweils entweder der eine oder der andere 
Fall tatsachlich vorliegt. 

Beobachtungen, die eine teste Verbindung der Cilien mit der Pellicula 
zeigen, liegen von BUTSCHLI (3), LEPSI (2) und ALVERDES (r) vor. 

Andere, z. B. durch das Abwerfen der Cilien gegebene Tatsachen, 
zeigen wiederum Diskontinuitat von Cilie und Pellicula. Einwandfrei 
ergibt sich diese Diskontinuitat, wenn die Cilie mit dem unter der Pelli
cula, im Ektoplasma liegenden Basalkorn abgeworfen wird, denn dieser 
Fall ware unmoglich, bei fester, kontinuierlicher Verbindung von Cilie 
und Pellicula. DaB Cilien mit ihrem Basalkorn abgeworfen werden 
konnen, wurde von KLEIN (6) an Silberpraparaten festgestellt. 

Geht aus den angezogenen Befunden hervor, daB einmal die Cilie 
mit der Pellicula fest verbunden ist, das andere Mal hingegen nicht, so 
ist gezeigt, daB die Beziehungen der Cilie zur Pellicula (vielleicht tern
porar) nicht einheitlich sind. We1che Ursachen es sind, die je nachdem 
das eine oder andere Verhalten bewirken und ob dieses Verhalten nach 

I Literatur: LOFFLER, ENGELMANN (2), STRASBURGER (I), ERHARD, 
KLEIN (6). 



88 BRUNO M. KLEIN: 

der betreffenden Tierart oder nach bestimmten physiologischen Zu
standen ein und desselben Tieres verschieden au sfallt , dariiber laBt sich 
bis jetzt nichts aussagen. 

Es bleibt noch das Verhaltnis del' Cilie Z!tln Alveolarsau11l zu be
sprechen. KOLscR ste1lt fiir Paramaecium fest, daB die Cilien stets den 
Kanten des Alveolarsaumes aufsitzen. PUTTER (r) gibt fUr Aeolis papil
losa an, daB die ganze Zelle sehr deutlich Wabenstruktur zeigt und die 
Cilien direkt mit dem Wabensaum zusammenhangen. Zu ahnlichen Be
funden kommen KOLAcEv, SAGUCRI und KLEIN (Z-10). Aus all den 
betreffenden Daten geht hervor, daB das Verhaltnis der Cilie zum 
Alveolarsaum derart ist, daB die erstere in der Verlangerung der Waben
kanten des letzteren entspringt. 

Das Vergehen der Cilie kann sich in verschiedener 'Weise vollziehen. 
Aus dem bisher Gesagten ergibt sich bereits, daB die Cilie durch Ab
werfen - mit oder ohne Basalkorn - sich yom Korper des Tieres losen 
kann, um nach kurzem Dberleben zu vergehen, zu verfallen (iiber das 
Abwerfen von Cilien vgl. KLEIN,6). 

Eine zweite Art des Vergehens ist die Resorption der Cilie. Die basa
len Teile der Cilie werden hierbei langsam yom Ektoplasma gelost und 
aufgenommen, die Cilie scheint ins Ektoplasma einzusinken und ver
schwindet schlieBlich. Interessant ist, daB bei der Resorption von Cilien 
bzw. Cilienaggregaten das in Resorption befindliche Gebilde seine Be
wegung nicht einste1lt, diese vielmehr, wie dies WALLENGREN (r) fUr die 
Stirncirren von Hypotrichen feststellte, wahrend der ganzen Dauer der 
Resorption beibehalt. 

Bei Ciliophrys marina wird die GeiBel, wenn das Tier aus dem 
Flagellaten- wieder in das Heliozoenstadium iibergeht, in das Plasma 
eingezogen (GRIESSMANN), wahrend gleichzeitig die Pseudopodien wieder 
auswachsen. Ebenso vergeht bei Actinomonas mirabilis SAY. KENT die 
alte GeiBel, indem sie sich verkiirzt und allmahlich ins Plasma aufge
nommen wird (GRIESSMANN). 

Cilienresorption findet anlaBlich von Teilung, Konfttgation und En
zystierung statt. In allen drei Fallen kommt es zu mehr oder weniger 
ausgedehnten Cilienresorptionen, auf die nach Ablauf der dieselben be
dingenden Zustande, wieder die Neubildung von Cilien folgt. 

Die lVIetazoenflimmerzellen, fiir die von den drei, bei den Ciliaten 
zur Cilienresorption fUhrenden lVIomenten nur mehr eines, namlich die 
Teilung in Betracht kommt, zeigen hierbei, da auch bei ihnen wahrend 
der Dauer dieses Prozesses die Cilien verschwinden, eine Dbereinstim
mung mit den diesbeziiglichen Verhalten der Ciliatenzelle (vgl. WALLEN
GREN, z). 

Auch andere, als die aufgezahlten Ursachen, konnen ein voriiber
gehendes Verschwinden bewirken. So konnte ALvERDES (3) feststelIen, 
daB bei Paramaecium caudadwJ1. eine 0,1% ige Chloralhydratlosung inner-
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halb 48 Stunden samtliche Cilien zum Verschwinden bringt. Wenn die 
Tiere in frisches Wasser iibertragen werden, entstehen neue Cilien. 

Eine dritte Moglichkeit des Vergehens von Cilien liegt endlich im 
komigen Zerfall bzw. in der Auflosung dieser Gebilde. Dazu kommt es 
nach allen moglichen Schiidigungen. Geschadigte oder gar abgestorbene 
Cilien zeigen komigen Zerfall oder losen sich auf. 

Der auf die Cilien folgende Teil des Flimmerapparates ist 

2. Das Basalkorn. 
Da das Wesentliche iiber dasselbe in den Abschnitten iiber das Silber-' 

liniensystem zu sagen sein wird, so geniigt es hier, gewisse morphologische 
Daten zu geben und die wichtigsten Ansichten, die iiber Entstehen und 
Funktion des Basallwmes entwickelt wurden, kurz zu behandeln. 

Als Basalkorn bezeichnet man ein an der Basis, also dem proximalen 
Ende der Cilie liegendes komchenartiges Gebilde, das in Bezug auf sein 
optisches Verhalten starker lichtbrechend ist als die Cilie, das aber keine 
Doppelbrechung zeigt (ENGELMANN, 3). Es ist widerstandsfahiger als die 
Cilie und kann mit basischen Anilinfarbstoffen bzw. Hamatoxylin kraftig 
gefarbt werden. Wenn sie auch nicht immer mit besonderer Deutlichkeit 
hervortreten, find en sich Basalkomer iiberall an den Cilien, wo diese bei ein
oder mehrzelligen, tierischen oder pflanzlichen Organismen vorkommen. 

DaB das Basalkom nicht immer ein einzelnes Kom pro Cilie zu sein 
braucht, sondem fiir jede einzelne Cilie in einer Mehrzahl von Komchen 
in einem Komchenkomplex vorhanden sein kann, wurde des ofteren ge
zeigt. Falle, bei denen die Komchen dieses, einer Cilie zugeordneten 
Komplexes in der Richtung der Cilienachse angeordnet sind, beschreiben 
FRENZEL, FUCHS, KOLACEV, SAGUCHI, GURWITSCH (1,2), HENRY und 
TSCHASSOWNIKOW. 

Speziell fUr die Ciliaten konnte KLEIN (3,4,6) mit der Silbermethode 
nachweisen, daB auch hier in vielen Fallen pro Cilie nicht nur ein Kom, 
sondem meist drei Komer zu einem Basalkornapparat vereinigt sind. 
Diese drei Komer liegen nun nicht so wie bei den vorerwahnten Fallen 
in der Richtung der Langsachse der Cilie, also nicht untereinander an
geordnet, sondem normal zu dieser Richtung, in der betreffenden, die 
einzelnen Basalkomapparate verbindenden Fibrille des Silberlinien
systems (siehe spater). 

Durt, wo ein Basalkomapparat in der erwahnten Fibrille liegt, spaltet 
sich dieselbe auf, verbindet die drei Komer des Basalapparates, indem 
sie dieselben als Zirkularjibrille umfaBt. 

Das mittlere der drei Komer, das eigentliche Basalkorn, denn es ist 
mit der Cilie direkt verbunden, da der Achsenfaden aus ihm entspringt, 
kann beim Abwerfen der Cilie den Zusammenhang mit derselben wahren, 
aus dem Verband des Basalkomapparates austreten, so daB nur die bei
den anderen, neb en dem eigentlichen Basalkom liegenden Nebenkorner 
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(Abb. I) zurtickbleiben. In solchem FaIle wird die Zirkularfibrille, die 
aile drei Korner umgreift, besonders deutlich sichtbar (Abb. I). 

Diese fortgeschrittene Differenzierung des einfachen Basalkornes zu 
einem aus mehr Kornchen zusammengesetzten Basalkornapparat ist vor
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Abb. I. Schema des Flimmerapparates 
(hauptsachlich nach Befunden an Silber· 
praparaten). Von Cilie und Cilienwurzel 
ist nur der distale und proximale Ab
schnitt gezeichnet , die mittleren Ab
schnitte hingegen sind ausgelassen. 
P Pellicula ; Sl Sil berlinie ; Bk Basal· 
korn ; N k N ebenkom ; Zf Zirkular· 
fibrille; Af Achsenfaden der Cilie; 
sK sensible Komponente der Cilie 
(argentophiler Uberzug des Achsen
fadens) ; mK motorische Komponente 
der Cilie (kontraktiler Plasmamantel) j 

E Endstiick; Eo Endorganoid j 
Cw Cilienwurzel. 

Hiufig nur fUr etliche Ciliaten nachgewiesen. 
In seiner einfachsten Form ist auch bei 
dieser Ticrgruppe das Basalkorn ein eill
zelnes Korn, wenigstens stellt es sich in 
den betreffenden Hillen, den gegenwar
tigen Untersuchungsmoglichkeiten so dar '. 

Urn fUr die spater aus den Befunden 
an Silberpraparaten sich ergebenden Re
sultate mit Rticksicht auf Entstehen und 
F~mktion der Basalkorner die notwendige 
Grundlage zu haben, sind hier noch die bis
her aufgestellten Ansichten tiber diese bei
den Angelegenheiten kurz zu erwahnen. 

Uber die Entstehung der Basalkorner 
existierten, oder existieren teilweise noch, 
verschiedene Ansichten. Einmal wurde ihre 
Genese zu Centrosomen in Beziehung ge
setzt, d. h. die Basalkorner wurden als Ab
kommlinge von Zentralkorperchen ange
sehen. Diese Ansicht stellten HENNEGUY 
und LENHOSSEK unabhangig voneinander 
auf. Der HENNEGUy-LENHOSsEKschen 
Hypothese entsprachen die Resultate von 
BENDA (2), FUCHS und IKEDA, die darauf 
hinwiesen, daB die Basalkorner ihren Ur
sprung aus sich teilenden Centrosomen 
nehmen. Da nach der HENNEGUy-LEN
HOSSEKschen Lehre in der ausgebildeten 
Flimmerzelle konsequenterweise kein Cen
trosom, das ja in der Bildung der Basal
korner aufging, vorhanden sein kann, 
konnte sich die fertige Flimmerzelle auch 
nicht mitotisch teilen. Tatsachlich wurde 
in ausgebildeten Flimmerzellen auch lange 
weder Centrosom noch mitotische Teilung 
gesehen (HElDENHAIN, FURST, JOSEPH). 

ZIMMERMANN, HENRY, GURWITSCH (2) und FUCHS sahen jedoch in 
diesen Failen Bildungen, die sie als Centrosomen ansprechen muBten. 

I V gl. KLEIN: Silberliniensystem und Infraciliatur. Arch. f. Protistenk., 
1932 im Druck. 
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Einwandfrei wurde sotelohl das Vorhandensein von Centrosomen als auch 
von mitotischer Teilung bei ausgebildeten Flimmerzellen von WALLE!\'
GREN (2) festgestellt. Nach WALLENGREN besitzt die v:611ig entwiekelte 
Wimperzelle ein in Form eines Diplosoms zwischen den Basalk6rnern 
liegendes Centrosom und kann sich aueh mitotiseh teilen. Die Basal
korner entstehen nicht aus Centrosomen, sondern entwiekeln sieh als Ver
dichtungen in der peripheren Plasmazone. Naeh diesen Befunden ist die 
HENNEGUy-LENHOssEKsehe Lehre nieht mehr aufreeht zu erhalten. 
Aueh die spater noeh zu erwahnenden Befunde KOLACEVS und KLEINS 
.(2-IO) spreehen gegen eine Entstehung der Basalk6rner aus Centro
somen. 

Eine zweite Ansieht leitet die Basalk6rner aus im Plasma vorhandener 
Granula ab; so entstehen nach ACH die Basalkorner aus K6rnchen, die 
urn den Nukleus herumgelagert sind und von ihm ausgestoBen wurden. 
GUTHEIL behauptet, daB die Basalk6rner, wie iiberhaupt der ganze 
Flimmerapparat, sich aus den im protoplasmatischen Netzwerk suspen
dierten Mikrosomen entwickle. SAGUCHI ist ebenfalls der Meinung, daB 
die Basalk6rner wie auch der iibrige Flimmerapparat durch entsprechende 
Differenzierung von Mitoch011drien oder Chondriokonten sich bilde, und 
zwar gleiehgiiltig, ob dieser ProzeB wahrend der Embryogenese oder in 
der erwachsenen Zelle sieh abspiele. Den etwas vagen Begriff der "Mito
chondria" versucht CAUSEY etwas festere Gestalt zu geben, indem er an 
Ciliaten zu dem Ergebnis kommt, daB Mitochondrien den "anabolischen" 
Prozessen in und urn den N ahrungsvakuolen assoziiert sind und daB sie 
die Rolle selektierender Gebilde spielen, insoferne sie dem umgebenden 
Plasma bestimmte Substanzen entnehmen, dieselben verdichteten und 
in der mannigfaltigsten Weise zu verschie(1enen Produkten transfor
mieren. Aueh SCHMAHL kommt bei seinen Untersuchungen an Bursaria 
zu dem Resultat, daB auBer der Cilie auch das Basalkorn aus stabchen
formigen, aus dem Innern des Plasmas gegen dessen Peripherie wan
dernden Gebilden entstehe. Mit Bezug auf diese Gebilde wird ausgefiihrt, 
daB die Wahrscheinlichkeit dafiir spricht, daB es sich urn Chromidien 
handelt, wie sie als vermutlich nuklearen Ursprungs in allen Protozoen 
bekannt sind. Die gleich zu schildernden Untersuchungen von GUR
WITSCH (2), KOLACEV und KLEIN (2-10) bestatigen in keinem Fane ein 
Entstehen der Basalki:irner aus Granulis, die als Mikrosomen, Mito
ehondrien, Chondriokonten bzw. Chromidien besehrieben worden sind. 

Die dritte Ansieht iiber die Genese der Basalk6rner besagt, daB die 
letzteren im Ektoplasma sich differenzieren, also sieh weder von Centro
somen noeh von Mitoehondrien bzw. Chromidien herleiten. GURWITSCH 
konnte an Flimmerzellen von Metazoen zeigen, daB die Basalk6rner in 
den Knotenpunkten eines ektoplasmatischen Wabenwerkes sitzen. Die 
einzelnen Basalki:irner sind dureh Substanzbriicken, die den Waben
wanden entspreehen, miteinander in Verbindung geblieben. Sprieht 
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GURWITSCH von den Stellen, in welchen die Basalk6rner liegen und ent
standen sind, als von Knotenpunkten eines Wabenwerkes und von den 
Substanzbriicken, durch welche die einzelnen Basalk6rner verbunden 
sind als von Wabenwiinden, so konnte KOLACEV in seinen Untersuchungen 
iiber Anodonta zeigen, daB diese Kontenpunkte und Verbindungen nicht 
nur dem Wabenwerk und den Wabenwanden sondern einem proto
plasmatischen Netz entsprechen, in dem jedes in einem Knotenpunkt 
liegende Basalk6rperchen durch besondere Ziige mit samtlichen iibrigen 
K6rperchen verbunden ist. 

Dieses unter der Kuticula sich ausbreitende Netz ist nur ein Teil 
eines die ganze Flimmerzelle als ihre Grundstruktur durchziehenden 
plasmatischen Netzes, aus des sen vertikalen Balken sich auch ent
sprechend die Wimperwurzeln differenzieren. Bei den Ciliaten konnte 
nun KLEIN (2-10) im Ektoplasma, knapp unter der Pellicula, in der 
H6he der Basalk6rner ebenfalls ein protoplasmatisches Netzwerk bzw. 
Gitter feststellen, das sich durch seine Reaktion Silbersalz16sungen 
gegeniiber auBerst elektiv darstellen laBt, wodureh alle Verhaltnisse 
dieses Systems, des Silberliniensystems, sehr klar und eindeutig wahr
genommen werden k6nnen. In diesem ektoplasmatischen System liegen 
nu,n die Basalkorner und entstehen auch in ihm, und zwar bei den primi
tiveren Formen des Silberliniensystems, in den StoBpunkten seiner 
Fibrillen. Das Silberliniensystem der Infusorien entsprache somit dem 
bei Metazoenflimmerzellen von KOLACEV nachgewiesenen, unter der 
Kuticula sich ausbreitendem Netz, jedoch nieht mehr dem sich daran 
anschlieBenden, im Innern der Zelle sieh ausbreitenden iibrigen Teil der 
netzigen Grundstruktur der Flimmerzellen. 

Die Basalkorner entstehen in den Stof3P~mkten der Fibrillen des Silber
liniensystems durch allmiihliche Kumulierung von Substanz, ohne daB hier
bei stabehen- oder k6rnehenf6rmige Mitoehondrien oder Chromidien sieh 
zeigten. Keines dieser letztgenannten Gebilde gibt die Silberreaktion, 
keines hat also die stoffliehe Zusammensetzung wie die sieh bildenden 
Basalk6rner, welche die Reaktion auf Silber gleieh yom erst en Augen
blick ihres Auftretens an geben. Mitochondrien usw. k6nnten eventuell 
nur indirekt an dem Bau der Basalk6rner sich insoferne beteiligen, als sie 
nach entsprechender Anderung ihrer stofflichen Zusammensetzung und 
nach Aufl6sung, also nach Aufgabe ihrer Eigengestalt und -qualitat, 
assimilierbareres Baumaterial fiir das neu entstehende, sich bis zur 
FertigRtellung stetig vergr6Bernde Basalkorn lieferten. Wenn sich die 
in Rede stehenden Gebilde aber nicht als solche an dem Bau des Basal
kornes beteiligen, so kann nicht gesagt werden, daB die Basalk6rner aus 
diesen Gebilden hervorgingen. 

Dem Basalkorn wurden seit seiner Entdeckung durch ENGELMANN 
("FuBstiicke") die verschiedensten Fztnktionen zugeschrieben. Als ein 
die Cilie stiUzendes Gebilde wurde es von KUNSTLER, PLENGE, MEISEN-
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HEIMER, MAIER, SCHUBERG, KUPPELWIESER, ERHARD und KOLACEV 
angesehen, als Schutzgebilde fUr die Cilie sieht es FRENZEL an; als kint'
tisches Zentrmn wurde es gemaB seiner ihm von der HE~NEGUY-LEN
HOSsEKschen Hypothese zugeschriebenen "centrosomalen Herkunft" 
betrachtet. 

Einer anderen Ansicht entsprechend ist das Basalkorn der Bildller, 
der Organisator der Cilie. So kommt GURWITSCH (2) auf Grund seiner 
Studien an Metazoenflimmerzellen I zu dem Resultat, daB die Basal
korper nur Anhaufungen einer Substanz seien, die den Nachwuchs des 
Flimmerhaares ermoglichen. HOLMGREN faBt das Basalkorn ebenfalls 
als Bildner verschiedener, aus verklebten Cilien bestehender Gebilde auf. 
MERTON (5) sieht in dem Basalkorn formative Zentren der Wimper
bildung, die Organisatoren der Wimper. Auf Grund der Befunde an 
Silberpraparaten konnte KLEIN (2-10) feststellen, daB die Basalkorner 
der Ciliate1l, da aus denselben der Achsenfaden hervorwachst, mit dem 
die kontraktile Komponente gleichzeitig sich entwickelt. die Bildner, die 
Organisatoren der Cilien sind. 

Noch einer Ansicht liber die Leistung des Basalkornes ist hier zu 
gedenken. Dasselbe wurde mehrfach als nervoses Organoid aufgefaBt. 
Dies geschah zuerst durch APATHY, der die Basalkorner als Endigungen 
eines besonderen Nervenapparates ansah. Die Grundlagen, die ihn zu 
dieser Ansicht flihrten, sind heute in dieser Beziehung in keiner Weise 
mehr stichhaltig. In neuerer Zeit kam von GELEI (3) auf Gr1!nd ganz 
anderer Befunde, als es diejenigen von APATHY waren, wieder dazu, die 
Basalkorner zu nervoser Funktion in Beziehung zu setzen, sie als neuro
kinetische Zentren der Cilien mit gleichzeitiger genetischer und regenera
tiver Funktion anzusprechen. 

Auf Grund der Befunde an Silberpraparaten kam KLEIN (2-4) zu 
dem Ergebnis, daB neben der organisierenden Funktion des Basalkornes 
dasselbe auch eine nervose Funktion insoferne besitze, als es die sensible 
Komponente zur motorischen Komponente der Cilie in Beziehung setzt. 
Die von dem Endorganoid der sensiblen Komponente der Cilie rezi
pierten Reize werden im Basalkorn auf die motorische Komponente, in 
der Art wie dies in einem einfachen Reflexbogen geschieht, libertragen. 
Dadurch entsteht im Basalkorn ein bestimmter Reizzustand, der durch 
das Silberliniensystem auf die anderen Basalkorner libertragen wird, wo
durch eine koordinierte Leistung samtlicher Cilien moglich wird. 

Zusammenfassend ergibt sich liber Entstelntng und Fwnktion der 
Basalkorner folgendes Resultat. Das Basalkorn entsteht bei den Ciliaten 
in den StoBpunkten der Fibrillen eines ektoplasmatischen Systems, des 
Silberliniensystems, wodurch bei der Ciliatenzelle ahnliche Bildungsver-

I Mit Ausnahme der Flimmerzellen des Rachenepithels der Salamander
larve. 
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haltnisse fUr das Basalkorn vorliegen als diejenigen es sind, die von 
KOLACEV und GURWITSCH fiir die Metazoenflimmerzelle beschrieben 
worden sind. 

Mit Bezug auf die Ftmktian des Basalkornes ergibt sich fUr die Cilia
ten einmal, daB das Basalkorn als "Organisatar" der Cilie tatig ist, welche 
Leistung mit der diesbeziiglichen, von GURWITSCH, KOLACEV und MER
TON fiir das Basalkorn der Metazoenflimmerzelle beschriebenen Leistung 
iibereinstimmt. Zum zweiten ist das Basalkorn als nervoses Organoid 
insoferne tatig, als es die sensible und motorische Komponente der Cilie 
miteinander in Beziehung setzt und so gleichsam einen einfachen Reflex
bagen bildet. 

3. Die Wimperwurzel. 
1st die Cilie eine yom Basalkorn in zentrifugaler Richtung ausgehende 

Differenzierung, so geht in sehr vielen, vielleicht in allen Fallen yom 
Basalkorn auch eine fibrillare Differenzierung in zentripetaler Richtung 
aus: die WimperW11YZel (Wurzelfaden, rootlets). Da die Wimperwurzeln 
verschieden weit ins Plasma eindringen, d. h. in verschiedenen Fallen 
sehr verschieden lang sein konnen, ferner durch die Tatsache, daB lange 
Wimperwurzeln sich oft an einem Punkt im Plasma vereinigen (Wurzel
kegel), ist das entstehende Gesamtbild dieser Organellen in verschiedenen 
Fallen sehr verschieden. Diese Schwierigkeit vergroBert sich noch, da 
nach PUTTER (r) wahrscheinlich recht verschiedenartige Dinge unter 
diesem ~ amen beschrieben worden sind. 

Ebenso wie die iibrigen Komponenten des Wimperapparates findet 
sich die Wimperwurzel sowohl bei Protozoen als auch bei der Metazoen
flimmerzelle, wieder ein Beleg fiir die prinzipielle Gleichheit des Wimper
apparates in diesen beiden Fallen. 

Die Wimperwurzel tritt nicht unvermittelt in die Erscheinung, son
dern findet ihr Analogon schon beim Axopodium, auf jener Stufe also, 
aus der das Undulipodium abgeleitet werden kann (vgl. die friiheren 
diesbeziiglichen Ausfiihrungen). Am Achsenfaden des Axopodiums laBt 
sich ein zentrifugaler, iiber die Zelloberflache hinausragender und ein 
zentripetaler, in den Plasmaleib der Zelle sich versenkender Abschnitt 
feststellen. Der letztere entsprache der Wimperwurzel, der erstere dem 
Achsenfaden der Cilie. Da der Achsenfaden des Axopodiums ein in seinen 
beiden Abschnitten kontinuierliches Gebilde ist, miiBten, wenn der 
Wimperapparat zum Axopodium in genetischer Beziehu,ng steht, Achsen
faden und Wurzel der Cilie in Zusammenhang miteinander stehen. Beim 
Wimperapparat liegt an der Ubergangsstelle von Achsenfaden und 
Wimperwurzel das Basalkorn. Wurde der Zusammenhang der Wimper
wurzel mit der Cilie schon von EBERTH und MARCHI erkannt, so er
brachte NUSSBAUM (r) fiir diese Kontinuitat den Beweis, in dem es ihm 
bei Anadonta gelang, die Cilie nebst zugeh6riger Wimperwurzel zu iso
lieren. 
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Was das Vorkommen der Wimperwurzeln betrifft, so ist hervor
zuheben, daB diese Gebilde bis jetzt nicht bei allen Wimperapparaten 
nachzuweisen waren. 

BUTSCHLI (3) stellt jene Ciliaten zusammen, fiir die seinerzeit Wimper
wurzeln nachgewiesen waren und betont die Ubereinstimmung, die zwi
schen Protozoen- und Metazoenflimmerzelle in dieser Beziehung besteht. 
PROWAZEK (2) und VIGNON bringen weitere Daten und TEN KATE (1,2) 
schlieBlich beschreibt Wimperwurzeln bei einer ganzen Reihe von Cilia
ten. Eigenartige, hauptsachlich aus Wimperwurzeln gebaute Systeme 
wurden in gewissen Fallen von amerikanischen Autoren als neuromotori
scher Apparat beschrieben, auf den spater noch ausfUhrlicher zuriick
zukommen sein wird. 

Hier mag vorlaufig nur der von REES fUr Paramaecium beschriebene 
neuromotorische Apparat naher betrachtet werden. Dieser Apparat be
steht vor allem aus sehr langen Wimperwurzeln, die in ihrem Verlauf 
so gekriimmt sind, daB sie alle gegen eine Stelle, das parapharyngeale 
Zentrum konvergieren. Yom Basalkorn kommend fUhren sie alle zu 
diesem Zentrum I . Merkwiirdig ist, daB auch zu den zwischen den Cilien 
liegenden Trichozysten Fibrillen fUhren, die genau den Wimperwurzeln 
gleichen und Abzweigungen derselben darstellen. Es sind also in dies em 
Falle neben den echten, der morphologischen Definition entsprechenden 
Wimperwurzeln, noch zwischen denselben verlaufende, ihnen im Aus
sehen v6llig gleichende Fibrillen vorhanden, die im folgenden Zwischen
wurzeln heiBen sollen. So1che Gebilde wurden auch schon fUr das·, flir 
die Untersuchung der Metazoenflimmerzelle klassische Objekt, die 
Typhlosoliszelle von Anodonta beschrieben. APATHY fand an den mit 
seiner Vergoldungsmethode behandelten Praparaten bei diesem Objekt 
Fibrillen, die er flir Wimperwurzeln hielt, die aber zwischen den Cilien, 
mit diesell alternierend, endeten, also Gebilde sein muBten, die wir hier 
Zwischenwimperwurzeln nennen. Da bei den Typhlosoliszellen echte 
Wimperwurzeln vorhanden sind, die einen sogenannten "Wurzelkonus" 
bilden, kommt JOSEPH zu dem Ergebnis, daB die Wimperwurzeln aus 
zwei Substanzen bestiinden, von denen die eine den von APATHY dar
gestellten und schon von NUSSBAUM (I) erwahnten und abgebildeten 
Differenzierungen entspricht, wahrend die andere die echten Wimper
wurzeln bildet. 

I In letzter Zeit wurde von JACOBSON gezeigt, daB bei Pa'ramaeciu111. 
unter gewissen Bedingungen, vor allem durch die Einwirkung gewisser 
Fixierungsfliissigkeiten, die Trichocysten ins Innere des Tieres entladen wer
den konnen, urn dann wirnperwurzelartige Faden zu bilden. Da in solchen 
Fallen Bilder entstehen, die dem REEsschen Apparat ahnlich sehen, betont 
JACOBSON, daB dieser Apparat dem geschilderten Vorgang seine Existenz ver
danke. Da die ins Innere entladenen Trichocysten nie gegen einen Punkt, gegen 
ein parapharyngeales Zentrurn konvergieren, unterscheidet sich das so ent
standene Fadensystem wesentlich von dem, von REES beschriebenen Apparat. 
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Bei vielen Flagellaten tritt die Wimperwurzel als Rhizoplast auf und 
nimmt auch entsprechenden Anteil an den in diesen Fallen beschriebenen 
neuromotorischen Apparat. 

Ihrem Aussehen nach lassen sich die Wimperwurzeln in zwei Gruppen 
teilen: erstens kurze Wimperwurzeln, die, vor allem wegen ihrer Kurze, 
nicht die Tendenz zeigen, sich mit ihren freien, ins Innere des Zelleibes 
versenkten Enden an einem bestimmten Punkt zu vereinigen und zwei

Abb. 2. Verschieden lange Cilie1lwurzel1l . 0 ben: Schnitt 
dUTch die periphere Zone von Ic1dlz.yopfttiritts ntultijilUs. 
Un te n: Schematischer Langsschnitt dUTch Balantidium 
entozoon (verschied en lange Cilienwurzeln). C Cilie ; 

P Pellicula: .B Basalkorn; Cw Cilienwurzel. 
(Nach TEN KATE, 1926.) 

tens lange Wimperwurzeln, 
die die eben erwahnte Ten-
denz in ausgesprochenem 
MaBe zeigen. Zwischen die
sen beiden Gruppen befinden 
sich Zwischenstadien, also 
lange Wimperwurzeln, die 
sich mit ihren freien Enden 
nicht vereinigen. 

AnAbb.2 sieht man kurze 
Wimperwurzeln und lange. 
Die letzteren gehen noch 
keine Verbindung miteinan
der ein. Abb. 3 zeigt lange 
Wimperwurzeln, die sich an 
einemPunktevereinigen, und 
zwar ist die Teilfig. a ein Bei
spiel fUr einen solchen Fall 
bei Protozoen, die Teilfig. b 
ein Beispiel fur einen der
artigen Fall bei den Metazoeu. 

Die Beziehung des dista
len Endes der Wimperwurzel 
zum Basalkorn ist in allen 
Fallen gleich und derart, daB 
die Wimperwurzel uber das 
Basalkorn mit der Cilie ein 
Kontinuum bildet. Dies ist 
ein Kriterium, das, allerdings 
nur von der morphologischen 
Seite her, eine Definition der 

Wimperwurzel ermoglicht, insoferne jede zentripetal ins Plasma vor
dringende fibrillare Differenzierung, die obigen Bedingungen entspricht, 
als Wimperwurzel anzusprechen ist. Fur das proximale Ende der Wim
perwurzellassen sich derart eindeutige Beziehungen zu irgendeinem Ge
bilde nicht angeben. Dieses Ende ragt entweder frei ins Plasma oder 
tritt mit den Enden der anderen Wimperwurzeln in Beziehung, indem 
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es sich mit diesen verbindet und dabei entweder irgendein "Zentrum" 
(vgl. Paramaecium) oder kein solches bildet. Bei vielen Flagellaten bildet 
die Wimperwurzel, der Rhizoplast, eine Verbindung mit dem Kern, bei 
anderen Flagellaten wieder steht der GeiBelursprung zu einem Blepharo
blast en bzw. Parabasalapparat, also zu kernartigen Substanzverdich
tungen in Beziehung. Direkt aus dem Kern entspringt die GeiBel bei 
den Rhizomastigina. Bei den Flimmerzellen der Metazoen geht oft der 

Abb. 3. Systeme langer Cilienwurzeln, die gegen einen Punkt im Entoplasma konvergieren. - a Protozoen 
(Paramoecium, neuromotorischer Apparat). - b Metazoen (Flimmerepithelzellen aus dem FuB von 
Lamfsilus). - C Cilieuj B Basalkomer; Cw Cilienwurzeln; T Trichozysten; M Neuromotorium; 

K Kern. (a nach REES, 1922; b nach GRAVE und SCHMITT, I925.) 

Wurzelkegel bis knapp an den Kern, die Fibrille, in die der Wurzelkegel 
ausUluft, geht oft noch weiter iiber den Kern ins Innere der Zelle und 
GRAVE u. SCHMIDT kommen an den Flimmerzellen der Kiemen von 
Lampsilus zu der Ansicht, daB das Eindringen dieser Faser in die tieferen 
Schichten des Epithels dafiir spricht, daB Impulse, die entweder yom 
Kern-, oder yom Zytoplasma oder von bipolaren Zellen des Subepithels 
kommen konnen, in das System der Wimperwurzeln einzudringen ver
mogen. Eine Verbindung der Flimmerzelle der Metazoen mit dem 

Ergebnisse der Biologie VIII. 7 
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Nervensystem wurde ofters vertreten, da bei vielen Metazoen der Wim
perschlag nervosen Einflussen, einer "Kontrolle" durch das Nerven
system unterliegt, worauf spater im Abschnitt uber die Koordination 
noch zuruckzukommen sein wird. 

Von alteren diesbezuglichen Befunden, die eine gewisse Unsicherheit 
bergen, ware zu erwahnen: EIMER glaubte bei A~welia und Cyanea, die 
Cilie durch den Kern hindurch direkt in einen langen Faden ubergehen 
zu sehen, den er als Nerv ansprach. Eine ahnliche Angabe fUr Anodonta 
macht FOREL. 

AuBer den bisher besprochenen Befunden der Wimperwurzel bzw. 
ihres distalen und proximalen Endes zu diversen Gebilden der Zelle be
stehen noch andere Beziehungen, we1che die Wimperwurzel als Ganzes 
in gewissen Fallen zeigt: es sind die Beziehungen zum alveoliiren Bau 
des Plasmas, zu den Plasmaalveolen. KOLACEV hat diesen Beziehungen 
eine ausfUhrliche Arbeit gewidmet. Die Wimperwurzeln seiner Objekte 
(hauptsachlich Darm von Anodonta) zeigen sich varikOs, ein Befund, der 
mit Angaben fruherer Autoren ubereinstimmt (ENGELMANN, z; GAULE; 
BENDA,I; HEIDENHAIN). Diese Varikositaten sind oft so distinkt aus
gepragt, daB die Faden als Reihen von Kornern imponieren. Von diesen 
letzteren gehen feine Quersprossen ab, we1che die Korner benachbarter 
Faden verbinden, so daB das Bild eines in die Lange gezogenen Netzes 
entsteht, das an seinen Knotenpunkten Verdickungen zeigt. Die Quer
balken der Maschen sind schwacher ausgebildet, weniger massiv als die 
Langsbalken der Maschen, die die Wurzeln der Flimmerhaare darstellen. 
Verfolgt man die Entwicklul1g so1cher aus Wabenkanten entstandenen 
Wimperwurzeln, so kann man feststellen, daB in gewissen Fallen (an 
jungen Tochterzellen) das Zellplasma noch keine Wimperwurzeln er
kennen laBt, sondern als ein gleichmaBig in der Zelle ausgebreitetes Netz 
auftritt ohne Verdickungen in den Knotenpunkten und ohne bestimmte 
Anordnung der Maschen. Dieses Stadium weist aber bereits eine charak
teristische Eigentumlichkeit insoferne auf, als die vertikalen Abschnitte 
der an die Zelloberflache stoBenden Netzschlingen an jedes einzelne 
Basalkorn herantreten und so von diesen ausgehende Langsdifferenzie
rungen ins Innere des Plasmas bilden. Erst nach und nach tritt weitere 
Differenzierung auf, indem sich die Maschen des Netzes in die Lange 
ziehen und die von den Basalkornern ausgehenden Vertikalzuge sich ver
dicken, wodurch die Wimperwurzeln entstehen. In dem MaBe, als sich 
die Wimperwurzeln verstarken, werden die sie verbindenden Querbalken 
schwacher. Die Wimperwurzeln konvergieren nach unten immer mehr, 
um sich schlieBlich in einen einzigen Endfaden auszuziehen. Hierbei 
wird das allgemeine Netz zerstort, wodurch der "tote Raum" (HEIDEN
HAIN) entsteht. Da es vorkommt, daB in verschiedenen Fallen bei Wim
perzellen nur die protoplasmatische Grundstruktur in Form eines feinsten 
Netzes vorhanden ist, das zwar die Moglichkeit des Auftretens, der Bil-
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dung von Wimperwurzeln in sich birgt, ohne daB es aber de facto zu 
so1chen Differenzierungen kommt, erkHirt es sich, daB Wimperwurzeln 
in Flimmerzellen nicht unbedingt vorhanden sein mussen, da sie in ein
facher Art durch die erwahnte wabige Grundstruktur, deren obere 
Maschenlangsreihen wie sonst mit den Basalkornern in Beruhrung stehen, 
ersetzt werden. VIGNON gibt auch aus dem Osophagusepithel von Triton 
und aus der Epidermis von Aeolis papilosa Bilder, die ein so gleich
maBiges Netz ohne Differenzierung von Wimperwurzeln zeigen. Auch 
bei OPalina ranarum fand KOLACEV, daB sich die Absonderung eines 
Fadenapparates aus einem ursprunglich gleichmaBigen Netz vollzieht. 
Der Fadenapparat braucht nicht immer gebildet zu werden und wird, 
wenn er fehlt, durch das Netz ersetzt, dessen Maschen ebenfalls mit 
jedem Basalkorn verbunden sind. 

Aus diesen Befunden KOLACEVS ergibt sich, wie wichtig die alveolare 
bzw. Netzstruktur des Plasmas fur die Entstehung der Wimperwurzeln 
ist. Die Bedeutung dieser Struktur erscheint urn so eindeutiger, als sie 
auch bei der Differenzierung des Silberliniensystems (KLEIN, Z-1O) eine 
auBerst wichtige Rolle spielt, wie dies spater ausgefiihrt werden wird. 

Die Entstehung der Wimperwurzeln betreffend, haben die eben ge
gebenen Ausfuhrungen uber die Beziehungen derselben zur Netzstruktur 
des Plasmas das wichtigste bereits gegeben und es sind nur noch die 
Befunde WALLENGRENS (z) anzufuhren. An dem Flimmerepithel der 
Kiemenblatter von Muschehl stellte W ALLENGREN fest, daB sich bei 
jungen Zellen, wo die Basalkorner Fortsatze weder nach auBen noch 
nach innen besitzen, diese Korner sich doch schon nach innen etwas 
zuspitzen. Spater sieht man dann vom inneren zugespitzten Ende des 
Basalkornes einen mehr oder weniger deutlichen fadenformigen Fort
satz ins Innere der Zelle ziehen. Es ist dies die Anlage der Wimperwu.rzel. 
So wie das Basalkorn der Organisator der Cilie ist, so ware dasselbe 
auch der Organisator der Wimperwurzeln. Aus diesen Befunden geht 
auch mit GewiBheit der kontinuierliche Zusammenhang von Basalkorn 
und Wimperwurzel hervor. 

Eine Auffassung, nach der sich die Wimperwurzeln aus spezifischen 
Kornchengebilden, den Chondriokonten bilden, entwickelt SAGUCHI. 

Es ware jetzt auch kurz darauf einzugehen, we1che Eigenschaften 
die Substanz, aus der die Wimperwurzel besteht, besitzt. Nach ENGEL
MANN (3) ist sie doppelbrechend wie positiv einachsige Elemente, ihre 
optische Achse fallt mit der Langsachse der Differenzierung zusammen. 
GRAVE u. SCHMIDT stellen ebenfalls Doppelbrechung an den Wimper
wurzeln fest. DaB die Substanz, aus der die Wimperwurzeln gebildet 
sind, kornig bzw. varikos ist, wurde bereits angefiihrt. DELLINGER gibt 
fur die GeiBelwurzel von Euglena an, daB sie sich unter Druck eben so 
wie der Achsenfaden der GeiBel in Fibrillen spaltet. Dieser Befund steht 
nicht im Gegensatz zu den Angaben uber kornige bzw. varikose Struktur 

7* 
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der Wimperwurzeln, denn fibrilHire Differenzierungen konnen in ent
sprechenden fadenformigen Gebilden temporar auftreten, wie dies im 
Abschnitt uber die Cilie ausfUhrlich dargeJegt worden ist. 

Es ist nun noch einiges uber die Funktion der Wimperwurzeln zu 
sagen. Uber diesen Punkt gingen und gehen die Anschauungen weit 
auseinander. Wie dem Basalkorn, so hat man auch der Wimperwurzel 
alle im Bereich der Moglichkeit liegenden Funktionen zugeschrieben. 
Als kontraktile, die Cilie bewegende Gebilde fassen unter anderen STUART, 
SrMROTH, BENDA (r) und GRAVE u. SCHMIDT die Wimperwurzel auf. 
Nervose Gebilde waren die Wimperwurzeln fUr EIMER, APATHY, METALNI
KOFF und die amerikanischen Autoren, die bei Ciliaten den neuromotori
schen Apparat beschrieben. Fur nutritive, die Cilie ernahrende Gebilde 
hielten ENGELMANN (2) und KOLACEV die Wimperwurzel. Eine stiUzende 
Funktion schrieben diesen Gebilden PETER, ErSMOND (r), MAIER und 
SAGUCHI zu. 

Von allen diesen Ansichten ist endgultig nur diejenige erledigt, we1che 
die Wimperwurzel als kontraktiles, die Cilie bewegendes Organell auf
faBt. Seitdem erkannt ist, daB die Cilie bzw. das Undulipodium die 
Fahigkeit zur Bewegung in sich selbst tragt, ein eigenbewegliches Ge
bilde ist, ist einer Auffassung wie der obigen jeder Boden entzogen, ab
gesehen davon, daB schon VIGNON feststellte, daB die Cilien, urn schlagen 
zu konnen, weder der Wimperwurzeln noch der Basalkorner bedurfen. 
Auch ist in diesem Zusammenhange zu erwahnen, daB Cilien, die zu 
bewegungslosen Sinneshaaren geworden sind, ebenfalls Wimperwurzeln 
besitzen (PUTTER, r). 

Was die stiitzende Funktion anlangt, so wird eine so1che fur fibrillare 
Gebilde mit Vorliebe angegeben, da eine so1che Funktion insoferne schwer 
zu widerlegen ist, als fibrillare Gebilde, die irgendein materielles System 
durchsetzen, schon durch ihr Vorhandensein festigend wirken, und zwar 
durch die Ausnehmungen, die sie in diesem anderen System erzeugen, 
ganz abgesehen davon, ob eine stutzende Funktion diesen Fibrillen pri
mar zukommt oder nicht. In diesem Sinne wirkt also jede so-stoffliche 
Differenzierung in einem anders-stofflichen System dadurch festigend, 
daB dieses System an diesen Stellen nicht vorhanden ist. Bedenkt man 
noch, was alles in einer Zelle festigendes bzw. stutzendes Skelettmaterial 
sein soll: die Pellicula, das Basalkorn, die Wimperwurzel, eventuell das 
Silberliniensystem, so bliebe wenig an Differenzierungen fUr die Funk
tionen des Lebens ubrig. 

Es bleibt noch die nutritive und die nervose Funktion der Wimper
wurzel zu erortern. Sowohl dafUr, daB die Wimperwurzeln StoffstraBen 
fUr die Ernahrung (ENGELMANN, 2; KOLACEV) der Cilie darstellen, als 
auch dafUr, daB sie Erregungen aus dem Innern des Plasmas gegen die 
Cilie leiten, sprechen vielerlei Grunde. DaB einem derart frequent 
arbeitendem Organell, wie der Cilie, auf eigenen StoffstraBen aus dem 
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Innern des Plasmas Nahrung zugefUhrt wird, ist nicht merkwiirdiger, 
als daB diesen Organellen auf eben diesen StraBen Reize, aus dem inneren 
des Plasmas, zugeleitet werden. "Vas die letztere Funktion betrifft ist 
erwa1menswert, daB v. GELEI (-7) nachweis en konnte, daB das Neuro
motorium, also das Wimperwurzelsystem von Paramaecium und von 
Colpidium mit dem die Tatigkeit der Cilie koordinierenden Silberlinien
system in Verbindung steht, und zwar uber einen Teil des Bsalkorn
apparates. Die Tatsache, daB das intraplasmatische Nervensystem 
(v. GELEI, 6) (neuromotorischer Apparat) mit dem subpellicularen Ner
vensystem (v. GELEI, 6) in Verbindung steht, ist nicht zu iibersehen bei 
der Beurteilung der Funktion der Wimperwurzel. Die Wimperwurzel 
diirfte sowohl als nutritives als auch als nervoses Organ wirken, in dem
selben Sinne pluripotent sein, wie das Silberliniensystem, nur daB bei dem 
letzteren nicht Ernahrung und Erregungsleitung sondern diese letztere 
mit Formbildung gekoppelt ist. Eine Par allele zum Silberliniensystem 
ergibt sich auch aus der Tatsache, daB Wimperwurzel und Silberlinien 
zum alveolaren Bau des Plasmas in Beziehung stehen, insoferne beide 
Gebilde auf Grund dieser Struktur sich bilden (KoLACEv; KLEIN, 2 

bis ro), als "Zwischensubstanz" zwischen den Netzwaben des Plasmas 
entstehen. Auf diese Verhaltnisse wird spater noch zuriickzukommen 
sein (Kap. 3-5). 

Anhang: Verschiedene Formen, Derivate und Aggregate der Cilie. 
Die Form der Cilie ist nicht in allen Fallen gleich, sondern variiert 

innerhalb eines gewissen Intervalles derart, daB die verschiedensten, 
von der typischen Cilie ableitbaren Formen entstehen. Die typische 
Cilie unterscheidet sich von der zweiten Erscheinungsform des Unduli
podiums, der GeiBel, nur in formeller, nicht aber in prinzipieller Be
ziehung; wenn eine Zelle zahlreiche, verhaltnismaBig kurze (weniger als 
korperlang) Wimpergebilde tragt, so spricht man von Cilien, von GeiBeln 
hingegen, wenn diese Gebilde kraftig, lang (mehr als korperlang) und in 
geringer Zahl (in typischen Fallen nicht mehr als vier) vorhanden sind. 
Diese Unterscheidung ist also, wie schon erwahnt, durchaus nicht quali
tativ, sondern rein quantitativ. Aber sogar dieser quantitative Unter
schied wird verwischt durch jene Formvarianten der Cilie, die zur GeiBel 
uberleiten, durch die flagelliformen Cilien. Solche finden sich z. B. bei 
Lacrymaria cirri/era PENARD. Die geiBelformigen Cilien dieses Tieres 
stellen lange, biegsame, uber den ganzen Korper in verhaltnismaBig ge
ringer Zahl verteilte, schon geschwungene Faden dar, an denen stan dig 
Wellenbeweg1mgen ablaufen (PENARD). Nlicrothorax scutiformis PENARD 
und M. spiniger PENARD tragen ebenfalls flagelliforme Cilien, die letztere 
Art eine fast korpedange an der hinteren Korperpartie. Unterscheiden 
sich bei dieser Gattung schon gewisse Cilien dadurch, daB sie flagelliform 
geworden sind, von den iibrigen, so sind fUr die Gattung Epalxis die 
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langen, an Flageilen erinnernden, wellenformige Bewegungen aufweisen
den Cilien geradezu ein besonderer Charakter. Bei den Ctenostomiden 
sind die flagelliformen Cilien zahlreich und ihr flagelliformer Charakter 
sehr betont. Bei Dactylochlamys Pisciformis LAUTERBORN, sind schlieB
lich alie vibratilen Elemente in Form von und'ulierenden GeiBelcilien vor
handen. Charakteristisch ist es, daB in den Fallen, wo die Cilie flagelli
form wird, dies nicht nur mit Rucksicht auf ihre Form, sondern auch 
mit Rucksicht auf ihren Bewegungsmodus geschieht: die fur die Cilie 
charakteristischen Schlagbewegungen werden im Falle der GeiBelcilien 
zu den fUr die GeiBeln charakteristischen wellenformigen, undulierenden 
Bewegungen (vgl. den Abschnitt: die Cilie als motorisches Organoid). 

Eine zweite Erscheinungsform der Cilie ist in der borstenformigen 
Cilie gegeben. Die Form ist hier im wesentlichen immer gleich und, wie 
der Name schon sagt, die einer Borste, der Bewegungsmodus ist in den 
verschiedenen Hillen jedoch ein verschiedener, wie dies aus den fol
genden Beispielen hervorgeht. Bei Urotricha striata PEN. finden sich die 
sehr langen Bortsencilien bald aIle zusammen in undulierender Bewe
gung, bald gerade und steif. Die am vorderen Rumpfabschnitt von 
Cyrtolophosis unicolor STOKES befindlichen Cilienborsten funktionieren 
alle auf einmal uniform, als bildeten sie zusammen eine Einheit. Cristi
gera pleuronemoides Roux, C. phoenix PEN. und besonders C. minor PEN. 
tragen aile lange borstenformige Cilien, besonders die letztere Art, die 
auch eine lange bewegliche Schwanzborste besitzt. Der Bewegungsmodus 
alier dieser Borstencilien ist derart, daB dadurch das Tier in raschen, 
weiten Sprungen weiterbewegt wird, zwischen den einzelnen Sprungen 
sind langere oder kurzere Ruhepausen eingeschaltet, wahrend welcher 
die Borsten gerade und steif yom Tier abstehen. Es haben sich bei 
diesen Tieren die Borstencilien schon zu richtigen Springborsten ent
wickelt, wie so1che von Cyclidium, Uronema gemmuliferum PEN., U. bi
ceps PEN., Halteria grandinella DUJARDIN und manchen anderen Tieren 
vorhanden sind. Schwanzborsten werden bei manchen Ciliaten hier und 
da zu Haft- oder Haltecilien wie z. B. bei lVletacystis recurva PEN. oder 
Vasicola gracilis PEN., wo die Schwanzborste das Tier in seinem Gehause 
anheftet. 

Springborsten und auch andere Borstencilien sind bekannt als hoch
taktile Gebilde. Bei Cyclidium oder anderen Tieren genugt die leiseste 
Beriihrung eines der betreffenden Organeilen urn sofort einen, durch die 
koordinierte Arbeit aller Springborsten verursachten Sprung auszulosen. 
Kommt es bei Cilienborsten dazu, daB neben ihrer sensiblen Kompo
nente, die motorische Komponente fehlt, und so ganz starre und nur 
taktile Gebilde resultieren, so liegt ein Derivat der normalen Cilie vor, 
die Tastborste, wie solche z. B. bei Strombidinopsis setigera STOKES, Meta
cystis exigua PEN., auf der Dorsalseite von Euplotes usw. vorkommen. 
Ganz starre Tastborsten stehen den noch beweglichen Borstencilien nicht 
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unvermittelt gegeniiber, sondern leiten sich aus wenig beweglichen 
Borstencilien abo 

Wurden bis jetzt verschiedene Formen der Cilie bzw. in den Tast
borsten Derivate derselben besprochen, so m6gen nun Aggregate von 
Cilien kurz behandelt werden. Bilden mehrere Einzelcilien durch Ver
wachsung bzw. Verklebung ein Aggregat, das so aussieht wie eine starke 
Cilie, so spricht man von Cirren und unterscheidet je nach dem vorlie
genden Bewegungsmodus Laztf- bzw. SpY1mgcirren. 

Kommt es zu einer reihenweisen Verschmelzung, also zu einem Reihen
aggregat von Cilien, so entstehen membranartige Gebilde, die man, je 
nachdem ob dieses Aggregat ein- oder zweireihig ist, als Membranulen 
bzw. Membranellen bezeichnet. Die sogenannten undulierenden Mem
bran en k6nnen der einen oder der anderen Gruppe angeh6ren. Es k6nnen 
iibrigens auch mehr als ein oder zwei Cilienreihen, etwa 3-10, mit
einander verschmelzen, in welchem Falle auch eine Verschmelzung in 
der Querrichtung eintritt. Eine besondere Art von Membranellen liegt 
in den Pectinellen der Tintinniden vor (vgl. ENTZ jun.). 

Da die Cilienaggregate aus Verschmelzung von Einzelcilien hervor
gehen, sind in den Aggregaten natiirlich auch die Basalk6mer der ver
schmolzenen Cilien vorhanden: die Zahl der Bsalk6mer eines Aggregates 
gibt die Zahl der in ihm verschmolzenen Cilien an. Das Basalkomlager 
membranartiger Agreggate bezeichnet man als Basalsaum. 

Die Ciliatur-, die verschiedenen Formen des Wimperkleides. 
Das Wimperkleid ist bei den verschiedenen Ordnungen der Ciliaten 

so verschieden, daB es in systematischer Beziehung als Einteilungsgrund 
verwendet werden konnte. 

1m einfachsten Fall ist das Wimperkleid am ganzen K6rper gleich
maBig, d. h. die Bewimperung ist an allen Stellen der K6rperober
flache ziemlich gleichartig: diese Verhaltnisse finden sich bei den H olo
trichen. 

Findet sich auBer der totalen Bewimperung der Holotrichen noch ein 
besonders stark entwickelter Strudelapparat, die adorale Wimperspirale 
(die hier links gewunden ist), so ist dieses Wimperkleid fUr die Hetero
trichen charakteristisch. 1st neben der l~nks gewundenen adoralen Spi
rale die K6rperoberflache nicht bewimpert, so entstehen die fUr die 
Oligotrichen charakteristischen Verhaltnisse. 

Ebenso tragen die Peritrichen auBer einem Wimperring, einer rechts 
gewundenen adoralen Spirale urn das Peristomfeld, keine Cilien mehr. 

Die Hypotrichen schlieBlich besitzen Cilien bzw. Cirren nur an der 
Bauseite, wahrend auf der Riickenseite h6chstens Tastborsten stehen. 

Kein Wimperkleid, sondem Saugtentakel finden sich bei den Suc
torien. Cilien tragen nur die Jugendformen derselben. 

Stehen sich diese verschiedenen Bewimperungsformen in ihren typi-
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schen Vertretem ziemlich unvermittelt gegeniiber, SO ist es doch mog
lich, aUe diese Verhaltnisse auseinander bzw. von einer primitiven Aus
gangsform abzuleiten, worauf hier nicht naher eingegangen werden kann 
(vgl. KLEIN, 7). 

c) Die Funktion der CHie. 

r. Die Cilie als motorisches Organoid, als Effektor. 

Alie Flimmerorganoide besitzen, soweit nicht ein Funktionswechsel 
eingetreten ist, die Fahigkeit, Bewegungen, und zwar der Hauptsaehe 
nach schwingende Bewegungen, auszufUhren. Dureh diese Bewegungen 
wird entweder der Trager dieser Gebilde im Wasser fortbewegt, oder 
aber es wird, wenn dieser letztere ortsfixiert ist, eine Stromung im Wasser 
erzeugt. Dies sind die Verhaltnisse, soweit es sieh um im Wasser lebende, 
an der Korperoberflache mit Wimpergebilden ausgestattete Lebewesen 
(z. B. Ciliaten) handelt. Sofeme Cilien innerhalb des Korpers von Meta
zoen auftreten, erzeugt ihre Bewegung entweder auch Wasserstrome 
(Muschelkiemen), oder es werden Sekrete bzw. Exkrete oder zeliig ge
formte Elemente (z. B. im Ovidukt) transportiert. 

Da der Flimmerbewegung durch die Kleinheit der einzelnen Flimmer
gebilde, deren Lange etwa IS fl und deren Durchmesser 0,1-0,3 fl be
tragt, mit Riicksicht auf ihre Leistung Grenzen nach oben gezogen sind, 
so findet sie sich nur dort, wo ihr auf Grund der gegebenen GroBen
verhaltnisse eine Leistung moglieh ist. "Der Flimmermeehanismus ist 
der Fortbewegungsapparat der mikroskopischen Dimensionen (MER
TON,3)." Steigen die zu bewegenden GroBen und damit die zu iiber
windenden Widerstande, dann tritt an die Stelle der Flimmerbewegung 
die Bewegung dureh Muskeln. 

Zu jener GroBenkategorie organiseher Gebilde, in der sich die Wimper
bewegung noeh voll auswirken kann, gehoren die Ciliaten. Bei ihnen 
bewirken die jeweils in verschiedener Form und verschiedenen Aggre
gaten und Derivaten (vgl. S. 101) vorhandenen Cilien sowohl die Orts
bewegung als auch Strom~mgen im Wasser, welch letztere nieht nur fest
sitzenden Formen (z. B. Vorticellen) dazu dienen, ihre aus kleinen Kor
perchen bestehende N ahrung in die Mundoffnung zu strudeln, sondern 
auch vielen freibewegliehen Formen diesen Zweck erfiillen. 

Die Fortbewegung durch Flimmerorganoide vollzieht sieh aussehlieB
lich im Wasser. We sen mit solcher Lokomotion haben somit, da ihr 
spezifisches Gewicht nur wenig groBer ist als das des Wassers, nieht so 
wie die Landtiere die Schwer kraft zu iiberwinden, hatten somit nur etwa 
ein Zehntel der an Land notwendigen Arbeit (GRAY, 3) zu leisten, wenn 
statt der Sehwerkraft nicht ein anderer Widerstand, derjenige des 
Wassers, zu iiberwinden ware. Der Wasserwiderstand bzw. seine Uber
win dung ist aber gleichzeitig die Basis, auf der eine Bewegung dureh 
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Flimmerorganoide uberhaupt moglich ist, da ohne ihn die Aktion der 
Flimmergebilde mit Rucksicht auf Odsbewegung reaktionslos verlaufen 
muBte. 

Betrachtet man die Bewegung einer einzelnen Cilie genauer, so kann 
man feststeilen, daB es sich vor ailem urn schlagende Bewegungen, ahnlich 
denjenigen eines R~f,ders handelt. 

Soil nun so eine schlagende Bewegung, der Wimperschlag, irgendetwas 
weiterbewegen, entweder den Korper der die CHien tragt oder, wenn 
dieser dafUr zu schwer bzw. durch bestimmte HaftorganeHen ortsfixiert 
ist, das umgebende Wasser, so durfen die beiden Schlagphasen, der Var
und der Ruckwartsschlag in ihrer Wirkung nicht gleich sein, denn sonst 
muBten sie einander aufheben. Bevor die durch das lebende Objekt 
gegebene spezielle Losung dieser Aufgabe geschildert wird, ist nun im 
allgemeinen auf die beiden Schlagphasen naher einzugehen. Diejenige 
Phase, we1che die Bewegung bewirkt, der Wirkungsschlag (die progressive 
Phase), treibt das \Vasser in der Richtung dieses Schlages und gleich
zeitig, auf Grund des Widerstandes des Wassers, den bewimperten Orga
nismus in der entgegengesetzten Richtung, wenn dieser Organismus nicht 
ortsfixiert ist. 1st dies der Fall, dann ruft der Wirkungsschlag nur eine 
Stromung im Wasser, in der Richtung dieses Schlages, hervor. Die Fort
bewegung eines nicht ortsfixierten Wesens mit schlagenden Wimpern 
erfolgt somit stets in der der Richtung des Wirkungsschlages entgegen
gesetzten Richtung. Die zweite Phase, der zum Wirkungsschlag aus
holende, ihn vorbereitende Riickschlag (die regressive Phase), ist nun, 
urn nicht paralysierend zu wirken, entweder in seiner Geschwindigkeit 
urn vieles geringer, nach KRAFT fUnfmal langsamer als der Wirkungs
schlag, oder aber, die Wimper andert, wahrend sie zuruckgenommen 
wird, derart ihre Form, daB sie dem Wasser eine geringere OberfHiche 
und damit einen geringeren Widerstand bietet und so die Ruderwirkung 
wahrend dieser Phase ausschaltet oder wenigstens auBerst verminded. 
Wahrend des Ruckschlages bietet die Wimper, nicht wie wahrend des 
Wirkungsschlages, dem Wasser ihre volle Oberflache. 

Die Formen, die das Wimperorganoid wahrend seiner Bewegungen 
aufweist, sind nicht in jedem FaIle gleich, eine Tatsache, die schon 
fruhe Beobachter feststellten. VALENTIN teilt die Bewegungsformen in 
vier Typen: den lv[ atus ttncinatus, die hakenf6rmige Bewegung, den 
Matus vacillans, die schwankende oder pendelnde Bewegung, den Matus 
undulatus, die weilenformige Bewegung und schlieBlich den Matus in
f1;mdibulifarmis, die trichterf6rmige Bewegung. GRAY (3) wies darauf 
hin, daB nur drei Bewegungsformen notwendig seien, urn aus ihnen alle 
vorkommenden tatsachlichen Wimper- bzw. GeiBelbewegungen so ab
zuleiten, daB jede der existierenden Bewegungsformen als resultierende 
zweier oder aller der drei aufgesteilten Typen, die nun den Wert von 
Komponenten besitzen, erscheint. 
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Diese drei Bewegungstypen sind folgende: 
1. die pendelnde Bewegung, 
2. die hakenfOrmige Bewegung, 
3. die wellenfOrmige Bewegung. 
lund 2 finden sich vor allem bei Cilien, 3 bei Flagellen· bzw. 

flagelliformen Cilien. 
Bei der pendelnden Bewegung, die z. B. fiir groBere Syncilien charakte

ristisch ist und bei heterotrichen Infusorien oft vorkommt, schwingt das 

Abb.4. Schema des pendeln. 
den Bewegungstypus. (N ach 

GRAY, 1928.) 

Flimmerorganoid derart vor und zuriick, daB es 
sich dabei nur an der Basis abbiegt. Der Wir
kungsschlag wird rascher als der Riickschlag 
ausgefiihrt, die Form der Cilie ist in beiden 
Schlagphasen kaum verschieden, der Weg, den 
die Spitze der Cilie wahrend Vor- und Riick
schlag beschreibt, ist gleich (Abb.4). Diese Be
wegungsform ist die einfachste. 

Bei der hakenjormigen Bewegung ist die Cilie in der Ruhe gerade 
(Abb.5). Die Bewegung beginnt mit einer an der Spitze einsetzenden, 
gegen die Basis hin fortschreitenden Biegung, wodurch die Cilie in ein 
hakenfOrmiges Gebilde gewandelt wird. Wahrend des Riickschlages ist 
der V org·ang umgekehrt und die Cilie streckt sich von der Basis zur 
Spitze. 

J/l 

Abb. 5. Schema des hakenformigen 
Bewegungstypus. (Nach GRAY, 1928.) 

i 
i 

I! 
Abb. 6. Schema des wellenformigen Bewegungstypus 

(Monas). (Nach KRlJGS>lAN, 1925.) 

Bei der wellenjormigen Bewegung verlauft eine Reihe von Wellen 
langs des Undulipodiums von seiner Basis zur Spitze oder umgekehrt 
(Abb. 6). Es sind hier die das Undulipodium entlanglaufenden Wellen 
von geringer Lange, so daB mehr als eine Welle gleichzeitig vor
handen ist. 

Alle Bewegungen, die von schwingenden Organellen produziert wer
den, laufen nicht gegen, sondern mit der natiirlichen Elastizitiit dieser 
Gebilde ab. Diese Elastizitat kommt zum Vorschein, wenn man ein 
ruhendes Wimpergebilde mit Hilfe einer Nadel deformiert. Wird die 
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Nadel entfernt, nimmt das Gebilde rasch wieder seine normale Form 
an und zeigt so, daB es aus elastischem Material besteht. 

Die Ebene, in der ein Undulipodium schwingt, ist die Schwingungs
ebene, die Richtung, in der in dieser Ebene der wirksame Schlag aus
gefuhrt wird, die SchlagricMung. Die Geschwindigkeit der Bewegung ist 
absolut genommen gering, nach GRAY (3) etwa 20 FuB pro Stunde, hin
gegen ist die Winkelgeschwindigkeit graB. Die Anzahl der Wimper
schlage pro Sekunde wechselt sehr und betragt bei 
Cilien nach den von METZNER auf stroboskopischen 
Weg ausgefUhrten Messungen 2-28. Unter Am
plitnde versteht man die Verschiebung irgendeines 
Punktes des Undulipodiums in rechtwinkeliger 
Richtung auf dessen Hauptachse, Wellenlange ist 
der Langsteil des Undulipodiums, der von einer 
ganzen Welle eingenommen wird. Rasch sich be

Abb. 7. Schlcifenbilder, die 
von der Spitze von Trypano
soma balbia1Z.ii beschrieben 

werden. (N acb PERRIN.) 

wegende Flagellen sind charakterisiert durch kurze Wellen, mit kleiner 
Amplitude. Nimmt die Geschwindigkeit der Bewegung ab, dann nehmen 
Amplitude wie auch Wellenlange zu. Bei der wellenformigen Bewegung 
herrscht somit eine bestimmte Beziehung zwischen Amplitude und 
Wellenlange einerseits und der Geschwindigkeit oder Frequenz der 
Bewegung andererseits. Der Nntzeffekt ist nach LUDWIG (r) klein 
und betragt bei Ciliaten 1/2-1%, bei Flimmerepithel etwa 2%. 

Bei der pendelnden und haken
formigen Bewegung wirkt das be
treffende Undulipodium als Ruder, 
bei der wellenformigen Bewegung als 
Propeller. 

5 

Bei keiner der drei aufgestellten 6 ____ ....:::!E:::====:::...._ 
Typen vollziehen sich die Bewegun
gen notwendigerweise wahrend aller 
Schlagphasen in derselben Ebene. Die 
Spitze einer pendelnden Cilie oder 
einer undulierenden GeiBel konnen 
eine lange Ellipse beschreiben, wenn 
von oben gesehen (VAN TRIGT). Be
sonders kompliziert ist das Schleifen
bild (Abb. 7), welches Trypanosoma 

a 

b 
Abb. 8. Kombination von pendelnder und 
hakenformiger Bewegung. - a Wirkungsschlag 
(nach dem pendelnden Typus). - b Riickschlag 

(nach dem hakenformigen Typus). 
(Nach GRAY, 1922.) 

balbiani wahrend der Bewegung beschreibt (PERRIN). 1m Gegensatz 
zu diesen Fallen kann die Schwingungsebene und Schlagrichtung streng 
fixiert sein, worauf spater noch zuruckzukommen sein wird. 

Bei der Kombination von pendelnder und hakenformiger Bewegung, 
einer bei Ciliaten sehr haufigen Bewegungsform (Abb. 8), ist ein Unter
schied in der Flexibilitat der Cilie wahrend der beiden Schlagphasen sehr 
klar. Sowohl wahrend des Wirkungs- als auch wahrend des Ruckschlages 
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bewegt sich die Cilie gegen den Widerstand des Wassers, aber wahrend 
des Wirkungsschlages verhalt sich die Cilie als rigide, mit einem Ende 
an der Zelle befestigte Rute, deren Spitze einen Bogen von 1800 be
schreibt, wahrend des Riickenschlages hingegen bewegt sich die Cilie 
als schlaffer Faden, an dem entlang eine riickbewegende Kraft von der 
Basis zur Spitze lauft. 

Samtliche der angefiihrten Beweglmgstypen weisen untereinander 
aIle Ubergange auf, was so weit geht, daB ein und dasselbe Schwingungs
organeIl unter Umstanden nacheinander jede dieser Bewegungsformen 

8 
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I..-~~ 
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Abb. 9. Die verschiedenen Bewegungsforn"\en , die ein und da~selbe Undulipodiuffi, die GeiBel von 
lr/onas, zeigen kann. - a-b bei rascher Vorwartsbewegung. - c-g Vorwartsbewegung mit maxirnaler 
Geschwindigkeit (e, d, der urnschwungene Raum). - h-k bei langsamer Vorwartsbewegung. - I-m bei 

seitlicher Bewegung. (Nach KRIJGSMAN, 1925.) 

annehmen kann. Besonders deutlich tritt diese Tatsache an Flagellen 
in die Erscheinung, was besonders die Untersuchungen KRIJGSMANs ge
zeigt haben (Abb.9, beachte die Abbildungserklarungen). 

Die METZNERsche Kegelschwingungstheorie, die auf Modellversuche 
und den im Dunkelfeld gewonnenen, die von GeiBeln umschwungenen 
Lichtraume zeigenden Abbildungen ULEHLAs begriindet ist, scheint 
durch die Untersuchungen KRIJGSMANS iiberholt. 

Die geschilderten Bewegungstypen k6nnen gegebenenfalls so kombi
niert sein, daB an dem betreffenden Undulipodium Bewegungen resul
tieren, die weniger einem Schwimmen als einem Springen oder La~tten 
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gleichkommen. Beispiele hierfiir bieten die Springborsten verschiedener 
Holotrichen und die Lattfcirren bei Hypotrichen. 

Aus der Tatsache, daB sich vom Zellkorper abgeloste Wimperorga
noide noch aktiv bewegen konnen (vgl. S. 8r) ergibt sich, daB diese 
Gebilde nicht irgendwie vomZellkorper aus bewegt werden, wieLuDWIG (r) 
auf Grund von Modellversuchen annimmt, also nicht einfach "beweg
bar" sind, die sie bewegende mechanische Energie nicht aus dem Innern 
der Zelle stammt, sondern, dafJ diese Energie im Wimpergebilde selbst, 
auf Grund entsprechender chemischer Veranderungen entsteht (GRAY, 3). 

Die komplizierten, vielfach an ein und demselben Undulipodium 
wechselnden Bewegungserscheinungen (Abb.4-9), die Tatsache, daB 
bei manchen Cilien die Winkelgeschwindigkeit der Spitze groBer ist als 
diejenige der Basis, so daB die gauze Cilie wahrend des Wirkungsschlages 
gebogen wird, ferner die fUr die M astigophoren-GeiBel gewohnliche Er
scheinung, daB sie, durch rein auf ihre Spitze beschrankte Bewegungen 
das Tier vorwarts bringt, ist nur dann moglich, wenn das Wimper
organoid aktiv beweglich ist. Das Gleichbleiben der Amplitude bei der 
Wellenbewegung der Undulipodien ware unmoglich, wenn die betreffende 
Bewegung yom Zellinnern ausginge, denn eine auslaufende Welle kann 
nicht ihre Energie zum Bewegen eines Organismus hergeben und gleich
zeitig ihre Amplitude unverringert erhalten, auBer wenn die verloren
gehende Energie kontinuierlich im Undulipodium in dem MaBe regene
riert wird, als die Welle ablauft. Auch die Tatsache, daB bei allen 
Flagellen, die einen Organismus durch das Wasser vorwartsziehen, die 
Wellen von der Spitze der GeiBel zu ihrer Basis verlaufen, ware un
vereinbar mit der Annahme, daB ein aus dem Zellinnern lmmmendes 
und in ihm seine Kraftwurzel besitzendes Filament die Ursache dieser 
Bewegung sei (GRAY, 3). 

Uber die Art, wie die Bewegung in den Undulipodien zustande 
kommt, laBt sich mit GRAY (3) folgendes sagen. Wenn den Cilien (Myti
l2tS, Frosch) durch Plasmolyse Wasser entzogen wird, so kommen sie 
zu Beginn ihres Wirkungsschlages zur Ruhe (GRAY, r), es ist somit mit 
Riicksicht auf den normalen Schlag eine experimentelle GewiBheit, daB 
dieser durch Widerzuleitung von Wasser in die Cilien zustande kommt. 
Wenn eine Seite einer gestreckten Cilie fahig wird, mehr Wasser zu ab
sorbieren als die andere, wird sich die Cilie in Form eines Kreisbogens 
beugen, des sen konvexe Seite diejenige ist, die den UberschuB an Wasser 
enthalt. Der bedeutungsvolle Wechsel in der Affinitat zum Wasser mag 
wohl auf einer Veranderung im Grade der Ionisation eines Protein- oder 
ahnlichen MolekiiIs beruhen: lokale Produktion einer Saure bringt diese 
Wirkung hervor, wahrend die Neutralisation dieser Saure zum urspriing
lichen Zustand zuriickfUhrt. 

Beachtenswert sind an diesem, von GRAY (3) viel ausfiihrlicher dar
gestellten Schema folgende Punkte: 
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I. Der allgemeine Mechanismus gleicht dem beim NIuskel (HILL u. 
HARTREE) anwendbaren, da sein wesentlicher Zug der lokale Wechsel 
in der Verteilung von Wasser ist. - 2. Sowohl der Wirkungs- als auch 
der Ruckschlag sind aktive Prozesse, die davon abhangen, in welchem 
Grade Wasser in den aktivierten Einheiten aufgenommen bzw. abgegeben 
wird. - 3. Dieses Schema kann sowohl auf pendelnde als auch auf 
typisch schraubig bewegte Undulipodien angewendet werden, schlieBt 
ein lokalisiertes Kontrollsystem nicht aus und wird auch der Tatsache 
gerecht, daB ein begrenztes Stuck eines Undulipodiums aktiv ist, wahrend 
der ubrige Teil in Ruhe bleibt (GRAY, 3). 

Diese Auffassung vertritt nicht nur die prinzipielle Gleichheit der 
betreffenden Vorgange bei Wimperorganoid und Muskel, sondern steht 
auch in Einklang mit den diesbezuglichen Vorgangen, die an Pseudo
podien, den Vorstufen der Undulipodien (vgl. S.77) ablaufen. Auch hier 
werden die Bewegungen auf lokale Quellungs- und Entquellungsprozesse 
zuruckgefUhrt, die, wie PANTIN zeigte, mit einer lokalen Saurebildung 
bzw. deren Neutralisation in Beziehung stehen. Auf Grund der Wand
lung der Theorien uber den Chemismus der Muskelkontraktion werden 
vielleicht auch alle diese Vorstellungen eine Abanderung erfahren mussen. 

Die eben fur die Bewegung der Undulipodien verantwortlich ge
machten Quellungs-Entquellungsprozesse sind theoretisch nicht an eine 
bestimmte mikroskopische Struktur gebunden, k6nnen aber auch uber 
eine solche ablaufen. Ebenso liegt es mit eventuellen submikroskopi
schen Strukturen. Die ENGELMANNsche 1notagmenlehre leitet die, die 
betreffenden Bewegungen des ganzen kontraktilen Gebildes bedingenden 
Quellungs-Entquellungserscheinungen aus den sich summierenden 
Quellungs-Entquellungsprozessen der kontraktilen Einheiten, der 1no
tagmen, her. Mit Rucksicht auf das Vorhandensein bzw. Fehlen von 
mikroskopischen Strukturen bei kontraktilen Gebilden, sei auf das 
fruher auf S. 86 Gesagte verwiesen. 

Den bisher betrachteten Formen, die das in Bewegung befindliche 
Undulipodium annimmt, steht die Form des ruhenden Undulipodiums 
gegenuber. Bei Wimpergebilden die nicht standig schlagen - und nur 
bei ihnen gibt es natfirliche Ruhestellungen, sind die Verhaltnisse meist 
so, daB sie in derjenigen Lage zur Ruhe kommen, aus der der Wirkungs
schlag beg onnen wird. Dies ist z. B. bei den Peristomwimpern von 
Vorticella der Fall. Fur Cilien, die standig schlagen (Frontalcilien von 
Mytilus, Osophagus Frosch), gibt es eine naturliche Ruhelage nicht. 
Hier k6nnen verschiedene Einwirkungen, die keine dauernde St6rung 
hervorrufen durfen, die Cilien am Ende des Wirkungsschlages zur Ruhe 
bringen, also in genau entgegengesetzter Lage, welche in der gleichen 
Situation fUr die vorige Gruppe charakteristisch war (GRAY, 3). 

Bei den Undulipodien der Protozoen treten haufig Ruheperioden 
verschiedener Lange ein. Die SchleppgeiBel verschiedener Flagellaten 
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wird gewohnlich einfach nachgeschleppt bis sie plotzlich einmal in Wirk
samkeit tritt. Bei Ciliaten gibt es besonders bei den Hypotrichen zahl
reiche Gruppen von Cilien, Cirren usw., die lange Zeit stillstehen konnen. 
J a, bei den Sprungcirren der H ypotrichen ist die Ruhestellung sogar das 
Gewohnliche, und nur ausnahmsweise schlagen sie einmal. Fiir das 
hypotriche Infusor Urostyla grandis beschreibt VERWORN (3) zwei Ruhe
stellungen, und wichtig ist seine Beobachtung, daB die Schlagform der 
Cilien ganz verschieden ausfallt, je nachdem sie von der einen oder der 
anderen Ruhelage beginnt (PUTTER, I). 

Was die Schlagrichtung der Undulipodien anbelangt, ist noch hervor
zuheben, daB sie bei Protozoen mit verschwindenden Ausnahmen (viel
leicht Sprungcirren der Hypotrichen) nach jeder Richtung moglich ist. 
Bei Spongien, Aktinien, Plathelminthen, Turbellarien, SiiBwasser Den
drocoelen, Mollusken und Polychatenlarven ist Schlagumkehr beob
achtet. Bei Ctenophoren, Gastrotrichen und Wirbeltieren scheint eine 
Umkehr der Richtung des wirksamen Schlages nicht vorzukommen. In 
diesem Zusammenhang sei noch darauf hingewiesen, daB die Tentakel 
der Suctorien nach jeder beliebigen Richtung bewegt werden konnen 
(vgl. ZENKER). 

Uber Schlagrichtung, Fixierung derselben, standig und intermittie
rend schlagende Cilien, Cilioirregulatoren und Cilioregulatoren (ALVER
DES) wird im Kapitel iiber Koordination noch etliches zu sagen sem. 

z. Die Cilie als sensibles Organoid, als Rezeptor. 

Diejenige auBere Schicht, die das Lebewesen und seinen Energie
komplex von der AuBenwelt und ihren Energien so abgrenzt, daB 
Wechselwirkungen zwischen beiden moglich sind, hat im besonderen die 
Fahigkeit, Veranderungen in der energetischen Situation der Umwelt 
als Reize aufzunehmen, zu rezipieren. Die Reaktionen, die das Lebe
wesen auf diese Reize bildet, sind imstande, das Leben des Individuums 
langere oder kiirzere Zeit zu erhalten, indem sie Schadigungen und den 
von diesen ausgelosten Tod so lange als moglich vermeiden. 

Auf die Umgrenzung des Lebewesens gegen die Umwelt wirken die 
Reize und werden da rezipiert. Diese Umgrenzung wird durch alle 
Plasmaprotuberanzen, die von der Grenzschicht ausgehen, ein Stiick 
weiter in die Umwelt verschoben, wodurch die Reize ein Stiick weiter 
vom Zentrum des Lebens, in groBerer Entfernung von ihm, gehalten 
bzw. aufgefangen werden. 

Die ersten, von der Zelle ausgesandten Plasmaprotuberanzen, die 
Pseudopodien, konnen ebenso wie die Undulipodien oder die Tentakel 
der Suctorien Reize rezipieren. 

Auf die rezeptorische Tatigkeit der Pseudopodien weist JENNINGS 
deutlich hin, wenn er von den Pseudopodien bei Amoeba angulata und 
A. velata sagt, daB sie dem Tier als Fiihler bzw. Antennen dienen. 
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Flagellen zeigen ihre sensorische Fahigkeit z. B. sehr deutlich bei 
H eteromastix proteiformis. Von den hier vorhandenen beiden GeiBeln 
wird, wie GRAY (3) dies schildert, eine immer vorn getragen. Die Be
wegung dieser GeiBel (die nicht der Lokomotion dient, da diese durch 
die vorhandenen Cilien bewirkt wird) gleicht derjenigen eines Elefanten
riissels, denn sie "juhU" standig nach "Hindernissen", und wenn sic ein 
solches gefunden hat, erfaBt sie als es Halt. METZNER kommt auf Grund 
seiner Beobachtungen an 111egastoma anteriwm GRASSI (Lamblia inte
stinalis) zu dem Resultat, daB Vorder-, Mittel- und SchwanzgeiBel dieses 
Wesens wie Fiihler funktionieren. BUDER hat fiir Eugelena und METZNER 
fiir die Farnspermatozoen nachgewiesen, daB hier die Cilien allein als 
Rezeptionsstellen des Licht- oder chemischen Reizes in Betrachtkommen. 

Den Cilien iiberhaupt schrieb schon STEIN (2) Tastvermogen, also 
eine sensible Funktion zu und BtiTSCHLI (3) ist derselben Meinung, 
ebenso VERWORN (2) und PUTTER (1). BOZLER, der die betreffenden 
Verhaltnisse bei Paramaecium studiert hat, findet, daB die Cilien das 
Vermogen haben, die einzelnen Partikelchen zu unterscheiden, daB sie 
dieselben je nach den Reizen, die von ihnen ausgehel!, in den Schlund 
einstrudeln oder in den Nahrungsstrom zuriickschleudern. 

1m DOFLEIN -REICHENOW sind die betreffenden Verhaltnisse ebenfalls 
in dem Sinne zusammengefaBt, daB den Bewegungsorganellen allgemein 
eine erhohte Empfindlichkeit fiir Beriihrungsreize zukommt und Tast
organellen aus Bewegungsorganellen sich herleiten. 

Da das Wimpergebilde sowohl ein motorisches a1s auch ein sensibles 
Gebilde insoferne ist, als es, wie friiher auf S. 79u.f. erlautert wurde, eine 
motorische und eine sensible Komponente besitzt, so ist verstandlich, 
daB durch Riickbildung der motorischen Komponente ein rein sensibles 
Organell zuriickbleibt. Die Falle, in denen Cilien ihre motorische Funk
tion zugunsten der sensiblen einstellen, urn zeitweilig oder dauernd zu 
starren Tastborsten zu werden, wurden von JOHNSON (fUr Stentor) und 
von WALLENGREN (1, fUr hypotriche lnfusorien) geschildert. Letzterer 
beschreibt die Anlage der spaterhin starren Rand-, Riicken- bzw. Tast
borsten hypotricher lnfusorien und hebt hervor, daB sie bei ihrem ersten 
Hervortreten in einer 1ebhaft schwingenden Bewegung sind, urspriing
lich also eine normal funktionierende motorische Komponente besitzen 
und erst spater starr werden. 

Nicht nur bei Ciliaten oder Einzelligen iiberhaupt, kann die Cilie, 
unter Verdrangung der motorischen Komponente, zu einem rein sen
siblen Organell werden, sondern auch bei der Flimmerzelle der Metazoen 
tritt diese Veranderung haufig ein. Es 1aBt sich eine Reihe aufstellen, 
die zeigt, daB aus urspriinglich lebhaft schlagenden Cilien starre Sinnes
haare werden. Bei den Turbellarien wurden jlimmernde Sinnesorgane 
beschrieben; die im Bereich dieser Sinnesorgane liegenden Cilien zeigen 
nicht nur keinerlei Abschwachung der Bewegung, sondern im Gegenteil, 
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eine lebhaftere Bewegung als die Cilien der umliegenden Epidermiszellen. 
Das HorepitheJ von Gastropoden (BOLL) ist mit feinen flimmernden Cilien 
besetzt. Bei den Heteropoden finden sich an diesen Stellen nicht mehr 
wie friiher bewegliche, sondem bereits steife Cilien (Sinnesborsten). Die 
Horhaare der Cyclostomen sind noch beweglich, was bei hoheren Wirbel
tierformen nicht mehr der Fall ist. Eine Parallele zwischen den Haar
zellen der Crista und ]l.lacHla aCHstica von Lachsembryonen, das ist von 
Sinneszellen und Flimmerzellen, zog FURST. Fiir ihn ist die Haarzelle 
eine spezifisch differenzierte Flimmerzelle und besitzt als Sinneszelle in 
ihren "Haaren" Empfindungsvermogen. 

Alle diese Befunde fiihren dazu, daB die von der OberfHiche einer 
Zelle ausgehenden Verlangerungen in ihrer primitivsten Form zwei funda
mentale Fahigkeiten haben: die Fahigkeit der Kontraktion und diejenige 
der Rezeption. Spater brauchen diese beiden Funktionen nicht not
wendigerweise zusammengekoppelt sein, so daB rein sensorische Cilien 
entstehen. 

Was Form und Vorkommen rein sensorischer Cilienderivate betrifft, 
so wurde dies kurz und im allgemeinen im Abschnitt iiber die ver
schiedenen Formen der Cilien gesagt. 

II. Koordination. 
Wenn Zellen eine Mehr- oder Vielzahl von Cilien tragen, so darf die 

Arbeit der Einze1cilien nicht so ablaufen, daB sich die betreffenden 
Einzelleistungen gegenseitig aufheben, es miissen sich diese vielmehr zu 
einer Gesamtleistung verbinden, miissen untereinander zusammen
geordnet, koordiniert sein. Durch die Koordination wird die Autonomie 
der Bewegung der Einze1cilie zugunsten einer Gesamtleistung aller vor
handenen Cilien unterdriickt, ohne daB die bewegungserzeugende Ur
sache in den einzelnen Cilien aufgehoben wiirde (VERWORN,3). Das 
Problem der Koordination schlieBt somit zwei Fragen ein, einmal die 
nach "der Art und Weise der Unterdriickung der A'utonomie und femer 
die nach der Art und Weise der FortPflanzHng der Bewegwng von einem 
Flimmerelement auf das andere (VERWORN, 3)". 

a) Art der Koordination. 

Urn auf die betreffenden Verhaltnisse naher eingehen zu konnen, ist 
es notig, diejenige Form, in der Koordination auf tritt, zu beschreiben 
und festzustellen, wann und unter we1chen Bedingungen erstmalig die 
Bewegung eines Undulipodiums die Bewegung eines anderen Unduli
podiums derart beeinfluBt, daB beide Bewegungen sich summieren, beide 
Bewegungen koordiniert sind. Mit Riicksicht auf diese letzteren Ver
haltnisse stehen die folgenden Beobachtungen zur Verfiigung. Es ist 
bekannt, daB die GeiBeln einzelner Spermatozoen dann, wenn ihre Kopfe 
in innige Beriihrung kommen, synchron schlagen (BALLOWITZ). Die 

Ergebnisse der Biologie VIII. 8 
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Beeinflussung der Bewegung eines Undulipodiums durch die Bewegungen 
eines anderen, und zwar in dem Sinne, daB sich beide Bewegungen 
summieren, beide Bewegungen koordiniert sind, findet in dies em pri
mitiven Fall unter der Bedingung statt, daB es zwischen beiden Gebilden 
zu unmittelbarem Kontakt, zu unmittelbarer Verbindung kommt. Ein 
anderer Fall, der dasselbe Geschehen unter der gleichen Bedingung zeigt, 
liegt bei Spirochaeta balbiani vor. Fur dieses Wesen, das mit Rucksicht 
auf seinen, den GeiBeln vollig gleichenden Bewegungsmodus, den Unduli
podien in dieser Beziehung gleichgesetzt werden kann, gibt GRAY (3) 
an, daB auch hier, fUr den Fall, daB zwei oder mehrere Individuen in 
unmittelbaren Kontakt kommen, ihre Bewegungen koordiniert werden. 
Eine Koordination unter den gleichen Bedingungen spielt sich in fol
gendem FaIle ab: wenn ein Paramaeciwm zerflieBt (KOLSCH) und die 
nun isolierten Cilien auf die bei dieser Gelegenheit gebildeten "hyalinen 
Tropfen" gelangen, wandern sie auf denselben einzeln oder in Gruppen 
umher und schlagen, da sie yom Protoplasm a keine Impulse mehr emp
fangen, vollig gleichformig. Wenn nun diese isolierten Cilien zu Buscheln 
zusammentreffen, so konnen sie, die vorher in verschiedenem Rhythmus 
schlugen, nun in den gleichen Rhythmus verfallen, ihre Bewegungen 
synchronisieren. Es zeigt sich so, daB undulierende Bewegungen dutch 
unmittelbaren Kontakt, durch direkte Verbindung der betreffenden Ein
heiten koordiniert werden konnen, so daB sich die Einzelleistungen zu 
einer Gesamtleistung summieren. Zu beachten ist hierbei, daB diese 
Koordination, wie dies die beiden ersten FaIle zeigen, nicht einmal auf 
Gebilde beschrankt zu sein braucht, die ein und demselben Individuum 
angehoren, sondern zwischen verschie,denen Individuen sich vollzieht: 
Bedingung dafiir ist der unmittelbare, verbindende Kontakt. Dieser be
deutet keine dauernde oder organische Verbindung. GRAY (3) macht 
darauf aufmerksam, daB das Verhalten von Spirochaeta balbiani im an
organischen eine eigenartige Analogie in der Entwicklung von Wasser
stoff aus Chrom und Salzsaure findet: OSTWALD fand, daB sich Wasser
stoff aus isolierten Metallstucken in regelmaBiger Pulsation entwickelt; 
bei verschiedenen Metallstucken ist dieser Rhythmus ein verschiedener. 
Werden die Metallstreifen jedoch miteinander in Verbind~tng gebracht, 
so setzen aIle mit demselben Rhythmus ein, der sich nur dann wieder 
verliert, wenn der mechanische Kontakt unterbrochen wird. 

Die drei angefuhrten FaIle, die zeigten, daB undulierende Bewegungen 
entsprechender Gebilde, auch wenn dieselben verschiedenen Individuen 
angehoren bzw. verschiedene Individuen sind, koordiniert ablaufen 
konnen, zeigten ebenso, daB dies nur dann eintritt, wenn unmittelbarer 
Kontakt, unmittelbare Verbindung zwischen den hetreffenden Gebilden 
hergestellt ist. So ein ~tnmittelbarer Kontakt ist nun bei den das Wimper
kIeid bildenden Cilien der Infusorien nicht mehr moglich, denn die ein
zelnen Schwingungsorganellen konnen hier, weil sie einem einzigen Indi-
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viduum angehoren und an diesen in bestimmter Lage und mit bestimmten 
Zwischenraumen festgewachsen sind, einander nicht mehr so nahe kom
men, wie in den vorerwahnten Fallen, da es sich urn frei bewegliche 
Gebilde handelt, die den sie trennenden Raum beliebig verringern kon
nen. Ein unmittelbarer Kontakt ist nun nicht mehr moglich, die Be
dingung zur Koordination, die nun auch nicht mehr in so volliger Kon
gruenz der Bewegungen, in Synchronismus der einzelnen Wimpergebilde 
bestehen braucht, sondern einen Phasenunterschied zeigen wird. welcher 
der, die einzelnen Cilien trennenden Distanz entspricht, kann nur mehr 
mittelbarer Kontakt, mittelbare Verbindung sein. Bevor darauf ein
gegangen werden .kann, welches Mittel bei den Ciliaten bzw. den Flimmer
zellen iiberhaupt die Koordination bedingt, ist auf die Koordination als 
solche einzugehen, d. h. es ist zu zeigen, wie in den betreffenden Fallen 
die koordinierten Bewegungen der Cilien ablaufen. Zur Erlauterung der 
betreffenden Verhaltnisse diene ein moglichst einfacher Fall, etwa ein 
holotriches Infusor, das, gleichmaBig iiber den Korper verteilt, longitu
dinal verlaufende Cilienreihen tragt, in denen die einzelnen Cilien in 

-------';>~ Wirkungssc/7/(Jg 
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Abb. 10. Schema zur metachronen Bewegung in einer Cilienreihe. - Cilie lund 12 am En de ihres 
Wirkungsschlages. - 2-7 aufeinanderfolgende Stadien des Riickschlages. - 8-11 aufeinanderfolgende 

Stadien des Wirkungsschlages. (Nach GRAY, I928.) 

gleichen Abstanden aufeinander folgen. Es zeigt sich nun, daB die Cilien 
des Wimperkleides in ihrer Tatigkeit reihenweise koordiniert sind. Die 
Cilien einer solchen koordinierten Reihe sind in ihrer Arbeit insoferne 
voneinander abhangig, als sie gleiche Schlagrichtung, gleiche Geschwin
digkeit oder Frequenz und gleiche Amplitude aufweisen, jedoch nicht 
die gleiche Schlagphase. Dieser Phasenunterschied tritt so in Erschei
nung, daB mit Riicksicht auf die Phase irgendeiner Cilie der Reihe, die 
gleiche Phase bei der folgenden Cilie etwas spater erreicht wird, wahrend 
die vorhergehende Cilie diese Phase bereits iiberschritten hat. Tritt in 
solchem Fall eine Umkehr des Wirkungsschlages ein, so ist naturgemaB 
auch das Verhaltnis der Schlagphase der vorhergehenden bzw. der nach
folgenden Cilie mit Riicksicbt auf die Phase der Vergleichscilie, zeitlich 
umgekehrt. Durch den sukzessiven Phasemmterschied, den die in der 
Reihe aufeinanderfolgenden Cilien zeigen, ergibt sich ein Bild, dem die 
schematische Abb. 10 entspricht. Die, durch den vorhandenen Phasen
unterschied charakterisierte koordinierte Bewegung der Cilien einer 
solchen Reihe wird als metachrone Bewegung, metachroner Rhythmus, 
bezeichnet. Da die koordinierte Bewegung, die durch unmittelbaren 

8* 
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Kontakt mehrerer Wimpergebilde entsteht, FaIle, fUr die vorhin Bei
spiele gegeben wurden, keinen Phasenunterschied zeigt, bei ihr also 
Richtung, Geschwindigkeit, Amplitude und Phase des Schlages gleich 
sind, so entspricht bei jenen Wimpergebilden, die nicht in unmittel
barem Kontakt sind, sondern durch gewisse Abstande voneinander ge
trennt gehalten werden, der Phasenunterschied sozusagen dem trennen
den Abstand: der zeitliche Unterschied der Phase, dem raumlichen Ab
stand, der Distanz. Ganz unvermitte1t stehen diese beiden FaDe jedoch 
nicht nebeneinander, denn bei Ciliaten, die sich, wie z. B. Cyclidium 
oder Halteria durch plotzliche Sprunge fortbewegen, sind die Cilien wahr
scheinlich nicht meta- sondern synchron tatig. Ebenso sind die Laufcirren 
hypotricher Infusorien oft synchron koordiniert und fur die Kiemen
wimperzellen von Anodonta konnte VIGNON nachweisen, daB die meta
chrone Flimmerbewegung in eine synchrone ubergehen kann. 

Die distalen Enden der Cilien einer metachron schlagenden Reihe 
formen eine Wellenlinie, deren Wellenberge diejenigen Cilien bilden, die 
im Zenith ihres Wirkungsschlages stehen, wahrend die Wellentaler von 
jenen Cilien eingenommen werden, die knapp vor oder am Beginn ihres 
Ruckschlages stehen. In der Gesamtheit der in metachronem Rhythmus 
schlagenden Cilienreihen bilden in qu,erer Richtung wieder jene Cilien 
der verschiedenen, quer aufeinanderfolgenden Reihen, die sich gleich
zeitig in der gleichen Schlagphase befinden, die also synchron schlagen, 
Linien, die in ihrem ganzen Verlauf entweder einem Wellenberg oder 
einem Wellental bzw. einer dazwischenliegenden Stufe entsprechen, je 
nachdem, ob alle Cilien im Zenith ihres Wirkungsschlages oder am Be
ginn ihres Ruckschlages bzw. in einer der Zwischenphasen sich befinden. 
Die distalen Enden dieser quer zu den metachron schlagenden Reihen 
verlaufender synchronisierten Cilienreihen, stehen in jeder Reihe zu 
einer gegebenen Zeit in derselben Hohe, pflanzen je eine Phase der langs 
einer metachron schlagenden Reihe gebildeten Wellenbewegung in die 
Breite fort, so daB das ganze Wimperkleid in eine wogende Bewegung 
gerat. 

Da bei den Ciliaten der wirksame Schlag der Cilien mit Rucksicht 
auf seine Richtung nicht so wie bei gewissen Flimmerzellen der Metazoen 
fixiert ist, sondern nach jeder beliebigen Richtung ausgefUhrt werden 
kann und da weiter bei den Ciliaten die Reihen metachron schlagender 
Cilien durchaus nicht mit denjenigen Reihen zusammenfaIlen mussen, 
die durch die morphologische Anordnung der Cilien gegeben sind, kann 
die Koordination allen, den Lebensbedingungen entsprechenden, not
wendigen Bewegungen durch eine ganze Reihe einzeln und kombiniert 
verschiedener Bewegungsmoglichkeiten gerecht werden. Die Mannig
faltigkeit, in der sich die Koordination in dem Wimperkleid ein und 
desselben Tieres, je nach dessen verschiedener, gerade notwendigen Be
wegung vollzieht ist sehr schon an Praparaten zu sehen, die v. GELEI 
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(3, 4) mit seiner Osmi'btm- Toluidinmethode erhalten hat. Durch diese 
Methode werden bei den behandelten Tieren die Cilien in ihrem momen
tanen Bewegungszustand fixiert und so die einzelnen und verschiedenen 
Phasen der Koordination festgehalten. Wie die Paramaeci~tm be
treffenden Abb. II und 12 zeigen, sind die Koordinationsbilder jeweils 
sehr verschieden, d. h. es werden jeweils ganz verschiedene Cilien zu 
metachronen Reihen koordiniert. Die Wellenberge, Cilienkamme oder 
Bewegungswellen verlaufen gewohnlich in rechtsgewundenen Spiralen, 
bewirken also eine linksdrehende Vorwartsbewegung. Hier und da 
kommen auch linksgewundene Wellen vor. Auch zeigen die Wellen
linien flachere oder steilere Windungen. Die Bewegungswellen verlaufen 
ungefahr parallel iiber den Korper, sind dabei aber meist vorn mehr in 
Quer- hint en mehr in Langsrichtung; auch stehen sie vorn dichter als 
hinten. Die betreffenden Praparate zeigen auch deutlich, daB der Wir
kungsschlag rascher erfolgt als der Riickschlag (Abb.13). Mit Riick
sicht auf die Koordination der Wimperkleider wahrend der Konj~tgation 
zweier Tiere konnte v. GELEI (2) an entsprechenden Praparaten zeigen, 
daB in diesem Falle beide Tiere das gleiche Wellenmuster tragen und 
daB die Spirallinien von Partner zu Partner in gleicher Richtung ver
laufen wie wenn ein einziges Tier vorlage (vgl. Abb.12). Durch diese 
Feststellung erhalt die Beobachtung lebender Konjugationspaare ihr 
Fundament insoferne, als sich zeigt, daB die Bewegungen zweier kon
jugierter Tiere, die mit Riicksicht auf Raschheit und Sicherheit der Be
wegung immer so ablaufen, als handelte es sich um ein einziges Tier, 
durch eine, beide Wimperkleider zu einer Einheit verbindende Koordi
nation zustande kommen. 

Zu erwahnen ist noch, daB v. GELEI durch die in Rede stehende 
Methode auch eine besondere Eigenart der Bewegung der einzelnen 
Membranellen (bei Stylonychia) zeigen konnte, insoferne der Schlag der 
Wimpern innerhalb einer und derselben Membranelle nicht gleichzeitig 
(synchron) erfolgt, sondern nacheinander (metachron) (v. GELEI, 4). 

Betrachtet man nun in der Bewegungsart der Ciliaten das Resultat 
der koordinierten Arbeit der Cilien, so ergibt sich, daB in unbehinderter 
freier Vorwartsbewegung die Tiere ebenso wie die Flagellaten eine 
spiralige Bahn zuriicklegen unter gleichzeitiger Drehung um die Korper
achse. Diese Spirale ist nach ALVERDES eigentlich doppelt, da der yom 
vorderen Korperpol beschriebene Bogen weiter ist als derjenige yom 
hinteren Korperpol beschriebene. Die Drehung wahrend der Bewegung 
kann entweder nach rechts oder nach links erfolgen, haufiger ist die 
letztere. BULLINGTON fand unter 164 untersuchten Arten 102mal Links
und 62mal Rechtsdrehung. Die Drehungsrichtung ist bei Individuen 
derselben Art gleich. Die Abweichungen von der geraden Bahn erfolgen 
bei den verschiedenen Arten nach verschiedenen Korperseiten. Wie eine 
so1che Schraubenbahn zustande kommt, mag fUr Paramaecium als Para-
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digma kurz erlautert werden. JENNINGS stellte fest, daB der Wimper
schlag das Tier in zweifacher Art bewegt: da die Cilien des Peristom
feldes kraftiger schlagen als die Cilien des iibrigen Korpers, dreht sich 
das vordere Ende bestandig von der Mundseite weg, so daB das Tier 
bzw. dessen Vorderende eine kreisformige Bahn beschreibt; gleichzeitig 
rotiert das Tier aber auch urn seine Langsachse. Aus diesen beiden 
Bewegungskomponenten resultiert, daB sich das Tier langs seiner Bahn 
vorwarts schraubt, eine Schraubenbahn zuriicklegt. Die Fortbewegung 

Abb. It. Verschiedene, durch die Koordination entstehende Wellenmuster b ei Paramaecium. Schemata. 
Die Wellenkamme durch Linien angegeben, die den Korper des Tieres umlaufen. Die Wellen auf cler 
dem Beschauer zugekehrten S cite in dicken Linien, diejenigen auf de r Gegenseite in dunnen Linien. 

Cystotom voll schwarz. (Nach v. GELEI, 1926.) 

langs einer solchen Bahn ermoglicht dem Tier, wie JENNINGS weiter 
ausfiihrt, zweierlei. Erstens, durch das Herumwalzen urn seine Fort
bewegungsachse, eine bestimmte Richtung durch das "pfadlose Wasser" 
beizubehalten, so daB die nach irgendeiner Seite erfolgende Abschweifung 
von dem eingeschlagenen Kurs durch eine gleiche Abweichung in ent
gegengesetzter Richtung genau kompensiert wird. Aber auch noch eine 
zweite Moglichkeit, diejenige, schadigenden Reizen bzw. mechanischen 
Hindernissen auszuweichen und einen neuen Kurs zu finden besitzt das 
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Tier in dieser Bewegungsform. Wenn das Tier in seiner Bewegung auf 
eine entsprechende Reizung st613t und daraufhin eme kurze Strecke 
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Abb. 12. Die beiden Conjugationspartner (Paramaecittm) zeigen das gleiche Wellenmuster. Links: die 
Cilien sind eingezeichnet; rechts: nur die Wellenkamme durch Linien angedeutet. 

(Nach v. GELEI '926/27 und '926.) 

zuriickgeschwommen ist, wird die Rotation urn die Uingsachse lang
samer, indessen sich die Abweichung nach der aboralen Seite verstarkt. 
Dadurch schwingt das vordere 
Ende in einem gr613eren Kreise 
herum, und die Spitze des 
Tieres richtet sich nacheinan
der nach verschiedenen Rich
tungen. Aus jeder dieser Rich
tungen erhalt es in seinem 
Wimperstrudel eine Probe des 
gerade vor ihm befindlichen 
Wassers. Solange nun die Pro
ben etwas von der Reizursache 
enthalten, halt sich das Tier 
zuriick und schwingt und "pro
biert" nacheinander verschie
dene Richtungen, solange bis 
jene Richtung gefunden ist, 

-

Abb. 13. Bewegungszustande cler Cilien bei Paramaecittnt 
cattdatu11t. I Bauchseite; 2 Dorsalseite. Schlagrichtung 
durch Pfeile angegeben. Das Eild zeigt, daB der Wir4 

kungsschlag rascher erfolgt als der Riickschlag. 
(Nach v. GELEI, '926.) 

die nichts mehr von der Reizursache enthalt. Die Fluchtreaktion wird 
nun aufgegeben und das Tier setzt seine normale Vorwartsbewegung in 
dieser Richtung fort. Eine Vorwartsbewegung, die so, wie eben geschil-
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dert schraubig verHiuft, hat somit nicht nur ihre Vorteile in freier, unge
storter Bahn, wo sie es dem Tier ermoglicht, eine bestimmte Richtung 
einzuhalten, sondern ermoglicht es dem Tier auch, schadigenden Reizen, 
"Unfallen" des Lebens erfolgreich auszuweichen. Ein Angriff BULLING
TONs auf diese "einleuchtende Erklarung" steUte sich als irrig heraus 
(vgl. DOFLEIN -REICHENOW). 

Solange ein Infusor nieht durch irgendwelcbe Einfliisse geschadigt 
ist, ist die Arbeit seiner Cilien immer koordiniert, gleicbgiiltig, ob diese 
Arbeit ~mwnterbroclzen, wie bei den standig in Bewegung befindlichen 
Formen, oder in langeren bzw. kiirzeren Intervallen geleistet wird, wie 
dies etwa der Fall ist bei Cyclidium, Halteria usw., Formen, die sich nach 
verschiedenlangen Ruhepausen durch plOtzlich einsetzende Spriinge fort
bewegen. 1st das ununterbrochene bzw. intermittierende Schlagen bei den 
Ciliaten einmal von der betreffenden Tierart abhangig, gleichgiiltig, in 
welcher Form bei ihr die Wimpergebilde auftreten, so sind es mit Riick
sicht auf intermittierenden Schlag und spezielles Wimpergebilde be
sonders Syncilien, wie z. B. die Cirren, die zu dieser Sehlagform neigen: 
z. B. stehen die Laufcirren der Hypotrichen zeitweise still, urn dann 
mehr oder weniger ruckweise mit ihrer charakteristischen Schreit-, Lauf
bzw. Stelzbewegung einzusetzen. Besonders bei den Laufcirren der 
Hypotrichen kommt auBer ihrem intermittierenden Schlagen noch eine 
andere Eigentiimlichkeit, und zwar mit Riicksicht auf die Schlag
richtung zum Ausdruck: wenn bei ihnen auch noch ebensowenig wie bei 
anderen Wimpergebilden der Ciliaten, eine Fixierung der Schlagrichtung 
eingetreten ist, so bevorzugen sie unter den vielen moglichen Richtungen 
doch bereits etliche vor anderen. Da die Schlagrichtung immer den durch 
die betreffenden Umstande bedingten Bewegungsbediirfnissen des Tieres 
entsprechen muB, die Bewegungsbediirfnisse bei den Ciliaten durch die 
ihnen eigenartige, meist vollig freie Lebensweise, sehr mannigfaltig sind, 
so erklart sich auch, daB bei ihnen die Wimpergebilde in ihrer Schlag
richtung unfixiert sind. Kommt es, wie im FaIle der Bauchcirren der 
Hypotrichen dazu, daB gewisse Schlagrichtungen bevorzugt werden, so 
ist dies dadurch bedingt, daB fUr das betreffende Tier gewisse Bewegungs
richtungen seinen Bediirfnissen am besten entsprechen: so "laufen" die 
betreffenden Hypotrichen vornehmlich in der Richtung nach vorn bzw., 
wenn sie auf ein Hindernis stoBen, eine Strecke zuriick. Die bevorzugte 
Schlagrichtung der Cirren ist somit vorn-hinten, in welcher Ebene sich 
der wirksame Schlag umkehren kann, je nach dem Vor-· oder Riickwarts
bewegung vorliegt. Durch immer mehr einseitig werden de Bediirfnisse 
mag es nach und nach dazu kommen, daB die Schlagrichtung ein fur 
aIlemal fixiert -wird und in dieser Richtung sogar der wirksame Schlag 
nicht umkehrbar wird, wie es diejenigen Hille zeigen, wo die Wimper
zelle im Verband des Metazoenkorpers auftritt. Von den Ciliaten mit 
groBtenteils unfixierter bzw. hier und da erst beginnender Fixierung 
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einer Schlagrichtung bis zu den in bestimmten Epithelien bei Metazoen 
auftretenden Wimperzellen mit streng fixierter Schlagrichtung und Irre
versibilitat des wirksamen Schlages, lai3t sich eine Reihe aufstellen, 
welche die zwischen diesen beiden Extremen liegenden diesbeziiglichen 
Ubergange enthalt. Bei Turbellarien schlagen die Cilien am Kopfe nach 
verschiedenen Richtungen (MINOT), wahrend sie am iibrigen Korper 
immer nur nach einer Richtung schlagen. Die Schlagrichtung der Cilien 
eines am Kopf gelegenen Sinnesorganes bei SiiBwasser-Dendrocolen 
wechselt nach jeder Richtung (JIJUMA). Auf eine bestimmte Schlag
richtung, innerhalb welcher der wirksame Schlag umkehrbar ist, sind 
z. B. eingestellt die GeiBelzellen der Spongien, ferner gewisse Epithelien 
der Seeanemomen (Lippenepithel und Auskleidung des Schlundrohres), 
der Appendicularien und der Plathelminthen. Bei Wimperzellen der 
Wirbeltiere endlich ist nicht nur die Schlagrichtung fixiert, sondern auch 
die Umkehrbarkeit des wirksamen Schlages verloren gegangen: die in 
diesen Fallen auf eine einzige eingeschrankte Bewegungsnotwendigkeit, 
dadurch bedingt, daB der Flimmerstrom nur in einer einzigen Richtung 
(entweder in den Korper hinein oder aus demselben heraus), und zwar 
in der Weiterbeforderung irgendwelcher Stoffe (Sekrete, Exkrete usw.) 
tatig zu sein hat, legt schlieBlich nur eine einzige Schlagmoglichkeit fest. 
Wie stark diese Fixierung ist und wie friih sie ontogenetisch sich bildet, 
dariiber geben die Arbeiten WOERDMANNS iiber die betreffenden Ver
haltnisse bei Amphibienlarven interessante Auskunft. In diesen Fallen 
erhalt sich die urspriingliche Schlagrichtung auch dann, wenn man die 
Zellen (operativ) ~[mdreht! Werden die betreffenden Zellen umgedreht 
(urn goO oder 1800 ) bevor ihre Wimperbewegung beginnt, ja bevor die 
Wimpern entwickelt sind, so erhalt man Larven, die auf einem be
stimmten Tei} ihrer Korperoberflache eine abnorm gerichtete Wimper
bewegung zeigen. Diese hat sich "herkunftsgemaB" entwickelt auf 
Grund einer "Polaritat" der Zellen und ist schon determiniert im Sta
dium der alteren Gastrula. Bei der Blastula und jungen Gastrula ist diese 
Determination noch nicht erfolgt. 

Diese Reihe yon Ubergangen zwischen zwei mit Riicksicht auf viel
bzw. einseitige Schlagrichtung sich beziehenden Extremen von "Flimmer
zellen", der Cilia ten zelle einerseits und der Metazoenflimmerzelle anderer
seits zeigt, daB diese beiden Zelltypen auch in dieser Hinsicht nicht 
prinzipiell, nicht qualitativ, sondern nur quantitativ voneinander ab
weichen. 

Die koordinierte Arbeit der Cilien kann, abgesehen von inneren, durch 
Schadigungen hervorgerufenen Umstanden, durch auBere Faktoren ge
stort bzw. teilweise aufgehoben werden. So beeinfluBt ein konstanter 
elektrischer Strom die Bewegung der Cilien derart, daB die der Anode 
zugekehrten Cilien riickwarts, hingegen die der Kathode zugekehrten 
nach vorwarts schlagen, die Koordination sozusagen in zwei einander 
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entgegenstehenden Ralften arbeitet (JENNINGS). Bei Paramaecium 
kommt es zu einer teilweisen Remmung der koordinierten Arbeit der 
Cilien, wenn das Tier mit einem festen Karper in Kontakt kommt. Die 
Cilien, die mit dem betreffenden Karper in Beriihrung geraten, stel1en 
ihre Bewegung ein, werden steif und starr und scheinen das Paramaecium 
an den Gegenstand festzuhalten (JENNINGS). Nach Untersuchungen von 
SAUNDERS spielt bei diesem Phanomen auch die AusstoBung der Tricho
zysten eine Rolle. 

b) Mechanismus der Koordination: 

Nachdem so jene Tatsachen angefiihrt wurden, deren Gesamtheit 
koordinierte Bewegung charakterisiert, Tatsachen, die zeigen, wie koordi
nierte Bewegung ablauft, ist nun des naheren darauf einzugehen, wo
durch es ermaglicht wird, daB die Arbeit der Einze1cilien in ein der
artiges Abhangigkeitsverhaltnis zueinander gesetzt werden, daB Sum
mation zu koordinierter Arbeit eintritt. Da bei den Ciliaten, aus den 
eingangs erwahnten Griinden, diejenigen Bedingungen, die in der ein
fachsten Situation die Arbeit zweier oder mehrerer Wimpergebilde 
koordinieren und die im unmittelbaren Kontakt dieser Gebilde bestehen, 
nicht mehr maglich sind, die Bewegung einer Cilie nicht mehr unmitte1-
bar auf die andere iibertragen werden kann, sondern nur irgendein 
dieser Bewegung entsprechender Zustand lnittelbar durch das Medium 
des die betreffenden Cilien tragenden Karpers maglich ist, so wird vor 
allem die Natur des zu iibertragenden Zustandes und diejenige der Uber
tragung selbst festzustel1en sein. Da bei der Koordination durch un
mittelbaren Kontakt Reize, die durch Beriihrung ausgelast sind, die 
Arbeit der betreffenden Wimpergebilde beeinflussen, so ist es nahe
liegend, daB in jenen Fallen, wo unmittelbarer Kontakt ausgeschlossen 
ist, entsprechende, dem Bewegungszustand einer Cilie adaquate Reize 
auf andere mit ihr koordinierte Cilien iibertragen werden. Demnach 
wiirde ein Reizzustand iibertragen, und die Ubertragung selbst ware 
Reiz- bzw. Erregungsleitung. Es sind nun die Tatsachen, aus denen 
sich eine so1che Auffassung ergibt, anzufiihren. 

In einem friiheren Abschnitt wurde schon darauf hingewiesen, daB 
das Wimperorganoid nicht nur ein motorisches, sondern in einer seiner 
Komponenten auch ein sensibles Organoid ist. Es wird so nicht ver
wundern, daB die CHie bzw. das Undulipodium im allgemeinen auf ein
wirkende Reize durch Veranderung seiner jeweils geiibten Arbeitsweise 
reagieren kann. Die folgenden Beispiele beziehen sich wieder sowohl 
auf Ciliaten, also freilebende Flimmerzellen, als auch auf so1che Flimmer
zellen, die im Verbande des Metazoenkarpers auftreten, entsprechend 
der hier schon mehrmals vertretenen und begriindeten Auffassung, daB 
diese beiden Zellgebilde mit Riicksicht auf Morphe und Funktion des 
Flimmermechanismus keine prinzipiellen Unterschiede trenne, eine Auf-



Das Ciliensystem. 12 3 

fassung, die VERWORN (3) gelegentlich der bei Beroe vorliegenden Ver
haltnisse vertritt. 

Urn nun auf die Verhaltnisse zuriickzukommen, die geeignet sind zu 
zeigen, daB die Arbeit der Cilie durch Reize beeinfluBbar ist, seien fol
gende Beispiele gegeben, in denen mechanische Reize die entsprechende 
Reaktion aus16sen. So bewirkt ein Schlag auf den Objekttrager, daB 
die GeiBel bei Peranema mit einem energischen Schlag antwortet, der die 
Schwimmrichtung des Tieres andert (VERWORN, 3). Paramaecimn be
schleunigt seine Bewegung auf denselben Reiz und Ple'l!tYonema schlieB
lich reagiert "demonstrativ" auf eine solche Erschiitterung durch Aus
fiihrung eines, die Ruhe des Tieres jah unterbrechenden Sprunges 
(PUTTER, I). Bei Flimmerepithelien der Metazoen kann durch mecha
nische Reize, z. B. Bepinseln usw., schon erloschene Bewegung wieder 
hergestellt werden (KRAFT). Cilien, die ihre Arbeit bereits eingestellt 
haben, reagieren in diesem FaIle auf mechanische Reize derart, daB sie 
ihre Bewegung wieder aufnehmen. Auch bei Ctenophoren finden sich 
ahnliche Verhaltnisse, denn auf Beriihrung eines in Ruhe befindlichen 
SchwimmpHittchens fiihrt dasselbe sofort einen Schlag aus (VERWORN, 3). 
Diese Reize wirken aber nicht nur an Ort und Stelle, sondern werden 
auch weiter geleitet. Der Schlag, den die Beriihrung eines Schwimm
plattchens einer ruhenden Reihe auslost, pflanzt sich namlich auf die 
anderen, von dem betreffenden Reiz nicht direkt betroffenen Schwimm
plattchen dieser Reihe fort, wodurch eine metachron ablaufende Be
wegungswelle entsteht. Die Welle wird bei nicht zu starker Reizung 
nur auf die oralwarts gelegenen PlattchEtU weiter geleitet, breitet sich 
bei starkem Reiz aber auch in entgegengesetzter Richtung, wenn auch 
langsamer, aus. Ebenso wie bei Ctenophoren, werden auch bei Flimmer
epithelien der Metazoen (Froschepithel, Mytiluskiemen) Reize, die ein
zelne Cilien treffen, auf andere Cilien weitergeleitet. KRAFT stellte fest, 
daB ein mechanischer Reiz, der lokal auf ein schwach tatiges Flimmer
feld einwirkt, langs einer, am Reizort beginnenden Zone, eine gewisse 
Strecke in der Richtung der metachronen Wellen sich fortpflanzt, Aktivi
tat erzeugt. Diese Aktivitat breitet sich in entgegengesetzter Richtung 
und lateral vom Reizort nicht weit aus. Auch bei Ciliaten wird ein 
mechanischer Reiz, der eine oder wenige Cilien trifft, auf alle iibrigens 
weitergeleitet, was besonders schon an Cyclidium oder Ple'l!tYonema zu 
sehen ist. Wenn diese Infusorien ruhig im Wasser stehen und ein vorbei
schwimmendes Tierchen eine ihrer langen Cilien beriihrt, mechanisch 
reizt, so wird dieser Reiz sofort auf aile Cilien iibertragen, aUe Cilien 
antworten auf den, auf eine einzige von ihnen ausgeiibten Reiz, indem 
aile durch einen Ruderschlag auf diesen Reiz reagieren und so das Tier 
einen plotzlichen Sprung von dem Ort wegmachen lassen, an dem eine 
seiner Cilien gereizt wurde. 

Was die Geschwindigkeit betrifft, mit der sich in den verschiedenen 
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Fallen die Reizwelle fortbewegt, so ist ihre GroBe von auBeren und 
inneren Bedingungen in hohem MaBe abhangig und andert sich gleich
sinnig wie die Frequenz des Wimperschlages (GELLHORN). Bei Ciliaten 
betragt diese Geschwindigkeit durchschnittlich einige Hundertstel Milli
meter, beim Rachenepithel des Frosches etwa zehnmal so viel und bei 
Ruderplattchen von Ctenophoren mehrere Millimeter in der Sekunde 
(GELLHORN). Nicht nur ruhende oder schwach tatige Undulipodien 
reagieren auf mechanische Reize und leiten dieselben auf ihre Nachbarn 
weiter, auch bei normal tatigen Flimmerepithel (Frosch) gelingt es durch 
Reiz die entsprechenden Wirkungen hervorzurufen, die in einer riick
laufigen, zum aboralen Pol gerichteten Reizwelle bestehen, die langsamer 
verlauft und nur iiber kiirzere Strecken sich fortpflanzt (KRAFT). 

Da die gegebenen Beispiele zeigen, daB Reize, die auf einzelne Cilien 
einwirken, zu anderen Cilien weitergeleitet werden, so liegt es nahe, daB 
auch die Koordination durch Reize bedingt ist, die von einer Cilie auf die 
andere iibertragen werden. Trennt man namlich die natiirliohe Kon
tinuitat, die zwischen koordiniert tatigen Wimpergebilden besteht, d. h. 
trennt man z. B. durch einen flachen Einschnitt die adorale Wimperzone 
von Spirostomum oder Stentor in zwei Abschnitte, so findet man, daB 
die Bewegung im oberen und unteren Abschnitt der Wimperreihe ~tnab
hiingig stattfindet (VERWORN, 3), was besonders auffallig wird, wenn die 
beiden Abschnitte mit verschiedener Amplitude und Geschwindigkeit 
schlagen. SchlieBt sich die Wunde wieder, dann arbeiten die Cilien in 
ungestortem Rhythmus wie vorher (ALVERDES, I). Die gleichen Ver
haltnisse finden sich bei den Ctenophoren. Auch hier gehen nach Durch
schneidung der Rippe von der Schnittstelle aus die Reizwellen unab
hangig voneinander weiter, die Platt chen der beiden Abschnitte schlagen 
nun in. einem voneinander unabhangigen Rhythmus, die Metachromie 
ist an der Schnittstelle unterbrochen (VERWORN,3). Nach kurzer Zeit, 
wenn die Kontinuitatstrennung sich wieder geschlossen hat, d. h. nicht 
sehr breit war, wird der Rhythmus der beiden Abschnitte wieder einheit
lich, die Metachromie der ganzen Reihe ist wieder hergestellt, ebenso 
wie dies unter den gleichen Bedingungen, d. h. nach SchlieBung der 
Wunde, bei den oben angefiihrten Ciliaten der Fall ist. 

Es fragt sich nun, in welcher Art diese Reiziibertragung zustande 
kommt. Eine Reihe von Tatsachen kann die betreffenden Verhaltnisse 
aufklaren helfen. Versuche von VERWORN (3) an herausgeschnittenen 
Flimmerreihen von Beroe zeigten, daB bei der in Rede stehenden Reiz
iibertragung unter Umstanden das mechanische Prinzip eine Rolle spiel en 
kann. Wurde namlich ein Platt chen der Reihe festgehalten, so lief die 
Bewegung nur bis an diese Stelle und die abwartsliegenden Platt chen 
blieben in Ruhe. Daraus und aus dem Befund, daB der Quere nach 
zerteilte Flimmerreihen ihren ungleichen Rhythmus dann wieder ver
einheitlichen, wenn sie iiber die breite Wundflache mit Schleim- oder 
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BaumwolWiden verbunden wurden (VERWORN, 3), konnte man sehlieBen, 
daB die rein meehanisehe Bewegung eines Flimmergebildes, eventuell die 
dadureh hervorgerufene meehanisehe Bewegung des umgebenden Was
sers, die Reize darstellen, die als solche auf die Naehbargebilde iiber
tragen werden. Da fiir eine andere Ctenophore, fUr Mnemiopsis, von 
PARKER naehgewiesen wurde, daB sieh die Reizwelle aueh iiber PHittehen 
fortpflanzt, die dureh Festhalten am Sehlagen gehindert sind bzw. die 
ganz entfernt waren und VERWORN (3) selbst feststellte, daB bei Cestus 
die Reizwelle sieh aueh iiber ausgerissene SehwimmpHittehen fortpflanzt, 
so ist die bei Beroe vereinzelt auftretende Erseheinung wohl so zu er
klaren, daB bei diesem Tiere die weitergeleiteten Impulse zu sehwaeh 
sind, urn iiber ein fixiertes oder fehlendes Plattehen auf das naehst 
weitere kommen zu konnen (GRAY,3). DaB direkte Ubertragung eines 
meehanisehen Reizes, also dureh das Sehlagen bedingte, direkte Be
riihrung der aufeinanderfolgenden Flimmergebilde zur Auslosung des 
metaehronen Rhythmus der Reihe nieht notig ist, stellte bereits VER
WORN (3) fest. Somit spielt direkte Ubertragung meehaniseher Reize 
beim Zustandekommen der Metachronie, im Gegensatz zu den eingangs 
erorterten Fallen, wo selbstandige Flimmergebilde dureh unmittelbare 
Beriihrung synchron koordiniert werden, nur eine geringe Rolle. Fiir die 
Falle, wo metaehroner Rhythmus vorliegt, werden nieht die Bewegungen 
eines Wimpergebildes als meehanisehe Reize direkt auf die iibrigen 
Cilien iibertragen, sondern es wird ein diesen Bewegungen adaquater 
Reiz auf einem Weg weitergeleitet, der von dem dureh die kontraktilen 
Elemente eingenommenen versehieden ist. Dies geht aus den folgenden 
Befunden hervor, die zeigen, daB eine Reiz- bzw. Erregungswelle eine 
Region bewegungsloser Cilien passieren kann. KRAFT konnte am Raehen
epithel des Frosehes dureh regionare Abkiihlung eines Teiles des Pra
parates erzielen, daB in diesem die Flimmerbewegung sistierte. Die An
wendung meehaniseher Reize auf die oberhalb dieser Zone gelegenen 
Zellen fiihrte aber zu einer heftigen Erregung der unterhalb der Ab
kiihlungszone gelegenen Flimmerzellen, obwohl in dieser selbst die Wim
pern in Ruhe blieben. Es sind also an sieh unbewegliehe Zellen zur 
Leitung des Reizes befahigt. Aueh die Tatsaehe, daB die Reizwelle sieh 
senkreeht zur Sehlagriehtung fortpflanzt, so daB also keine auBere Lei
tung vorhanden ist, sprieht Hir das Vorhandensein einer inneren Leit
fahigkeit der Wimperzellen (GELLHORN). Aueh bei Ctenophoren (Mne-
111iopsis) konnte PARKER die gleiehen Verhaltnisse naehweisen, denn 
lokale Abkiihlung auf 50 hinderte an der betreffenden Stelle zwar das 
Sehlagen, nicht aber die Weiterleitung des Reizes. So zeigt sieh, daB die 
Fahigkeit, eine metaehrone Welle zu iibertragen, nieht nur iiber meeha
niseh aktive, sondern aueh iiber ruhende, dureh irgendwelche Einfliisse 
in ihrer Arbeit gehemmte Flimmergebilde geht. Da aus den dargelegten 
Verhaltnissen eine "a'btfJere" Reizleitung fUr den metaehronen Rhythmus 
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nicht in Betracht kommen kann, so bleibt nur eine "innere" Leitungs
moglichkeit ubrig. Wo, in welchen Teilen des Plasmas diese innere Leit
fahigkeit lokalisiert ist, daruber geben die folgenden Befunde VER
WORNs (3) Auskunft: aus den Peristomwimperreihen von Stentor und 
Spirostomum herausgeschnittene Stucke bleiben stundenlang am Leben, 
wahrenddessen die Bewegung der \Vimpern nach Ubervvindung eines 
Stadiums gesteigerter Tatigkeit sich in nichts von der normalen rhyth
mischen und metachronen Bewegung am unverletzten Infusor unter
schied. Die Stucke zeigen von den Schnittflachen her fortschreitenden 
Zerfall, der aber solange die Metachronie nicht beeintrachtigt, solange 
er nicht die iiufJerste Grenzschicht des Protoplasmas, die Pellicula erreicht. 
Erst wenn diese peripherste Zone zerfaUt, hart die Metachronie auf. 
DaB die Bewegung der Cilien uberhaupt nicht auch aufhoren muB, er
gibt sich aus dem Beispiel des zerflieBenden Paramaeciums (S. 114). 
Diese Verhaltnisse zeigen, daB die innere Weiterleitung der fur die Meta
chronie notigen Reize in der periphersten Schicht des Ectoplasmas erfolgt, 
eine Feststellung, die fUr die AusfUhrungen folgender Abschnitte wich
tig ist. 

Nachdem festgestellt ist, wo, in welcher Zone des Plasmas, diese 
innere Leitung ablauft, ist die Natur des geleiteten Reizes naher zu ana-:" 
lysieren. Es wird anzugeben sein, was der betreffende Reiz eigentlich 
bewirkt, was also in funktioneller Hinsicht seine Qualitaten sind und 
weiters wird auch die Frage auftauchen, welche Qualitaten ihm an und fUr 
sich, nicht nur in funktioneller Hinsicht, zuzuschreiben sind. Da fruher 
(S. 81) gezeigt wurde, daB die Einzelwimper in ihren Bewegungen auto
nom ist und diese Bewegungen in spontaner A utomatie zum Ausdruck 
kommen, so muB dann, wenn Einzelwimpern koordiniert arbeiten, der
jenige Reiz, der diese Koordination bewirkt, eine Hemmung bedeuten, 
welche die Automatie des Flimmerelements unterdruckt und dafur sorgt, 
daB eine Cilie sich erst dann kontrahiert, wenn das stromaufwarts ge
legene Flimmerhaar sich geneigt hat (GELLHORN). Der, die autonome 
Automatie der in einem Cilienverbande stehenden Einzelwimper hem
mende Reiz, der die Metachronie der koordinierten Arbeit bewirkt, sei 
im folgenden kurz als Koordinationsreiz bezeichnet. Je nachdem, wie 
viele Variationsmoglichkeiten die koordinierte Arbeit in verschiedenen 
Fallen besitzt, je nachdem wird der Koordinationsreiz in mehr oder 
weniger komplexen Variant en auftreten. Der Koordinationsreiz bei 
Ciliaten, welche die Cilien ihres Wimperkleides, entsprechend ihren reich- . 
lichen Bewegungsbedurfnissen, in der mannigfaltigsten Weise koordi
nieren konnen (vgl. Abb. II-1Z), wird mannigfaltiger, veranderlicher 
sein, als der Koordinationsreiz bei gewissen Flimmerepithelien der Meta
zoen, die oft nur mehr eine einzige, einem einzigen Bedurfnis entspre
chende Art der Koordination zulassen. Da in allen diesen Fallen die 
Bewegung einer Cilie nicht unmittelbar ubertragen werden kann, wie 
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bei dem, zu sjmchroner Koordination fiihrenden Aneinanderlagern von 
Spermatozoen, Spirillen und frei gewordenen CHien von Infusorien (vgl. 
S. II4), sondern nur mehr die M6glichkeit besteht, daB mittelbar, ein 
dem jeweiligen Bewegungszustand der betreffenden Cilien adaquater 
Zustand als Reiz, als Koordinationsreiz, iiber das Mittel der die Cilien 
tragenden Substanz auf die nachste Cilie usw. iibertragen wird, um bei 
dieser den gleichen Bewegungszustand etwas spater in metachroner 
Folge auszu16sen, so ergibt sich, daB der Koordinationsreiz um so mannig
facher auftreten wird, je mannigfaltiger die Bewegungszustande von 
Cilien sein k6nnen; denn er entspricht diesen Bewegungen als adaquater 
Zustand, der, da er sich fortpflanzt, sich auf andere Cilien iibertragt, 
deren Automatie zugunsten der jeweils geleiteten Bewegungsphase unter
driickt, hemmt. Der jeweils auftretende Koordinationsreiz wird von 
auBeren Reizen mitbestimmt, und zwar, je nach der verschiedenen Art 
der "WimperzelIen", verschieden stark. Dies zeigen die folgenden Bei
spiele: durch mechanische Reize wird bei den "springenden Ciliaten", 
wie etwa Cyclidium, Halteria usw., der Koordinationsreiz sehr haufig 
erst ausge16st, durch Beriihrungsreize wird bei vielen Ciliaten der Koordi
nationsreiz so verandert, daB er, soweit es die beriihrten Cilien betrifft, 
sich immer mehr vermindert, bis die betreffenden Cilien "thigmotaktisch 
starr" werden. Wahrend der Galvanotaxis schrankt der elektrische 
Strom die "Variationsbreite" des Koordinationsreizes derart ein, daB 
die "kathodischen Cilien" mw apikalwarts, die "anodischen Cilien" hin
gegen nur kaudalwarts schlagen. Bei Anwesenheit verschiedener Salze 
im Wasser kann der Effekt auch umgekehrt sein (BANCROFT). 1m all
gemeinen wird der Koordinationsreiz bei Ciliaten immer durch auBere 
Reize bestimmt, denn nur durch entsprechende Koordination, also durch 
einen, den jeweils aktuellen Fallen entsprechenden Koordinationsreiz, 
kann sich das Tier einer auBeren Reizquelle nahern oder sich von ihr 
entfernen, je nachdem an welcher Stelle der "Lust-Unlustreihe" der 
betreffende auBere Reiz steht. Diese, bei Ciliaten vorhandene, weit
gehende Modifizierbarkeit des Koordinationsreizes durch auBere Reize, 
nimmt bei den Flimmerzellen der Metazoen in dem MaBe ab, als sie an 
bestimmte, immer einseitiger werdende Funktionen fixiert sind und 
dementsprechend die Fahigkeit zur urspriinglichen vielseitigen Tatigkeit, 
sowohl in sensibler als auch in motorischer Richtung verlieren. Erinnert 
sei an die friiher gegebenen Beispiele, welche zeigen, wie nach und nach, 
den geanderten bzw. vereinfachten Bediirfnissen entsprechend, die 
Schlagebene und in ihr der wirksame Schlag fixiert werden. 

Soweit die Koordination nur yom Koordinationsreiz abhangt, waren 
weitere das Thema betreffende Ausfiihrungen entbehrlich. Da sich aber 
die Verhaltnisse insoferne komplizieren, als der Koordinationsreiz durch 
andere Reize iiberlagert werden kann, so sind die betreffenden Fane, 
wenn sie auch vorwiegend dem Reich der Metazoen entstammen, 
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aus zwei, spater sich ergebenden Griinden in diesem Rahmen zu be
handeln. 

Soweit nur der Koordinationsreiz auf ein tatiges Flimmerfeld wirkt, 
erfahrt die autonome Automatie des einzelnen Flimmergebildes eine 
Hemmung nur insoferne, als es fiir die koordinierte Arbeit der Gesamt
heit notwendig ist. Der Koordinationsreiz reguliert als Hemmung nur 
den Cilienschlag, ohne ihn aber aufzuheben. Nun kommt es aber haufig 
vor, daB bei den verschiedensten Tieren, sowohl Proto- als auch Meta
zoen, die Flimmertatigkeit zeitweise aufgehoben erscheint. Diese zeit
weise ganzliche Sistierung der Flimmertatigkeit kann nicht der yom 
Koordinationsreiz bewirkten Hemmung entsprechen, denn diese Hem
mung, die den Schlag der Einzelwimper reguliert, setzt tatige Wimper
gebilde voraus und kann sich dort nicht auswirken, wo Tatigkeit iiber
haupt erloschen ist. Die zeitweise ganzliche Sistierung der Flimmer
tatigkeit muB somit auf einen anderen als den Koordinationsreiz zuriick
zufiihren sein, einen Reiz, der, ebenso wie jener, hemmend wirkt, dessen 
Hemmung aber nicht einer Regulierung der Tatigkeit, sondern der 
Einstellung derselben iiberhaupt, gleichkommt. Die Wimpertatigkeit 
wird in diesem Falle eine intermittierende sein, d. h. es werden Zeiten 
der Tatigkeit mit Zeiten der Ruhe abwechseln. Bei den Metazoen findet 
sich diese intermittierende Tatigkeit haufig, so bei freischwimmenden 
Strudelwiirmern, Rippenquallen, marinen Wurmlarven, SiiBwasser
schnecken und Radertieren. In allen diesen Fallen lieB sich nun fest
stellen, daB der die Flimmertatigkeit ganzlich hemmende Reiz yom 
Nervensystem ausgeht. Diese Tatsache ergab sich aus Durchschneidung 
des betreffenden Nerven (MERTON) und aus der Anwendung von Nerven
gift en (vgl. MERTON, I; ALVERDES, 3; GOETHLIN; COPELAND; CARTER; 
GRAY,3). In beiden Fallen verschwindet die Hemmung, die vorher die 
intermittierende Tatigkeit bedingt, so daB die Wimpern nunmehr un
ausgesetzt schlagen, wie die Wimpern eines immer tatigen Flimmer
epithels (MERTON, 3). Die materielle Basis, die einen derartigen EinfluB 
des Nervensystems auf die Flimmertatigkeit ermoglicht, d. h. eine Ver
bindung des Nervensystems mit den Flimmerzellen, liegt insoferne vor, 
als Nervenendigungen bis zur intimen Vereinigung der Wimperzelle 
(Velarcilien) verfolgt werden konnen (GRAY,3). Den morphologischen 
Zusammenhang zwischen den Elementen des Nervensystems und den 
Flimmerzellen bei der Trochophora hat WOLTERECK beschrieben. 

Die Tatsache, daB yom Nervensystem kommende Reize die an und 
fUr sich autonome Tatigkeit der Wimpergebilde beeinflussen konnen, 
und zwar so, wie der von ihnen iiberlagerte Koordinationsreiz hemmend, 
fUhrt dazu, daB beide Reize mit Riicksicht auf ihre Qualitat gleich sind, 
keine prinzipiellen Unterschiede zeigen, sich aber wohl quantitativ, gra
duell voneinander unterschieden, denn die Hemmung des Koordinations
reizes bewirkt nur eine zur koordinierten Arbeit fUhrende Hemmung des 
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sonst autonom tatigen Wimpergebildes, wahrend der yom Nerven
system zugeleitete Reiz die Aktion des Wimpergebildes uberltaupt 
hemmt. Da sich diese beiden Reize qualitativ nicht unterschieden, fallt 
Licht auf die Natur des Koordinationsreizes, indem sich zeigt, daB er 
die Qualitaten nervoser Reize besitzt. Wenn sich spater noch ergeben 
wird, daB der Koordinationsreiz, ebenso wie nervose Reize, an ein 
fibrillares System der Zelle gebunden ist, so haben beide Reize in einem 
nervosen System auch die gleiche materielle Basis (vgl. Abschnitt iiber 
Silberliniensystem). Zu erwahnen ist noch, daB bei manchen Tieren, 
z. B. Gastropoden, nebeneinander Cilienbezirke bestehen, von denen die 
einen dem Zentralnervensystem gehorchen, die anderen nicht (M~R
TON, z), d. h. in einem Cilienbezirk wirkt nur der Koordinationsreiz, 
wahrend im anderen neben diesem auch noch zentrale, yom Nerven
system zugeleitete Reize wirksam sind. In diesem Zusammenhang ist 
auch darauf hinzuweisen, daB der Koordinationsreiz das Primare, der 
zentrale Reiz das Sekundare darstellt, denn zentrale Reize, die auf ein 
nichtkoordiniertes Flimmerfeld wirken, konnten nur die ungeordnete 
Bewegung hemmen, nicht aber ordnen. Interessant ist, daB die Arbeiten 
WINTREBERTS und WOERDMANNS am bewimperten Integument jiingerer 
Amphibien nachweisen konnten, daB es, bevor es noch innerviert ist, 
sowohl reizbar als auch reizleitend ist. Diese "aneurale" Reizleitung 
stellte sich nach Heilung gesetzter Ektodermwunden bald wieder her 
und hat Bedeutung fUr die Intensitat der Wimperbewegung. Da die 
Richtung des Wimperschlages in diesen Fallen festgelegt ist, hat sie 
keine Bedeutung fUr die Richtung des Wirkungsschlages. Diese "aneu
rale", also nicht yom Zentralnervensystem abhangige Reizleitung ent
spricht der Leitung des Koordinationsreizes. 

Die Versuche, auf bewimperte Organismen N arkotika einwirken zu 
lassen, zeigen auBer der eben besprochenen Tatsache, daB bei inter
mittierendem Schlag das Nervensystem die betreffenden Hemmungen 
besorgt, noch einige andere Erscheinungen, die hier zu erortern sind, 
und zwar an zwei von ALVERDES (3) gegebenen Beispielen. Werden An
gehorige kriechender Turbellarien, deren Cilienarbeit yom Nervensystem 
unabhangig ist, narkotisiert, so schlagen die Cilien genau wie zuvor nach 
riickwarts. Das Versuchstier gibt bald das Kriechen auf und schwimmt 
dann in vi::illig stereotyper Weise durch das Wasser; wo die narkotisierten 
Turbellarien gegen ein Hindernis rennen, dort bleiben sie stecken, ohne 
daB der Cilienschlag sich verandert. Obwohl also der koordinierte 
Cilienschlag, der ja das Schwimmen bewirkt, erhalten ist, dient diese 
Koordination doclt nicht mehr den Bediirfnissen des Tieres. Ein gleiches 
Resultat ergibt sich in dieser Beziehung durch die Narkose bei Steno
stomum, dessen Cilien, im Gegensatz zu den Tieren des vorigen Versuches, 
unter der Kontrolle des Zentralvervensystems stehen. Sobald die Nar
kose einsetzt, wird diese Kontrolle aufgehoben, die Cilien beginnen in 
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stereotyper Weise schrag nach riickwarts zu schlagen, das Tier schwimmt 
fort. Gerat es dabei gegen ein Hindernis, so wird es durch dieses auf
gehalten, ohne daB der Cilienschlag irgendeine Abanderung erfahrt. 
Also auch hier wird die Koordination nicht aufgehoben, entspricht aber 
ebensowenig wie vorhin den Bediirfnissen des Tieres. Die Cilien sind 
in beiden Fallen wohl noch als motorische Organoide und in dieser ihrer 
Funktion koordiniert tatig, aber, als sensible, reizperzipierende Orga
neJlen funktionieren sie nicht mehr. Sie rezipieren die von einem Hinder
nis ausgehenden Reize nicht mehr, was den eigenartigen SchluBeffekt 
der beiden obigen Versuche erklart. Solange motorische und sensible 
Komponente einer Cilie intakt ist, beeinfluBt der von der sensiblen 
Komponente (vgl. S. 93) rezipierte Reiz eine entsprechende Reaktion 
der motorischen Komponente, wodurch die Cilie jew,eils in einem, der 
betreffenden auBeren Situation angepaBten Bewegungszustand ist, der 
als Koordinationsreiz auf die nachste Cilie usw. iibertragen wird, wo
durch diese, auch von auBen "geleitete" Koordination, den Bediirfnissen 
des Tieres entspricht. 

Die beiden Versuche zeigen auBerdem noch, daB die motorische 
Tatigkeit der Cilie und die Koordinationserscheinungen - wenn diese 
letzteren auch nur mehr auf einem gleichbleibenden, von auBen un
modifizierbaren Koordinationsreiz beruhen, die sensible Funktion der 
Cilie iiberdauern, ebenso wie die Wimpertatigkeit post mortem die Er
regbarkeit des Nerven iiberdauert. 

Alle jene eben besprochenen Erscheinungen, die bei den Flimmer
zellen der Metazoen auf einen, den Koordinationsreiz iiberlagernden, vom 
Nervensystem zugeleiteten "zentralen Impuls" zuriickgefUhrt wurden 
und die sich darin auBern, daB die Wimpertatigkeit durch diese Impulse 
in groBerer Mannigfaltigkeit ablaufen kann, als dies auf Grund des 
Koordinationsreizes allein moglich ware, finden sich nun auch in aus
gesprochener Form bei den Infusorien. DaB zentrale Impulse bei den 
Protisten die Flimmer- und GeiBelbewegung regulieren, ist aus der 
strengen Koordination derselben und aus ihrer weitgehenden Modifizier
barkeit und Anpassungsfahigkeit an die jeweilige Lage zu schlieBen 
(ALVERDES,3). Fiir die "strenge Koordination" geniigt nach dem Vor
hergehenden das Vorhandensein .des Koordinationsreizes, hingegen ist 
fUr die "weitgehende Modifizierbarkeit und Anpassungsfahigkeit" ein 
"zentraler Impuls" nicht von der Hand zu weisen. So ein zentraler 
Impuls wirkt bei den Protozoen in dem Sinne, daB Reize unter natiir
lichen Verhaltnissen nicht direkt von den Zellorganellen (speziell den 
GeiBeln und Cilien) selbst beantwortet werden, sondern den Umweg 
iiber das Ganze nehmen, von dessen jeweiligen physiologischem Zustand 
die Art und Weise der Reaktion abhangt (ALVERDES, I). Je nachdem, 
ob die Cilienarbeit zentral kontrolliert wird oder nicht, je nachdem 
unterscheidet ALVERDES (2) zwischen Cilioreg~datoren und Cilioirregula-
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toren. Ciliaten sind nach ihm typische Cilioregulatoren. In diese Gruppe 
gehoren unter anderem auch Bakterien, Flagellaten und Ctenophoren 
(ALVERDES,3). Nach der hier gegebenen Darstellung liegen Cilioirregzt
latoren dann vor, wenn nur der Koordinationsreiz ullein vorhanden ist, 
Cilioreg'Vtlatoren dann, wenn der Koordinationsreiz noch von zentralen 
Reizen bzw. Impulsen #berlagert ist. Hervorzuheben ware, daB diese 
Unterscheidung mit Rucksicht auf die Koordination' als solche keinen 
grundlegenden Unterschied bedeutet, denn diese ist in jedem Fall durch 
den Koordinationsreiz bedingt, der nur in einem Falle rein, im anderen 
aus einer Interferenz heraus wirkt. 

Den am Beginn dieses Abschnittes stehenden AusfUhrungen ent
sprechend, denen zufolge die Koordination in allen jenen Fallen, da ein 
unmittelbarer Kontakt der betreffenden Flimmergebilde nicht moglich 
ist, auf mittelbarem Wege erfolgt, ist nun noch die Frage zu erortern, 
uber welches Mittel die Koordination sich vollzieht. Wurde schon £ruher 
erwahnt, daB dieses Mittel die peripherste Schicht des Ektoplasmas sei, 
so ist des naheren noch zu bestimmen, ob dieses Plasma als solches, 
ohne fUr diese Leistung geformte Elemente, einer "neuroid transmission" 
(PARKER, r) diene, oder ob ein System geformter Elemente der Leitung 
der betreffenden Reize zur Verfugung steht. In den folgenden Ab
schnitten wird gezeigt werden, daB das letztere der Fall ist, und zwar 
bei Protozoen und Metazoen. DaB es, im Gegensatz zu PARKERS Meinung, 
ein System geformter Elemente ist, das in der Zelle die Leitung der be
treffenden Reize von einem Wimperorganoid zum anderen leitet, ist, 
abgesehen von den spater zu gebenden Begrundungen, hier noch etwas 
zu beleuchten. DaB dem Plasma als solchem, bei jenen Lebewesen, die 
uberhaupt noch keine geformten Elemente besitzen, wie z. B. die Amo
ben, die Fahigkeit zukommt, alle Funktionen zu leisten, also auch die 
Reize zu leiten, ist unbestreitbar, denn in diesen Fallen ist eine "Ent
mischung" der verschiedenen, im Plasma vorhandenen Leistungs
komponenten noch nicht in Form verschiedener geformter Leistungs
systeme eingetreten. Diese "Entmischung" in spezialisierte Plasma
gebilde ist es vor aHem, die, wegen der Spezifitat des nun zur Verfugung 
stehenden Apparates, den Effekt der Leistung steigert. Vergleicht man den 
Bewegungseffekt einer Amobe, die noch keine spezialisierten, geformten 
Plasmasysteme besitzt mit dem Bewegungseffekt eines Infusors, so wird 
das eben Gesagte ohne weiteres klar werden. Bei Ciliaten ist, des er
hohten Effekts wegen, auch die Reizleitung an ein geformtes ektoplasma
tisches System gebunden, ebenso wie bei den FlimmerzeHen der Metazoen. 

Die Reize, die in unserem Falle geleitet werden, Koordinationsreiz 
und zentrale Impulse, wurden ihrer Natur nach schon im vorhergehenden 
aus den angegebenen Grunden als "nervose" Reize bezeichnet, als Reize, 
wie sie fUr den Rahmen eines nervosen Systems charakteristisch sind 
und die als Erregungen bezeichnet werden. 

9* 
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Die Erregungsleitung ist fur ein nervoses System charakteristisch 
und kann in charakteristischer Weise durch narkotische Gifte be
einfluBt werden. Diese Tatsache zeigte NERESHEIMER (r) an zwei 
Infusorien, Spirostomum und Stentor, durch eine Reihe toxikologischer 
Experimente, die das interessante Ergebnis lieferten, daB aile "Nerven
gifte" auf diese beiden Ciliaten genau so wirkten wie auf hohere 
Lebewesen, bei denen ein nervoses System Hingst nachgewiesen ist: 
die Motilitiit wurde durch r% ige salzsaure Morphinlosung schon 
nach kurzer Zeit herabgesetzt, Atropinzusatz (Antidot gegen Mor
phinvergiftung) hob die Morphinwirkung auf. AuBerdem wurden 
noch Versuche mit salpetersaurem Strychnin, Akonitin, Coffein, 
Curare, Bromnatrium, Physostigmin, Pikrotoxin und Nikotin unter
nommen. Die erhaltenen Resultate lassen sich nach NERESHEIMER so 
zusammenfassen, daB eine auffallende Ubereinstimmung in der Wir
kung narkotischer Gifte sowohl bei Proto- als auch bei Metazoen be
steht, was auf das Vorhandensein nervoser Organeilen bei den ersteren 
hinweist. 

Wenn, den angefUhrten Grunden entsprechend, die geleiteten Er
regungen nervoser Natur sind, so wird auch das in den niichsten Ab
schnitten zu besprechende koordinierende System nervoser Natur sein, 
damit Eigenschaften der Flimmerzelle lokalisierend, die an diejenigen 
des Nervensystems erinnern (MERTON,3). 

Das koordinierende System der Flimmerzelle, das die oft nach 
Tausenden ziihlenden, einzelnen Bewegungsorganellen einer Zelle ver
bindet, entspricht auch aus diesem Grunde einem nervosen System, 
denn das Nervensystem hat "seit seinem ersten Auftreten die besondere 
Aufgabe, die Einzelbestandteile des Korpers immer mehr zu einem 
konsolidierten Mechanismus zu verschmelzen, der auf die veriinder
liche AuBenwelt als eine Wesenseinheit reagiert" (SHERRINGTON, nach 
LEVINE). 

In den Bedingungen, die das koordinierende System erfullt, kommt 
das fUr ein nervoses System charakteristische Streben nach Synthese 
(LEVINE) deutlich zum Ausdruck. 

Zum AbschluB dieses Kapitels ist noch das Verhiiltnis des Zellkernes 
zur koordinierten Bewegung anzufUhren. NUSSBAUM (r), GRUBER, VER
WORN (3), PUTTER (2) u. a. zeigten an kunstlich zerteilten Infusorien, 
daB das Vorhandensein des Kernes fur das Zustandekommen einer 
koordinierten Flimmerung nicht notwendig ist (ALVERDES,3). Ebenso 
ist bei den Metazoen das Fehlen des Zellkernes fUr das Zustandekommen 
der Flimmerbewegung ohne Bedeutung (ENGELMANN, VERWORN, PETER, 
ALVERDES). 
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III. Das koordinierende System. 
a) Historisches tiber reizleitende Strukturen bei Ciliaten. 

Die im vorigen Absehnitt .besproehene Tatsaehe der koordinierten 
Cilienbewegung hat nieht erst bei einem Forseher den Gedanken er
weekt, daB dort, wo Koordination vorliegt, aueh ein koordinierendes 
System vorhanden sein mag, d. h. ein System, das sieh aus dem Plasma 
der Zelle differenziert, urn der Leitung jener spezifisehen Reize zu dienen, 
die fUr das Zustandekommen der Koordination verantwortlieh sind. 
Es fehlt nun aueh tatsaehlich nieht an Angaben, die sieh bei den Ciliaten 
bzw. bei den Flimmerzellen iiberhaupt, auf die Existenz eines koordi
nierenden, also reizleitenden bzw. nervosen Systems beziehen. So sprieht 
EHRENBERG, fUr den die Infusionstierehen "vollkommene Organismen" 
waren, die bei diesen Wesen siehtbaren Fibrillen als Nervenbahnen an. 
1880 stellte ENGELMANN (2) bei Stylonychia Fasernsysteme fest, die yom 
Grunde der Cirren in Form von Cilienwurzeln ins Innere des Plasmas 
gehen und die einzelnen Bewegungsorganellen untereinander verbinden. 
Er vermutet in ihnen nervose Gebilde. 1m Jahre 1905 besehrieb SCHU
BERG bei Param,aecimn und Frontonia fibrilHire Differenzierungen, die, 
knapp unter der Pellieula verlaufend, die Basalkorner der einzelnen 
Cilien untereinander verbinden. Diese Verbindung mag die morpho
logisehe Grundlage fUr die koordinierte Bewegung der Cilien abgeben. 
1m Jahre 1903 sprieht NERESHEIJllIER (I) zum erstenmal ausdriieklieh 
von nervosen Organoiden, von N europhanen, in den Zwisehenstreifen 
von Stentor und Spirostomum. 1926 besehreibt DIERKS bei Stentor ahn
liehe Gebilde wie NERESHEIJllIER und nennt sie Neuroide. 1m selben Jahre 
besehrieben, unabhangig voneinander, v. GELEI (I) und KLEIN (2) fibril
lare ektoplasmatisehe Bildungen bei Ciliaten, die eine Verbindung der 
einzelnen Cilien iiber deren Basalkorner bewirken. v. GELEI gibt an, 
daB bei Para111,aecimn nephridiatum urn die Basalkorner der Cilien je eine 
Scholle nettroplasmatischen Tigroids auftritt. Diese Sehollen treten in 
Langs- und Querriehtung in Verbindung, und dadureh entsteht ein konti
nuierliches, subcuticulares neuroplasmatisches Netz. KLEIN fand mit 
seiner Silbermethode das "Silberliniensystem", das einen knapp unter 
der Pellicula sich ausbreitenden, die Basalkorner untereinander ver
bindenden fibriWiren Komplex darstellt. 

Die von den angefiihrten Autoren zur Reizleitung in Beziehung ge
setzten fibrillaren Differenzierungen zerfallen in zwei verschiedene 
Gruppen. Die eine derselben umfaBt rein im Ektoplasma und in der 
Flache sich ausbreitende Gebilde (SCHUBERG, NERESHEIJllIER, DIERKS, 
v. GELEI, KLEIN), die andere hingegen Gebilde, die sieh in Form von 
Wimperwurzeln in die Tiefe des Plasmas einsenken, ins Entoplasma 
verlaufen (ENGELJllIANN). Zu dieser letzteren Gruppe konnen noch zahl
reiehe Beispiele gebraeht werden. Es gehoren hierher fast aIle als "net£ro-
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motor apparat'HS" (SHARP, YOCOM, TAYLOR, REES U. v. a.) beschriebenen 
Systeme. 

Interessant ist es nun, daB auch fUr die Flimmerzelle der Metazoen 
reizleitende Systeme beschrieben wurden, die in ihrer Gesamtheit eben
falls in zwei topisch verschiedene Gruppen zerfallen: ektoplaSlnatische 
und entoplasmatische Systeme. So beschreiben GRAVE u. SCHMIDT bei 
den Flimmerzellen der Mollusken sowohl ein oberflachliches, ekto
plasmatisches Fibrillensystem als auch ein solches, das ins Entoplasma, 
in Form von Wimperwurzeln eindringt. Beide Systeme werden zur 
Koordination in Beziehung gesetzt. SAGUCHI beschreibt, ebenfaHs bei 
den Flimmerzellen der MoHusken, vor aHem ein ektoplasmatisches 
Fibrillensystem, das die Basalkorner miteinander verbindet. 

Da in einem spateren Abschnitt, das Verhaltnis der beiden, zur Reiz
leitung bzw. Koordination in Beziehung gesetzten fibrillaren Systeme, 
des ektoplasmatischen und des entoplasmatischen, eingehender zu be
sprechen sein wird, eriibrigt es sich an dieser Stelle weiter auf Einzel
heiten einzugehen. Es sei nur festgehalten, daB es sowohl in der Proto
zoen- als auch in der Metazoenflimmerzelle zwei topisch verschiedene 
Fibrillensysteme gibt, ein ektoplasmatisches und ein entoplasmatisches, 
die auf Grund entsprechender, von ihnen erfiillter Bedingungen, zur 
Reizleitung bzw. Koordination in Beziehung gesetzt werden konnen. 

b) Das Silberliniensystem: 
Darstellung und morphologische Verhaltnisse. 

Da die Methodik zur Darstellung des Silberliniensystems anderwarts 
(KLEIN, 1-10) ausfUhrlich beschrieben worden ist, mag hier nur hervor
gehoben werden, daB die verwendete Methode nicht auf chemischen 
Fixierungsmitteln, sondern auf einfacher Entquell'HngI aufgebaut ist. 
Das durch diese Methode dargestellte fibrillare System wurde deshalb, 
weil es nach Reduktion des gespeicherten Silbersalzes in Form schwarzer 
Linien erscheint, Silberliniensystem (KLEIN, 2) genannt; mit Riicksicht 
auf physiologische Leistung eine nichts prajudizierende Bezeichnung. 

In morphologischer Beziehung bietet das Silberliniensystem folgende 
Verhaltnisse. Die einfachste Form dieses Systems, seine Grund- und 
Ausgangsform, ist diejenige, die infolge ihres gleichformigen GefUges die 
Moglichkeit besitzt, sich durch entsprechende Verschiebungen bzw. Ver
dichtungen nach verschiedenen Richtungen hin differenzieren zu konnen. 
Sie tritt als engmaschiges Gitter auf (Abb. 14). Dieses engmaschige Gitter 

I Entsprechende Resultate, die mit Fixierungsmittel arbeitenden Me
thoden, wie z. B. diejenige von v. GELEI (8) und CHATTON erhalten wurden, 
lassen sich nicht unmittelbar mit den von mir gezeitigten Resultaten ver
gleichen (KLEIN, 9). - Eine kritische Gegenuberstellung der CHATToNschen 
und meiner Ergebnisse findet sich in meiner Arbeit: Silberliniensystem 
und Infraciliatur. Arch. f. Protistenkunde, 1932 im Druck. 
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breitet sich gleichmaBig liber den ganzen Zellkorper aus, und zwar in 
der periphersten Lage des Ektoplasmas. Sein Baumaterial bilden aus 
argentophilem Plasma bestehende Fibrillen, die zwischen den distalen 
Umfangen der ektoplasmatischen Plasmawaben oder Alveolen verlaufen. 
Die raumliche Lage dieses Systems ist somit genau bestimmt; es breitet 
sich liber die distale Flache des ektoplasmatischen Waben- oder Alveolar
saumes, knapp unter der Pellicula aus. Seine Fibrillen treten als Zwi
schensubstanz zwischen den einzelnen Plasmawaben bzw. ihren distalen 
Umfangen auf. Da diese Umfange unregelmaBige Polygone bilden, muB 
ein fibrillares System, das die Gesamt
heit dieser Umfange umzieht, sich zwi
schen der Gesamtheit derselben aus
breitet, die Form eines Gitters mit 
polygonalen Maschen, deren Durch
messer denjenigen der Plasmawaben 
entsprechen, annehmen. Die MaBe der 
Gittermaschen entsprechen tatsachlich 
den betreffenden WabenmaBen und be
tragen 0,75 bis I fk (KLEIN, 2). Eng
maschige Gitter (Abb. 14) wurden bis 
jetzt beschrieben bei Prorodon teres 
und P. ovum, Trachelius ovum, Dileptus 
anser, Glaucoma pyriformis, Gastronauta 
membranaceus, Lacrymaria, Spirosto
mum, Stentor, Microthorax, Oxytricha, 
Metopus, Saprodinium, Epalxis, Disco
morPha undPodophrya (Suctor) (KLEIN, 
1-10). 

1m allgemeinen sind bei dieser Form 
des Silberliniensystems bestimmte Rich
tungen im Verlaufe der dasselbe zu
sammensetzenden kurzen Fibrillen nicht 
nachzuweisen, es ziehen diese vielmehr, 
den allen Richtungen folgenden poly
gonalen Umfangen der Plasmawaben 
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Abb.14. Engmaschiges Gitter. Oben: von 
Glaucoma py·riformis; unten: von Stentor 

igneus. s Silberlinien, b Basalkorner. 
(Nach B. M. KLEIN, 1926, 1927') 

entsprechend, ebenfalls nach allen Richtungen, ohne daB eine derselben 
dominierend hervortrate. Die Fibrillen einiger engmaschiger Gitter 
(z. B. bei Dileptus anser, Prorodon, Abb. IS) zeigen jedoch bereits die 
Tendenz, gewisse Verlaufsrichtungen vor allen anderen zu bevorzugen. 
Diese bevorzugten Richtungen sind eindeutig bestimmt durch den Ver
lauf der Cilienreih~n: die Ausrichtung der betreffenden Fibrillen erfolgt 
derart, daB sie sich parallel zu den Cilienreihen einstellen. Ohne un
mittelbare Beziehung der Cilienreihen zum Silberliniensystem mliBte 
dieses Verhalten eines ersichtlichen kausalen Zusammenhanges ent-
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behren. So ein unmittelbarer Zusammenhang besteht aber insoferne, 
als die Basalkorner bzw. Basalkornapparate (vgl. S. 89) aller Cilien im 
Silberliniensystem I liegen, die gleiche Reaktion wie dieses dem Silber 
gegeniiber aufweisen, ein Bestandteil dieses Systems sind und, wie sich 
im nachsten Abschnitt zeigen wird, auch in einem genetischen Verha1tnis 
zu ihm stehen. Vorlaufig geniigt das rein morphologische Verha1tnis 
zwischen Silberlinie und Basalkorn, urn eine hinreichende Beziehung fUr 
die Moglichkeit gegenseitiger Beeinflussung dieser beiden Gebilde zu be
sitzen. Diese Beeinflussung kommt nicht nur in der angegebenen Form 
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des Ausrichtens von Fibrillen 
des Silberliniensystems nach 
den Cilien bzw. den Basal
kornreihen zustande, son
dern findet auch noch ander-

Abb. IS . Engmaschige Gitter, hei den en bereits eine Ausrichtung 
der Fibrillen sichtbar ist. Links :Dilejtus a'1lser; rechts : Prorodon 
teres. b Basalkbrner, f Fibrillen des Silberliniensystems, tk 

Abb. 16. Weitmaschiges Gitter von 
Chilodou 1l1/-ci1latus (Ventralseite). 

s Silberlinien; b Basalkorner. 1Jt Cyto
starn. (Nach B. M. KLEIN, 1926.) Trichocystenkorner. (Nach B. M. KLEIN, 1930.) 

weitigen Ausdruck. Das engmaschige Gitter geht namlich bei gewissen 
Formen in ein weitmaschiges iiber (z. B. bei Chilodon, Abb. I6). Das 
wesentliche dieses Uberganges besteht darin, daB die Silberlinien, die 
beim engmaschigen Gitter noch in allen Zwischenwabenziigen vor
handen sind, beim weitmaschigen Gitter nur mehr in einem Teil der 
Zwischenwabenziige vorkommen. 1st beim engmaschigen Gitter noch 
jede einzelne Plasmawabe von einer Silberlinie, einer Gittermasche, um
zogen, so ist beim weitmaschigen Gitter dieses Verha1tnis insoferne 

I Die Angabe ]ACOBSONS, daB in einem FaIle, namlich bei Holophrya, 
die Basalkorner nicht im Silberliniensystem liegen, beruht auf einer Teil
impragnierung, da bei gut impragnierten Holophryiden die Basalk6rner, wie 
in allen Fallen sonst, in den SilberIinien liegen. 
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anders, als hier eine Gittermasche nicht mehr nur je eine einzige Wabe, 
sondern eine ldeinere oder gr6Bere Gruppe von Waben umzieht. Bei 
den weitmaschigen Gittern liegt somit eine Reduktion der Zahl der auf 
Grund der vorhandenen Waben bzw. Zwischenwabenziige moglichen 
Fibrillen vor. Die Weite der Maschen wachst, wahrend ihre Zahl ab
nimmt. Bei dieser Reduktion ergibt sich nun wieder eine Beziehung 
zwischen Silberlinie und Basalkorn insoferne, als Silberlinien, die Basal
korner fUhren, nie verschwinden, niemals in den Bereich der angegebenen 
Reduktion fallen . Das weitmaschige Gitter stellt jedoch noch nicht das 
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Abb . 17 . Eine Reihe verschiedener Streifensysteme. Obere Reihe : Eu.p lotes, D orsalseite, Colpoda 
stein££, Cyclidiu11l glauco1lla. Untere Reihe: P lagyojyla nasuta, Glaucoma scilltillalls . s Silber
linien ; b Basalkorner ; a apikaler Pol; d distaler Pol ; pc PeristoIIl . (Nach B M. KLE I N, I926, 1930.) 

Endergebnis jener Tendenz dar, die auf Reduktion von Silberlinien geht. 
Es werden namlich bei entsprechenden Formen die Maschen immer noch 
weiter und weiter, so daB schlieBlich Silberliniensysteme entstehen, wie 
sie auf der Abb. 17 abgebildet sind. An dieser Bilderreihe ist deutlich 
zu sehen, daB mit dem Weiterwerden der Maschen die Silberlinien auch 
bestimmte Richtungen in ihrem Verlaufe aufweisen. Aus dem urspriing
lichen Vielerlei der Verlaufsrichtungen sind ihrer nun ganz bestimmte 
herausgehoben. Wieder, wie schon bei der angegebenen erst en Aus
richtung von Silberlinien bei engmaschigen Gittern, wird auch in diesen 
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weiteren Fallen die Richtung derselben durch die Anordnung der Basal
k6rner bzw. Basalkornreihen bestimmt, neben den, die die ersteren, 
meist rechtwinklig zu ihnen stehend, verbinden. In jenen vielen Fallen, 
wo die Cilienreihen und somit die Basalkornreihen meridional verlaufen, 
ergibt sich nun ein Silberliniensystem, das aus meridional gerichteten, 
die Basalk6rner fUhrenden Silberlinien, den Silberlinienmeridianen, be
steht, die durch aquatorial verlaufende Querbriicken verbunden werden 
(Abb.I7). In jenen Fallen, wo bei einem weitmaschigen Gitter die 
Maschen schon sehr weit geworden sind und die Silberlinienmeridiane 
die Oberflache des Ektoplasmas in parallel zueinander verlaufende 
Streifen zerlegen, wird von Streifensystemen (KLEIN, 4) gesprochen. Je 
nachdem, ob die betreffenden Ciliaten engmaschige Gitter oder Streifen
systeme tragen, kann man diese Tiere in Striatophorae und Retinophorae 
einteilen (KLEIN,4). In allen Fallen, ob es sich nun um ein Gitter- oder 
Streifensystem handelt, liegen die Basalkorner in den Silberlinien, werden 
durch diese verbunden. Die Tendenz, die bei den engmaschigen Gittern 
nach und nach zur Reduktion von Silberlinien fUhrt, so daB schlieBlich 
aus ihnen die Streifensysteme hervorgehen, trifft nur denjenigen Teil 
der Fibrillen, die keine Basalk6rner fiihren; so wirkt sich die betreffende 
Tendenz so aus, daB die durch Silberlinien dargestellte Verbindung der 
Basalk6rner, die schon im engmaschigen Gitter vorhanden ist, durch 
Reduktion entsprechender, an dieser Verbindung nicht unmittelbar be
teiligter Fibrillen, immer deutlicher herausge16st wird und sich in Bezug 
auf Fibrillenverbrauch immer 6konomischer gestaltet. Durch diesen 
Vorgang kommt es dazu, daB die Fibrillen des Silberliniensystems, die 
urspriinglich, bei den engmaschigen Gittern, nur iiber ganz kurze 
Strecken, iiber die Lange einer Wabenkante, verlaufen, um dann mit 
anderen, gleich kurzen Fibrillen in StoBpunkten zusammenzutreffen 
und sich mit ihnen zu verl6ten, so daB also diese Fibrillen in dem MaBe, 
als ihrer durch Reduktion weniger werden, iiber immer langere Strecken 
verlaufen miissen. Dadurch erfahren bei den weitmaschigen Gittern und 
insbesondere bei den Streifensystemen die Bedingungen, unter denen 
bei engmaschigen Gittern die Silberlinien verlaufen, eine Anderung. Es 
ist nun festzustellen, ob den verschiedenen, fUr den Verlauf der Silber
linien in Frage kommenden Bedingungen, verschiedene Bautypen der 
Silberlinien entsprechen, d. h., ob jene Tendenz, die auf der einen Seite 
die Zahl der urspriinglich vorhandenen Silberlinien reduziert, sich auf 
der anderen Seite dahin auswirkt, die im System verbleibenden Fibrillen 
gestaltlich den im angegebenen Sinne geanderten Bedingungen anzu
passen. Eine Antwort auf diese Frage kann der Feinbau der Silberlinien 
geben. Sollte es sich herausstellen, daB die Silberlinien der engmaschigen 
Gitter anders gebaut sind als diejenigen der Streifensysteme, so ware 
dadurch gezeigt, daB auch bei den Silberlinien verschiedenen Existenz
bedingungen verschiedene Bautypen entsprechen. Bevor die feineren 
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Bauverhaltnisse der Silberlinien im besonderen beschrieben werden, ist 
darauf hinzuweisen, daB diese Gebilde im allgemeinen sehr hinfallig sind, 
durch einwirkende Schadlichkeiten vor allen anderen Zellbestandteilen 
zerstort werden, weder im physikalischen noch im chemischen Sinne 
nennenswerte Festigkeit besitzen, mit einem Worte in jeder Beziehung 
sehr labil sind. Stlitzende, festigende Funktionen zu libernehmen, dazu 
sind sie vollig ungeeignet. Die Labilitat der Silberlinien ist es, die ihre 
Existenz solange verbarg, denn durch fast aile mikIotechnischen Metho
den werden diese Gebilde zerstort (- und im lebenden Tier sind sie 
wegen ihres, mit der Umgebung fast gleichen Lichtbrechungsvermogens 
nicht oder kaum sichtbar). Die Labilitat der Silberlinien ist es aber 
auch, die Auskunft liber den feineren Bau dieser Gebilde gibt. Kommt 
es namlich durch Schadlichkeiten, die wahrend der Entquellung auf das 
Objekt einwirken, dazu, daB die Silberlinien nicht in ihrem ursprling
lichen Zustand erhalten bleiben, sondern "zerfallen", sich in kleinste 
Plasmatropfchen auflosen, so sieht man nach der Reduktion der Silber
salz16sung statt der intakten Fibrille eine Reihe groBerer oder kleinerer 
geschwarzter Tropfchen und flir den Fall, als die betreffende zerfailene 
Fibrille einem engmaschigen Gitter angehorte, sonst - nichts!. Anders 
liegt die Sache, wenn die betreffende Fibrille einem Streifensystem ent
stammt. In diesem FaIle sieht man auBer den geschwarzten Plasma
tropfchen, dort, wo die Silberlinie gelegen hatte, einen blassen Zug 
feinster Fibrillen. Es existiert somit zwischen den Silberlinien eng
maschiger Gitter und denjenigen der Streifensysteme ein Bauunterschied 
insoferne, als die ersteren nur aus einem plasmatischen Anteil bestehen, 
wahrend die letzteren neb en diesem, neben der plasmatischen Kompo
nente, auch noch eine fibrillare, etwas widerstandsfahigere Komponente 
besitzen. Die plasmatische Komponente liberzieht in diesen Fallen die 
fibrillare. Urn den angegebenen Unterschied durch eine Bezeichnung 
hervorzuheben, wurden die Silberlinien engmaschiger Gitter Profibrillen, 
diejenigen der Streifensysteme kombiniert gebaute Fibrillen benannt 
(KLEIN, 4). Die Differenzierung einer fibrillaren Komponente gerade bei 
den Silberlinien der Streifensysteme, die liber weitere Strecken verlaufen 
mlissen als dies bei den engmaschigen Gittern der Fall ist, legt den Ge
danken nahe, daB diese Komponente fUr das Plasma der Fibrille stlitzende 
Funktion hat, daB es der Silberlinie erst auf Grund dieser Komponente 
moglich ist, liber groBere Distanz (als die Lange einer Wabenkante) zu 
verlaufen. DaB die fibrillare Komponente der plasmatischen gegenliber 
die "festere" ist, ergibt sich aus der Tatsache, daB in jenen Fallen, wo 
die letztere durch irgendeine Schadigung zerstort wurde, die Festigkeit 
der ersteren noch hinreicht, urn weiter zu bestehen, d. h. widerstehen zu 
konnen. Da bei den primitivsten Systemtypen, den engmaschigen Git
tern, die Silberlinien nur aus einem plasmatischen Abteil bestehen, so 
ist dieser als der wesentliche und primare, die spater bei den Silberlinien 
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der Streifensysteme hinzukommende fibrillare Komponente als der 
sekundare Anteil zu betrachten. Es hat sich also ergeben, daB ver
schiedenen Bedingungen mit Rucksicht auf den kurzeren oder langeren 
Verlauf der Silberlinien, verschiedene Bautypen dieser letzteren ent
sprechen: Profibrillen und kombiniert gebaute Fibrillen. 

1m AnschluB an diese Verschiedenheit der Fibrillen ~ei engmaschigem 
Gitter und Streifensystem ist noch einer, bei diesen beiden Systemtypen 
auftretenden Verschiedenheit zu gedenken, die sich auf die Einpflanzung 
der Basalkorner in die Silberlinien bezieht. Wie schon betont, liegen 
die Basalkorner immer in den Silberlinien. Bei den engmaschigen Gittern 
nun sind die Basalkorner immer dort zu finden, wo zwei oder mehrere, 
in verschiedener Richtung laufende Profibrillen aneinander stoBen, einen 
StofJpunkt bilden. Bei den Streifensystemen hingegen, die auf Grund 
ihrer reduzierten Fibrillenzahl nur mehr verhaltnismaBig wenige StoB
punkte aufweisen, liegen die Basalkorner meist in den meridional ver
laufenden Silberlinien, auch, und sogar groBtenteils, an Stellen, wo keine 
sichtbaren StoBpunkte vorhanden sind. Scheinbar sind bei engmaschigem 
Gitter- und Streifensystem mit Rucksicht auf die Position der Basal
korner verschiedene Momente ausschlaggebend. Da sich Reihen auf
stellen lassen, die yom engmaschigen Gitter ausgehend, alle Ubergange 

Abb. 18. Links laterale Basalkornerreihen, 
praorale Reihe und Cytostom von Chilodon 
1t1lcillatus EHRBG. l't mit der Verteile'rlinie v, 
el C2 C3 Basalkornreihen urn das Cytostom, 
* neu entstehende Basalkorner, f Teilungs-

furche. (Nach B. M. KLEIN, 1927') 

zum extremen Streifensystem fUhren, 
so wird sich wohl entscheiden lassen, 
ob tatsachlich in der betreffenden Hin
sicht ein Unterschied existiert, oder 
nur schein bar ein so1chervorliegt. Unter
sucht man daraufhin ein System, das, 
wie z. B. jenes von Chilo don (Abb. 18), 
zwischen engmaschigem und weit
maschigem Gitter in der Mitte liegt, so 
laBt sich folgendes feststellen. An jenen 
Stellen des Systems, wo die Maschen
weite derart ist, daB die entstehenden 
StoBpunkte in so1chen Abstanden liegen, 
wie sie fUr die jeweils vorhandenen 
Basalkorner erforderlich sind, liegen 
diese in den betreffenden StoBpunkten 
wie bei einem engmaschigen Gitter. 

An jenen Stellen jedoch, wo die Maschenweite zu groB ist, urn fur 
die, in bestimmten und geringeren Abstanden aufeinanderfolgenden 
Basalkorner die notige Anzahl von StoBpunkten abgeben zu konnen, 
tritt neben jener Silberlinie, in der die Basalkorner liegen, eine zweite, 
parallel zu ihr verlaufende auf, die zu der ersteren so viele Queraste 
hinubersendet, als StoBpunkte fUr die betreffende Zahl von Basalkornern 
fehlen (Abb. 18). Die zweite Silberlinie, die sozusagen als StoBpunkt-
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verteiler wirkt und auch als Verteilerlinie (KLEIN, 3) bezeichnet wird, 
liefert mitten in einem Feld mit einer Maschenweite, die zur Bildung 
der notwendigen StoBpunkte zu groB ist, die entsprechende Zahl solcher, 
so daB also auch in diesem Falle jedes Basalkorn in einem StoBpunkt 
von Silberlinien liegt. Diese Verteilerlinie ist nun auch bei ausgesproche
nen Streifensystemen nachzuweisen. Bei Cinetochilum (Abb. 19) z. B. 
ist jeder der Silberlinienmeridiane, in dem die Basalkorner liegen, doppelt: 
Meridian und daneben Verteilerlinie. 
Dort, wo ein Basalkorn liegt, sind diese 
beiden Fibrillen eng aneinandergeriickt, 
bilden den fUr die Existenz des Basal
kornes notwendigen StoBpunkt. Die 
Fibrille, in der die Basalkorner liegen 
und die parallel zu ihr verlaufende 
Verteilerlinie riicken in anderen Fallen 
immer naher zusammen, es entsteht 
der "Z weilinienstreifen" (KLEIN, 3) und 
schlieBlich legen sich diese beiden Silber
linien so eng aneinander, daB sie kein 
sichtbarer Zwischenraum mehr trennt. 
Aber auch in diesen Fallen (z. B. Didi
nium, Urocentrum usw.) zeigt ein plotz
liches, mehr oder weniger starkes Aus
einandertreten der sonst zusammen
liegenden Silberlinien, daB nicht eine 

Abb. 19. Zweilinienstreifen aus dem Silber
liniensystem von Cynetocldltlffl margarita
ce1t1Jl. b Basalkorner j s und Sl die beiden 
Zuge des Zweilil1ienstreifens j S2 die queren 
Verbindungen. (Nach B. M. KLEIN, I926.) 

einheitliche Silberlinie, sondern ein aus zwei solchen gebildetes Aggregat 
vorliegt. Besonders deutlich wird diese Zusammensetzung bei manchen 
Arten an denjenigen Stellen, an denen Basalkorner liegen: vor jedem 
Basalkorn teilt sich das Aggregat, in seine beiden Komponenten (Zirkular
fibrille - vgl. spater) auf, die sich dann an der Stelle, wo das Basalkorn 
liegt, wieder vereinigen, den notwendigen StoBpunkt bildend (z. B. 
Euplotes; KLEIN, 3). Aus diesenAngaben geht wohl mit geniigenderDeut
lichkeit hervor, daB sowohl bei engmaschigen Gittern, als auch bei Streifen
systemen die Basalkorner in StoBpunkten von Silberlinien liegen. Der 
Unterschied ist nur, daB diese StoBpunkte im ersten Fall deutlich sicht
bar sind, im zweiten Fall aber, und zwar in dem MaBe, als die beiden 
zueinander parallelen Fibrillen des Zweilinienstreifens naher zusammen
riicken, immer schwerer sichtbar werden, bis sie schlieBlich, wenn beide 
Fibrillen vollig zusammenliegen, iiberhaupt nicht mehr sichtbar werden 
konnen. Dies ist natiirlich kein Grund die Bildung von StoBpunkten in 
diesen Fallen zu leugnen, denn Verteilerlinie und Zweilinienstreifen 
zeigen deutlich die Tendenz, auch auBerhalb des Rahmens des eng
maschigen Gitters StoBpunkte fUr die Existenz von Basalkornern zu 
bilden. Ebenso wie die iibrigen bisher besprochenen Befunde keinen 
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prinzipiellen Unterschied zwischen engmaschigem Gitter- und Streifen
system aufweisen konnten, so ergibt sich ein solcher auch aus der Posi
tion der Basalkorner in diesen beiden Systemtypen nicht. Das Streifen
system ist in okonomischer Beziehung weiter als das engmaschige Gitter, 
ohne aber grundsatzlich anders zu sein als dieses. 

Der Zweilinienstreifen, der sich aus der Verteilerlinie und ihrer 
Bezugsfibrillen herleitet, zeigt, daB zwei zueinander parallele Silber
linien, die immer naher zusammenrucken, schlieBlich das Aussehen einer 
scheinbar einfachen Silberlinie annehmen konnen. Tatsachlich liegt aber 
ein Bunde! vor, das in diesem FaIle aus zwei Fibrillen besteht. Die Zahl 
der im Bundel vorhandenen Fibrillen kann in anderen Fallen weit hoher 
sein. Sehr viele, schein bar einfache Silberlinien der Streifensysteme sind 
nun solche Fibrillenbundel oder genauer ausgedruckt, Bundel kombiniert 

Abb. 20. Eine Partie aus dem Silberliniensystem der Ventralseite von ParamaeCi111Jl aurelia O. F.?vI. 
b Basalkomer; nIl? Nebenkorner; t Trichozystenkorner (hier und da in lVlehrzahl verhanden); fl Silber
linien des "indirekt" verbindenden Systems; z Stellen, an weIch en Fibrillenbiindel mit zwei WurzeIn 
von fl abgegeben hzw. aufgenommen werden; i der durch Vereinigullg dieser beiden \Vurzelll gebildete 
Fibrillel1zug, der liber die Trichozystenkorner zu den Silberlinien (Fibrillenziigen) f des "direkt" ver
bindenden Systems flihrt; is Fibrillenziige, die sich naeh ihrem zweiwurzeligen Ursprung nicht wie bei i 
vereinigen, sondeln auch in ihrem weiteren Verlauf isoliert bleiben; e allerfeinste Fibrillen (Elementar
fibrillen), die verschiedene Stenen des Silberliniensystems verbinden konnen; c kleinste: in den Ele-

mentarfibrillen liegende kugelige Korperchen. (Nach B. M. KLEIN, 1928.) 

gebauter Silberlinien. Die einzelnen Silberlinien sind die Teilfibrillen. 
Dieses Bauverhaltnis wird in zweifacher Form sichtbar. Einmal dann, 
wenn von einem so1chen Bundel Abzweigungen ausgehen (Abb.20). 
Diese Abzweigungen zeigen namlich keinen einheitlichen Ursprung, dieser 
ist vielmehr aus zwei aus dem Hauptstamm austretenden Teilbundeln 
gebildet, die manchmal sogar, ohne sich, wie es gewohnlich der Fall ist, 
zu vereinigen, weiterziehen. DaB es sich wirklich um Fibrillenbundel 
handelt geht daraus hervor, daB sie sich immer weiter aufteilen konnen 
und bei jeder weiteren Aufteilung, entsprechend der damit verbundenen 
Abgabe eines weiteren Bundels, immer dunner werden. SchlieBlich kann 
es dazu kommen, daB einzelne, sehr dunne Teilfibrillen aus einem Bundel 
austreten (Abb. 20e). Zum zweiten, und noch deutlicher stell en sich 
scheinbar einheitliche Silberlinien der Streifensysteme als Bundel von 
Teilfibrillen dann dar, wenn sie, wie dies bei gewissen Gelegenheiten 
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(Regeneration der Protrichozystenkorner, vgl. ubernachsten Abschnitt) 
eintriU, plotzlich in ihre Teilfibrillen auseinandertreten (Abb. 28). Durch 
diese, spater noch ausfiihrlich zu behandelnde Erscheinung wird es be
sonders klar, daB die Silberlinien der Streifensysteme oft Bundel von 
Teilfibrillen darstellen. 

Die bisherigen Ausfiihrungen befaBten sich mit zwei Bestandteilen 
des Silberliniensystems, mit den eigentlichen Silberlinien, die als Pro
fibrillen, kombiniert gebaute Fibrillen und schlieI3lich als Fibrillenbundel 
auftreten konnen und dann mit einem anderen Bestandteil, den Basal
kornern. Da auBer den Basalkornern noch andere kornchenartige Ge
bilde im Silberliniensystem vorkommen, wird es nun unsere Aufgabe 
sein, diese weiteren Gebilde kennenzulernen. Vorher sei noch bemerkt, 
daB unter Silberliniensystem in engerem Sinne der rein fibrillare Anteil 
dieses Systems gemeint ist, unter Silberliniensystem in weiterem Sinne 
hingegen, auBer diesem Anteil auch die Basalkorner und alle anderen 
im System vorhandenen Bestandteile, .- wie sie jetzt besprochen werden 
sonen. 

Das Basalkorn wurde in einem friiheren AbschniU als Teil des 
Wimperapparates bzw. der Cilie behandelt und nun stellt sich heraus, 
daB es auch dem SilberIiniensystem angehort. Ein Gebilde, das nach 
zwei Seiten gebunden ist, zwei Gebilden gleichzeitig angehort, setzt diese 
Gebilde in Beziehung, in Relation zueinander. Diese Relation findet auf 
der einen Seite ihren rein morphologischen Ausdruck und auf der anderen 
Seite, da Form und Funktion korrelativ verbunden sind, ihren physio
logischen Ausdruck. Wegen dieser Beziehungen des Basalkornes kann 
dasselbe als Relationskorn (KLEIN, 4) bezeichnet werden. Vorlaufig, in 
diesem morphologischen AbschniU, mag nur die morphologische Rela
tion, in die das Basalkorn Silberlinie und Cilie setzt, berucksichtigt 
werden. Das Basalkorn ist nun im Silberliniensystem nicht das einzige 
Gebilde, das etwas anderes zu diesem System in Beziehung setzt. Es gibt 
auch Relationskorner! die die Trichozysten bzw. die Protrichozysten 
(= Tektintropfchen; BRESSLAU, 2-8) zum Silberliniensystem in Rela
tion setzen: die Trichozysten- bzw. die Protrichozystenk8rner. Interessant 
ist, daB sich Relationskorner, besonders Basalkorner im Silberlinien
system noch erhalten konnen, wenn das durch sie zu diesem System 
in Beziehung gesetzte Gebilde lange nicht mehr existiert, im Laufe der 
phylogenetischen Entwicklung verschwunden ist. Solche Relations
korner, die insoferne als Rudimente anzusprechen sind, als eines jener 
beiden, durch sie in Beziehung gesetzten Gebilde fehlt, haben sich als 
Spuren ehemaliger phylogenetischer Zustande erhalten. Durch solche 
Basalkornrudimente lassen sich bei Tieren, die, wie die Ctenostomidae, 
heute ganz ausgefallene Bewimperungsverhaltnisse aufweisen, die ur
sprunglichen Zustande rekonstruieren, worauf spater noch zuruckzu
kommen sein wird. 
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Fibrillen und Relationskorner des Silberliniensystems, von denen bis 
jetzt die Rede war, liegen beide im selben Niveau, das in der periphersten 
ektoplasmatischen Schicht gegeben ist. Aus diesem Niveau erheben sich 
nun, von den Basalkornern entspringend und als Uingsachse der Cilien 
verlaufend, kombiniert gebaute Silberlinien, die nichts anderes als den 
Achsenfaden mit seinem argentophilen Uberzug, der frtiher bereits er
wahnten sensiblen Komponente darstellen. Da tiber diese spater und in 
anderem Zusammenhang noch einiges zu sagen sein wird, mag hier nur 
in morphologischer Hinsicht noch bemerkt werden, daB diese, durch die 
Cilien tiber das Niveau, in dem sich das tibrige Silberliniensystem aus
breitet, hinauswachsenden Silberlinien, an ihrem distalen Ende eine 
knopfchenformige Ansammlung argentophiler Substanz, ein Endorganoid 
tragen. 

Bei diesen, durch die Cilie auswachsenden Silberlinien, treten die 
beiden, eine kombiniert gebaute Silberlinie zusammensetzenden Kompo
nenten, die fibrillare und die plasmatische, sehr deutlich in die Erschei
nung. Die fibrillare Komponente ist in diesem FaIle besonders kraftig 
entwickelt, denn sie hat hier nicht nur der plasmatischen Komponente, 
sondern dem gesamten Organoid der Cilie als Sttitze zu dienen. Bei den 
die Cilien durchziehenden Silberlinien tritt der Typus der kombiniert 
gebauten Silberlinie zuerst auf, denn auch bei Tieren, deren Silberlinien
system sonst nur aus Profibrillen besteht, also ein engmaschiges Gitter 
ist, zeigen die in Rede stehenden Fibrillen bereits einen Aufbau aus zwei 
Komponenten. 

AIle wesentlichen Bestandteile des Silberliniensystems wurden in der 
bisherigen Schilderung vorgefiihrt. Es war von dem fibrillaren Bestand
teil, den eigentlichen Silberlinien, die als Profibrillen und kombiniert 
gebaute Fibrillen auftreten, von den verschiedenen Relationskornern 
und von den Achsenfaden der Cilien die Rede. Anzugeben ist nun noch, 
in we1chem Zusammenhang aIle diese Gebilde stehen. Dieser Zusammen
hang ergibt sich aus dem bisher Vorgebrachten beinahe von selbst, es 
muB aber doch ausdrticklich auf die Art desselbe~ hingewiesen werden. 
In dem Fibrillenkontinuum des Silberliniensystems liegen in den Silber
linien, in vollster Kontinuitat, die Relationskorner und aus diesen 
nehmen, ebenfaIls kontinuierlich, die Achsenfaden ihren Ursprung. Der 
Zusammenhang aIler Bestandteile des Silberliniensystems ist ein konti
mfierlicher, das Silberliniensystem in weiterem Sinne ist der Ausdruck 
voIlster Kontinuitat. In einem spateren Abschnitt, in dem gezeigt werden 
wird, daB aIle die Bestandteile des Silberliniensystems nicht nur in 
einem morphologischen, sondern auch in einem genetischen Verhaltnis 
zueinander stehen, wird sich ihr kontinuierlicher Zusammenhang in 
voIlster Klarheit ergeben. 

Die Elemente des Silberliniensystems sind nun nach ihrer Morphe 
besprochen. 
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Bei den Ciliaten formen sich aus diesen Elementen die mannig
faltigsten Silberliniensysteme, die jeweils allen Stufen zwischen enge 
maschigem Gitter und Streifensystem entsprechen. Fiir unseren Zweck 
ware es zu weit gegangen, die fast unerschopfliche Mannigfaltigkeit im 
einzelnen wiederzugeben. Die interessanten Polbildungen der Silber
liniensysteme, die phylogenetischen Beziehungen verschiedener Gruppen 
zueinander, die sich auf Grund entsprechender Befunde am Silberlinien
system, hauptsachlich an dessen 
rudimen taren Rela tionskornern 
ergeben, und die aus der gleichen 
Quelle erflieBenden Beziehungen 
zwischen den verschiedenen Typen 
des Wimperkleides bei Ciliaten, 
liegen auBerhalb des Rahmens 
dieser Arbeit. In jeder dieser Be
ziehung muB auf die betreffenden 
Originalarbeiten (KLEIN, 6-IO) 
verwiesen werden. 

Ein Silberliniensystem findet 
sich nicht nur bei Ciliaten. Schon I \ 
bei Rhizopoden kann man es an-
treffen (Abb. 2I). Die Silberlinien Abb. 21. Silberliniensystem eines Heliozoons. Die 

ziehen hier im Ektoplasma wie bei Silberlinien breiten sich zwischen den einzelnen Axo-
podien aus, ein \veitmaschiges Gitter bildend. 

den Ciliaten von Cilie zu Cilie, von 
Axopodi1t1n zu Axopodit~m, verbinden also die einzelnen Plasmaprotube
ranzen ebenso, wie sie bei den Ciliaten die einzelnen Cilien verbinden. 

Bei Flagellaten (KLEIN,8) ist das Silberliniensystem ebenfalls anzu
treffen. Besonders interessant sind die betreffenden Verhaltnisse, die 
die koloniebildenden Arten, wie Goni'Vt1n, E'Vtdorina und Volvox auf
weisen. Jede Einzelzelle dieser Wesen besitzt ein Silberliniensystem, 
das in den Basalkornern der Flagellen sozusagen seinen Mittelpunkt hat. 
Yom Basalkornapparat gehen meridional verlaufende Fibrillen aus, die 
liber den Zellkorper ziehen und die von einer aquatorialen Silberlinie 
gekreuzt werden. Fiir den Fall nun, daB diese Einzelzellen in einer Kolo
nie vereinigt sind, stehen ihre Silberliniensysteme untereinander in Ver
bindung, da in den Plasmodesmen bzw. durch sie hindurch Silberlinien 
der einen Zelle auf die Nachbarzellen und direkt in deren Silberlinien
system iibergehen (Abb.22). Dadurch sind alle Gei13elapparate einer 
soIchen Kolonie durch Fibrillen des Silberliniensystems miteinander 
verbunden. Es ist also hier auf der Basis der Vielzelligkeit dasselbe er
reicht wie bei den Ciliaten auf der Basis der Einzelligkeit: in beiden 
Fallen Verbindung einer Anzahl gleichartiger Organisationselemente, 
die in diesen beiden besonderen Fallen den aus einer motorischen und 
sensiblen Komponente bestehenden Undulipodien entsprechen. 

Ergebnisse der Biologie VIII. 10 
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Nicht nur bei Protozoenzellen, auch bei den Zellen der Metazoen 
laBt sich das Silberliniensystem nachweisen, und zwar in zweijacher Art: 
einmal bei der Metazoenflimmerzelle als Verbindungssystem der einzel-

Abb. 22. Vas Silberliniensystem von GOllium 
bei Einzelzellen und Zellkolonien. A Einzel~ 
zelle in der Ansicht auf den vordeTen Pol ; 
es sind drei Silberlinienmeridiane (om) zu 
seheu, di e von dem, von der Kreisfibrille 
umgeben en (hier dUTch NiederschHige ge
schwarzternl Feld (II) ausgehen. Die Struk
turen innerhalb der Kreisfibrille sind auf 
dem starker vcrgroBerten Detailbild B zu 
sehen: k Kreisfibrille; m' der unter deT 
Kreisfibrille hinziehende :Meridianabschnitt, 
dem die Basalkorner (b) der heiden GeiBeln 
aufsitzen; a Achsenfaden der GeiBeln; 11l ein 
Meridian, deT von k seinen Ursprung nimrnt; 
::; Zellkontur. C cine Einzelzelle von cben, 
die auBer clem Silberliniensystem noch den 
Wabensaum (al) und zwei zwischen die 
\Vabenzuge auswachsende Silberlinien (l) 
zeigt; r .i\quatorialfibrille (bei A unter dem 
Zeilleib, daher dart nicht sichtbar). D eine 
z\veizcllige Koionic in seitlicher Ansicht, die 
Aquatorialfibrille (r) deutlich zu sehen, sie 
geht ununtcrhrochen tr'lJ) von der cincn auf 
die andere Zelle iiber, ebenso wie der be
treffende Silberlinienmeridian (v m) eine Ver
bin dung zwischen beiden Zell en herstellt. 
E cine dreizellige Kolonie mit deutlichen 
Silberlinienverbindungen zwischen den Basal
kornapparaten der einzelnen Zellen; r S se
kundare Kreisfibrille; Aquatorialfibrille nur 
teihveise sichtbar (in der Zeichnung erscheint 
sie als stellenweise dicker Kontur der Zelle); 
sf sich aufteilender JVleridian. F cine Ko
Ionic mit einer in Teilung befindlichen Zelle. 
Aus der Silberlinienformation des urspriing
lichen Basalkornapparates (b k) hat sich die 
Silberlinienformation des neuen Basalkorn
apparates (b u) gebildet; 1" s sekundare Kreis
fibrille. G Kolonie mit ziemlich dichtem 
Silberliniensystem; x ein IVleridian, der direkt 
in die Aquatorialfibrille (r) einer anderen 
Zelle iibergeht. 1-1 achtzellige Kolonie i 
r Aquatorialfibrille. Bei allen Abbildungen 
bedeuten jnt1tktierte Linien , daB an dem 
der Zeichnung zugrundeliegenden Praparat 
die betreffenden Silberlinien kornig zerfallen 
waren. AIle Bilder mit Ausnahme von B 
bei der glt'ichen VergroBerung in dem unten 
stehenden MaBstabe; der MaBstab fur B 
neben dieser Abbildung. - Al und Bl Sche
mata des Silberliniensystems von Goniu1Jl 

(A,) und Volvox (B,). 
(Nach B. M. KLE'N , 1930.) 

nen Cilien und dann zwischen den Metazoenzellen - so wie dies bei den 
koloniebildenden Flagellaten der Fall ist. Die zweite Art der Verbindung 
die in Flimmerepithelien natiirlich neben der ersten vorkommt, ist im 
allgemeinen iiberhaupt nicht mehr an Flimmerzellen gebunden. Was die 



Das Ciliensystem. 147 
----~------== ========~ 

erste Art des Vorkommens des Silberliniensystems betrifft, so ist dazu 
folgendes zu bemerken. KOLACEV hat bei den Flimmerzellen aus dem 
Darm von Anodonta nachgewiesen, daB die Basalk6rner in den Knoten
punkten eines Netzes liegen und durch die Netzmaschen miteinander in 

Abb. 23. Plastisches Schema tiber das Silberliniensystem von Pa'ralllaeciu1Il in seinCll Gesamtbezie
hungen zu den iibrigen Zellbestandteilen. Aufsicht auf die vordere Ralfte des Tieres, Dorsalseite. 
Links ist ein Stuck Pellicula abgetragen und das Silberliniensystem frei herausprapariert gedacht. 
P Pellicula; AL Alveolarsaum j A einzelne Alveolen (Plasmawaben); Sb Silberlinienbiindel; Sq quer 
von Sb abzweigende Silberlinien; Z Abzweigungsstellen; S Silberlinien, in denen die Basalkorn
apparate (Bk, Nk) und die Trichozystenkorner (71,) liegen; Bk Basalkorn; Nk Nebenkorn; if ZirkuJar
fihrille; T Trichozysten, die dem Silberliniensystem durch das Trichozystenkom (Tk) bereits ange· 
schlosssen sind; T Trichozysten, die aus clem Entoplasma gegen die Peripherie wanclem, sie besitzen 
noch kein Trichozystenkorn, wohl aber bereits das Stiftchen (St); Ta eine ausgestoBene Trichozyste 
mit Trichozystenkorn (Tk) und stark verquoJJenem Stiftchen (Sf). C Cilien; Eo Endorganoid der 
CHien; mK motorische Cilien·Komponente; Cw Cilienwurzel (nuT in dies em einen Fall eingezeichnet). 

10* 
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Verbindung gesetzt sind (seine Abb.2). Mit der Silbermethode erhalt 
man den gleichen Befund, d. h. man erhalt ein engmaschiges Gitter -
bei der Metazoenjlimmerzelle. SAGUCHI hat bei den Flimmerzellen des 
FuBes und der Kiemen von Anodonta, des Pharynx von Rana und Bufo, 
des Ovidukts von Triton und des Samenausfuhrungsganges der Maus 
nachgewiesen, daB die in parallelen Reihen angeordneten Basalkorner 
durch fibrillare Differenzierungen untereinander verbunden sind. Das
selbe Ergebnis erhalt man hier mit der Silbermethode: ein Streijensystem 
bei der M etazoenjlimmerzelle. Die zweite Art, in der das Silberlinien
system bei den Metazoen auf tritt, und die eine Verbindung der einzelnen 
Zellen bewirkt, vollzieht sieh ebenso wie bei den koloniebildenden 
Flagellaten auf interzellularem Weg. Diese Verbindung existiert nicht nur 
zwischen WimperzelIen, sondern zwischen Zellen uberhaupt. Es ergeben 
sich da Beziehungen zwischen Silberliniensystem und Interzellular
substanz, uber die in einem spateren Abschnitt noch etliches zu sagen 
sein wird. Hier sei nur eine morphologische Parallele gegeben: das eng
maschige Gitter, das nieht nur die primitivste Form des Silberlinien
systems darstellt, sondern auch zu den Streifensystemen insoferne in 
einer sehr belangreichen Beziehung steht, als diese letzteren - wie sich 
spater zeigen wird, unter mannigfachen Umstanden auf jene primitive 
Stufe des engmaschigen Gitters regredieren konnen, breitet sich als Z wi
schens~tbstanz zwischen Organisationseinheiten niederer Ordnung, den 
Plasmawaben aus. Die Interzellularsubstanz der Metazoen breitet sich 
ebenfalls zwischen Organisationseinheiten, aber solchen hoherer Ord
nung, den Zellen aus. Das Gemeinsame ist, daB es sich in beiden Fallen 
urn Systeme handelt, die als Z wischensubstanz verschiedene Organi
sationseinheiten verbinden. 

Zum SchluB sei noch darauf hingewiesen, daB auch die Beziehungen 
zum Silberliniensystem, die die Protozoen- und die Metazoenflimmer
zelle zeigen, fUr die, hier schon zu wiederholten Malen vertretene Ein
stellung spricht, daB zwischen diesen beiden Zelltypen prinzipielle Unter
schiede nicht bestehen. 

Wie sich das Silberliniensystem bei den Ciliaten topographisch dar
stellt, mag das plastische Schema (Abb. 23) wiedergeben, das aIle wesent
lichen Teile und Beziehungen des Silberliniensystems von Paramaecium 
zeigt. Auf verschiedene Vereinfachungen in der Darstellung ist in der 
ausfUhrlichen Abbildungserlauterung hingewiesen. 

c) Das Silberliniensystem als koordinierendes bzw. nervoses System. 

In dem der Koordination gewidmeten Abschnitt wurde diese merk
wurdige Erscheinung erortert, wobei sich schlieBlich herausstellte, daB 
das Vorhandensein eines besonders differenzierten, koordinierenden 
Systems bei den Flimmerzellen, gleichgultig, ob Protozoen- oder Meta
zoenflimmerzelle, nieht nur in das Bereich der Mogliehkeit tallt, sondern 
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einen, an GewiBheit grenzenden Grad der Wahrscheinlichkeit fiir sich 
hat. Die Besonderheiten, die so ein koordinierendes System in morpho
logischer Beziehung auf Grund der gegebenen Verhaltnisse zeigen miiBte, 
sind im allgemeinen leicht anzugeben: ein solches System miiBte die 
einzelnen Bewegungsorganellen verbinden, durch spezifiseh differenziertes 
Plasma, das in hoherem MaBe als gewohnliehes, zu dies em Zwecke nicht 
spezialisiertes Plasma, die Fahigkeit besitzt, jene Reizqualitaten von 
Cilie zu Cilie zu leiten, die als Koordinationsreiz wirken. Entsprechend 
den, in dem betreffenden Absehnitt angefiihrten Tatsaehen, aus denen 
hervorgeht, daB der Koordinationsreiz im Ektoplasma iibertragen wird, 
miiBte dieses System ein ektoplasmatisches sein. Die eben angegebenen 
Bedingungen, die von einem in einer Flimmerzelle vorhandenem koordi
nierendem System erfiillt werden miiBten, werden nun, wie dies der 
vorhergehende Abschnitt zeigte, yom Silberliniensystem tatsachlich und 
restlos er!iUlt. Besonders klar kommt dies am Silberliniensystem der 
Ciliaten zum Ausdruck, weshalb das Silberliniensystem dieser Tiere im 
Mittelpunkt der folgenden Ausfiihrungen stehen wird. Die Tatsaehe, 
daB das in der Ciliatenzelle vorhandene Silberliniensystem in morpho
logischer Hinsicht restlos jene Bedingungen er!iillt, die an ein koordi
nierendes System a priori zu stellen sind, war der erste Grund, das Silber
liniensystem als koordinierendes System anzuspreehen. Der zweite Grund 
besteht darin, daB das Silberliniensystem diese Verbindung auch auf 
andere, koordiniert in Aktion tretende Organellen, wie z. B. Trieho
zysten und Protriehozysten, die durch eigene Relationskorner dem 
Silberliniensystem angeschlossen sind, ausdehnt. Der Koordinationsreiz 
gehort, worauf friiher schon hingewiesen wurde, seiner Natur nach zu 
jener Art von Reizen, wie sie in einem nervosen System geleitet werden. 
Ein solches erfiillt die Bedingungen des Reizschutzes dadurch, daB es die 
Fahigkeit besitzt, Reize, die aus der Umwelt kommen, zu rezipieren 
und an jene Stellen weiterzuleiten, von denen die Reizantwort, die Reak
tion, erfolgt. Es entwiekelt sieh daher stets in der Grenzsehicht, die Um
und Innenwelt seheidet: bei den Metazoen ist diese Grenzsehieht das 
Ektoderm, bei den Protozoen das Ektoplasma. Bei den Metazoen bildet 
sich das N ervensystem im Ektoderm und bei den Protozoen miiBte es 
sich im Ektoplasma bilden. Nun bildet sich das Silberliniensystem tat
sachlich im Ektoplasma der Zelle und erfiiUt dadurch die Bedingungen, 
die an ein Reizschutz-, also nervoses System gestellt werden konnen: 
dies ist der dritte Grund, der das Silberliniensystem zur nervos-koordi
nierenden Leistung in Beziehung setzt. Es muB nun noeh untersucht 
werden, wie im einzelnen im Silberliniensystem die betreffenden Leistun
gen: Reizrezeption, Reizleitung und Reizbeantwortung moglich sind. 
Ergibt es sich, daB das Silberliniensystem ein dies en Leistungen ent
sprechender Apparat ist, so ware dies der vierte Grund in der betreffen
den Reihe. Dieser vierte Grund mag nun entwiekelt werden. Das 
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Silberlihiensystem reicht in den von ihm ausgehenden, die Cilien der 
Lange nach durchziehenden Fibrillen in die Umwelt des Tieres, um dart 
frei in den Endorganoiden zu enden. Es durchzieht also dieses System 
die Cilien, jene Organoide, die schon fruher aus vielerlei Grunden (vgl. 
Abschnitt l/c) neben ihrer motorischen Funktion zur Sensibilitat in 
Beziehung gesetzt wurden, stellt in ihnen die sensible Komponente dar, 
die als soIche bis ans distale Ende der Cilie reicht. Die, die Cilien durch
ziehenden Fibrillen des Silberliniensystems, weIche, wie erwahnt, teil
weise den "Achsenfaden" entsprechen, gehen liber das Basalkorn und 
weiter iiber jene, die Basalkorner untereinander verbindenden Silber
linien auf alle Basalkorner und somit auf aIle Cilien uber, verbinden ein 
Vielerlei zu einer kontinuierlichen Einheit und erfullen somit die be
sondere Aufgabe, "die Einzelbestandteile des Korpers immer mehr zu 
einem konsolidierten Mechanismus zu verschmelzen, der auf die ver
anderliche AuBenwelt als eine vVesenheit reagiert" (SHERRINGTON, nach 
LEVINE; vgl. S. 132). An den distalen Enden der Cilien, durch das dort 
vorhandene Endorganoid, erfolgt die Reizrezeption. Der rezipierte Reiz 
wird zentripetal weitergeleitet zum Basalkorn, also zu jenem Organoid, 
das als gemeinsame Basis die motorische und die sensible Komponente 
der Cilie zueinander in Beziehung setzt. Das Basalkorn ware somit der 
Apparat eines einfachen Reflexbogens. Der durch die jeweiligen Reflex
vorgange im Basalkorn entstehende Reizzustand kann nun uber die 
zwischen den einzelnen Basalkornern bestehende Silberlinienverbindung 
als Koardinationsreiz, das ist ein die autonome und automatische Be
wegung der EinzeIcilie hemmender Reiz, von einem Basalkorn auf das 
andere ubertragen werden, dort durch entsprechende Hemmung den
selben Reizzustand und somit dieselbe Cilienbewegung auslosend, und 
zwar um jenes Zeitintervall spater, als der Reiz zu jener Weiterleitung, 
die von der Uberwindung mannigfacher Widerstande abhangig wird, 
braucht. Dieser Vorgang entsprache der metachronen Cilienbewegung, 
bei der die einzelnen aufeinanderfolgenden Cilien die gleiche Bewegungs
phase je um ein bestimmtes Zeitintervall spater zeigen. Je nach der 
Art des geleiteten Reizzustandes, seiner Intensitat und der unter ver
schiedenen Umstanden jeweils verschiedenen Leitungsgeschwindigkeit, 
kann gegebenenfalls aus der metachronen auch eine synchrone Be
wegung resultieren. In jedem Fall ware der geleitete Reizzustand, der 
Koordinationsreiz, durch neuerlich von den Endorganoiden rezipierte 
Reize modifizierbar, so daB immer eine, auf die jeweils in der Umwelt 
herrschende ReizgroBe abgestimmte koordinierte Bewegung moglich 
ware. Es ergibt sich so, daB das Silberliniensystem ein den Leistungen 
der Reizrezeption, der Reizleitung und der Reizbeantwortung ent
sprechender Apparat ist. 

Als fiinfter Grund fUr den nervos-koordinierenden Charakter des 
Silberliniensystems kommt der Feinbau seiner Fibrillen in Betracht. 
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Die kombiniert gebauten Silberlinien weisen namlich den gleichen Fein
bau auf wie die Ne'urofibrillen (KLEIN,4). Sie bestehen ebenso wie diese 
aus einer festeren fibrillaren und einer sehr labilen plasmatischen Kom
ponente, und zwar umgibt die letztere als Plasmamantel die erstere. 
Da die Vorstufe der Streifensysteme, die nur aus einem Plasmaanteil 
bestehenden Profibrillen der engmaschigen Gitter sind und diese beiden 
Fibrillentypen sich ineinander verwandeln k6nnen (vgl. Abschnitt tiber 
Formbildung, S. 157), ohne daB hierbei je die plasmatische Komponente 
verschwindet (im Gegensatz zu der fibrillaren Komponente, die immer 
nur in der kombiniert gebauten Fibrille vorhanden sein kann) , so er
scheint die plasmatische Komponente mit Rticksicht auf die allgemeine 
Funktion jedes Silberliniensystems als die wesentliche. Der Vorgang der 
Reizleitung ware somit an die, im Gegensatz zur fibriWiren Komponente 
immer vorhandene plasmatische gebunden. Bei Neurofibrillen ist die 
Frage, ob der fest ere fibrillare oder der sehr labile plasmatische Anteil 
das leitende Substrat ist, scheinbar noch nicht endgtiltig geklart (vgl. 
PARKER, I, 2). Nach den Ergebnissen BOECKEs (1-4) faUt die Reiz
lei tung dem plasmatischen Anteil zu. Die Verhaltnisse bei den Silber
linien entsprachen somit den von BOECKE bei Neurofibrillen gezeitigten 
Resultaten. 

Der Aufbau der kombiniert gebauten Silberlinien und weiter ihr 
jeweiliger ZusammenschluB zu Biindeln entspricht den Verhaltnissen, 
wie sie bei den Neurofibrillen, den reizleitenden Elementen des Nerven
systems der Metazoen, angetroffen werden. 

AuBer daB der Feinbau von kombiniert gebauter Silberlinie und 
Neurofibrille tibereinstimmt, zeigt auch die plasmatische Komponente 
beider Gebilde (und auch die der Profibrille) die gleiche Einstellung dem 
Silber gegentiber, d. h. sie erweist sich in beiden Fallen als argentophile 
Substanz. Diese Argentophilie bildet einmal die Basis jener zahlreiehen 
Silbermethoden, die zur Darstellung nerv6ser Strukturen verwendet 
werden, und sie ist auch die Basis fUr die Silbermethode zur Darstellung 
des Silberliniensystems und kann als sechster Grund fUr die Uberein
stimmung der Funktion beider gerecht werden. 

Der siebente und letzte der hier anzufUhrenden Grtinde ist ganz 
eigenartiger Natur und bezieht sich auf das Verhalten des Silberlinien
systems wahrend der Konjugation. Wenn sich namlich zwei Tiere zur 
Konjugation vereinigen, bleiben die Silberliniensysteme der beiden Part
ner nieht so, wie sie sind, bestehen, sondern verwachsen miteinander'. 
und zwar derart, daB eine Grenze zwischen den beiden Systemen nieht 
mehr besteht (Abb. 24). Die beiden Systeme gehen eines in das andere 
tiber, bilden schlieBlich nur mehr ein einziges System, das die beiden 
Partner umgreift. Dieses eigenartige Verhalten kann im folgenden seine 
Begrtindung finden. Bevor sieh die Tiere in der Konjugation vereinigen. 
finden sich die Cilien eines jeden, noch selbstandigen Partners in streng 
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koordinierter Arbeit, die Koordination bei jedem der beiden hat nur 
auf jeden als einzelnen Bezug. In dem Moment, wo sieh die Tiere ver
einigen, andert sieh nun die Situation insoferne, als die Koordination 
der Cilien beider Tiere nieht mehr nur mit Riieksieht auf jedes der 
Einzeltiere ablauft, sondern die Arbeit der Cilien beider Tiere zusammen
geordnet ist, d. h. die Cilien der beiden vereinigten Tiere arbeiten jetzt 
so, als gehi:irten sie alle einem einzigen Tier. Die Bewegungen eines 

Abb. 24. Die Verwachsung der Silberliniensysteme der heiden 
Partner wahrend der Konjugation. Drei aufeinanderfolgende 
Stadien. Cltilodon 1tncinat'lls EHBRG. (Nach B. 1\11. KLEIN, 1927.) 

Konjugationspaares sind 
so raseh und sieher wie 
die eines Einzeltieres. Aus 
diesen leieht zu beobaeh
teten Verhaltnissen geht 
eindeutig hervor, daB so 
eine Koordination zweier 
Cilienkomklexe nur dann 
mi:iglieh ist, wenn die 
koordinierenden Systeme 
beider Tiere in die 
entspreehende Beziehung 
zueinander treten, sieh 

verbinden, ineinander 
ubergehen, miteinander 
verwaehsen, Eins werden. 
Da gerade die Silberlinien
systeme der betreffenden 
Tiere die Bedingung er
fUllen, so verhalten sie sieh 

so, wie sieh die koordinierenden Systeme beider Tiere verhalten muBten, 
und daraus geht hervor, daB das Silberliniensystem gleichgesetzt werden 
kann dem koordinierenden System. Dieser letzte Grund ist einer der 
sehwerwiegendsten fUr die nervi:is-koordinierende Natur des Silberlinien
systems. Da sieh im naehsten Absehnitt zeigen wird, daB das Silber
liniensystem die ektoplasmatisehe Formbildung und damit aueh jene, 
bei der Konjugation auftretenden ektoplasmatisehen Umbildungen aktiv 
beherrseht, lieBe sieh die Saehe aueh so darstellen, daB die Verwaehsung 
der Silberliniensysteme deshalb erfolgt, damit ein einheitliehes System 
entsteht, das die bei beiden Tieren notwendigen Umbildungen einheitlich 
gestalten kann, so daB die Umbildungen eines Partners denjenigen des 
anderen raurnlieh und zeitlieh in jeder Beziehung entspreehen, einander 
zugeordnet, koordiniert sind. Es fUhrt also die Betraehtung des Ver
waehsungsvorganges von der formbildenden Seite her wieder zur Koordi
nation hin, und zwar zur Koordination von Umbildungsprozessen, wie 
das erstemal zu einer so1chen der Cilienarbeit. Das Silberliniensystem 
entsprieht somit von zwei versehiedenen Seiten aus einem koordinierenden 
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System, erfillit die Bedingung eines nerv6s-koordinierenden und eines 
Formbildungen koordinierenden Systems, zeigt sich dadurch in funk
tioneller Hinsicht schon jetzt als pluripotent. 

Ein weiterer, achier Grund kann erst im nachsten Abschnitt ent
wickelt werden. 

Eines Gegenargumentes, das den Silberlinien mw eine stiitzende 
Funktion zuerkennt, ist hier noch zu gedenken. So eine Auffassung ist 
mit fast allen tatsachlichen Befunden unvereinbar (KLEIN,9). Da in 
friiheren Arbeiten (KLEIN, 2-9) ausfiihrlich auf die betreffenden Punkte 
eingegangen ist, brauchen hier nur die zwei Haupt-Gegenargumente der 
Reihe nach aufgefiihrt werden. Erstens k6nnen die Silberlinien auf 
Grund ihrer gering en Festigkeit keine stiitzenden Gebilde sein: Ihre 
Festigkeit bzw. Widerstandskraft ist so gering, daB sie bei eintretenden 
Schadigungen var allen anderen Bestandteilen zerst6rt werden (KLEIN, 9) 
und nicht, wie es fUr ein stiitzendes System zu erwarten ist, in solchen 
Fallen alle anderen ZellbestandteHe iiberdauern. Dies ist auch der 
Grund, warum sich dieses System erst verhaltnismaBig spat in Pra
paraten darstellen lieB. Zweitens bedingt die Festigkeit eines stiitzendes 
Systems, daB es als Ganzes sehr stabU ist. Damit stehen nun die im 
nachsten Abschnitt zu schildernden aktiven Formbildungsprozesse, die 
am Silberliniensystem oft in der kiirzesten Zeit ablaufen, in vollem 
Widerspruch. Die Festigkeit und relative Starrheit eines stiitzenden 
Systems kann nicht die Basis fiir eine in diesem Grade auftretende 
Formlabilitat, aktive Plastizitat und proteusartige Veranderlichkeit sein 
(KLEIN, 9). Klar werden diese Verhaltnisse sich erst im nachsten Ab
schnitt herausstellen, sie muBten aber hier schon erwahnt werden. 

IV. Formbildung: 
Das Silbenliniensystem und die Formbildung. 

Waren die im vorigen Abschnitt geschilderten Beziehungen des Silber
liniensystems zur nerv6s-koordinierenden Leistung nur aus einer Anzahl 
von Argumenten zu erschlieBen, so k6nnen die nun zu beschreibenden 
Beziehungen des Silberliniensystems zur Formbildung unmittelbar ge
sehen werden. 

Vor Eingehen auf das eigentliche Thema, das hauptsachlich an der 
Ciliatenzelle behande1t werden wird, mag noch erwahnt sein, daB ein 
Silberliniensystem, an dem sich moment an keine Bildungsprozesse ab
spielen, als ruhendes System bezeichnet wird. Ruhende Systeme finden 
sich bei Ciliaten immer dann, wenn an dem betreffenden Tier weder 
Um- noch Neubildungsprozesse ablaufen, das Tier also weder durch 
Teilung noch durch Konjugation oder irgendwelche Regenerationsvor
gange in Anspruch genommen wird. 

Betrachtet man das Silberliniensystem eines in TeHung, Konjugation 
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oder Regeneration befindliehen Tieres, so ergeben sieh reeht merkwiirdige 
Befunde. Bei der Teilung liegen die Dinge SO, daB, bevor noeh sonst 
irgendwo am Tier Anzeiehen fiir die bevorstehende Teilung vorhanden 
sind, am Silberliniensystem Umbildungen aufzutreten beginnen, die diese 
ersten Anzeiehen darsteUen. Diese Umbildungen sind niehts anderes, 
als die Anlage der fUr das aus der Teilung hervorgehende zweite Tier 
notwendigen, im Muttertier nur in einfaeher Garnitur vorhandenen 
ektoplasmatisehen Organellen. Als erstes dieser Organellen legt sieh im 
Silberliniensystem immer das neue Cytostom an (KLEIN, 3-6), d. h. an 
einer bestimmten Stelle dieses Systems, die vorher in keiner Weise von 
den umgebenden Stellen abstieht, treten Umbildungen auf, die in ihrem 
weiteren Verlauf sehlieBlieh dazu fiihren, eine Silberlinienformation zu 
schaffen, die fiir das Cytostom des betreffenden Tieres eharakteri
stiseh ist. 

Die Silberlinien zeigen hierbei allerlei Fahigkeiten: sie wachsen, 
spalten sich auf, bilden sich neu und konnen aueh resorbiert werden 
(KLEIN, 2-9). Dureh alle diese Eigensehaften erhalt das Silberlinien
system eine aktive Bildsamkeit, die im Gegensatz zur Starrheit eines 
stiitzenden Systems steht. 

Mit der Bildung der Silberlinienformation eines ektoplasmatisehen 
Organells ist aueh die Bildung dieses Organells selbst gegeben, was vor
erst fUr den Fall des Cytostoms gezeigt werden mag. In dem Augenbliek, 
da die erste diesbeziigliehe Um- bzw. Neubildung am Silberliniensystem 
einsetzt, ist der Ort, an dem das neue Cytostom liegen wird, bestimmt. 
Dureh entspreehende Waehstumserseheinungen an den Silberlinien und 
Neubildungen solcher, bildet sieh naeh und naeh aus einer ganz primi
tiven Anlage die fertige Silberlinienformation, die sieh in nichts von 
derjenigen des im Muttertier bereits vorhandenen "alten" Cytostoms 
unterseheidet. In der so entstandenen Formation spielen sich aber, 
wahrend sie noeh im Entstehen begriffen ist, noeh weitere Bildungs
prozesse ab. Es entstehen namlich iiberall dort, wo im fertigen Cytostom 
Cilien vorhanden sind, in den Silberlinien die entsprechenden Relations-, 
in unserem Falle Basalkorner. Diese Basalkorner bilden sieh in den 
Silberlinien als Kumulierung argentophiler Substanz. Aus den so an 
den entspreehenden Stellen entstandenen Basalkornern waehst nun je 
eine kombiniert gebaute Silberlinie hervor, der Aehsenfaden der Cilie, 
und in dem MaBe wie dieser auswaehst, geht die Bildung der ihn als 
Riille umgebenden kontraktilen Komponente vor sich (vgl. Absehnitt 
iiber die Cilie S. 8r), so daB mit der Entstehung des Basalkornes in der 
Silberlinie aueh die Entstehung der betreffenden Cilie gegeben ist, oder 
allgemeiner, mit der Entstehung der Silberlinienformation ist aueh die 
Entstehung des dieser Formation entspreehenden ektoplasmatisehen 
Gebildes selbst gegeben. Das Primiire irgendeines ektoplasmatisehen 
Gebildes ist immer die Silberlinie, Silberlinien legen das Cytostom an, 
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in diesen Silberlinien entstehen dann die notigen Basalkorner und mit 
ihnen die Cilien, das ist Achsenfaden und motorische Komponente. 
Wenn das neue Cytostom mit allen seinen Cilien durch das Silberlinien
system gebildet ist, erfolgt an jener Stelle, wo die Mundoffnung liegen 
wird, eine Resorption der das betreffende Areal noch iiberdeckenden 
Silberlinien und das Cytostom als ektoplasmatisches Gebilde ist fertig. 

Bei der Teilung eines Tieres, deren Resultat es ist, daB aus einem 
Individuum, deren zwei, untereinander und mit dem Muttertier gleiche 
Individuen hervorgehen, ist in des nicht nur das Cytostom fiir das zweite 
Tier zu bilden, sondern viel mehr. Da hier nur die ektoplasmatischen 
Bildungen in Betracht kommen, so ist noch aufzuzahlen: eine ent
sprechende Anzahl von Cilien bzw. Cilienaggregaten, Polbildungen, 
Cytopyge, kurz all das, was notig ist, urn aus der beim Muttertier vor
handenen einfachen Garnitur ektoplasmatischer Gebilde, nach deren 
Vorbild zwei solcher Garnituren hervorgehen lassen. Wo immer im Ver
laufe des Teilungsvorganges Cilien entstehen, entstehen sie immer iiber 
die zuerst im Silberliniensystem angelegten Basalkorner, so wie dies 
vorhin anlaBlich der Neubildung des Cytostoms geschildert worden ist. 
Festzuhalten ist das Verhaltnis der auseinander hervorgehenden Gebilde. 
Die Silberlinie ist, wie schon erwahnt, das Primare. Sie bildet das Basal
korn, das somit in mathematischem Sinne eine F1Imktion der Silberlinie 
ist. Das Basalkorn wieder bildet die von ihm auswachsende kombiniert 
gebaute Silberlinie, den Achsenfaden der Cilie, mit welchem Gebilde 
gleichzeitig die kontraktile Komponente der Cilie vorwachst. Die Cilie 
ist somit in mathematischem Sinne eine Funktion des Basalkornes. Ver
gleicht man mit diesen Ergebnissen die entsprechenden, im Abschnitt 
iiber den Flimmerapparat gemachten Angaben, die sich auf das Ver
haltnis zwischen Cilie und Basalkorn beziehen, so wird man unter ihnen 
etliche finden, die von anderer Seite, mit anderen Methoden und an 
anderem Material gemacht sind und trotzdem dasselbe aussagyn was 
hier ausgesagt wird. Das Verhalten des Basalkornes zur Silberlinie ist 
ein genetisches, weshalb es nicht weiter verwunderlich ist, daB die Basal
korner, wie im morphologischen Abschnitt immer hervorgehoben wurde, 
ausnahmslos in den Silberlinien liegen. Ebenfalls ein genetisches Verhalt
nis besteht zwischen Basalkorn und Cilie. 

Mit Riicksicht auf das Basalkorn ist noch folgendes zu bemerken 
bzw. nachzutragen. Wie schon friiher angegeben, finden sich die Basal
korner in StoBpunkten von Silberlinien, die entweder an und fiir sich -
wie bei den engmaschigen Gittern, vorhanden sind, oder durch das Auf
treten der Verteilerlinie bzw. des Zweilinienstreifens in der notigen An
zahl gebildet werden konnen. Beim Zweilinienstreifen ist nun in vielen 
Fallen zu sehen, wie knapp vor einem Basalkorn die beiden, im Zwei
linienstreifen vereinigten Fibrillen in einem kleinen Kreis auseinander
treten, die Zirk~tlarfibrillen (KLEIN,4) bilden, und dort, wo sie sich 
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wieder, und zwar in einem StoDpunkt vereinigten, ein Basalkorn liegt 
(z. B. Euplotes; KLEIN,4). Sehr oft, vielleicht immer, liegt nun nicht 
nur das Basalkorn allein in seinem solchen StoDpunkt, sondern auDer 
ihm meist noch zwei andere Korper, die keine Cilien bilden und Neben
korner (KLEIN,6) benannt wurden. Diese Nebenkorner, die zwischen 
Basalkorn und Silberliniensystem geschaltet sind, in Beziehung zu beiden 
Gebilden stehen, sie in Relation zueinander setzen, werden ebenfalls zu 
den Relationskornern gerechnet. Basalkorn und die demselben anliegen
den Nebenkorner bilden den Basalkornapparat der Cilie. Das Basalkorn 
kann, wenn die Cilie abgeworfen wird, mit ihr vereinigt bleiben, also 
aus dem Basalkornapparat sich losen (z. B. bei Colpidi'um; KLEIN,6). 
Zuruck bleiben dann die Nebenkorner, die von den beiden Asten der 
Zirkularfibrille verbunden werden. Interessant ist, daD durch das Silber
liniensystem auch noch Basalkorner angelegt werden, die keine Cilien 
mehr bilden und die Rudimenten, Basalkornrudimenten (KLEI);, 2-IO) 

entsprechen. Durch das Auftreten der Basalkornrudimente lassen sich 
Cilienkleider, die heute sehr ausgefallen anmuten (Ctenostomidae usw.; 
KLEIN, 7), auf "normale" Typen zuruckfUhren. Durch die Bildung von 
Basalkornrudimenten erhalten sich im Silberliniensystem die Spuren 
fruherer phylogenetischer Zustande. 

Jede Cilie besitzt ihr Basalkorn bzw. ihren Basalkornapparat, gleich
gUltig, ob sie als freie Einzelcilie, oder in einem Aggregat, oder schlieD
lich als Derivat, z. B. als Tastborste, auftritt. In allen diesen Fallen ist 
das Basalkorn der Bildner der Cilie. 

Nach diesem dem Basalkorn gewidmeten Exkurs ist nun wieder auf 
das Verhalten des Silberliniensystems wahrend der Teilung zuruck
zukommen. Es ist klar, daD bei der Teilung eines Tieres, da sich dessen 
Silberliniensystem verdoppelt, dieses System weitgehenden Umformun
gen unterworfen sein wird. Der fibrillare Bestand des Systems des 
Muttertieres wird sich entsprechend vermehren mussen, einerseits urn 
uberall dort vorhanden zu sein, wo neue Basalkorner entstehen sollen 
und andererseits, urn aIle jene Formationen bilden zu konnen, die das 
gegebene eine System zu zwei so1chen Systemen erganzen. Am ge
ringsten ist diese Notwendigkeit bei engmaschigen Gittern, da bei ihnen, 
wegen ihrer gleichmaDigen Verteilung uber den ganzen Korper, von 
vornherein die notigen Silberlinien uberall vorhanden sind. Erst bei den 
Streifensystemen ergibt sich die betreffende Notwendigkeit recht eigent
lich, und zwar in urn so hoheren MaDe, je ausgesprochener der Typus 
eines Streifensystems vorliegt, d. h. je mehr die indirekten, d. h. keine 
Relationskorner fuhrenden Fibrillen reduziert sind. 

Die Fahigkeit der Silberlinien, wahrend des Teilungsvorganges sich 
entsprechend vermehren zu konnen, beruht auf Wachstum und Neu
bildung. Beide Vorgange sind an das vorhandene Silberliniensystem 
gebunden. Fur die Neubildung von Silberlinien ist dies nicht von vorn-
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herein selbstverstandlich, da es ja auch moglich ware, daJ3 an irgend
einer von Silberlinien freien Stelle und ohne Zusammenhang mit so1chen 
Neubildungen auftreten konnten, was jedoch tatsachlich nie der Fall ist. 

Wenn Silberlinien neu entstehen, so kann man in jedem Falle fest
stellen, daJ3 dieser BildungsprozeJ3 von den bereits vorhandenen Silber
linien ausgeht. Es bildet die betreffende Silberlinie an einer bestimmten 
Stelle eine vorerst schwache Ausstrahlung argentophiJer Substanz, die 
noch nicht eigentlich das geschlossene GefUge einer Fibrille aufweist, 
sondern vorlaufig nur aus kleinsten, dieht aneinanderliegenden Kornchen 
bzw. Tropfchen besteht. Es laJ3t sich immer feststellen, daJ3 diese erste 
Fibrillenanlage zwischen den Waben des Alveolarsaumes, in den Waben
zwischenrii#1nen, ihren Weg findet, in dieser Beziehung an den Waben
saum gebunden ist: aus der Gesamtheit der den Wabensaum ausmachen
den Wabenzuge kommen diejenigen, die an dem betreffenden Ort in der 
betreffenden Iuchtung ziehen, fUr die Neubildung in Betracht, die dann 
zwischen ihnen erfolgt. Diese von der vorhandenen Silberlinie aus
gehende Neubildung macht den Eindruck, als wurde durch Entmischitng 
aus dem Zwischenwabenplasma jene argentophile Substanz frei, die in 
der neu entstehenden Silberlinie Verwendung findet. 

Das feinkornige GefUge der ersten Anlage einer Silberlinie wird nach 
und nach diehter. Die Verdiehtungen des Gefuges, die von seiten der 
vorhandenen, die ganze Bildung anregenden Silberlinie aus ihren Ur
sprung nimmt, liefert schlie13lieh eine, vorerst nur aus argentophiler 
Substanz bestehende Fibrille, eine Profibrille. Erst spater kommt es 
innerhalb dieser Profibrille zur Differenzierung der zweiten, fUr die 
kombiniert gebaute Silberlinie charakteristischen Komponente und noeh 
spater erfolgt eine eventuelle Bundelbildung. Die kombiniert gebaute 
Silberlinie der Streifensysteme bildet sich also uber das Stadium der 
Profibrille, wodurch diese als die Vorst~tfe der kombiniert gebauten 
Silberlinie erscheint. 

Hat sieh so gezeigt, daJ3 zwischen Profibrille und kombiniert gebauter 
Silberlinie ein besonderes Verhaltnis insoferne besteht, als die erstere 
die Vorstufe der kombiniert gebauten Silberlinie ist, was soviel besagt, 
als daJ3 das Bauelement der Streifensysteme aus demjenigen der eng
maschigen Gitter hervorgeht, so ist das Merkwurdige an diesem Verhalt
nis, daJ3 es auch umkehrbar, reversibel ist. Dies kommt so zum Ausdruck, 
daB nicht nur einzelne kombiniert gebaute Silberlinien auf die Stufe der 
Profibrille regredieren konnen, sondern unter gewissen Umstanden ganze 
Streifensysteme aUf die Stufe des engmaschigen Gitters regredieren. Es 
kommt vor, daB Tiere, die fur gewohnlich ausgesprochene Streifen
systeme tragen, unter Umstanden ein engmaschiges Gitter aufweisen. 
Die Anordnung der Relationskorner wird durch diesen Systemwechsel 
nieht beruhrt, da das engmaschige Gitter ja so enge Maschen aufweist 
und somit das Ektoplasma mit einem derart dichten Silberliniennetz 
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iiberzieht, daB iiberall an den entsprechenden, von Relationskornern 
eingenommenen Stellen Silberlinien zu liegen kommen. Nichtsdesto
weniger geht aus diesen Verhaltnissen hervor, daB nicht nur das eng
maschige Gitter, sondern auch das Streifensystem entsprechende Lage
beziehungen zum Wabensaum besitzt, da andernfalls die Profibrillen 
des engmaschigen Gitters gegebenenfalls doch an den Relationskornern 
vorbeiziehen konnten. Diese Beziehungen ergaben sich ja bereits fUr 
beide Systemtypen, denn die Profibrillen entstehen und verlaufen nur 
in den Zwischenwabenziigen und die kombiniert gebauten Silberlinien 
entstehen als Profibrille. Die Regression eines Streifensystems geht 
iibrigens nicht diskontinnierlich vor sich, also nieht so, daB zuerst das 
Streifensystem verschwindet, die Relationskorner iibrig bleiben und 
schlie13lich das engmaschige Gitter da ist, vielmehr bleibt die Kontinuitdt 
des Silberliniensystems immer gewahrt: in dem MaBe wic das Strei£en
system sich verandert, bildet sich das engmaschige Gitter, und die 
Relationskorner sind wahrend der ganzen, oft sehr kurzen Dauer dieser 
Umwandlungsprozesse immer durch eine der verschiedenen Zwischen
stufen der beiden Systemtypen miteinander verbunden. Zu der ge
schilderten Regression eines Streifensystems auf ein engmaschiges Gitter 

ALb. 25. Die Anlage des neucn Peristomfeldes (.LV) 
bei Eu}lotes. Das Streifensystem innerhalb der Neu
bildungszone ist auf die Stufe des engmaschigen 
Gitters regrediert. In den iibrigen Partien diese Re
gression l1nvollst~mdig. (Nach B. 1v1. KLEI~. 1929.) 

kommt es unter verschiedenen 
Umstanden, hauptsachlich sol
chen, in denen das Tier aus
gedehnten Um- bzw. Neubil
dungen ausgesetzt ist. Solche 
Zustande sind einmal die Tei
lung, dann die Enzystierung 
und schlie13lich die Regenera
tion. Bei der Teilung kommt 
es nur hier und da und dann 
manchmal nur zu einer teil
weisen Regression an Stellen, 
wo kom pliziertere N eu bildungen 
im Silberliniensystem zu bewal
tigen sind, wie z. B. in dem auf 
Abb. 25 dargestellten Fall, wo 
das Peristomfeld bei Ettplotes 
anla13lich der Teilung des Tieres 
neu entsteht (KLEIN, 6). In dem 
von der N eubildung eingenom

menen Feld ist deutlich das engmaschige Gitter zu sehen, auf welches 
das Streifensystem von Euplotes regrediert ist. AuBerhalb dieses Feldes 
ist das engmaschige Gitter nur schwach angedeutet. Das Bild reprasen
tiert eine jener Ubergangsstufen zwischen zwei Systemtypen, wie sie 
gelegentlich der Regression haufig angetroffen werden. 
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Sehr klar, nicht feldweise, sondern total tritt ein Riickschlag eines 
Streifensystems auf ein engmaschiges Gitter im Falle der Enzystierung 
ein. Bei Colpoda z. B., einem Tier, das ein ausgesprochenes Streifen
system tragt, geschieht es, daB immer dann, wenn sich die Tiere zwecks 
Vermehrung enzystieren, eine vollkommene Regression auf das eng
maschige Gitter auftritt (KLEIN, 6). Tritt die Teilung (Abb.26) ein, so 
bleibt bei den SproBlingen das engmaschige Gitter noch fast so lange 
bestehen, bis sie ganz voneinander abgeschniirt sind und dann ist sehr 
schon zu sehen wie aus dem engmaschigen Gitter durch Reduktion ent
sprechender Fibrillen wieder ein Streifensystem nach und nach entsteht. 

Abb.26. Regression des Streifensystems von Coljoda steinii (vgl. Abb. 17, oben, Mitte) auf das eng
maschige Gitter in der Teilungszyste. Auf Bild 2 1St das engmaschige Gitter typisch ausgebildet , auf 
den folgenden Bildern nimmt die Maschenweitc nach und nach wieder zu, urn schlieBlich auf Bild 9 

wieder in ein Streifensystem uberzugehen. (Nach B. 1\11. KLEIN, 1929.) 

In seltenen Fallen bleibt bei Colpoda das engmaschige Gitter zeitlebens 
bestehen (KLEIN, 6), ein Fall, der sehr schon zeigt, wie auch beim aus
gewachsenen, unter gewohnlichen Bedingungen stehenden Tier das eng
maschige Gitter fUr das sonst vorhandene Streifensystem in jeder Be
ziehung vikarierend eintreten kann. Dieser Fall zeigt auch, daB so eine 
Regression nicht nur zeitweilig aufzutreten und anzuhalten braucht, 
sondern auch dauernd, oder zumindest von langerer Dauer sein kann. 

Die Regeneration ist der dritte Fall, wo eine Regression auf das eng
maschige Gitter vorkommt. Betrifft die Regeneration nur Relations
korner, so tritt eine Regression nicht auf. Handelt es sich aber um die 
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Wiederherstellung eines ektoplasmatischen Gebildes, das eine umfang
reiche Silberlinienformation zur Basis hat, wie z. B. ein Cytostom, so 
geht diese Regeneration immer liber ein engmaschiges Gitter vor sich, 
d. h. im Falle eines Streifensystems regrediert dieses manchmal nur auf 
dem Areal, wo die Regeneration stattfindet, auf das engmaschige Gitter 
(KLEIN,6). 

Bei der Regeneration von Relationskornern, im besonderen von 
Protrichozytsenkornern (KLEIN,4) , zeigt das Silberliniensystem wieder 
eine andere plastische Eigenschaft, namlich diejenige, daB sich kombi
niert gebaute Silberlinien in ihre Teilfibrillen aufspalten konnen. Dieser 

Abb. 27. Silberliniensystem von Coljidiu11t coljoda. Die lYleri
diane 1. Ordnung kenntlich durch die in regelrnaBigen Abstanden 
in Ihnen Iiegenden Basalk orner. Die :t\1eridiane II. Ordnung 
fiihren die , bei vorIiegendem Exemplar in groBeren Abstanden 
liegenden IJrotrichozystenkorner. Die Meridiane II. Ordllung ein-

fach. (Nach B. M. KLEIN, 1927.) 

Fall mag bei Colpidium 
colpoda (KLEIN, 4) des 
naheren verfolgt werden. 

Unter Protrichozy
stenkornern sind die 
Relationskorner zu ver
stehen, die die Protricho
zysten zum Silberlinien
system in Beziehung 
setzen. Protrichozysten 
sind jene Gebilde, die 
zuerst von BRESSLAU (2) 
als Tenktintropfchen be
schrieben wurden, die 
in der Art von Tricho
zysten ausgestoBen wer
den konnen und so zu 
H lillen bildungen(BREss
LAU, Ibis 8) Veranlas
sung geben. Da diese 
Gebilde ausdem gleichen 
Material bestehen wiedie 
Trichozysten (SCHNEI
DER), wie diese unter be
stimmten Bedingungen 
ausgestoBen werden kon
nen und schlieBlich eben-

so wie die Trichozysten durch ein Relationskorn dem Silberliniensystem 
angeschlossen sind, durchschnittlich aber viel kleiner sind als Tricho
zysten, wurden sie Protrichozysten genannt (KLEIN,4). Bei Colpidium 
campylum und C. colpoda sind Protrichozysten zahlreich vorhanden, und 
es mag an der letzteren Art untersucht werden, wie das Verhalten der 
Protrichozysten das Silberliniensystem beeinfluBt und umgekehrt 
(KLEIN,4). Bei Colpidium colpoda liegen die Protrichozysten bzw. Pro-
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trichozystenkorner in jenen Silberlinien, die als Meridiane zweiter Ord
nung neben den, die Basalkorner fiihrenden Meridianen erster Ordnung 
verlaufen. Beide Meridianarten stellen Bundel kombiniert gebauter 
Silberlinien dar, erscheinen aber normalerweise nur als einheitliche 
Silberlinie. Aber auch unter normalen Verhaltnissen sieht man, daB an 
gewissen Stellen des Silberliniensystems, hauptsachlich an dessen Polen, 
die Meridiane sich aufspalten und so ihren Aufbau aus Teilfibrillen 
zeigen. Was die Meridiane zweiter Ordnung betrifft, kommt nun ihr 
Aufbau aus Teilfibrillen anlaBlich der Regeneration der Protrichozysten
korner auBerordentlich deutlich zum Vorschein. Solange der Bestand 
an Protrichozysten nicht ausgestoBen ist, sind die Meridiane zweiter 

1 2 3 5 6 

Abb. 28. Ausschnitt aus dem Silberliniensystem von 6 Exemplaren von Colpidiu11Z colpoda, deren 
Meridiane in verschiedenen Stadien der Aufteilung begriffen sind. I Meridiane II. Ordnung (M2) in 
Ruhe, Protrichozystenkorner (Pk) liegen in ihnen. flil 1\1eridiane 1. Ordnung mit den in ihnen liegen
den Basalkornern (BId. 2 Die Protrichozysten sind ausgestoBen, in 11:12 keine Protrichozystenkomer 
mehr. 3 Die Aufteilung von M2 in Teilfibrillen beginnt. 4 Diese Aufteilung ist weiter fortgeschritten. 

Die Aufteilung ist bis zum engmaschigen Gitter gediehen, gleichzeitig treten wieder die ersten 
Protrichozystenkcirner in den Fibrillen von M2 auf. 6 - M2 enthalt schon eine ziemliche Anzahl von 
Protrichozystenkornern, die Fibrillen beginnen sich aneinanderzulegen, urn schlieBlich das Stadium I 

wieder zu erreichen. 

Ordnung ungeteilt und fiihren in sich die Protrichozystenkorner (Abb.27). 
Werden die Protrichozysten ausgestoBen, was z. B. durch entsprechende 
Erwarmung veranlaBt werden kann, so verschwinden einmal die Pro
trichozystenkorner aus den Meridianen zweiter Ordnung, denn diese 
Relationskorner sind ebenso wie die Trichozystenkorner fest mit dem 
durch sie zum Silberliniensystem in Relation gesetzten Gebilden ver
bunden (KLEIN,4). Die ausgestoBenen Protrichozysten werden nun in 
verhaltnismaBig kurzer Zeit wieder gebildet, ihr Bestand wird regene
riert (KLEIN, 4; BRESSLAU, 2). Dnd nun treten jene Veranderungen an 
den Meridianen zweiter Ordnung auf, die in diesem Zusammenhange von 
groBtem Interesse sind. Die Meridiane zweiter Ordnung beginnen sich 
nun in ihre Teilfibrillen aufzuspalten (Abb. 28), diese Teilfibrillen zeigen 

Ergebnisse der Biologie VIII. II 
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weitere Aktivitat, in dem sie miteinander Anastomosen bilden (Abb. 28), 
was so weit gehen kann, daB es bis zur Bildung von engmaschigen 
Gittern (Abb. 28) kommt. Die Tendenz, die durch diese Aufspaltung, 
durch dieses Auseinandertreten zum Vorschein kommt, geht dahin, die 
yom Meridian beherrschte Flache moglichst zu vergroBern. Diese Ten
denz wird verstandlich, wenn bedacht wird, daB die neugebildeten Pro
trichozysten aus dem Innern gegen die Peripherie vorwandern (wie die 
Trichozysten; vgl. TONNIGES) und die Moglichkeit, mit dem Silberlinien
system in Verbindung zu kommen urn so groBer ist, je groBer die Flache 
ist, die von dem betreffenden Teil des Silberliniensystems, das in Ver
bindung mit den Protrichozysten treten soil, beherrscht wird. Wenn 
die Aufteilung der Meridiane zweiter Ordnung ihr Maximum erreicht 
hat, entstehen an verschiedenen Stellen wieder Protrichozystenkorner 
als Zeichen dafUr, daB neuerlich wieder Protrichozysten an das Silber
liniensystem angeschlossen sind. In dem MaBe, wie die Zahl der in 
einem Meridian zweiter Ordnung normalerweise vorhandenen Protricho
zystenkorner erreicht wird, nahern sich die auseinandergetretenen und 
anastomosierten Teilfibrillen einander, urn schlieBlich, wenn die be
treffende Zahl komplett ist, wieder ein Fibrillenbundel zu bilden, dessen 
Teilfibrillen so eng aneinander liegen, daB sie als solche nicht mehr zu 
unterscheiden sind. 

Diese, bei der Regeneration der Protrichozystenkorner einsetzenden 
Vorgange an den betreffenden Silberlinien, zeigen besonders schon die 
Aktivitat und Plastizitat des Silberliniensystems. DaB diese Bildsam
keit bei der Bildung ektoplasmatischer Organellen die Hauptrolle spielt, 
wurde im Vorhergehenden fur samtliche Bewegungsorganeilen und deren 
Derivate und fUr das Cytostom gezeigt. Ebenso wie das Cytostom wird 
auch die Cytopyge (KLEIN,4) durch das Silberliniensystem angelegt. 

Da das an und fUr sich aktiv-plastische Silberliniensystem die Bil
dung der einzelnen ektoplasmatischen Formelemente beherrscht, be
herrscht es deren Summe, die Form in ihrer Gesamtheit, ist also ein 
jormbildendes System, soweit es die Sphare des Ektoplasmas betrifft. 
DaB diese Plastizitat eine Aktivitat des Silberliniensystems darstellt, 
geht daraus hervor, daB die betreffenden Bildungsprozesse zuerst yom 
Silberliniensystem ausgehen, ohne daB andere Zellbestandteile fruher 
diesbezugliche Veranderungen aufweisen. Die Aktivitat geht auch nicht 
yom Kernapparat aus, da z. B. wahrend der ersten, anlaBlich der Teilung 
am Silberliniensystem sich abspielenden Bildungsprozesse, sowohl 
Mikro- wie Makronukleus noch in Ruhe ist, noch keine Spur einer be
ginnenden Teilung zeigt und weil z. B. wahrend der Regenerationsvor
gange, die am Silberliniensystem ablaufen, der Kernapparat uberhaupt 
in Ruhe bleibt. DaB der Kernapparat bei Formbildungsprozessen keine 
Rolle spielt, geht auch aus den Arbeiten von SOKOLOFF, DAWSON, 
PATTEN und WODRUFF hervor (vgl. KLEIN, 6). Auch der Wabensaum 
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bzw. die Zwischenwabenzuge sind es nicht, von denen die Aktivitat aus
geht. Sie werden nur als Bahnen fUr Bildungen benutzt, die, wie bereits 
ausgefUhrt wurde, immer yom Silberliniensystem ausgehen. 

DaB die Form des Tieres als Ganzes yom Silberliniensystem bestimmt 
wird, zeigt sich sehr schon bei sich teilenden Tieren, wo die auBere Form 
der SproBlinge erst dann sich aus der Form des Muttertieres lost, wenn 
die entsprechenden Umbildungen am Silberliniensystem so weit fort
geschritten sind, daB sie auch jene Zone umgreifen, die sich umbilden 
muB, um beiden SproBlingen ihre selbstandige Form zu geben. Diese 
Zone findet sich vor aHem am Aquator des Muttertieres. Dort muB die 
hintere Polbildung fUr den vorderen und die vordere Polbildung fUr 
den hinteren SproBling entwickelt werden. In dem MaBe, als sich diese 
Polbildungen vollziehen, hebt sich die Form der SproBlinge aus der
jenigen des Muttertieres hervor. Sind diese Polbildungen perfekt, ist 
auch die Form der SproBlinge perfekt und die Trennung der Tiere 
erfolgt. 

Auch die wahrend der Konjugation erfolgenden, im Bereich der Ver
wachsungszone nach und nach auftretenden Umbildungen der Form der 
beiden Partner beherrscht das Silberliniensystem, das ja uber der Ver
einigungsstelle verwachst (KLEIN,3). 

Die bisherigen AusfUhrungen zeigten, daB im Silberliniensystem ein 
aktiv-plastisches, formbildendes System vorliegt. Die Formbildungen, die 
durch das Silberliniensystem produziert werden, laufen so ab, daB das 
neu entstehende ektoplasmatische Gebilde in seiner Form immer eine 
Wiederholung darstellt: die neu entstandene Cilie wiederholt in ihrer 
Form die bereits vorhandenen oder vorhanden gewesenen Cilien, das 
neu gebildete Cytostom wiederholt in seiner Form ein vorhandenes oder 
vorhanden gewesenes Cytostom und so lieBe sich das gleiche fur alle 
ektoplasmatischen Gebilde anfUhren. Da die Gesamtheit der ekto
plasmatischen Bildungen die totale Form des Tieres darsteUt, so kommt 
es durch die formbildenden Prozesse, die im Silberliniensystem ablaufen, 
schlieBlich zur Wiederholung der Gesamtform eines Tieres, ein Fall, der 
bei dem Teilungsvorgang eintritt. Bei der Regeneration werden nur be
stimmte, und zwar die zu ersetzenden Gebilde nach 'dem Vorbilde der 
fruher vorhanden gewesenen wiederholt. Die Wiederholung einer organi
schen Form nach einem vorhandenem oder vorhanden gewesenem Vor~ 
bild faUt mit dem Begriff der Vererbung zusammen. Das Silberlinien
system besitzt in jener aktiven Formbildung die Fiihigkeit der Vererbung, 
soweit ektoplasmatische Gebilde in Betracht kommen. Diese Fahigkeit 
kommt bei den Ciliaten um so ausschlieBIicher dem Silberliniensystem 
zu, als der Kernapparat, wie schon erwiihnt, auf die formativen Vor
gange im Silberliniensystem keinen EinfluB besitzt, denn erstens setzen 
anlaBlich der Teilung die betreffenden Vorgange am Silberliniensystem 
fruher ein als Teilungsvorgange am Kernapparat eintreten, zweit,cns ist 

II* 
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es WODRUFF, PATTEN und DAWSON gelungen, mikronukleuslose Infu
sorienrassen bis zur 600. Generation zu zuchten, deren Form wie die 
normaler Tiere ubertragen wurde, obwohl ihnen ihre Chromosomen
garnitur, ihre "Vererbungstrager" im Kleinkern fehlten und drittens 
wies schon SOKOLOFF darauf hin, daB kernlose Infusorienbruchstucke 
auch Regenerationsfahigkeit und somit Formbildung zeigen (vgl. 
KLEIN,6). 

Interessant ist nun, daB die Vererbung ektoplasmatischer Gebilde 
durch das Silberliniensystem unmittelbar sichtbar zu machen ist und 
kontin'uierlich aus dem ruhenden System einsetzt. 

Weiter muB es von Interesse sein, daB gerade ein nervos-koordi
nierendes System auch die ektoplasmatische Formbildung DZW. die Ver
erbung ektoplasmatischer Formen beherrscht. Die Uberschneidung, die 
hier vorliegt, kann dazu beitragen, Vererbung und nervose Leistung in 
die entsprechende Beziehung zueinander zu setzen. Worauf schon fruher 
hingewiesen wurde, wirkt ein nervoses System im allgemeinen als Reiz
SCh~ltz, hat also die Aufgabe, die durch Reize hervorgerufenen Erregungs
groBen abzugleichen, einen Zustand herbeizufUhren, in dem das Er
regungsquantum moglichst niedrig gehalten ist, was psychologisch aus
gedruckt soviel bedeutet, als einen moglichst wenig Unlust betonten 
Zustand herbeizufuhren und zu erhalten. Diese Aufgabe erfullt das 
nervos-koordinierende Silberliniensystem ebenso wie das hochorganisierte 
Nervensystem hoherer Tiere: die vom Silberliniensystem koordinierten 
Cilienbewegungen dienen letzten Endes nur dazu, dem Tier die Moglich
keit zu geben, aus dem Bereich auBerer Reize, die durch ihre Intensitat 
oder ihre Qualitat schadigend einwirken muBten, zu entfliehen, nach dem 
diese Reize rechtzeitig rezipiert worden sind. Andererseits dient die 
koordinierte Cilienbewegung auch dazu, Reize, die von innen kommen 
(die sogenannten Triebe), z. B. Hunger und dergleichen, durch An
naherung an das, dem betreffenden Trieb adaquate Objekt, zu befriedi
gen, aufzuheben. Sei es also nun ein von auBen oder von innen ein
wirkender Reiz, immer fUhrt die durch die nervos-koordinierende Lei
stung des Silberliniensystems bedingte Cilienarbeit dazu, die durch Reize 
(bzw. Triebe) hervorgerufenen ErregungsgroBen abzugleichen, jenen Zu
stand wieder herzustellen, der vor Einwirkung des betreffenden Reizes 
(Triebes) bestanden hat. Zeigt sich somit in der Leistung eines nervosen 
Systems die Tendenz, den, einem Reiz vorhergegangenen Zustand 
wieder herzustellen, zu wiederholen, so besteht die Leistung der Ver
erbung darin, organische Formen, die schon vorher bestanden haben, 
zu wiederholen. Es ist also fUr beide Fane eine Wiederholungstendenz, das 
Gemeinsame, und dies ist wohl ein Grund, warum die beiden Funktionen, 
die nervose und die vererbende, an ein und demselben organischen 
System, dem Silberliniensystem ablaufen konnen. 1m Rahmen der 
Wiederholungstendenz liegt auch die Fahigkeit eines nervosen Systems 
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bzw. der reizbaren Substanz uberhaupt, gewisse abgelaufene Reizein
wirkungen bzw. die durch sie bewirkten Zustande, aus deren im System 
hinterlassenen Spuren unter der Bedingung entsprechender Auslosung, 
wieder hervorzurufen, zu reprod~tzieren, zu "erinnern". Eine Repro
d~tktion abgelaufener, und zwar in der Entwicklungsreihe des betreffen
den Tieres abgelaufener Zustande der Form, aus den im vererbenden 
System hinterlassenen Spuren r findet auch, nach deren Aus16sung, in 
der Vererbung statt. Die aus der Wiederholungstendenz sich ableitende 
Reproduktion ist somit wieder ein fur nervoses und vererbendes System 
Gemeinsames. Es ist deshalb nicht sonderbar, daB das Silberliniensystem 
ein nervoses und vererbendes System darstellt. Da das Silberliniensystem 
ein formbildendes, die Form reproduzierendes, sie vererbendes System 
darstellt und als solches Wiederholungstendenz und Reproduktions
fahigkeit ebenso wie ein nervoses System zeigt, so kann das Silberlinien
system auch aus diesem Grund als ein nervoses und als solches koordi
nierendes System angesprochen werden. Dies ist der achte in der Reihe 
der Grunde, die im vorigen Abschnitt fUr die nervos-koordinierende 
Natur des Silberliniensystems angefUhrt wurden (vgl. KLEIN,6). 

Als weitere Parallele lieBe sich noch anfUhren, daB das Silberlinien
system sowohl als nervos-koordinierendes als auch als formbildend
vererbendes System gewisse Impulse leitet, und zwar in der ersten Be
deutung Bewegungsimpulse, in der zweiten Bedeutung Bildungsimpulse. 

V. Zusammenhange und Vergleiche. 
a) Das Verhaltnis des Silberliniensystems zum "neuromotor 

apparatus" . 
Der von amerikanischen Forschern (SHARP, YOCOM, TAYLOR, REES 

U. v. a.) bei Flagellaten und Ciliaten beschriebene "neuromotor appara
tus" setzt sich im wesentlichen aus Fibrillen zusammen, die von den 
Undulipodien bzw. ihrem Basalkorn in Form von Wimperwurzeln aus
gehen, und die sich fur den Fall, daB ihrer mehrere bis viele in einem 
Tiere vorhanden sind, wie z. B. bei den Ciliaten, mit ihren freien Enden 
im Innern des Korpers vereinigen. An der Vereinigungsstelle findet sich 
manchmal eine Substanzansammlung, das "Neuromotorium". Da es 
hier zu weit fUhren wurde, den neuromotorischen Apparat im allge
meinen zu behandeln und das wesentliche desselben sich auch an einem 
einzelnen Beispiel zeigen laBt, so wird hier nur auf den neuromotorischen 
Apparat von Paramaecium (REES) etwas naher eingegangen. 

Wie der Name schon besagt, wird dem neuromotorischen Apparat 
eine nervose Leistung zur Regulierung der motorischen Arbeit der Cilien 
zugeschrieben. Die morphologischen Verhaltnisse, die dieser Apparat 

I DaB sich im Silberliniensystem Spuren friiherer Zustande uberhaupt 
erhalten, dafiir legen die Basalkornrudimente sichtbares Zeugnis abo 
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aufweist, sind nun so, daB sie die Voraussetzungen fiir eine solche 
Leistung erfiillen. Bei ParamaeCitlm, das hier als diesbeziigliches Bei
spiel dienen mag, weil es die betreffenden Verhaltnisse wohl am klarsten 
zeigt, fUhrt von jeder Cilie, und zwar von dem proximalen Ende eine 
feine, fibrillenartige Plasmadifferenzierung, in der Form einer Wimper
wurzel, ins Innere des Plasmas, ins Ektoplasma. Aile diese Fasern 
konvergieren gegen eine Stelle in der Gegend des Pharynx, wo sich eine 
Plasmaansammlung, das parapharyngeale Zentrum oder Neuromotorium 
findet. Anders ausgedriickt, entspringen aIle zu den Cilien fiihrenden 
Fasern aus diesem Zentrum. Aber auch die Trichozysten sind durch 
Fasern mit dem Neuromotorium verbunden. Es stehen somit alle 
koordiniert in Aktion tretenden OrganeIlen, Cilien wie Trichozysten, 
iiber ein Zentrum miteinander in Verbindung. Diese Verbindung ist 
somit nicht so wie im Silberliniensystem, wo alle die betreffenden 
Organellen in derselben Bahn unmittelbar nacheinander geschaltet sind, 
sondern es besitzt jedes dieser Organellen seine eigene Bahn, die zum 
Neuromotorium fUhrt und die erst liber dieses, also nicht unmittelbar, 
die Verbindung mit den librigen Organellen herstellt. Yom Neuromoto
rium aus kann also den gesamten an dasselbe gekoppeIten Gebilden, 
gleichzeitig der gleiche Impuls zugehen. 

Jede Cilie bzw. jede Trichozyste ist sonach an zwei Systeme an
geschlossen, an ein subpelliculiires (v. GELEI, 6), das Silberlinien
system, und ein intraplasmatisches (v. GELEI, 6), den neuromotorischen 
Apparat. 

Wie ist nun das Verhaltnis dieser beiden Systeme zueinander bzw. 
zu den an sie angeschlossenen, koordiniert in Aktion tretenden Ge
bilden? 

Das Verhaltnis des Silberliniensystems zu den betreffenden Gebilden 
wurde im vorhergehenden geschildert. Das Verhaltnis des neuromotori
schen Apparates zu diesen Gebilden wird als ein nervoses angegeben. 
Das Verhaltnis der beiden Systeme zueinander hat zuerst v. GELEI (6) 
erlautert. N ach ihm koordiniert das su bpelliculare N ervensystem, also 
das Silberliniensystem in reflektorisch-mechanisch-automatischer Weise, 
so daB der Bewegungszustand der einen Wimper als Reiz fUr die nachste 
dient, wahrend das intraplasmatische Fasersystem diese Koordination 
mit Rlicksicht auf Bewegungsrichtung der Cilien, Wellenmuster usw. 
verandert. Die Einfllisse beider Systeme kamen sonach zur Interferenz 
und in der Leistung der Cilie miiBte diese Interferenz zum Ausdruck 
kommen. Nun wurde friiher im Abschnitt liber die Koordination schon 
hervorgehoben, daB es zwei Einfllisse sind, welche die Koordination 
bedingen; in erster Linie und hauptsachlich der Koordinationsreiz und in 
zweiter Linie die die Wirkung des Koordinationsreizes modifizierenden 
inneren Impulse. Aus der Interferenz resultiert die tatsachliche Cilien
bewegung. Silberliniensystem und neuromotorischer Apparat weisen 
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schon durch ihre Topik darauf hin, daB das Erstere Reize von Cilie zu 
Cilie, das Letztere Reize aus dem Innern leitet. Das Silberliniensystem 
rezipiert aufJere Reize und beantwortet sie durch entsprechend koordi
nierte Cilienarbeit; der neuromotorische Apparat hingegen bringt innere 
Impulse, Triebreize, aus dem Innern an die Cilien bzw. an die Tricho
zysten usw. Die Wirkung aufJerer und innerer Reize, denen die in die 
beiden reizleitenden Systeme eingeschalteten Organellen ausgesetzt sind, 
k6nnen zur Interferenz gelangen, so daB die jeweilige Arbeit der Cilien bzw. 
das jeweilige Verhalten der iibrigen, den Systemen angeschlossenen Ge
bilde sowohl von auBen als auch von innen bedingt ist: durch Koordi
nationsreiz und Triebreiz. 

1m besonderen ist noch zu bemerken, daB, wie v. GELEI (7) zeigen 
konnte, die Fasern des neuromotorischen Apparates speziell mit dem 
Nebenkorn des Basalkornapparates in Verbindung treten bzw. daB das 
Nebenkorn eine differenzierte Endanschwellung der REEsschen Fasern 
darstellt. Eine Verbindung der Trichozysten mit neuromotorischen 
Fasern konnte v. GELEI (7) im Gegensatz zu REES bis jetzt nicht finden. 
Auf die Angaben JACOBSONS, die REEsschen Fasern mit ins Innere 
entladenen Trichozysten zu identifizieren, wurde friiher bereits hin
gewiesen. 

Die Verhaltnisse, wie sie sich an einem voll entwickelten neuro
motorischen Apparat zeigen, ein Fall, der bei Paramaecium vorliegt, 
lassen eine Auffassung, wie die eben gegebene, liickenlos durchfiihren. 
Die Situation andert sich jedoch, wenn bei Ciliaten statt eines kom
pletten neuromotorischen Apparates nur Wimperwurzeln vorliegen, die 
kurz sind und sich nicht an einer Stelle vereinigen, also nicht in einem 
Neuromotorium enden. Dann" mag es sich urn einen noch nicht v611ig 
ausgebildeten oder nicht v611ig dargestellten neuromotorischen Apparat 
handeln. 1m ersten Fall wiirden die Wimperwurzeln nicht einen zentrali
sierten Impuls den Cilien zuleiten, sondern die Cilien nur iiberhaupt mit 
den tieferen Schichten des Entoplasmas in Verbindung setzen, oder 
aber es kommt bei Wimperwurzeln Funktionswechsel zwischen Stiitze 
(bei kurzen starren Wimperwurzeln), Reizleitung (bei langen sich ver
einigenden Wimperwurzeln) und nutritiver Leistung vor, vielleicht sind 
auch die Wimperwurzeln pluripotente Gebilde, wie denn iiberhaupt die 
Frage der Wimperwurzeln noch nicht eindeutig beantwortet ist (vgl. den 
Abschnitt iiber die Wimperwurzeln S. 94). 

In allen denjenigen Fallen, wo kein voll ausgebildeter neuromotori
scher Apparat vorhanden ist, wirkte das Silberliniellsystem auf Grund 
seiner nerv6s-koordinierenden Funktion allein und erhielte die inneren 
Impulse yom Entoplasma iiber eine diinne Schicht Ektoplasma, in dem 
es liegt. 
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b) Das nerVQse System der Protozoen und das Nervensystem 
der Metazoen. 

Da das Silberliniensystem nicht nur in morphologischer Beziehung 
die Anforderungen erfiillt, die an ein nervoses System zu stellen sind, 
sondern auch, wie friiher ausgefiihrt wurde, noch durch eine ganze Reihe 
anderer Griinde als ein nervoses System, als "subpelliculares Nerven
system" gekennzeichnet wird, so wird es nicht ohne Interesse sein, zu 
verfolgen, we1che Beziehungen zwischen diesem subpellicuHiren Nerven
system der Protistenzelle und dem Nervensystem der Metazoen be
stehen. Abgesehen davon, daB, wie ebenfalls friiher schon hervorgelroben 
wurde, beide Systeme in der Grenzschicht ihre Entstehung nehmen, 
existieren noch mancherlei Briicken, auf denen man von einem System 
zum anderen gelangen kann. 

Vor allem laBt sich das Silberliniensystem in Parallele set zen zum 
periterminalen Netzwerk (BOEKE, 2, 3) und zu den Neurofibrillen, was die 
folgenden Ausfiihrungen in aller Kiirze zeigen mogen. 

Das Bild, das die Silberliniengitter im einzelligen Korper der In
fusorien darbieten, wiederholt sich bei den Metazoen in jenen Zellen, in 
die Nervenfasern eintreten und sich im periterminalen Netzwerk (BOEKE, 
2, 3) ausbreiten. 

DaB gerade die primitivsten Formen der Silberliniensysteme, die 
Gitter, bei den Vielzelligen im periterminalen Netzwerk ein Gegenstiick 
haben konnen, ist dadurch moglich, daB beide Bildungen in der wabigen 
(alveolaren) Struktur des Plasmas ihre Grundlage haben. Aus der primi
tiven Gitterform gehen in beiden Fallen hoher differenzierte Gebilde 
hervor, die nicht mehr an die Totalitat der gegebenen Wabenstruktur 
gebunden sind, und zwar bei den Ciliaten die Streifensysteme, bei den 
Metazoen die extrazellularen leitenden Bahnen, die im periterminalen 
Netzwerk ihren Ursprung nehmen bzw. in demselben endigen. 

Aus dem Zusammenhange mit dem Neurofibrillengeriist, der feinen 
Verteilung zwischen den Plasmawaben der betreffenden kontraktilen 
bzw. rezeptiven Zelle, den entsprechenden Degenerations- und Regene
rationserscheinungen, geht die nervose Natur der periterminalen Netze, 
die bei der Dbertragung der Erregung eine Rolle spielen, hervor. 

Was das periterminale Netzwerk mit den Silberliniengittern gemein 
hat, mag nun kurz und vergleichend zusammengestellt werden. 

Ebenso wie das periterminale Netzwerk aus zwei Komponenten be
steht, einer alveolaren, protoplasmatischen, als Fortsetzung des proto
plasmatischen Bestandteiles der Nervenendigung, und einer fibrilliiren, 
netzartigen Komponente, die sich an das Neurofibrillengefiige anschlieBt 
(BOEKE, 2, 3), ebenso liegt bei den Silberliniengittern ein Netz vor, das 
sich zwischen den Waben (Alveolen) des Plasmas ausbreitet und sich 
aus einer protoplasmatischen und, bei den weiter entwickelten Formen 
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(den kombiniert gebauten Fibrillen der Streifensysteme), auch aus einer 
fibrillaren Komponente aufbaut. 

DaB sich das periterminale Netzwerk im Plasma iiberhaupt, also nach 
allen Richtungen ausbreitet, im Gegensatz zum Silberliniensystem, das 
nur in der periphersten Schicht des Plasmas, dem Ektoplasma, sich ver
teilt, hat seinen Grund darin, daB das periterminale Netzwerk eine 
spezialisierte Zelle als Ganzes ,also auch entoplasmatisch beherrscht, um 
sie in Beziehung zum nerv6sen System zu bringen, wahrend das Silber
liniensystem nur die im Ektoplasma liegenden Basalk6rner usw. zu ver
binden hat. Die Funktion der Silberlinien ist in der Ciliatenzelle, die 
als selbstandiges Lebewesen alle Lebensfunktionen zu verrichten hat, 
dort lokalisiert, wo sie ihren Zweck zu erfiillen hat, im Ektoplasma. 

Ebenso wie das periterminale Netzwerk, dient das Silberliniensystem 
der Erregungsleitung in der Zelle. Auf das periterminale Netz iibertragt 
sich die in der Nervenfaser geleitete Erregung, so daB auf kontinuierlicher 
Bahn die Erregung bis in die Zelle geleitet werden kann. Umgekehrt ist 
das periterminale Netz die erste, sozusagen primitivste Instanz ge
richteter Protoplasmadifferenzierung, die eine Erregung durch einen 
auf die Zelle einwirkenden Reiz lei tend aufnimmt. Gleicherweise ist das 
Silberliniengitter so eine erste Instanz gerichteter Protoplasmadifferen
zierung, die in der Zelle Erregungen zwischen den entsprechenden Orga
nellen auf kontim{ierlicher Bahn vermittelt. Silberliniengitter und peri
terminales Netzwerk sind "gerichtete Plasmadifferenzierungen" in der 
Zelle, die wegen ihrer Verbindung mit sensiblen bzw. motorischen Teilen 
die Voraussetzungen erfiillen, erregungsleitend zu sein. Silberliniengitter 
und periterminales Netzwerk diirften so der erste morphologische Aus
druck fiir die Erregungsleitung in der Zelle sein, einmal in der Zelle der 
einzelligen Infusorien bzw. Protozoen iiberhaupt, einmal in der einzelnen 
Zelle der Vielzelligen. Die Metazoen wiederholen im periterminalen Netz
werk die primitivste Stufe des erregungsleitenden Systems. 

Wie dieses bei den Metazoen im iibrigen nicht auf der Stufe des 
periterminalen Netzwerkes stehen geblieben ist, sondern sich weiter 
differenziert hat, ebenso ist das erregungsleitende System bei den Ciliaten 
nicht beim Silberliniengitter stehen geblieben, sondern stufenweise iiber 
weiter spezialisierte Formen zu den h6chstdifferenzierten Streifensystemen 
gelangt. Bei allen diesen Differenzierungen kommt es zu einem teil
weisen Abgehen von der urspriinglichen alveolaren Grundlage. In dem 
primar nach allen Richtungen erfolgenden Verlauf der Fibrillen tritt eine 
Hauptricht~tng auf, und zwar bei den Metazoen an der Stelle, wo sich die 
Fibrillen des periterminalen Netzwerkes zu der aus der Zelle austretenden 
Nervenfaser vereinigen. Bei den Ciliaten tritt diese Richtung in den 
meridionalen, in der Zelle verlaufenden Silberlinien der Streifensysteme 
auf, die im ausgesprochendsten FaIle nur mehr wenige, senkrecht zu den 
Meridianen verlaufende Verbindungsfibrillen aufweisen. 
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Mit der "Ausrichtung" der Silberlinien tritt immer deutlicher deren 
Aufbau aus mehreren Teil- bzw. Elementarfibrillen (KLEIN, 4; S.ISI 
und APATHY) in Erscheinung, ein VerhaIten, das die Neurofibrillen der 
Metazoen ebenfalls zeigen. Diese Ahnlichkeit der betreffenden Gebilde 
erstreckt sich nun nicht nur auf ihren Aufbau, sondern auch auf die 
Erscheinungen bei ihrem Zugrundegehen. Geht z. B. eine motorische 
Endplatte zugrunde, was durch eine Schadigung der Nervenfaser ein
tritt, so degeneriert der periphere Abschnitt samt der Nervenendigung, 
und es baUt sich dabei die "argentophile Substanz" in den Achsen
zylindern und in den Endverzweigungen der motorischen Endplatten 
zu kleineren und groBeren Tropfchen zusammen, es tritt ein Ent
mischungsvorgang im kolloidalen System ein. Im Anfangsstadium dieser 
Degeneration sind neben dies en Tropfchen noch die Neurofibrillen als 
feine blasse Striche sichtbar. Vergleicht man diese an den N ezwojibrillen 
auftretenden Vorgange mit denjenigen Vorgangen, die sich nach Schadi
gung an den Silberlinien abspielen (S. 139 und KLEIN,4), so ergeben 
sich dieselben VerhaItnisse: in beiden Fallen fibrillare Strukturen mit 
irgendwie an sie gebundener "argentophiler Substanz". Diese "argento
phile Substanz" ist, wie friiher bereits angegeben, sehr labil in der 
Silberlinie und ebenso labil in der Neurojibrille. 

Im AnschluB an das periterminale Netzwerk sei noch auf die von 
APATHY schon beschriebene Eigentiimlichkeit der Elementarfibrillen 
(der Metazoen) hingewiesen, daB sie vielfach anastomosieren, miteinander 
verschmelzen und so ein diffuses Gitter (Elementargitter) bilden. 

Die, das betreffende System eines Tieres bildenden Silberlinien, 
formen immer, wie schon erwahnt, ein Kontinuum. Nie sind Teile dieses 
Systems auBer Zusammenhang untereinander. Diese Kontinuitat ist 
sozusagen mit' einem Blick zu iibersehen, da meist das ganze Silber
liniensystem eines Tieres - auch bei entsprechend hohen VergroBerungen 
in ein einziges Gesichtsfeld des Mikroskops zu liegen kommt. Schwierig
keiten, die der Nachweis eines kontinuierlichen Zusammenhanges des 
neurofibrillaren Gefiiges bei den Metazoen verursacht, fallen hier, der 
leichteren Ubersichtlichkeit wegen, ganzlich weg. 

Die Kontinuitat des fertigen Silberliniensystems tritt nicht unver
mitteIt in Erscheinung, wenn in Betracht gezogen wird, daB dieses 
System zwischen den Waben (S. 135 und KLEIN, 2) des Ektoplasmas 
entsteht und diese Waben ohne Unterbrechung, also kontinuierlich an
einandergefUgt sind. 

Der Befund der vo1ligen Kontinuitat der Silberlinien weist fUr den 
Zusammenhang der leitenden Bahnen der Metazoen eine Richtung, die 
der Auffassung von APATHY, O. SCHULTZE und BOEKE (1-4) - um 
nur einige Autoren zu nennen, entspricht. 
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c) Silberliniensystem und Interzellularsubstanz. 
Aus der fruher geschilderten Tatsache, daB das Silberliniensystem in 

jenen Hillen, wo die sich teilenden Zellen, wie z. B. bei den kolonien
bildenden Flagellaten (KLEIN, 8) im Verband miteinander bleiben, in den 
zwischen den Zellen verbleibenden Plasmaverbindungen, Plasmodesmen 
oder der Interzellularsubstanz I von einer Zelle zur anderen ubertritt, 
ergibt sich eine Beziehung zwischen Silberliniensystem und Interzellular
substanz. Eine andere, wesentliche Ubereinstimmung zwischen beiden 
GroBen ergibt sich daraus, daB Silberliniensystem und Interzellular
substanz immer zwischen Plasmaeinheiten verschiedener Ordnung sich 
ausbreiten, in einem FaIle zwischen den Waben des Plasmas, im anderen 
zwischen den Zellen des Organism-z,ts: immer handelt es sich urn Zwischen
substanz, die auch dem Silber gegenuber immer die gleiche Reaktion 
gibt. Fur das interalveolare Silberliniensystem wurde vorhin aus einer 
Reihe von Tatsachen eine nervose und formbildende Leistung abgeleitet, 
fUr die Interzellularsubstanz, die nach dem Vorbilde der Verhaltnisse 
bei den kolonienbildenden Flagellaten nichts anderes als die inter
zellularen Partien der Silberliniensysteme der einzelnen, zu einem Ge
webe zusammengeschlossenen Zellen ist, waren dieselben Leistungen wie 
fUr das Silberliniensystem charakteristisch. Tatsachlich haben manche 
Autoren, lange bevor die Zusammenhange zwischen Silberliniensystem 
und Interzellularsubstanz bekannt geworden sind, der Interzellular
substanz leitende, also nervose Funktion zugesprochen. So z. B. REI
CHERT, MITROPHANOW und BRAUS. Der letztere sieht in den Plasmo
desmen das iilteste, -z,trsprunglichste Reizleitungssystem, aus dem sich 
in spaterer Folge das eigentliche Nervensystem differenziert hatte. 
O. SCHULTZE zeigte nun, daB tatsachlich wahrend der Ontogenese des 
Wirbeltierkorpers Zellnetze vorhanden sind, die dadurch zustande 
kommen, daB die Zellen derselben sich bei ihren Teilungen nicht durch
aus trennen, sondern durch Interzell-z,tlarbriicken, die mit der Zeit sehr 
lang werden konnen, miteinander in Verbindung bleiben und daB in 
diesen Interzell~tlarbrucken sich nach und nach die Nettrofibrillen diffe-
1'enz~eren. 
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Allgemeine Betrachtungen. 
Wie ganz allgemein im Tierreich, so gilt auch fUr die Amphibien der 

Satz, daB die Zahl der Eier um so groBer ist, je weniger sich die Eltern 
um die Nachkommen bekiimmern und daB mit zunehmender BrutpUege 
eine Verringerung der Eizahl festgestellt werden kann. Eine Tabelle mag 
diese Zusammenhange erlautern: 

Eizahl bei Amphibien 
ohne Brutpflege mit Brutpflege 

I. Bufo lentiginum. 28000 Alytes obstetricans. 270 

z. Rana esculenta 10000 N ototrema mal'supiatum 200 

3· Bufo viridis 10000 Pipa americana 60-70 

4· Bufo vulgaris 5 000 Rhacophorus reticulatus 20 

5· Rana temporaria 3 000 Rhinoderma darwini 18 

6. Hyla arborea 1000 N ototrema pygmaeum 4-7 
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Die groBen Unterschiede in der Eizahl bei Amphibien ohne Brutpflege 
hangen damit zusammen, daB die Vernichtungsziffer je nach der Laich
zeit und dem Ort der Laichabgabe bei den einzelnen Arten recht ver
schieden ist. 

Bei den Arten mit Brutpflege wird die Eizahl mit zunehmender Sorge 
fur die Nachkommen im aHgemeinen geringer (Unterschiede entsprechend 
der verschiedenen systematischen SteHung und Form der Brutpflege sind 
selbstverstandlich vorhanden!). Am deutlichsten sind vie11eicht die Ver
haltnisse bei den beiden hier angefiihrten Nototrema-Arten. Nototrema 
marsupiat'um hat etwa zoo Eier und entlaBt die Jungen als Larven aus 
dem elterlichen Korper. N ototrema pygmae~t7n liefert dagegen nur vier bis 
sieben fertig entwickelte Froschchen. 

1m aHgemeinen nimmt mit zunehmender Brutpflege auch die GroBe 
und vor aHem der Dotterreichtum der Eier zu. Diese sind dann meistens 
nach den Angaben von HARRISON weniger pigmentiert und sehen 
weiB oder gelblich aus. Eine biologische Bedeutung der verschiedenen 
Pigmentierung der Eier soH nach den Angaben dieses Autors fur die tro
pischen Amphibienarten nicht nachweisbar sein, da fast unpigmentierte 
Eier oft gre11ster Belichtung ausgesetzt sind. Unter unseren einheimi
schen Amphibienarten fant dagegen auf, daB diejenige Froschart, die 
schon sehr fruhzeitig, namlich im Marz oder Anfang April laicht, der 
Grasfrosch, tiefschwarze in groBe GaHerthuHen eingeschlossene Eier legt, 
die an die Wasseroberflache aufsteigen, wahrend die zur warmeren Zeit 
abgelegten Eier anderer Amphibienarten wenig pigmentiert, nur mit 
schwachen Gallerthu11en versehen sind und am Boden liegen bleiben 
(siehe BREHM). Man nimmt an, daB die Eier des Grasfrosches durch 
Vermittlung ihres Pigmentes die Sonnenwarme besser ausnutzen konnen 
und die GaHerte sol1 nach BERNARD u. BRATUSCHEK dabei wie ein kleines 
Treibhaus wirken. Sie gestattet namlich das ungehinderte Eindringen 
der Sonnenstrahlen, wahrend die von dem Ei ausgehenden Strahlen 
groBer We11enlange zuruckgehalten und dem Ei als Warme wieder zuge
fiihrt werden. 

Es sind also hier durch die besonderen Einrichtungen an den Eiern 
fur die Entwicklung der Brut gunstige Verhaltnisse geschaffen. 

Auch die Abhangigkeit der Entwicklungsgeschwindigkeit der Eier von 
der Temperatur ist als eine biologisch zweckmaBige Einrichtung anzu
sehen, die auch unter schlechten Bedingungen noch die Entwicklung der 
Nachkommenschaft im Freien ermoglicht. So wissen wir, daB unter un
gunstigen klimatischen Verhaltnissen Froschlarven im Wasser noch als 
Kaulquappen uberwintern und so durch die niedrige Temperatur vor 
aHem im Hochgebirge eine starke Verlangsamung ihrer Entwicklung er
fahren. Umgekehrt kann aber auch durch Temperaturerhohung eine 
groBe Beschleunigung in der Entwicklung einsetzen. Solche Beobachtun
gen hat FISCHER-SIGWART am Laubfrosch (Hyla arboreal haufig ge-
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macht (zitiert nach BRANDES-SCHOENICHEN) , wenn sich die Eier in aus
trocknenden Pfiitzen entvvickelten. Besonders wissen wir fiir einige 
tropische Froscharten (Phrynisc~ls nigricans, Pallldicola j11scomawlata 
aus Paraguay nach BUDGETT), daB sich ihre Eier im Laufe von 18 bis 
24 Stunden nach dem Eintreten der Furchung zu jungen Kaulquappen 
verwandeln. Auch die weitere Entwicklung verlauft in den austrocknen
den Pfiitzen geradezu iiberstiirzt. 

Die Befruchtung der Eier erfolgt bei den meisten Amphibien auBer
halb des weiblichen K6rpers. Bei den Anuren klammert sich das Mann
chen am Riicken des Weibchens fest und laBt sich von diesem oft t age
-lang umhertragen, urn im Augenblick der Eiablage sein Sperma zu er
gieBen. Bei den Urodelen wird im AnschluB an Liebesspiele gew6hnlich 

Abb. I. Laich von Rana temjorarla L. (Nach 
einer Photographie von W. B. und S. C. ]OHN

SON-LEYTONSTONE. Aus BREIII\IS Tierleben.) 

Abb. 2. Laich von Bu:fo. (Nach einer Photo
graphie von W. B. und S. C. JOHNSON-LEYTO~

STONE. Aus BREHl\IS Tierleben.) 

eine Spermatophore vom Mannchen abgegeben und vielfach lange Zeit 
vor der Befruchtung der Eier in den weiblichen K6rper aufgenommen. 
So findet z. B. beim Feuersalamander schon im Herbst die Aufnahme 
der Samen in den weiblichen K6rper und erst im Friihjahr die Befruch
tung der Eier durch die noch lebenden Samen statt. 

Aus der Art der Befruchtung der Eier ergibt es sich, daB im Augen
blick der Eiablage vielfach Mannchen und Weibchen zugegen sind. Auch 
bei Anwesenheit verschiedener Frosch- und Kr6tenarten am gleichen Ort 
paarten siCh nach den Beobachtungen von WIEDEMANN in der Haupt
sache im Freien nur Tiere der gleichen Art und auch HINSCHE stellte 
im Experiment fest, daB zwar eine Umklammerung von Mannchen und 
Weibchen der gleichen und anderer Arten sowie z. B. selbst von einem ent-
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sprechend zugeschnittenen Stuck Gummischwamm moglich ist, daB aber 
meistens zum SchluB doch rich tige Paare der gleichen Art ge bildet werden. 

Wie schon oben erwahnt, laichen vielfach verschiedene Froscharten 
zu verschiedener Zeit im Jahre. Gleichzeitig laichende Arten setzen oft 
die Eier an verschiedenem Ort des gleichen Gewassers oder in fiir die be
treffende Art charakteristischer Weise abo Einige Abbildungen mogen 
diese Tatsachen erlautern. 

Abo. I zeigt die zu einem Laichklumpen verklebten Eier von Rana 
temporaria. Beim Austritt der Eier ins Wasser verquellen die gallert
artigen Eihiillen. Ohne Zweifel 
sind bei einem so1chen Laich
ballen die Bedingungen fiir die 
Entwicklung fiir die auBen ge
legenen Eier am gunstigsten. Die 
inneren Eier sind nicht so gut mit 
Sauerstoft versorgt und gehen oft 
zum Teil zugrunde. Die Gallert
masse verflussigt sich spater und 
dient Algen als Unterlage, die 
Sauerstoff liefern und eine Nah
rung darstellen fUr die ausschlup
fend en Kaulquappen. 

Die Kroten laichen in Schnu
ren ab, wie Abb. 2 zeigt. Da die 
Schniire um Pflanzen gewunden 
sind, sind zweifellos die Sauer
stoffverh81tnisse recht giinstig. 
Dazu kommen dann ebenfa11s 
die Vorteile, we1che die schnur
artige Gallerte den ausschlupfen
den Larven bietet. 

Abb. 3. Eier von l\iolge (Trit'llT"1fs) 7Julg aris L., mit 
Ga11erthiille i vergroBert. (Nach einer Aufnahme von 

H. HINTE RIlERGER. Aus \VERNER .) 

Abb. 3 schliel3lich zeigt die einzeln an Pflanzen abgelegten Eier eines 
Mo1ches. Die machtig aufgequollene Ga11erthulle ist bei der starken Ver
groBerung deutlich zu erkennen. 

Zweifellos sind in der besonderen Beschaffenheit der Eier und in der 
Eigenart der Eiablage Verhaltnisse gegeben, die dem Fortbestand der 
einzelnen Amphibienarten gunstig sind. 

Wir kennen nun daruber hinaus noch eine weitergehende Fursorge 
fUr Eier und N achkommenschaft, die im folgenden besprochen werden so11. 

A. Nestbau bei Amphibien. 
I. Nester im Wasser. 

Das Wasser stellt den naturlichsten Ort fUr die Entwicklung der Am
phibieneier dar. Darauf weisen schon die nur zur Sauerstoffaufnahme in 
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Fliissigkeit geeigneten Kiemen der Larven, die fast immer zu beiden Sei
ten des Korpers blischelformig dicht hinter dem Kopfe abstehen. Die 
meisten Amphibien benotigen auch zu ihrer Entwicklung unbedingt 
Wasser. Von den in fertig ausgebildetem Zustand durch Lungen atmen
den und auf dem Lande l.ebenden Tieren wird es oft auf groBe Entfernung 
hin aufgesucht zur Laichzeit. Bei unseren einheimischen Amphibien
arten findet gewohnlich keine besondere Flirsorge statt. In der je nach 
der Gattung und Art etwas verschiedenen und oben geschilderten Weise 
findet die Laichabgabe statt. Am meisten den Blicken entzogen ist der 
Laich der Molche, da die Eier einzeln an Pflanzenstengeln oder Blattern 
abgelegt werden. In einzelnen Fallen mogen auch liber den Eiern Blatter 
zufallig beim Laichen zusammengebogen werden oder der Blattstengel 
mag angeknickt sein, so daB sich ein Blatt wie zum Schutze liber das Ei 
neigt. Nach PERRIER soIl Triton viridescens um jedes Ei die Zweige von 
Wasserpflanzen legen und so ein Nest formen. Auf eine eigenartige Tat
sache sei hier noch verwiesen, namlich darauf, daB von unseren ein
heimischen Tieren, ZU11l wenigsten von den Fischen, Froschlaich und auch 
Kaulquappen so gut wie nie gefressen werden, obwohl sie massenhaft als 
Nahrung zur Verfligung stehen wlirden. Die aus Amerika bei uns ein
gefiihrte Regenbogenforelle dagegen soIl mit Vorliebe Kaulquappen fres
sen. Moglicherweise sind bei uns die Amphibienlarven durch besondere 
chemische Stoffe im allgemeinen vor Feinden geschiitzt, die sie fressen 
konnten. 

a) Nester unter Steinen. 
Vor a11em in den Tropen finden wir die eigenartigsten Einrichtungen 

zum Schutz von Eiern und Kaulquappen. DaB nicht die Trockenheit 
oder der Mangel an Laichplatzen an der Ausbildung dieser Besonder
heiten allein schuld sein kann, geht daraus hervor, daB auch im Wasser 
ablaichende Tiere SchutzmaBmahmen ergreifen. So werden in einer Art 
Nest ul1ter Stein en die Eier von vielen Amphibien einzeln oder in kleinen 
Mengen abgelegt. Als Beispiel seien hier genannt die amerikanischen 
Salamanderarten Eurycea, Gyrinophilus und Pswdotriton, bei denen die 
Eier einzeln (nach NOBLE, 7) unter Steinen im Wasser abgelegt und sogar 
noch vom Weibchen bewacht werden. 

b) Nester aus Schlamm. 
Richtige Nester aus schlanml, werden gebaut von dem wegen seines 

eigenartig tonenden Rufes "Schmied" genannten brasilianischen Frosche 
Hyla faber WIED., siehe Abb. 4. Die Schilderung, welche zunachst 
GOELDI von den Kraternestern gab und seine Abbildung sind zweifellos 
richtig. Doch hat sich wahrscheinlich ein Irrtum eingeschlichen, was 
die Herstellung des Kraternestes anlangt. Nach der Auffassung von 
NOBLE (7) und nach dem, was wir liber das Verhalten von Hyla rosen
bergi wissen, baut nicht das \Veibchen, sondern das Mannchen das Nest. 
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Da GOELDI seine Beobachtungen zur Nachtzeit anstellte, denn die Tiere 
bauen nur nachts, so ist dieser Irrtum verstandlich. Den Bau schildert 
der erste Beobachter GOELDI folgendermaBen (nach BREHM): "Wir 
sahen zunachst eine schwache Bewegung im Wasser, die durch etwas 
unter der Oberflache Umriihrendes hervorgebracht wurde. Dann sahen 
\vir eine Masse Schlamm an die Oberflache kommen, getragen von einem 
Frosch, von dem nur die beiden Hande sichtbar waren. Wieder unter
tauchend brachte der Frosch nach einem Augenblick abermals eine 
Masse Schlamm herauf, nahe der ersten. Dies wurde oftmals wiederholt, 
wodurch allmahlich ein Ring-
wall sich erhob. Von Zeit zu 
Zeit kamen des Erbauers 
Kopf und Vorderkorper 
plotzlich mit einer Ladung 
Schlamm auf der entgegen
gesetzten Seite zum Vor
schein. Aber, was uns im 
hochsten MaBe verwunderte, 
war die Art und Weise, wie 
der Frosch seine Hande zum 
Glatten der Innenwand des 
Schlammwalles benutzte, so 
wie ein Maurer seine Kelle. 
Wenn man die Hande unter-
sucht, versteht man sofort, 

Abb. 4. Nest von Hyla .faber. (Nach WIEDERSHEIM.) 

daB sie ausgezeichnete Maurerkellen vorstellen, da die Endglieder der 
Finger groBe Erweiterungen tragen. Die sorgfaltige Glattung der Wand 
konnte besser beobachtet werden, als der Wall hoher wurde, bis er 
etwa 4 Zoll Hohe hatte und der Frosch dann genotigt war, aus dem 
\Vasser zu kommen. Die Brustwehr des Walles erfuhr dieselbe sorgfaltige 
Glattung, wahrend die AuBenseite vernachlassigt wurde. Die Nivellie
rung des Bodens wurde gleichzeitig mit Hilfe der Unterseite (namentlich 
Bauch und Kehle) und der Hande, ausgefiihrt. Man kann den Anblick 
des Walltiimpels ganz gut mit dem Krater eines erloschenen Vulkanes 
oder aber mit einem groBen mit Wasser gefiillten Suppennapf von 
einem FuB Durchmesser vergleichen." Wie GOELDI sich ausdriickt, fin
den diese kreisrunden kleinen Wasserbecken "als Kinderstuben fiir 
Kaulquappen" Verwendung. Bei dem Frosch Hyla rosenbergi, der dem 
"Schmied" nahe verwandt ist, konnte durch genaue Beobachtung fest
gestellt werden, daB das Mannchen allein die eigenartigen Kraternester 
im Schlamm erbaut. Dann ruft es mit seiner weithin tonenden Stimme 
das Weibchen herbei, klammert sich an dessen Riicken fest und die 
Eiablage in das Kraternest kann beginnen (NOBLE, 7). Die aus den 
Eiern schliipfenden Kaulquappen haben riesige federfOrmige Kiemen, 
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mit denen sie an der Wasseroberfhiche hangen. Ihre Verwandlung zu 
Froschchen vollzieht sich noch, bevor sie den Ringwall verlassen. 

Die Frosche bauen ubrigens nicht immer neue Nester, sondern be
nut zen auch schon vorhandene alte Nester. Auch kann die Ablage der 
Eier in klein en Wasseransammlungen in hohlen Baumen erfolgen, die 

Abb. 5. Nest von Hyla re
sinifedrix. INach GOELDI 

aus HILZHEIMER.) 

A Seitenansicht; B Durch
schnitt (schem .). 

ja letzten Endes ganz ahnliche Bassins darstellen. 
Die Eier einer anderen brasilianischen Frosch

art, Hyla rt'sinijectrix GOELDI fand GOELDI (2) in 
hohlen Biillmen, die mit Wachs ausgedichtet waren 
und in denen Wasser stand. Abb. 5 zeigt die Einzel
heiten. GOELDI nahm nun an, daB der Frosch eine 
Asthohle mit Harz ausschmiere, das von gewissen 
aromatischen Baumen, z. B. ProtiuJn heptaphyllul1I, 
abtropfe. Er solle das Harz selbst sammeln und 
mit seinen breiten Handen die Abdichtung der 
Hohlraume im Baum vornehmen. Durch die 
spateren Untersuchungen von Prof. LORENZ 
MULLER (siehe "Isis") undo von A. GOELDI stellte 
es sich jedoch heraus, daB die Frosche verlassene 
Bienennester zum Ablaichen benutzen . Die Bienen 
bauen also in den hohlen Baumen die Harzboden 
ein. Die Frosche waren ja auch gar nicht im
stande, die recht erheblichen Harzmengen zu 
sammeln und richtig zu verarbeiten. Die Am

phibien mach en sich also nur die gunstige Laichgelegenheit in der Wasser
ansammlung zunutze. Sie laichen auch an anderen Orten ab, z. B . in 
einem mit Wasser gefUllten Einmachglas. Leider hat sich das Marchen 
von den harzverarbeitenden Froschen in der Literatur zah gehalten. 

Wir gehen wohl nicht fehl in der Annahme, daB Eier und Kaul
quappen in den Ringnestern besser vor Feinden geschutzt sind als im 
freien Wasser. 

c) Schaumnester im Wasser. 
Schaumnester im Wasser werden von einigen sudamerikanischen 

Froscharten errichtet. FERNANDEZ stellte daruber vor allem wieder 
in neuerer Zeit Beobachtungen an und seiner Arbeit sind die Abb. 6 
und 7 entnommen. Auch schlieBt sich die folgende Schilderung in der 
Hauptsache an seine Angaben an . Abb. 6 zeigt die hellen Schaum
massen von Pahidicola juscomawlata STEIND., die zwischen den Wasser
pflanzen uber die Oberflache ragen und hier wie Schlagsahne auf dem 
Kaffee schweben. Auf Abb. 7 ist von Leptodactylus ocellai1is L. ein Nest 
mehr aus der Nahe photographiert. Das Mannchen sitzt zunachst auf dem 
Rucken des Weibchens, das auBer den Eiern eine eiweiBartige Masse aus 
der Kloake abscheidet. Mit ihren HinterfuBen schlagen die Frosche nun 
richtiggehend Schaum, d. h. die zahe EiweiBmasse wird mit Luftblasen 
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gefi.illt, so daB sie an der Wasseroberflache schwebt. In diese Masse wer
den die Eier abgelegt, die sich vielfach als schwarze oder braunliche 
Punkte von dem weiBen Schnee des Nestes abheben, in der Hauptsache 
jedoch nach unten sinken und am unteren Ende der Schaumschicht mit 
dem Wasser in Beriihrung bleiben. So sind sie nicht nur den Blicken 

Abb. 6. Schaumnester auf dcm \Vasser von Paludicola /usco1Jlaculata STEIND. (Aus FERN.~NDEZ.) 

entzogen, sondern jedenfa11s auch vor TierfraB geschiitzt. Das Schaum
schlagen selbst soIl spater an Hand der Abb. 15 genau geschildert werden 
bei einer anderenFroschart (siehe S. 194). Das Parchen sitzt in derMitte 
der Schaummasse und an dieser Stelle bleibt meistens ein Loch auch beim 
fertigen Nest bestehen. Das Weibchen hat sozusagen ringformig um sich 

Abb.7. Schaumnest von Lejtodactylus ocellatus L. (Aus FERN,\NDEZ.) 

die Schaum- und Eimasse abgelegt. Das Nest von Leptodactylus ocellatus 
L. hat einen Durchmesser von 25-30 cm und eine Hohe von 5 cm. Die 
Schaummasse verfliissigt sich, wenn die Kaulquappen ausgeschliipft sind 
und sie 5011 diesen zum Teil als Nahrung dienen. Wahrscheinlich siedeln 
sich jedoch auch Algenarten hier an, die als Nahrung der Froschlarven 
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in Frage kommen. Bei Paludicola f'uscomac-ulata STEIND. geht die Ent
wicklung der Kaulquappen im Schaumnest in I8-24 Stun den vor sich. 
Nach der Angabe von FERNANDEZ halten sich die Eltern vielfach in der 
Nahe der Schaumnester auf, urn die Eier zu bewachen. Dieser Autor 
bildet auf dem Wasser befindliche Schaumnester folgender argentinischer 
Frosche ab: 

LePtodactyl~ts ocellatus L., LeptodactylltS gracilis DUM. et BIER., Pa
ludicola f-uscomawlata STEIND., Pall{dicola cinerea COPE (P. alpina AN
DERSSON), Ceratophrys americana DUM. et BIER. 

Auch der in Panama lebende Frosch Eupemphix Pltstulosus laicht 
in Schaumnestern auf dem Wasser (NOBLE, 7), ebenso Eupemphix tri
nitatis BouL. nach NETTING. 

d) Nester in kleinen austrocknenden Wasseransammlungen. 

Nahe verwandte Froscharten laichen nicht in groBeren Wasseran
sammlungen, sondern in kleinen rasch austrocknenden Pfiitzen in der 
Nahe eines Tumpels oder Baches. So bringt LePtodactyl~ts pentadactylus L. 
seine Schaumnester auBer im freien Wasser auch gelegentlich in Wasser
ansammlungen in hohlen Baumen unter oder auch in kleinen Wasser
ansammlungen, die bald vertrocknen (NOBLE, 6). LePtodactyl~ts mysta
cin-us BURM. laicht in Vertiefungen in der Nahe des Wassers, von wo 
durch Regengusse die Kaulquappen in benachbarte Bache oder Strome 
getragen werden. Bleibt der Regen langere Zeit aus, so scharen sich die 
Kaulquappen an der feuchtesten Stelle der Vertiefung zu Klumpen zu
sammen und verringern dadurch die Oberflache. Sie konnen gewohn
lich bis zum Eintreffen des Regens in diesem Zustand verharren (BAR
BOUR, 2). Auch fUr Leptodactyl'Us typhoni~ts DAUD. (LeptodactylltS albi
labris BOTTGER) wird von BRANDES u. SCHOENICHEN unter den Schaum
nest bauenden gewohnlich im Wasser laichenden Froschen ein ahnliches 
Verhalten angegeben. 

2. Nester auBerhalb des Wassers. 
Schaummassen halten, wie wir gesehen haben, die Froscheier auch 

dann leicht feucht, wenn Vertrocknungsgefahr in einer geringen Wasser
ansammlung gegeben ist. Der Schaum spielt nun auch vor allem eine 
wichtige Rolle, wenn die Frosche von vornherein auBerhalb des Wassers 
ihre Eier ablegen. 

a) Grubennest in feuchter Erde. 

Der japanische Ruderfrosch Rhacophoru.s schlegeli GTHR. grabt sich 
in dem weichen, schlammigen Boden der Sumpfe oder Reisfelder zur 
Fortpflanzungszeit in der Erde ein. Der Vorgang vollzieht sich am 
Abend und das Weibchen tragt dabei das viel kleinere Mannchen auf 
dem Rucken. Das Weibchen wuhlt sich zunachst durch einen kurzen 
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senkrechten Gang in die Tiefe und formt dann ein kugelrundes Loch 
von 6-9 cm Durchmesser. Es stellt sich dabei hoch, dreht sich dauernd 
urn sich selbst und glattet mit seinem Bauch die Wand. Bei dieser 
Tatigkeit wird der Zugangskanal zur unterirdischen Hahle wieder ver
stopft, so daB schlieBlich das Parchen vallig im Dunkeln sitzt, urn hier 
wahrend der Nacht abzulaichen. Die 
frisch abgelegten Eier sind von 
einer klebrigen Hulle umgeben. Das 
Weibchen legt die ausgestreckten 
HinterfuBe auf die Eier, wobei et
was von der Klebmasse daran hangen 
bleibt. Als dunnes durchsichtiges 
Hautchen spannt sich der Klebstoff 
zwischen den Beinen aus, urn bei den 
weiteren Bewegungen der Beine zu 
einem Luftblaschen von 5 - 10 mm 

Durchmesser zusammenzusinken. 
Durch rasche ununterbrochene Be-
wegung mit den Hinterbeinen be-

Abb. 8. Schema der Bruthohle von Rltaco
phor1ts sc1tlegeli mit Zu- und Ausgang. 

(Aus BRANDES und SCHOENICHEN.) 

reitet so das Weibchen eine schneeartige Schaummasse, in welcher 
schlieBlich die Eier liegen. N ach der Ablage und Be£ruchtung der Eier 
grabt das Weibchen wieder einen Ausgang aus der Grube schrag abwarts 
zum Wasser gerichtet. Die Anlage des Nestes findet stets an einem Vfer 
statt. Die in Schaum eingehullte Eimasse bleibt sich dann selbst uber-

Abb. 9. Rhacojlwr1ts scldegeli L., in der Begattung begriffen. Hinter heiden Tieren liegt die aus
geschiedene, die Eier umhiillende Schaummasse. Der Pfeil zeigt die Stelle an, wo die Wand der Rohle 

spater durchbrochen wird. (Aus WIEDRRSHEli\1.) 

lassen. Langsam verflussigt sich der Schaum, wahrend sich die Eier ent
wickeln. SchlieBlich gleitet die nach abwarts flieBende elastisch-klebrige 
Masse mit den inzwischen ausgeschlupften Kaulquappen durch den 
gleichen schragen Gang nach abwarts und ins Wasser, durch den die El
tern das Hahlennest verlassen haben. Abb. 8 stellt in schematischer 
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Weise die Anordnung des Nestes mit seinen Kanalen, Abb. 9 ein Nest 
mit ablaichendem Froschpaar dar. In ahnlicher Weise laicht in Erd
h6hlen unter Steinen der brasilianische Frosch Cystignnthus mystaceus 
(Rana mystacea SPIX). WIEDERSHEIM schreibt daruber: 

"Dieser Frosch laicht nicht in den PfUtzen selbst, sondern macht in 
ihrer Nahe, aber immer noch innerhalb der Grenzen, bis zu denen das 
Wasser nach heftigem Regenwetter steigen kann, unter Steinen, faulen
den Baumstammen usw. eine H6hlung ungefahr so groB wie ein gew6hn-

Abb. 1 0 . Eigelege von llemlslIs mannoratU1Jl in einer grubenformigen Vertieful1g einer Sandbank. 
(Aus W AGER .) 

licher Tassenkopf. Diese fullt er mit einem weiBen, zahen Schaume aus, 
der die gr6Bte Ahnlichkeit mit recht festem Schaume aus geschlagenem 
EiweiB hat. In der Mitte dieser Schaummasse befinden sich die fahl
gelben Eier. Die jungen Larven besitzen zuerst die Farbe der Eier und 
zeigen auBere Kiemen, werden jedoch bald auf der Oberseite dunkler 
und spater grunlich braun, unten grauweiB, fast silberweiB, so daB sie in 
ihrem Habitus den Larven der Rana esculenta nicht unahnlich sind, nur 
scheint bei ihnen die Schwanzflosse nicht ganz so stark entwickelt zu 
sein. Steigt das Wasser der PfUtze bis an das Nest, so begeben sie sich 
in jene und unterscheiden sich ferner in der Lebensweise nicht von den 
Larven der anderen Batrachier." 
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In neuerer Zeit hat WAGER (z) an der siidafrikanischen Froschart 
Hemis1ts marmorat'ltm PETERS interessante Beobachtungen ganz ahn
licher Art gemacht, wie sie von dem japanischen Ruderfrosch wieder
gegeben sind. 

Die Eier werden von Hemis1tSmarmoratul1t abgelegt in einem Nest 
in der Erde von kugelformiger Gestalt mit wohlgeglatteter Wandung und 
einem Durchmesser von z Zollo Das Nest ist 3-10 Zoll von der Wasser
oberflache entfernt. Gewohnlich betrug der Abstand jedoch nur 5 Zol1. 
Sandige mit Pflanzen bewachsene oder mit feuchtem Laub bedeckte 
Stellen wurden beim Nestbau bevorzugt. Der Sand muf3 feucht sein und 
die Feuchtigkeit auch langere Zeit halten. lVIannchen und Weibchen 
wurden gefunden kurz vor der Eiablage. Das lVIannchen umklammerte 
das Weibchen, auf dessen Riicken sitzend, und lief3 auch in der Gefangen
schaft iiber 10 Tage lang nicht los. In feuchten Sand gesetzt, begann das 
Weibchen bald zu graben, indem es die Kopfspitze in den Sand steckte 
und mit den Hinterbeinen lebhaft arbeitete. Das lVIannchen war dabei 
vollig teilnahmslos. Die Weibchen iiben nach den Angaben von WAGER (z) 
Brutpflege. Sie wurden in der N esthohle gefunden, wie sie mit ihrem 
Leib die Eier bedeckten. An leeren Nestern konnte ein zum Wasser 
fUhrender Kanal festgestellt werden, der nach WAGER erst dann vom 
Weibchen gegraben werden soll, wenn die Kaulquappen schliipfen. Dies 
ist am achten oder neunten Tage der Fall. Die Eizahl betragt 150 bis 
zoo Stiick. Ihr Durchmesser wird mit z mm und die Dicke der Gallert
hiille mit 3-4 mm angegeben. Schaum ist offenbar in diesem Fall nicht 
um die Eier vorhanden. Abb. 10 zeigt eine grubenformige Vertiefung in 
einer Sandbank mit einem Eigelege von Hemistts marmorat'um. 

b) Eiablage in Kuchenform an Felsen. 

Wahrend in den bisher geschilderten Fallen die Eier durch die Feuch
tigkeit der Umgebung oder durch die Schaummasse am Austrocknen 
verhindert war, beschreibt WAGER (z) einen anderen Fall von Laich
abgabe eines siidafrikanischen Frosches, bei dem die Eimasse zu einem 
steifen gallertartigen Kuchen verklebt. Natalobatrach'bts bonebergi HE
WITT legt die 11/2 Zolliangen, I Zoll breiten und I/4 Zoll dicken verkleb
ten Eimassen mit Vorliebe an Felsen ab, die an Wasserlaufen iiberhangen. 
Der Abstand der Gelege von der Wasseroberflache betrug 3, 5, IZ-I5 
Fuf3. Abb. II zeigt eine solche Felswand mit drei Eigelegen. Uber der 
oberst en Eimasse sitzt ein Weibchen, das in dieser Stellung lange Zeit 
vollkommen ruhig verharrte und im Lichtbild festgehalten werden konnte. 
1m Umkreis von fiinf Fuf3 wurden vier lVIannchen angetroffen. Die Ei
ablage selbst konnte nicht bei diesem Tier beobachtet werden. Die Ei
zahl eines Geleges betrug gewohnlich 80. Sie schwankte jedoch zwischen 
75 und 95. Die Eier sind an einem Pol stark schwarz pigmentiert und am 
anderen hell. Der Eidurchmesser betrug I,5-z mm. Die Dicke der 
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Gallertschale 4 mm. Die Aufzucht von Gelegen, die in Wasser gebracht 
wurden, gliickte nicht. Die Entwicklung kann offenbar nur unter den 
besonders eigenartigen Bedingungen in der feuchten Luft vonstatten 

\ Veihclu·n 

~imn.s'H.·n 

Abb. I I. Eigelege von lVaialobatracllUs bOllebergi HEWITT an ]i'elsen ilLer dem 'Vasser. Uber der 
obersten Eimasse sitzt das \Veibchen. (Aus \VAGER.) 

gehen. Am natiirlichen Fundort, dem oben abgebildeten Felsen, ver
fliissigte sich die Gallerte nach sechs Tagen und hing nach abwarts. Am 
siebenten Tage tropfte sie nach unten zu aus und die inzwischen ge
schliipften Kaulquappen gelangten so ins Wasser. 

c) Nester an Pflanzenblattern. 
Die gleiche Froschart (N atalobatrachus bonebergi) legt gelegentlich 

ihre Eikuchen auch auf Blattern iiber dem Wasser ab, wie das auf 
Abb. 12 dargestellt ist. Von hier tropft dann die verfliissigte Gallerte 
eben so ins Wasser wie von den iiberhangenden Felswanden. 

Feuchtes, auf der Erde liegendes Laub in der Nahe des Wassers ist als 
Laichplatz sehr gesucht von dem siidafrikanischen Frosch Hylambates 
natalensis A. SMITH, wie WAGER (2) schildert. Abb. 13 stellt eine Ei
masse dieses Amphibiums auf einer Unterlage feuchten Laubes dar. Die 
Eizahl betragt 180-185 Stiick. Die Vegetation war in allen Fallen an den 
betreffenden Orten dicht und die Feuchtigkeit so groB, daB die Eier 
fiir einige Wochen vor dem Austrocknen geschiitzt waren. Die jungen 
Kaulquappen hielten in einem Experiment sechs Wochen auf dem Trock
nen aus, bevor sie ins Wasser gesetzt wurden. Es wurden iibrigens auch 
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Gelege gefunden in der Blattachse einer Lilie, auf feuchtem Schlamm 
und auf einem alten feuchten modern den Sack. Frosche, die sich vor
zugsweise auf Baumen in den Tropen aufhalten, legen ihre Eier auch gern 
an den Blattern in eigenartigen Nestern abo Besonders eingehend ist die 

Abb. 12. Eigelege von J!latalobatracltlls bonebe1-gi HEWITT auf einem Blatt. (Aus WAGER. ) 

Biologie des javanischen Flugfrosches Polypedates reinwardtii GRAV. 
VON SIEDLECKI untersucht worden. Die Tiere fallen durch ihre Gestalt 
auf, siehe Abb. I4, die ihnen in hervorragendem MaBe das Klettern auf 
Baumen, das Festsaugen auf der Unterlage sowie ein Herabschweben 

Abb. 13. Eimasse von ll)'lambattes 1latalensis A. S J\.llTH zwischen feuchtem Laub abgelegt. 
(Aus WAGER.) 

in der Luft mit Hilfe der als Fallschirm wirkenden Flughiiute gestattet. 
Die Geschlechter finden sich am Abend durch ihre Lockrufe. Das Mann
chen stoBt einen lauten Ton aus, der ihm den malayischen Namen 
"Ding-dong" eingetragen hat. Das doppelt so groBe Weibchen ant
wortet mit schwacher an das Quaken unseres Grasfrosches erinnernder 

Ergebnisse der Biologie VIII. 13 
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Stimme. J e naher die beiden Geschiechter zusammenkommen, desto 
Ie bhafter werden die Lockrufe. Sie horen nach ihrer Vereinigung pIotz-

Abb. 14. Der javanische Flugfrosch Polypedates rei1lwardtii GRAV . (Aus SIEDLECKI. ) 

lich auf. Wahrend des ganzen Kopulationsaktes sind die Tiere stumm. 
Alle Einzelheiten der Eiablage konnten von SIEDLECKI im Laboratorium 
in Buitenzorg beobachtet werden. 

a 

Abb. IS. PaTchen des javanischen Flugfrosch es Polypedates reiuwardtii GRAV. wahrend der Eiablage. 
a Die Beine llber den Rii cken geschlagen i b b eim Schaumschlagen. (Skizze nach dem Leben aus 

SIEDLECKI.) 

Das Mannchen umkiammerte das Weibchen mit den Vorderbeinen 
unter den Achsein und verharrte so die ganze Nacht. Obwohl schon 
abends urn 9 Uhr die Paarung erfolgt war, fand die Eiablage erst gegen 



Nestbau und Brutpflege bei Amphibien. 195 

6 Uhr morgens statt. Auch im Freien wurden am friihen Morgen frisch 
abgelegte Eiballen gefunden. "Das Weibchen wandert", wie SIEDLECKI 
schildert, "mit dem auf seinem Riicken reitenden Mannchen auf den 
Zweigen der Straucher und sucht ein zur Eiablage passendes Blatt auf; 
dann befestigt es sich stark mit den VorderfiiBen, an denen die Haft
ballen machtig entwickelt sind, entweder 
auf der Oberflache eines groBen aber nicht 
zu steifen Blattes oder zwischen einigen 
kleineren Blattern. Erst dann beginnt die 
Eierablage und die gleichzeitige Befruch
tung derselben. Dieser Vorgang verlauft 
auf ahnliche Weise, wie es beiPolyp. schlegeli 
von IKEDA beschrieben worden ist. Beide 
kopulierende Tiere (siehe Abb. I5a u. b) 
biegen die langen Hinterbeine stark nach 
oben urn, so, daB das Tibiotarsalgelenk auf 
den Riicken hoch iiber der Analoffnung zu 
liegen kommt. Das Weibchen kann manch
mal die Fersen bis iiber den Riicken des 
Mannchens umbiegen. N achdem die Tiere 
diese Stellung angenommen haben, wird 
ein Ei in einer schleimigen Masse abgelegt 
in demselben Moment ergieBt das Mann
chen die Samenfliissigkeit und sofort be
ginnen beide Tiere gleichzeitig und gleich
maBig die Hinterbeine zu bewegen, so daB 
die Fersen den Riicken streich en und die 
FiiBe in den Eierschleim eingetaucht wer-
den. Die Bewegungen werden raseh aus-
gefUhrt und es wird dadureh die sehleimige 
Substanz urn die Eier zum Schaum ge
sehlagen. J etzt bleiben die Tiere eine Weile 
ruhig mit den Beinen auf dem Riieken 
sitzen; dann wird ein neues Ei abgelegt 

Abb. 16. Halbschematischer Schnitt 
durch den Laich des javanischen 
Flugfrosches Polyjedaies reinwardtii 
GRAV. 4 Tage nach der Eiablage. 
1. Die aus den Eihiillen ergossene 
Fli.issigkeit mit den Larven. s. Der 
schaumige auBere Schleim. 0 d. de-

generiertes Ei. (Aus SIEDLECKI.) 

und die Bewegungen wiederholen sieh von neuem. Auf diese Weise 
werden etwa 60-90 Eier in r/l,-I Stunde abgelegt und ein Sehaum
klumpen von 5-7 em Durchmesser befruehtet; manehmal werden aueh 
einige leere Eihiillen oder unreife Eier mit abgelegt." 

SIEDLECKI konnte feststellen, daB die Mannehen sehr leieht bei SHi
rungen die Kopulation unterbraehen. Ein Weibehen jedoeh, das in Ei
ablage begriffen war, lieB sich dadureh nieht storen, sondern legte aueh 
ohne Mannehen die Eier weiter ab und sehlug ganz normal Schaum. Er 
sehlieBt daraus, daB nieht der Beriihrungsreiz dureh das Mannehen am 
Riicken und dessen Bewegung als ausli:isender Faktor fUr die Eiablage 

13* 
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in Frage kommt, daB vielmehr die Veranderungendes Geschlechtsappa
rates des Weibchens wahrend der Eiablage reflektorisch die weiteren 
Betatigungen bedingen. 

Das Weibchen betastet nach der Eiablage und nach der Losli:isung 
des Mannchens mit seinen flach ausgebreiteten Hinterbeinen den groBen 
Schaumklumpen mit den Eiern von allen Seiten. Dadurch nimmt er 
regelmaBige eifi:irmige Gestalt an. Dann nahert es die umliegenden Blat
ter mit seinen lang en Bcinen der Liiichmasse und preBt sie fest an, so daB 
sie an der klebrigen Substanz haften bleiben. Gewi:ihnlich werden zwei 

Blatter dabei benutzt. Die Masse 
kann jedoch auch an einem Blatt be
festigt sein. Die Blattrander werden 
dann haufig so umgebogen, daB der 
Laich mi:iglichst allseitig umschlossen 
ist. Die Eier nehmen in der Schaum
masse eine charakteristische Lage 
ein. An der Oberflache der Schaum
masse, die an der Luft erhartet, feh
len sie und liegen im Innern kon
zentriert. Hier verfliissigt sich wah
rend der weiteren Eientwicklung der 
Schaum, so daB die schliipfenden 
Kaulquappen in der Fliissigkeit um
geben von einer weich en und einer er
harteten Schaummasse eine Zeitlang 
umherschwimmen konnen. Uber der 
Fliissigkeit im Innern bildet sich 
auBerdem ein luftgefiillter Raum. 
Die Einzelheiten sind aus Abb. 16 
zu ersehen. Die Befreiung der Tiere 
aus diesem Miniaturaquarium erfolgt 
am raschesten bei Regen, da dann die 

Abb. 17. Nest von Cltiromalltis nifescellS GeNTHER. 
(Aus AHL). AuBenhiille erweicht. Die Fliissig-

keit enthalt offen bar hauptsachlich 
Mucin und kein Fett und keine Kohlehydrate. Sie diirfte sehr wenig 
Nahrstoffe aufweisen. Innerhalb der Schaumhiille frisch aus dem Ei 
geschliipfte Kaulquappen gehen bei direkter Uberfiihrung in Wasser 
unter starker Aufquellung zugrunde. Erst nachdem sie 24 Stunden im 
EiweiBschleim gelegen haben, vertragen sie den Aufenthalt im Wasser. 
Wahrscheinlich ist ihr starker Gehalt an zuriickgehaltenen Exkrementen 
und die feine Beschaffenheit der Oberflache an der Aufquellung schuld. 
Sie halten namlich die Ausscheidungen im Ki:irper zuriick, um nicht 
die sie umgebende Fliissigkeit zu verunreinigen. Die Kaulquappen 
ki:innen noch bis zum vierten Tage nach dem Ausschliipfen ohne Nah-



Nestbau und Brutpfiege bei Amphibien. 197 

rung leben, da sie vom Dotter zehren. Nur in den seltensten Fallen 
waren die Schaumnester an Blattern dicht uber dem Wasser angebracht. 
(Von 46 Nestern eines uber Wasser!) Es muB also wahl durch die 
haufigen tropischen Regengusse die aus den Nestern befreite Brut vom 
Regen zu groBeren oder kleineren Wasseransammlungen mitgespiilt wer
den, damit die Kaulquappen weiterleben konnen. Auch Phyllomedusa 
le1d,comystax GRAv. wurde bei ahn-
lichem Nestbau von SIEDLECKI 
beobachtet. 

Die afrikanische Froschart 
Chiromantis rufescens bringt 
eben falls ihre Eier m emer 
Schaummasse zwischen grunen 
Blattern unter, wie die Abb. 17 
und 18 zeigen. 

Die Tiere wahlen jedoch zum 
Anbringen des Nestes Zweige, die 
uber dem Wasser hangen, so daB 
die ausschlupfenden Kaillquap
pen gleich in ihr richtiges Ele
ment geraten. zoo Eier oder 
mehr werden in einer Schaum
masse abgelegt. Das Weibchen 
biegt benachbarte Blatter zu
sammen, die durch den erharten
den auBeren Schaum verklebt 
werden. Die Kaulquappen, die 
keine auBeren Kiemen besitzen, 
fallen nach einigen Tagen ins 
Wasser (WIEDERSHEIM, BRAKDES
SCHOENICHEN). BARBOUR (z) ver
gleicht das mit harter Rulle ver
sehene Nest mit einem Cocon. 

WITTE fuhrt folgende bisher 
bekannten Schaumnester an Blat
tern bauende Chirmantisarten 

Abb. 18. Laubnest des sildafrikanischen Frosches 
Clti-romflntis spec. (Aus PROCTER.) 

auf: Chiromantis kaclwwskii NICK. (Abessinien), Chiromantis kelleri 
BOETGR. (Somaliland), Chiro mantis rufescens GUNTHER (trop. Afrika 
in graBen Waldern), Chiro mantis petersii BouL. (Somaliland-Transvaal), 
Chiromantis xerampelina PETERS (Transvaal). 

Nach PROCTER war ein Teil del' Nester weit vom Wasser entfernt 
fernt und es wird in diesem Fall moglicherweise die Entwicklung be
schleunigt und in der N estflussigkeit vollendet. 

Schaumnester an Blattern uber dem Wasser werden in der Literatur 
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noch angegeben fiir Philazttus vittat'Us SMITH 1924, Rhacophor'Us le'Uco
mystax GRAV. NOBLE (7), und schlieBlich fUr den sogenannten Bananen
laubfrosch Hyla nebztlosa SPIX. Letzterer legt, wie GOELDI entdeckte, 
seine in weiDe Schaummassen eingehiil1ten Eier ahnlich wie "Kuckucks

Abb. 19. Nest von Pllyllomedllsa ilUJringii. Die Eimassen 
sind zwischen Blattern abgelegt. (Aus \VIEDERSHEI M .) 

speicher' der Schaumzika
den an der Innenseite fau
lender Bananenblatter ab 
(BREHM). 

Eine Reihe siidamerika
nischer Froscharten legt 
e benfal1s ihre Eier zwischen 
Blattern iiber dem Wasser 
ab, doch wird von ihnen 
keine Schaummasse abge
schieden. Schon sehr lange 
bekannt ist das Verhal
ten des siidbrasilianischen 
Frosches Phyllomed~tsa ihe
ringii BLGR. Zwei benach
barte Blatter werden ge
wohnlich urn den 50 mm 

langen und 15-20 mm dicken Eierbal1en gerolit, mit dem sie verkleben. 
Durch eine unten freibleibende Offnung fallen die geschliipften Kaul
quappen dann ins Wasser (Abb. 19). In besonders kunstvolle tiiten
formige Nester legt der siidamerikanische Frosch Phyllomedztsa hypo

Abb. 20 . Parchen des siidamerikanischen Frosches Pltyllo
medusa Ilypoc/101tdralis COPE hei der Eiablage in einer selbst
geformten Blattiite. Das Mannchen sitzt auf dem Riicken 
des Weibchens. Beide Tiere biegen mit den Hinterheinen 
die Blattrander zusammen. Wahrend der Eiablage Tuck en die 

Tiere gegen die Blattbasis zu vor. (Aus BUDGETT.) 

chondralis COPE seine Eier 
abo Auch er bringt die Ei
klumpen an Blattern iiber 
der Wasseroberflache an. 
Das Weibchen tragt vor 
der Eiablage das Mannchen 
auf dem Riicken herum. 
Mannchen und Weibchen 
halten die Rander eines 
Blattes nahe der Spitze mit 
ihren Hinterbeinen zusam
men, das Weibchen legt in 
den Grund der so gebildeten 
Tiite eine Portion Eier ab, 

die vom Mannchen befruchtet werden (Abb. 20). Die klebrige Eischale 
halt die Blattrander zusammen. Die Tiere kriechen dann weiter gegen 
die Blattbasis zu und das Weibchen legt neue Eimassen, bis im Laufe von 
ungefahr 3/. Stunden das Blatt mit etwa 50 Eiern gefiillt ist. Das 
Parchen kann dann noch eine zweite Blattiite mit Eiern fUllen. 
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Bei den sudamerikanischen Froschen der Gattung Phyllomed'Vtsa wird 
kein Schaum produziert, sondern nur die klebrigen Eihullen halten die 
Blattrander zusammen. 

Als eine Art Schutzeinrichtung ist wohl die Tatsache aufzufassen, daJ3 
bei Phyllomed'Usa bMtrmeisteri und Phyllomed'Vtsa sa'Uvagei oben und un
ten an der abgelegten Masse leere Eikapseln abgegeben werden, we1che 
die ubrigen Eier vor der starken Besonnung schutzen. 

Auch fUr Agalychnis sparelli wird von BARBOUR (2) eine Nestbildung 
ahnlich wie bei Phyllomed'Vtsa angegeben. Der in Panama lebende Frosch 
Centrolenella parabambae wahlt zur Eiablage die Unterseite von Blattern, 
die sich 5-20 FuJ3 uber dem Wasser befinden. 

Nach DUNN (r) ist auch das Nest von Hyla 'Vtranochroa ahnlich wie 
das von Phyllomed'Usa gebaut. 

d) Ablauf der Entwicklung bei Amphibien auJ3erhalb des 
Wassers ohne Kaulquappenstadium und ohne elterliche 

Brutpflege. 
Als eine Anpassung mancher tropischer Frosche an besondere Ver

haltnisse ist die Aufgabe des Kaulquappenstadiums und die direkte Ent
wicklung von Froschchen aus dem Ei anzusehen. Eine starke Beschleuni
gung der Entwicklung bei Austrocknungsgefahr ist ja nichts Ungewohn
liches. Auch kennen wir eigentumliche Einrichtungen, die eine rasche 
Entwicklung einiger weniger Kaulquappen unter ungunstigen Bedingun
gen auf Kosten anderer 
Tiere der gleichen oder 
anderer Arten ermog
lichen. Die in kleinsten 
Wasseransammlungen in 
Blattachsen von Land
pflanzen abgelegten Eier 
von einer Rylaart aus 
J amaika und von H oPlo
phryne lassen mit machti
gen MundgliedmaJ3en aus
gerustete Kaulquappen 
ausschlupfen, von denen 

Abb. 21. Entwicklungsstadien von I-fylodes martillicellsis. 
(Nach PETERS. Aus BRANDES und SCHOENICHEN.) 

einige wenige auf Kosten der anderen sich rasch entwickeln, indem sie 
ihre Geschwister oder Kaulquappen anderer Froscharten am gleichen 
Ort aufzehren. Die Kiemen der Tiere sind nur schwach entwickelt und 
die Entwicklung ist auJ3erst beschleunigt (NOBLE,7). 

Am meisten Aufsehen erregte jedoch schon bald nach ihrem Bekannt
werden die Lebensgeschichte des Antillenfrosches Hylodes martinicensis 
TSCI-I. 1m Jahre r870 beobachtete BELLO auf einem Lilienblatt 30 in einer 
baumwollartigen Rulle steckende angeklebte Eier. Die Mutter hielt sich 
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in der Nahe auf. Wenige Tage danach waren die fertigen Froschchen 
aus den Eiem geschlupft. Abb. 21 zeigt nach PETERS die einzelnen Ent
wicklungsphasen. Schon am siebenten Tage verschwinden innerhalb der 
Eihulle die Kiemen, am neunten Tage der Schwanz und am zehnten Tage 
ist der Frosch fertig ausgebildet. Ganz entsprechend ist die Entwicklung 
von Rana oPisthodol1 BLGR. Bei dieser Froschart kommen Kiemen und 
Schwanz uberhaupt nicht zur Ausbildung und ein Eizahn zum Sprengen 
der Schale ist vorhanden (siehe Abb. 22). Die Faltenbildungen rechts 
und links auf der Bauchseite deutete WIEDERSHEIM als Atemfalten. 
NOBLES (6) histologische Untersuchung hat jedoch gezeigt, daB sie 
offenbar mit der Atmung in Folge ihres Baues nichts zu tun haben, son-

Abb.22. Rana ojist/l()don, Entwicklungsstadien aus den Eiern; 1-3 vor clem Aussch1Upfen; 4 frisch 
geschlupft. I von unten gesehen, 2 von der Seite gesehen, ::: das Junge hat mit dem Eizahn die Eischale 

bereits durchbohrt: 4 frisch ge~chliipfter Frosch von der Bauchseite gesehen. (Aus "\VIEDERSHEIM.) 

del'll daB sie auf den raschen Dotterverbrauch zuruckzufUhren sind. Fur 
folgende Amphibien wird noch direkte Entwicklung angegeben: Lio
pelma hochstetteri FITz, Neuseeland, BARBOUR (1), Ele~ttherodactyl2ts attri
cttlatus, Antillenfrosch, BREHM, Eleutherodactylus luteolus, BARBOUR (1), 
Discodeles opisthodon, NOBLE (7), Cornufer gttentheri, NOBLE (7), Brevi
ceps, Sudafrika, NOBLE (7), Arthroleptis lighfootii, Sudafrika, NOBLE (7), 
Anhydrophryne rattrai HEWITT, Sudafrika, PROCTER. 

Wenn sich an geschutzten, etwas feuchten Orten die kleinen Frosche 
direkt aus dem Ei entwickeln konnen, so bedeutet das natiirlich in den 
Tropen mit ihrer ungleichmaBigen Bewasserung einen sehr groBen Vor
teil. So sehen wir, daB auch in diesen Fallen die Eizahl verhaltnismaBig 
gering ist. 
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B. Brutpflege bei Amphibien. 
1. Bewachen der Eier und Jungen durch die Elterntiere. 

Schon in dem vorhergehenden wurden einige FaIle erwahnt, in denen 
Frosche auch nach der Ablage der Eier sich um diese bekummern und es 
soIl hier nochmals eine Zusammenstellung folgen. 

WAGER (r, 2) gibt fur folgende sudafrikanische Froscharten an, daB 
sich die Weibchen in der Nahe der Eier aufhalten oder die Eier bewachen: 
Hemisus marmoratnm HEWITT, Natalobatrach~ts boneberg. HEWITT. -
FERNANDEZ konnte beobachten, daB die Weibchen folgender sudameri
kanischer Froscharten ihre Schaumnester bewachen: Paludicola f~tsco

maculata STEIND., Pal1tdicola cinerea COPE, Leptodactyl'ltS ocellahts L. 
Weitere Angaben uber das Bewachen der 

Eier durch die Eltern beziehen sich auf 
Urodelen. 

KERBERT beschreibt das Verhalten des japa
nischen Riesensalamanders M egalobatrach1ts 
maxim1£S SCHLEGEL (Cryptobranchus japonic1ts 
v. D. HOEVEN). Die Eier hangen rosenkranz
artig durch eine gallertige Schnur zusammen 
(siehe Abb. 23). 500 Eier wurden in einem 
Gelege gezahlt. Das Mannchen wuhlt eine Ver
tiefung, in welcher das Weibchen ablaicht. 
Dann werden die Eier befruchtet und yom 
Mannchen bewacht. Dieses zeichnet sich schon 
vor der Eiablage durch eine starke Erregung 
aus gegenuber dem ruhigeren Weibchen. Die 
abgelegten Eier werden yom Mannchen nicht 
mehr verlassen. Es kriecht vielfach zwischen 
den Eistrangen durch und bleibt dann von der 
Eiermasse umhuIltIiegen oder es legt sich neben 
den Eiern hin. Durch pendelnde Bewegungen 
des Karpers werden die Eier von Zeit zu Zeit 

Abb. 23. Drei Eikapseln von 
11legalobatrachus }Jltu:illllts 

SCHLEGEL, mit Embryonen am 
60. Tag der Entwicklung. 

(Aus KERBERT.) 

in Bewegung versetzt und so mit frischem sauerstoffreichem ':Vasser ver
sorgt. In dem von KERBERT beobaehteten FaIle muBte das Weibehen 
aus dem Aquarium entfernt werden, da das Mannehen jedesmal, wenn 
es sieh den Eiern naherte, wild auf das Weibehen lossturzte und es 
vertrieb. Aueh die ausgesehlupfte Brut wird noeh bewaeht. In neuerer 
Zeit hat TAGO KATSUYA Beobachtungen an dem japanisehen Riesen
salamander angestellt und die Angaben KERBERTS bestatigt. Er konnte 
auch das Adoptieren von Eistrangen durch ein Mannchen beobaehten. 
Die Brutdauer erstreekt sieh uber 2-3 Wochen. 

Wahrend bei der Gattung der Cryptobranehiden das Mannehen die 
Brutpflege treibt, bewacht bei der nordamerikanisehen Salamander
gattung der Plethodontiden das Weibchen die Eier. 



202 W. WUNDER: 

Das Weibchen des nordamerikanischen Salamanders Emycea legt die 
Eier einzeln unter Steinen ab und halt sich in der Nahe auf. Das gleiche 
gilt fUr die Gattung Gyrinophihts sowie fUr Pseudotriton ruber, NOBLE (7). 

Der Alligatorsalamander A utodax lugttbris legt die Eier in Erd16cher 
oder Baumhahlen und schlingt sich dabei die Eischnure after urn den 
Karper (PERRIER). 

Der nordamerikanische braune Bachsalamander Desmognathtts !1lS-

Abb. 2+_ \Veibchen von Dcs/Ilogllatll1ts flIsclIS RAF., die Eier bewachend. (Aus NOBLE.) 

CltS RAF. legt die Eier in einer langen Schnur ab, die sich das Weibchen 
rosenkranzartig urn das Vorderende des Karpers schlingt. Die einzelnen 
Eier hangen "wie die Kinderballons in einem Bundel in der Hand eines 
StraBenverkaufers" zusammen. Die Befestigung am Karper des Weib
chens ist nur lose und das Tier kann wahrend der Nacht die Eier ab-

Abb. 25. Ichiltyojll-is gluti1losa. I Das Weibchen mit seinem Karper die Eier umschlingend. 2 Eier 
und Eischlllire. (Aus \VrEDERsHEIM.) 

streifen und auf Nahrungssuche gehen. Abb. 24 stellt ein Weibchen von 
Desmognathtts f~tsC~tS dar, das die Eier bewacht. 

Auch die Eier der schlangenartigen Blindwuhlen hangen bei manchen 
Arten mit ihren Schnuren in einem Paket zusammen. Sie werden vom 
Weibchen durch mehrere Windungen des Karpers umschlungen und be
wacht, wie dies Abb. 25A u. B fUr IchthyoPhis glzttinosa L. zeigt. Die 
Yettem SARASIN beobachteten in Ceylon, daB die Eier nicht nur vom 
mutterlichen Karper feucht gehalten, sondem daB sie offenbar auch von 
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hier ernahrt werden. Sie vergroBern sich wahrend der Bebrutung urn das 
Doppelte und sind am Ende der Brutzeit viermal so schwer als am Anfang. 
Durch die glasartige Eihaut sieht man die Bewegungen der Embryonen, 
we1che lange buschelformige auBere Kiemen besitzen. GOELDI (I) 
konnte in Brasilien ahnliche Feststellungen an der Ringelwuhle SiPho
nops annulatus anstellen. Unter einem alten Baumstrunk auf einer sehr 
trockenen Halde fand sich ein Muttertier, das ein Gelege von sechs groBen 
Eiern umschlang. Diese hingen durch eine Schnur zusammen und man 
konnte die bereits wohl entwickelten Embryonen mit ihren groBen auBe
ren Kiemen sehr gut erkennen. 

Auch bei den Erdwuhlen der Seychellen, Hypogeophis rostratus Cuv. 
und Hypogeophis alternans STEJN. findet die gleiche Art der Brutpflege 
statt nach BRAUER. 

Fur Amphiuma means GARDINER, den nordamerikanischen Aal
mo1ch, macht WIEDERSHEIM entsprechende Angaben. Das Weibchen ist 
schraubenformig um den Eiklumpen gewickelt, der aus zwei rosenkranz
ahnlichen Strangen besteht. 

2. Brutpflege auf dem elterlichen Korper. 
a) Umhertragen der Eier an den Hinterbeinen durch das Mannchen 

der Geburtshelferkrote Alytes obstetricans LAUR. Unter den europai
schen Amphibien weist die Geburtshelferkrote oder FeBlerkrote Alytes 
obstetricans LAUR. die interessanteste Brutpflege auf. Wahrend sonst 

B c 
Abb. 26. Paarung llnd Eiablage bei Alytes obstetricans LAUR. (Nach BOULENGER. Aus REMANE.) A Das 
1\Tannchen erklettert den Riicken des Weibchens; B das Mannchen zieht die Eischniire aus clem Korper 

des \Veibchens und C Uberstreifen der Eischniire iiber die Hinterbeine des 1\tHmllchens. 

die Krotenarten ihre Eischnure ins Wasser ablegen, streift sich hier das 
Mannchen die Eier um die Hinterbeine und tragt sie auf dem Lande um
her. Die einzelnen Phasen dieses Vorganges mogen durch die Abb. 26 
veranschaulicht werden. Das Mannchen klammert sich zunachst auf 
dem Rucken des Weibchens an. Es klettert nun, wie bei B dargestellt 
ist, ganz weit nach vorn und umgreift die Halsgegend des vVeibchens 
mit seinen Vorderbeinen. Mit den beiden mittleren Zehen des einen Hin-
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terbeines ergreift es dann die in einer Schnur yom Weibchen abgelaichten 
Eier, streckt den FuB aus und zieht so die Eischnur weiter aus dem Kar
pel' des Weibchens heraus. Dann vo11zieht sich der gleiche Vorgang mit 
dem zweiten HinterfuB und so wird abwechselnd bald mit dem einen und 
bald mit dem anderen Hinterbein an del' Eischnur gezogen, bis diese vo11-
kommen abgegangen ist. Die Eier werden yom Mannchen befruchtet 
und gleichzeitig in mehreren achterformigen Schlingen um die Schenkel 
gewunden. Die Eier liegen in der Gallertmasse der Schnur in Abstanden 
von etwa 1 cm. Sie k6nnen jedoch bis zu 7 cm voneinander entfernt sein. 
Zwischen den Eiern wird die Ga11erte beim Trocknen fadenformig ver
diinnt. Gleichzeitig schniiren sich die Strange an den Hinterbeinen fest 
(Abb. 27) und k6nnen dabei tiefe Furchen in der Muskulatur erzeugen. 

Der Eiba11en enthalt bis zu 120 

dunkle Eier, die von dem Mann
chen mehrere W ochen umherge
tragen werden. Uber Tag verkrie
chen sich die Kroten in der Erde, 
wo sie sich vielfach Gange graben. 
KAM:VIERER konnte festste11en, daB 
die Mannchen ihr Verhalten zur 
Brutpflegezeit in keiner Weise 
gegeniiber sonst andern, und daB 
sie auch mit den Eiern regelmaBig 

Abb.27. }\Iannliche Geburtshelferkrote mit Eiern. 
(Aus WIEDERSHEIM.) ins Wasser gehen. Sind die Lar-

ven weit genug entwickelt, dann 
bohren sie sich bei dieser Gelegenheit durch die Eischale, um die 
weitere Entwicklung als Kaulquappen im Wasser durchzumachen. Die 
Eischniiren losen sich auch im Wasser zu diesel' Zeit von den Hinter
beinen del' Krote. 

Die Weibchen legen in Etappen mit Zwischenraumen wahrend del' 
Laichzeit ihren Eivorrat ab. Die l\hnnchen sol1en Kampfe untereinander 
ausfechten und sich um die Weibchen streiten. Hauptsachlich KAM
MERER hat der Fortpflanzungsbiologie der Geburtshelferkrote seine 
Aufmerksamkeit zugewandt und auch sehr interessante Versuche mit 
diesen Tieren zur Laichzeit durchgefiihrt. 

Die Krotenmannchen konnen bei Storungen ihren Laich verlieren und 
es laBt sich zeigen, daB sich auch ohne die Fiirsorge des Vaters, ent
sprechende Bedingungen vorausgesetzt, Kaulquappen ziichten lassen. 
Schon LATASTE stellte, wie KAMMERER erwahnt, fest, daB sich unter 
feuchtem Moos aufbewahrte und jeden Abend etwas in Wasser getauchte 
Eier ganz wie yom Vater versorgte entwickeln. KAMMERER untersuchte 
die genaueren Feuchtigkeits- und Lichtbedingungen, unter den en sich 
Eier mit und ohne Mannchen entwickeln. Auch konnte er die Eier so
wohl auf dem Lande a11ein als auch im Wasser a11ein zur vo11kommenen 
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Entwicklung bringen. Es schlupfen die Kaulquappen gleichzeitig, wenn 
man ahnlich, wie das die Krote beim Schwimmen im Wasser macht, die 
Eier stark erschiittert. 

Zweifellos sind die Eier durch das brutpflegende Mannchen geschiitzt 
und sie konnen sich bei dem gewohnlichen Verhalten der Krote bei giinsti
gen Licht- und Feuchtigkeitsverhaltnissen entwickeln. Es ist weder die 
K6rpertemperatur des Mannchens von EinfluB, noch findet Abgabe von 
Nahrung durch die Raut an die Eier statt. 

b) Umhertragen der Eier auf der Bauchseite des Frosches. Fur den 
auf Neuguinea lebenden Frosch Mantophryne robusta BLGR. hat Bou
LENGER eine Brutpflege ahnlich \vie bei der Geburtshelferkr6te beschrie
ben. Das Mannchen schlingt sich die Eischnuren mit den etwa I7 Shick 
6-7 mm groBen Eiern urn die Vorderbeine und preSt den Eiklumpen 
seiner Bauchseite an. Die in den Eiern sich ent
wickelnden Jungen haben keine Kiemen, da
gegen einen wohlentwickelten Schwanz, der als 
Atemorgan dienen solI. 

Eine in Madagaskar lebende, nicht genauer 
bestimmte Rappiaart soll nach BRANDES u. 
SCHOENICHEN ebenfalls die Laichschnur um die 
Vorderbeine gewickelt tragen. 

Das Weibchen des auf Ceylon lebenden 
Ruderfrosches Rhacophorus retic~tlat'lls GTHR. 
tragt etwa 20 hanfkorngroBe zu einer Scheibe 
verklebte Eier auf der Bauchseite, wie auf 

Abb. 28. Eiertragendes \Veib~ 
chen von Rlzacopiwrtts reticu
latus GTHR. (Nach GVNTHER. 

Aus l\fEISENHEElIER.) 

Abb. 28 zu sehen ist. Die Eier sind nur auBerlich festgeheftet. Sie 
hinterlassen zwar nach dem Ausschlupfen der Jungen schwache Ein
drucke auf der Bauchhaut, doch besteht keine engere Beziehung zum 
miitterlichen Korper (WIEDERSHEIM; BRANDES u. SCHOENICHEN.) 

c) Gelegentliches Umhertragen von Kaulquappen auf dem Riicken. 
Fur verschiedene Froscharten wird ein sehr eigenartiges Verhalten an
gegeben. Sie sollen namlich in austrocknende PfUtzen gehen, woselbst 
sich ihre Kaulquappen an dem Rucken festsaugen, urn sich zu einem be
nachbarten, gunstigeren Gewasser tragen zu lassen. 

Uber Phyllobates trinitatis GUNN. wird berichtet (BARBOUR, 2; 
WIEDERSHEIM; NOBLE, 7), daB das Mannchen des sudamerikanischen 
Frosches seine mit dem Mund am Rucken festgesaugten Kaulquappen 
von einem Wohngewasser in das andere tragen soll. Von Prostherapis 
subP~tnctatus COPE aus Kolumbien macht BURGER die gleiche Angabe. 

KAPPLER berichtet uber die sudamerikanischen Amphibien Dendro
bates trivitatus SPIX: Der Frosch sucht seine Kaulquappen auf und bringt 
sie nach anderen PfUtzen. Er setzt sich zu diesem Zweck ins Wasser. Die 
Larven saugen sich an, so daB ein Frosch oft I2-I8 Kaulquappen von 
6-7 mm Lange als Giirtel umhertragt. Das Geschlecht des larventra-
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genden Tieres ist noch nicht ganz sicher bekannt, cloch scheint es das 
Mannchen zu sein. BRANDES u. SCHOENICHEN mach en entsprechende An
gab en fUr Dendrobates tinctoritts SCHNEID. 

d) Ui.ngeres Umhertragen von Eiern und Larven auf dem Riicken. 

Abb. 29. Larventragendes ~fannchen von Artllroleptis 
se),chellensis. (Nach BRAUER. 

Abb.30. Hylodes li1teatlls. Das vVeibchen 
tragt die Larven auf clem Ruckcn umher. 

(Aus \VIEDERSHEl j\I.) Aus l\:IEISENHEI:\IER.) 

BRAUER hat auf den Seychellen einen bodenbewohnenden Frosch ge
fangen, Arthroleptis (Sooglossus) seychellensis BOTTG., der neun Kaul
quappen auf dem Riicken trug. Siehe Abb. 29, die nach dem fixierten 

Abb. 31. Eiertragendes \Veibchen von Hyla 
evallsi. (Aus lVIEISENHEIMER.) 

Tier, von dem einige Kaulquappen 
abgefallen waren, hergestellt ist. 
Spater konnte clann durch weitere 
Funde wahrscheinlich gemacht wer
den, daB hier nicht nur voriiberge
henddieKaulquappen am Riicken des 
Elterntieres ansitzen und von einem 
Tiimpel zum andern transportiert 
werden. BRAUER fandnamlich einen 
Frosch, welcher einer Eimasse auf
saJ3, aus der spater sich festsaugencle 
Kaulquappen auskrochen. Diese 
halten sich mit clem Bauch fest und 
machen wahrscheinlich ihre ganze 
Entwicklung auf clem Riicken des 
Elterntieres - es ist wohl das Mann
chen - durch. Die Riickenhaut 
scheidet eine stark klebrige Masse ab, 
clie die Anheftung erleichtert. Die 
Kaulquappen besitzen keine Kiemen 
und atmen wohl zunachst mit der 

Haut uncl spater durch Lungen. Sie haben einen langen Schwanz, der 
ihnen beim Uberkriechen auf den Riicken des Frosches dienlich sein solI. 

Bei dem in Abb. 30 clargestellten Fall tragt das Weibchen cles in Nie-
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derlandisch-Guayana heimischen Frosches Hylodes lineatus nach Wy
MAN I2 - 30 Kaulquappen auf dem Riicken. Diese saugen sich hier fest 
und sind alle mit dem Kopf nach der Mittellinie orientiert, wahrend ihre 
Schwanze nach auBen hinten gerichtet sind. Die auBeren Kiemen waren 
bereits verschwunden und die Lungen in Ausbildung begriffen. Auch 
hier diirfte es sich nicht nur urn einen voriibergehenden Aufenthalt der 

.\ H 

Abb . 32 . A Embryo von Cryp tobatraclws ev allsi mit vier blattartigen Kiemen, von denen zwei an~ 
liegen und zwei abstehen. B Embryo von J.Vototrema montjeola, von einem graBen Kiemenblatt mantel

artig bis auf das Riickenmark eingehullt. (Aus N OBLE.) 

Jungen auf dem Riicken des Weibchens handeln, sondern wahrschein
lich vollzieht sich hier die Entwicklung vom Ei an auf dem elterlichen 
Karper. 

Bei den verschiedensten anderen Froscharten wissen wir, daB bereits 
die Eier vom Weibchen auf dem Riicken umhergetragen werden. Als 
Beispiel sei hier zunachst ange
fUhrt Hyla evansi BOULENGER 
(siehe Abb. 3I). Das Weibchen 
dieses in Britisch-Guayana leben
den Frosches tragt 22 Eier von 
8-9 mm Durchmesser auf dem 
Riicken, die schwache sechseckige 
Eindriicke auf der Riickenhaut 
hinterlassen. Ganz Entsprechendes 
gilt nach BARBOUR (2) fUr Crypto
batrachus fuhrmanni. NOBLE (7) 

Abb.33 . Weibchen d es brasili anischen Frosches 
If;,la goeld ii B OULENGE R, das seine Eier auf dem 
Riicken umhertrag t. Ein seitlicher Hautwulst ver
hindert das Abgleiten der Eier. (Aus BARBOUR.) 

gibt fiir Cryptobatrachus evansi an, daB die Eier mit ihrer klebrigen 
Eikapsel am Riicken des Frosches anhangen. Der Riicken ist nicht 
verandert und liefert weder Sauerstoff noch Nahrung. Abb. 3zA zeigt 
die merkwiirdigen blattartigen Kiemen, welche wir bei den Embryonen 
innerhalb der Eihiille antreffen. Auf dem Bilde stehen auf der einen 
Seite die z KiemenbHitter auf ihren Stielchen ab, wahrend sie auf der 
anderen Seite dem Karper anliegen. Es ist klar, daB derartige blatt
artige der Eihiille angepreBte Kiemen dem Gasaustausch in vollendeter 
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Weise dienen konnen. Wir werden sehen, daB sie in verschiedenartig
ster Ausbildung vorkommen und weit verbreitet sind. 

Wahrend bei den bisher betrachteten Formen die Eier hochstens auf 
dem Froschriicken schwache Eindriicke hinterlieBen und wahrend im 

, \ 
" 

I------~ 

~ I 

Abb. 34. Schema der ver
mutIichell Entstehung cler 
Riickentasche beillototrcma. 

(N ach BH.ANDES und 
SCHOENICHEN.) 

iibrigen Imine besonderen Einrichtungen zum 
Schutze oder zur Ernahrung der Embryonen an
zutreffen waren, kommen wir nun zu einer wei
terentwickeiten Gruppe brutpflegender Frosche. 

Bei den siidamerikanischen Froscharten der 
Gattung Panzerkopfe (Hemiphractiden), namlich: 
Hyla goeldii BOULENGER, Hyla evansi und Cerato
hyla b'Ubahts ESPADA erhebt sich rings am Rande 
des Riickens ein hautiger Saum, der die Riicken
gegend des Frosches in eine zum Tragen der Eier 
besonders geeignete Schiissel umwandeit. Abb.33 
stellt die Verhaltnisse fiir H yla goeldii BOULENGER 
dar. Gieichzeitig mit der Saumbildung sind eine 
Verringerung der Eierzahl sowie Einrichtungen 
der Sauerstoffversorgung und der Ernahrung der 
Eier festzustellen. Das 'Weibchen des Palmen
frosches Ceratohyla bllbal'Us ESPADA tragt nur 
9 Eier von je IO mm Durchmesser auf dem 
Riicken, von denen bereits jedes einen kleinen 
Frosch ausschIiipfen laBt. Der Embryo ist mit der 

Bauchseite dem Riicken der Mutter zugewendet und durch zwei Strange 
mit den groBen bIattformigen Kiemen verbunden. Die Riickenhaut ist 
so diinn, daB die Dornfortsatze der Riickenwirbel Eindriicke in dem 

.\ II 

Abb. 35. Weibchen von J.Vototrema p)'g11laeulIl mit gefiillter Bruttasche. A Bei geschlossener, B bei 
kiinstlich geoffneter Langsnaht. (Nach BRANDES und SCHOENICHEN. Aus MEISENHEIMER.) 

Dotter hinteriassen. N ach BARBOUR stellt die auBerst diinne, stark 
durchblutete und seitlich die Eier umgreifende Riickenhaut ein Ernah
rungs- und Atmungsorgan fiir die in Entwickiung begriffenen Eier dar. 
Sie wird nach dem AusschIiipfen der Froschchen abgestoBen. 
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e) Entwicklung der Eier in Brutbeuteln auf dem Riicken. Aus der so
eben geschilderten schiisselformigen Riickenhaut brutpflegender Frosche 

Abb. 36. NototrCl1lCl marsupiatllUl D. B. \\Teib
chen mit geoffneter Riickentasche. Die zahlreichen 

Eier sind zu seheu. 
(Aus BRANDES und SCHOE"XICHEN.) 

Abb. 37. lvTototrema oviferulll \VEINL. Larve aus 
der Bruttasche. Die Kiemen sind zu groBen Schei~ 
ben ttmgebildet. \velche jederseits durch zwei Blut
gefatie mit dem Korpcr in Verbindung stehen. 
(Nach BRANDES und SCHOENICHEN. Aus PERRIER.) 

konnen wir uns nach einem von BRANDES u. SCHOENICHEN gegebenen 
Schema sehr gut die Entstehung der am Froschriicken gelegenen Brut
beutel vorstellen. Abb.34 
zeigt, wie sich dieseitlichen 
Hautfalten immer mehr 
nach oben verHingern und 
nach der Mitte zusammen
streben. Es kann so vom 
SteiBbein bis zum N acken 
nur noch ein Schlitz am 
Riicken offen bleiben, 
durch den die Eier wahr
scheinlich vom Mannchen 
in die beiden Abteilungen 
der Riickentasche bei der 
Befruchtung 
werden. 

geschoben 
Abb.38. Reife Larve aus clem Sack von Jllototrema 11la1~sllpia

tum mit zwei schiisselformigen Kiemen. (Aus NOBLE.) 

Abb. 35 zeigt ein Weibchen des siidamerikanischen Zwergbeutel
frosches N ototrema pygmaeum BTTGR. Bei A ist der Langsschlitz im 
Brutbeutel geschlossen. Die machtig groBen in sehr geringer Zahl vor-

Ergebnisse cter Biologie VIII. I4 
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handenen Eier (4-7 Stuck) buchten die Beutelhaut aus. Bei B ist die 
Beutelhaut kunstlich nach der Seite auseinandergezogen, so daB der 
Schlitz weit geoffnet ist und die graBen Eier zu sehen sind. Der Rucken
schlitz kann schlieBlich entsprechend dem Schema auf Abb. 34f in der 
Rauptsache zuwachsen, so daB nur noch in der Gegend der SteiBbein
spitze eine kleine Offnung als Zugang in den Beutel bleibt. Auf Abb. 36 
ist der Taschenfrosch Nototl'ema mal'sttpiatum D. B. dargestellt mit ein

Abb. 39. \Veibchen yon Protofilpa asjera mit Larven 
in den \Vabell des Riickens. (Nach NOBLE.) 

seitig geoffnetem Brutbeutel, 
urn die groBe Eizahl (gegen zoo 
Stuck) und die wabenartige 
Felderung der Raut zu zeigen. 
Ahnlich wie bei Cl'yptobl'anchus 
treffen wir bei vielen Beutel
froschen eigenartige blatt for
mige Kiemen. Die Larve von 
Nototrema ovifer~m~ WEINL. hat 
jederseits nur eine scheiben
formig ausgebildete Kieme, die 
durch zwei BlutgefaBe mit dem 
Korper in Verbindung steht 

(siehe Abb. 37). Machtige 
schusselformige Kiemen sind 
auch auf Abb. 38 von Nototl'ema 
marsupiat1£1tL D. B. zu sehen. 
Bei N ot6t1'ema monticola endlich 
(vgl. Abb. 3zB, S. z07) sind die 
Kiemen von rechts und von 
links zu einem groBen mantel
artigen Blatt verschmolzen, das 
den embryonalen Korper bis 
auf das Ruckenmark einhullt. 
Die stark mit BlutgefaBen ver
sorgten, der Eihulle dicht an
liegenden Kiemenblatter sind, 
wie schon oben erwahnt, als 
ideale Atemorgane anzusehen. 

Bei den folgenden sudamerikanischen Froscharten sind beutelartige 
EinstUlpungen der Riickenhaut beim Weibchen bekannt: Nototl'ema, 
Synonyma: Gastrotheca und Notodelphys; Nototrema mal'supiatum D. B., 
Taschenfrosch Ecuador und Peru; Nototl'ema plumbe~tm BLGR., bleifarbe
ner Taschenfrosch, Ecuador; N ototl'em(l, testudineum ESPADA, Schidkroten
frosch, Ecuador und Peru; Nototl'ema ovifentm WEINL., Eiertrager, 
Mittelamerika; Nototrema comntum BLGR., gehornter Beutelfrosch, Ecu
ador; Nototrema fissipes BLGR., SpaltfuBbeutelfrosch, Brasilien; Noto-
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trema pygnaeuJn BTTGR., Zwergbeutelfrosch, Venezuela; Amphignathodon 
gztentheri BLGR., Schiebbrustfrosch, Ecuador. 

Soweit die Entwicklung nur bis zum Kaulquappenstadium in der 
Bruttasche erfolgte, sind zahlreiche Eier vorhanden. Schlupfen jedoch 

Abb.40' Vertikalschnitt durch cine Wabe von Protojija. asjera. (Nach NOBLE.) 

fertige Froschchen aus, SO ist die Eizahl sehr gering. Als Beispiel fur diese 
Tatsache mag folgender Vergleich dienen: Es schlupfen: N ototrerna mar
supiatum D. B.: Kaulquappen 200 

Stuck, dagegen N ototrema pygnaemn 
BTTGR.: Froschchen 4-7 Stuck. 

f) Entwicklung der Eier in 
Waben auf dem Riicken. Die in 
Sudamerika heimischen Waben
kroten besitzen eine Ruckenhaut 
von warzenartiger Beschaffenheit, 
in welche sich die Eier einsenken, 
um in enge Beziehung zum mutter
lichen Korper zu treten. Eine Art 
Vorstufe stellt die noch wenig be
kannte Protopipa aspera dar, auf 
welche sich Abb. 39 und 40 be
ziehen. Das Weibchen tragt nur 
verhaltnismaBig wenige Waben auf 
dem Rucken und die Beziehungen 
zwischen dem embryonalen und dem 
elterlichen Korper sind noch recht 
locker, wie ein Vergleich von Abb. 40 

Abb.4I. \Veibchen der Pifa americana un
mittelbar nach der Eiablage mit noch vorge

stlilptem Eileiter. 
(Nach BARTLETT. Aus MEISEMHEIMER.) 

mit Abb. 42 wohl am besten zeigt. Am eingehendsten studiert sind die 
Verhaltnisse bei Pipa americana LAUR. 1m Jahre 1895 und 1896 konnte 
von SCLADER und BARTLETT im Londoner Zoologischen Garten die Fort
pflanzungsbiologie dieser Tiere genau studiert werden. Vor der Eiablage 
waren noch keine Waben auf der Ruckenhaut des Weibchens zu sehen. 



212 W. WUNDER: 

Die Tiere traten in Kopula, wobei das Mannchen das Weibchen in der 
Karpermitte umklammerte. Bei der Eiablage stiilpte das Weibchen seine 
Kloake in Form eines machtigen Sackes aus und legte damit unter der 
Bauchseite des in Begattungsstellung verharrenden Mannchens die Eier 
auf den eigenen Riicken abo Das Mannchen beteiligt sich insofern an dem 
Ablaichen, als es die Eier einzeln aus dem Legeschlauch herauspreBt, 

Abb .42 . Ein Embryo von Pipa d(wsige1~a mit groBem Dottersack in cler Hauttasche liegend (halh 
schernatisch). a Deckel der Bruttasche; b Scheidcwand zwischen den einzelnen \Vaben ; c Epidermis
papillcn auf dem freien Rand der Scheidewande; d umhUllende Gelatinemasse; e lVluskulatur; f ein-

gesti.ilpte Epidermis; g Corium der Haut; h subkutaner Lymphraum . (Aus \VIEDERSHEIM.) 

wobei sich die 40-II4 Eier gleichmaBig iiber den Riicken des Weibchens 
verteilen. Abb.4r zeigt ein Weibchen der Wabenkrate, das gerade ab
gelaicht hat und bei dem die Kloake noch ausgestiilpt ist. Nach dem 
Laichakt ist der Eilegeapparat vielfach entziindet und er schrumpft erst 

wieder langsam ein, urn sich schlieBlich voll
kommen in den Karper zuriickzuziehen. Das 
Mannchen verlaBt gleich nach der Eiablage 
den Riicken des Weibchens. BOULENGER (r) 
nimmt an, daB zuerst das Mannchen den Samen 
in den Kloakenschlauch ergieBt, so daB die Eier 
im Karperinnern des Weibchens mit dem Samen 
zusammentreffen und schon befruchtet abgelegt 
wiirden. 

Nach der Auffassung von LEYDIG gelangen 
Abb. 43. Larve der Fija dor-
sigera. (Aus WlEDERSHEIM .) die Eier in Hautdriisen, in welche sie sich ein-

senken. KLINKERSTROM spricht jedoch bei der 
groBen Driisenarmut von einfacher Hauteinsenkung. Es bilden sich 
nun Wabenwande, die die eingesenkten Eier umschlieBen und die durch 
ihre zahlreichen BlutgefaBe Sauerstoff und Nahrungsstoffe fUr die 
Embryonen liefern (Abb. 42). Jede Zelle wird von einem braunen Horn
deckelchen verschlossen, das jedenfalls aus der an der Luft vertrocknen
den Eischale entsteht. Die Larven machen ihre ganze Entwicklung in 
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den Waben durch. Sie durchlaufen ein Kaulquappenstadium, auf dem 
sie einen sehr langen, dunnen, stark mit feinsten BlutgefaBen versorgten 
Schwanz besitzen. J edenfalls dient dieses Organ zur Atmung und zur 

Abb. 44. Weibchen der \Vabenkrote Pipa americana mit Jungen. 
(Aus HESSE-DoFLEIN. Nach MEISENHEIMER.) 

Resorption von Nahrung (siehe Abb. 43). Wie WYMAN feststellen 
konnte, nehmen die Keimlinge im Brutraum an Gewicht zu. Auf dem 
Anfangsstadium wogen sie 
2,95 g, urn ein Endgewicht 
von 3,37 g zu erreichen. Es 
muB also eine Nahrungsauf
nahme aus dem mutterlichen 
Korper erfolgen. Abb. 44 zeigt 
die spatere Ausbildung der 
Waben, Abb. 45 das Aus
schlupfen der jungen, fertig
entwickelten Froschchen. 

g) Entwicklung der Eier 
in der Schallblase des Miinn
chens. In der Literatur ist die 
Angabe zu finden, daB eine 
Froschart - und zwar Lepto
pelis brevirostris - H ylalnbates 
brevirostris die Eier ins Maul 
nehme und ahnlich ausbrute, 
wie dies bei den Maulbrutern 

Abb.45. Wabenkrote mitJungen, welche ausschlilpfen. 
(Aus \VIEDERSHEHll.) 

unter den Fischen geschieht. Diese auf BOULENGER zuruckgehende 
Angabe beruht nach NOBLE (5, 7) auf einem In"tum und eine solche 
Art der Brutpflege kommt bei Amphibien nicht vor. Nicht weniger 
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interessant ist jedoch die Erbrutung von vollkommen entwickelten 
Froschchen in der Schallblase des chilenischen Nasen- oder Schnabel
frasches Rhinoderma darwini D. B. Aus Abb. 46 sind die Verhaltnisse 

h " nach einem Schema zu ersehen. 
Der ventral gelegene und von 
der Mundhohle aus erreichbare 

J:( Kehlsack dient sonst als Luft
behalter fUr die Lauterzeugung. 
Zur Brutzeit werden hier die 
Eier und jungen Frosche unter
gebracht. Der Kehlsack ist zu
nachst klein und er dehut sich 
mit der Zunahme der Zahl der 
Eier und mit dem Wachstum 
der J ungen immer mehr aus. 
Die vom Weibchen einzeln ab-

Abb. 46. Rkbzotterm,a darwini D. B. Schematischer 
Langsschnitt durch den vorderen Rumpfabschnitt. 
(Nach \VIEDERSHEIM. Aus HILZHEIMER-HAEMPEL.) 

a Magen; b Lungen; c Zugang zum Kehlsack; 
rl Kehlsack, wie er beim Schreiakt ausgedehnt Zll 

denken ist; e der zum Brutsack umgewandelte Kehl-
sack mit Eiern; f Korperhbhle; g DarmkanaI. gelegten Eier werden nach der 

Angabe von BURGER vom Mann
chen befruchtet und in den Kehlsack aufgenommen. Nach NOBLE betrug 
die groJ3te Zahl der hier vorgefundenen Larven I7. Die Frosche 

Abb. 47. RJdJtodenlta darwinl D. B. J\'Iannchen mit 
zwei weitentwickelten Jungen im aufgeschnittenen 

Kehlsack (Schallblase). (Aus NOBLE.) 

machen im Kehlsack die ganze 
Entwicklung durch und verlassen 
ihn erst als fertig ausgebildete 
Tiere. Abb. 47 zeigt ein Mann
chen mit zwei jungen Froschchen 
in der Schallblase. Die Eier sind 
sehr graJ3 (Durchmesser etwa 
5 mm) und dotterreich. Die Ent
wicklung erfolgt jedoch nicht al
lein auf Kosten des Dotters, son
dern es werden auch Nahrungs-

Abb. 48. Larve von Rltinoderma darwilli D. B. 
Sic zeigt keine auBeren Kiemen, jedoch einen 
wohlentwickelten Schwanz, der wahrscheinlich 

als Atemorgan funktioniert. (Aus NOBLE.) 

stoffe und Sauerstoft vom elterlichen Korper aufgenommen. AuJ3ere 
Kiemen fehlen der Larve, dagegen ist der Schwanz groJ3, dunn und stark 
durchblutet und dient wahrscheinlich als Atmungs- und Resorptions-
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organ (siehe Abb.48). Er wird noch innerhalb der Schallblase wieder 
vollkommen ruckgebildet und die Ausbildung fertiger Froschchen er
folgt hier. BURGER konnte feststellen, dal3 sich offenbar das Korper
epithel der Larven von dem anderer Amphibien unterscheidet und zur 
osmotischen Nahrungsaufnahme besonders befahigt ist. Die Geburt der 
jungen Froschchen geht ohne grol3e Beschwerden flir den Vater und un
tel' aktiver Beteiligung der kleinen Tiere auf dem Wege uber den weit
dehnbaren Schallblaseneingang und die Mundhohle des alten Frosches 
vor sich. Eine Art Kindspeck solI nach dem Ausstol3en del' Jungen eben
falls nach aul3en befordert werden. - BURGER macht noch die interes
sante Beobachtung, dal3 diese Froschart monogam ist. 

3. Lebendiggebarende Amphibien. 
Die lebendgebarende Blindwiihle Sudamerikas, Thyphlonectes com

pressicauda D. B. hat Larven mit langen blattartigen Kiemen, weIche 
ahnlich wie bei den Amphibien mit direkter Froschentwicklung aus dem 
Ei wichtige und sehr eigenartig gestaltete Atemorgane darstellen (siehe 
Abb·49)· 

Eine ganze Reihe von Salamandem halt die Eier im Ovidukt zuruck, 
um erst fertig entwickelte junge Tiere nach aul3en zu entlassen. Es sei 

Abb. 49. Larve von Typltlonectes comjressicauda. (Nach SARASIN. Aus PERRIER.) Die Kiemen sind 
als machtige Blatter ausgebildet. 

hier nach NOBLE angefi.ihrt: Der europaische Hohlensalamander H ydro
mantes, der neotropische Salamander Oedip~(s, der siideuropaische braune 
Hohlensalamander Spelerpes juscus BONAPARTE. 

Am best en sind die Verhaltnisse bekannt beim Alpensalamander Sa
la1nandra atra LAUR. und beim Grottenolm Proteus ang·uineus LAUR. 

Beim Alpensalamander werden nach KAMMERER ungefahr aus 
beiden Eierstocken zusammen 30-40 Eier geliefert, die wahrscheinlich 
alle befruchtet werden. Aber nur ein Ei in jedem del' beiden Eileiter -
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vermutlich jenes, das dem Ausgang in die Kloake am nachsten zu liegen 
kommt - bringt seine Entwicklung zu Ende. Die anderen zerflieBen 
nach einigen Entwicklungsschritten zu einem Brei, der von dem bevor
zugten Keimling als Nahrung verschluckt wird. Die Tiere wachs en bei 
dieser Kost bis zu einer Lange von 45-50 mm heran. Die Kiemen ver
schwinden schon vor der Geburt. Die beiden Jungen eines Weibchens 
sind gewohnlich gleich groB. 

Auch der Grottenolm ist unter bestimmten Bedingungen lebendig
gebarend, wie KAMMERER zeigen konnte, und er scheint sich dann ebenso 
zu verhalten wie der Alpensalamander. 

KAMMERER (r) gluckte es, den Feuersalamander Salamandra ma
wlosa LAUR. ebenfalls zum Zuruckhalten der Eier im Eileiter dadurch 
zu natigen, daB er ihm keine Maglichkeit bot, die Jungen ins Wasser ab
zusetzen. In diesem FaIle wurden an Stelle der gewohnlich in einer 
Anzahl bis zu 50 auf dem Larvenstadium entlassenen Jungen nur zwei 
vollentwickelte kiemenlose Vollmolche geboren, wie dies normalerweise 
bei Salamandra atra LAUR. der Fall ist. 

Nach NOBLE (7) gibt es· einen einzigen lebendiggebarenden Frosch, 
namlich in Afrika, Nectophrynoides tornieri NOBLE. Die beiden Ovidukte 
sind bei ihm zu einem breiten reichlich mit GefaBen versorgten Uterus 
bicornis vereint. Der Schwanz del' Kaulquappe ist lang, dunn und stark 
mit feinsten BlutgefaBen versorgt. Wahrscheinlich dient er als Atem
organ. Die sonst so charakteristischen Kaulquappenmundteile fehlen. 
Besondere Ernahrungseinrichtungen konnten nicht festgestellt werden. 
Die Froschchen entwickeln sich auf Kosten der Dottersubstanz, die sie 
in ihren groBen gelben Eiern mitbringen. Oft sind bei einem Frosch 
100 Junge im Uterus. Es muB innere Befruchtung der Eier stattfinden, 
doch kennt man keine Ubertragungseinrichtungen fUr den Samen. 

SchluB. 
Uberblicken wir die Gesamtheit des hier zu dem Kapitel Nestbau und 

Brutpflege bei Amphibien zusammengetragenen Materials, so ergibt 
sich ein auBerordentlich buntes Bild, wie es sicherlich viele Leser von 
vornherein gar nicht erwartet hatten. Trotz der Mannigfaltigkeit kann 
man aber nicht von einer Regellosigkeit sprechen. Sicherlich ist es kein 
Zufall, daB gerade in den Tropen die Amphibien Nester innerhalb und 
auBerhalb des Wassers bauen oder die Eier auf beziehungsweise in ihren 
Karper nehmen odeI' lebendiggebarend werden. 1st doch die Brut bei 
Amphibien normalerweise auf das Leben im Wasser angewiesen und bie
ten sich doch in dieser Hinsicht in den Tropen besondere Schwierigkei
ten. Sowohl durch die Trockenheit als auch durch plotzlich einsetzende 
starke Regengusse drohen fur die Wassertiere groBe Gefahren. Dazu 
kommt noch die starke Besiedlung vorubergehender Wasseransamm
lungen mit verschiedenartigsten Feinden. Man wird sich vielleicht wun-
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dem, daB trotz der vielen auBerst reizvoHen Fragen auf diesem Gebiet 
noch so mallches Ratsel zu 16sen ist. Das hangt mit der Empfindlichkeit 
des Materials zusammen, das sich oft schwer fangen, schlecht transpor
tieren und meist nicht langere Zeit in Terrarien halten laSt. Weiterhin 
besteht aber unzweifelhaft auch eine groBe Schwierigkeit fur die An
steHung von Experimenten mit Tieren wahrend der Laichzeit vor aHem 
in den Tropen. 
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Seit der ersten, im Jahre 1817 erschienenen und speziell den Dia
tome en gewidmeten Abhandlung von NITZSCH haben die Kieselalgen in 
steigendem MaBe das Interesse der Forscher gefesselt. Wahrend uber die 
Systematik und Morphologie eine umfangreiche Literatur vorliegt, und 
in den letzten J ahren erfreulicherweise auch die Entwieklungsgesehiehte 
der Kieselalgen neue Anregungen empfing, befindet sieh un sere Kenntnis 
uber die Okologie dieser Algengruppe (wie auch so maneher anderer) 
noeh im Anfangsstadium. Einsehlagige Angaben sind in der Literatur 
verstreut, und zwar nicht nur in der Faehliteratur, sondem auch in 
Arbeiten anderer biologiseher Disziplinen, insbesondere der Limnologie 
und Meeredmnde. 

Eine zusammenfassende Darstellung der Probleme der Diatomeen
akologie unter Berueksiehtigung des bisher Bekannten fehlt noeh und 
seheint im Interesse der allgemeinen Orientierung zeitgemaB und niitz
lieh. Als der Herr Herausgeber mieh aufforderte, eine Bearbeitung in 
diesem Sinne zu ubemehmen, nahm ieh sie daher gem an, obwohl ieh mir 
daruber klar war, daB es beinahe unmaglieh ist, diese Aufgabe einiger
maBen ersehapfend zu lasen. Der knappe Umfang der Arbeit laBt es ge
boten erseheinen, zugunsten der allgemeinen Grundlinien auf Einzel
heiten zu verziehten, dafiir aber das Literaturverzeiehnis magliehst voll
standig zu gestalten. Auf besonderen Wunsch des Herausgebers wurde 
tunliehst auf die Lucken unserer Kenntnisse und auf akute Probleme 
hingewiesen. Leider mach en diese Hinweise einen wesentliehen Teil der 
Arbeit aus. Eine zusammenhangende Darstellung der heterogenen Fra
genkomplexe der Diatomeenakologie bringt es mit sieh, daB aueh allge-
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meinere, in das Gebiet der Hydrobiologie fallende Probleme behandelt 
werden muBten. 

Die Anordnung des Stoffes geschah in der Weise, daB zunachst im 
Abschnitt A die hauptsachlichsten Biotope der Kieselalgen zusam

mengestellt und in ihrer Gesamterscheinung kurz charakterisiert wur
den; im 

Abschnitt B wurden die wichtigsten physikalisch-chemischen Milieu
faktoren - soweit sie fiir die Aut6kologie der Diatomeen in Betracht 
kommen - behandelt; 

Abschnitt C beschaftigt sich mit den morphologisch-biologischen An
passungen der Kiese1algen und im 

Abschnitt D werden einige allgemeinere Fragen iiber die Biologie und 
Soziologie der Diatomeen kurz gestreift. 

Bei dieser Anordnung ist es leider nicht zu vermeiden, daB Wieder
holungen in diesen drei Abschnitten hin und wieder vorkommen miissen. 

Bei der Ausfiihrung der Arbeit habe ich von vielen Seiten freund
liche Unterstiitzung erfahren, die mir meine Aufgabe wesentlich erleich
terte; ich danke an dieser Stelle herzlichst meinen in- und auslandischen 
Freunden und Fachgenossen fur ihre Anregungen, Angaben und lTber
lassung von schwer zuganglicher Literatur. 

A. Die Biotope. 
Der Ubersichtlichkeit halber ist es praktisch, die auBerordentlich 

vielgestaltigen Biotope zunachst in gr6Bere Gruppen zu gliedern, wobei 
es allerdings nicht zu umgehen ist, daB die Kriterien, nach denen die 
Gruppierung vorgenommen wird, etwas willkiirlich herausgegriffen und 
einseitig betont sind. Doch spielt diese Willkiir gerade in diesem FaIle 
kaum eine groBe Rolle, da es im Grunde einerlei ist, nach welchen Ge
sichtspunkten die Lebensraume geordnet werden, wenn nur die haupt
sachlichsten Biotope sich auf ± natiirliche Weise in dem Schema unter
bringen lassen. 

Wir unterscheiden die folgenden groBen Gruppen von Biotopen: 
A. das Salzwasser, 
B. das SiiBwasser, 
C. Standorte auBerhalb des Wassers. 
Nach unseren Erfahrungen scheint es uns, daB zunachst die Gegen

iiberstellung von Standorten des SiiB- und Salzwassers den Verhaltnissen 
in der Natur gerecht wird. Weniger natiirlich wird die Abtrennung der 
"Standorte auBerhalb des Wassel's" erscheinen, da unter diesen Begriff 
recht heterogene Biotope des SiiB- und Salzwassers fallen. Doch mehren 
sich in der neueren Literatur die Anzeichen dafiir, daB Kieselalgen, die 
den standigen Kontakt mit gr6Beren Wassermassen verloren haben, 
haufig recht fest gefiigte Biozoenosen bilden und trotz der Verschieden
heit del' Biotope manche gemeinsamen Ziige aufweisen. 
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I. Das Salzwasser. 
r. Das Meer. 

Fiir die okologische Betrachtungsweise ist es vorteilhafter, wenn wir 
uns nicht streng an den geographischen Begriff des Meeres halten und 
solche Gewasser, deren Wasser einen SaIzgehalt von weniger als etwa 
30%0 aufweist (wie z. B. die Ostsee und das Kaspische Meer) aus
schIieBen. Okologisch wiirden diese Gewasser als Brackwasserbecken an
zusprechen sein. 

Die Einschrankung wird dadurch gerechtfertigt, daB die eigentlichen 
Meere im allgemeinen eine in groBen Ziigen habituell ahnIiche Diatomeen
flora aufweisen. 

Das Meer ist dem Umfange nach das groBte zusammenhangende Bio
top. Nicht nur, daB die Flachenausdehnung des Weltmeeres viel groBer 
ist als die der Festlandmassen, sondern es fehIen auch die auf dem festen 
Lande verbreiteten vollig vegetationslosen Gebiete (wasserlose Wiisten 
u. a.) - das Meer bietet den Diatomeen iiberall Daseinsmoglichkeiten. 
N atiirlich kommen fUr die KieseIalgen als autotrophe Pflanzen nur die 
oberen durchleuchteten Schichten der Meere in Betracht, doch reicht in
folge der groBeren Durchsichtigkeit des Meerwassers (besonders der tro
pischen Meere) auch der verfiigbare Lebensraum im Meer tiefer als in den 
Binnengewassern. 

Abgesehen von den viel groBeren AusmaBen unterscheidet sich das 
Meer von den Binnengewassern bekanntlich durch den hoheren Gehalt an 
gelosten Salzen, die groBere Tiefe, die groBere Transparenz des Wassers, 
die Gezeiten, die starkere Wellenbewegung und die wesentlich ausgedehn
teren Stromungen. AIle anderen Faktoren sind in okologischer Beziehung 
von geringerer Bedeutung. 

Zweifellos ist der hohe Salzgehalt des Meerwassers als der weitaus wich
tigste okologische Faktor zu bewerten, der in erster Linie der marinen 
Flora und Fauna das ihr eigentiimliche Geprage verleiht. Es gibt nur 
wenige Organismen, die sowohl im SiiBwasser als im Meerwasser Ieben 
konnen; unter den Diatomeen ist es meines Wissens nur Bacillaria para
doxa. Versetzt man marine Diatomeen pIotzlich ins SiiBwasser oder setzt 
die Konzentration des Meerwassers herab, so gehen sie nach kurzer Zeit 
unter Plasmoptyseerscheinungen zugrunde, wie dies BROCKMANN (1906) 
und friiher KARSTEN (1897) gezeigt haben. Aber auch eine allmahliche 
Konzentrationsanderung scheinen nur wenige Formen zu vertragen. 
Naheres hieriiber vgl. Abschnitt B: Der NaCI-Gehalt. Der SaIzgehalt des 
Meerwassers unterliegt im allgemeinen nur verhaItnismaBig geringen 
Schwankungen, die aber trotz ihrer Geringfiigigkeit in okologischer Be
ziehung groBe Wirkungen auslosen konnen, da manche Formen wahr
scheinlich nur auf bestimmte Konzentrationen eingestellt sind. Das 
Wasser der Ozeane enthalt zwischen 36 und 37% 0 gelOste Salze, wahrend 



Grundlinicn einer allgemeinen Okologie der Diatomeen. 225 

die sogenannten Mittelmeere (z. B. Rotes Meer) und Buchten mit schma
len Zugangen hohere Salzkonzentrationen (etwa bis 40%0) aufweisen 
konnen. 

Die groBe Transparenz des Meerwassers (insbesondere der tropischen 
Meere) bedingt es, daB noch in etwa 300 m Tiefe viele Planktondiatomeen 
leben (Asteromphalus, Coscinodiscus, Planktoniella u. a., vgl. STEUER 
I9IO). Uber das Vorkommen lebender benthonischer Kieselalgen aus 
ahnlichen Tiefen 'liegen noch keine Angaben vor. 

Durch die Gezeiten der Meere wird ein ± breiter Streifen der Kiisten 
zweimal taglich abwechselnd benetzt und freigelegt. An felsigen Dfem 
konnen sich innerhalb dieser Gezeitenzone oder Litoialregion (KJELL
MANN 1878) so1che Algen ansiedeln, die sich an eine zeitweilige Austrock
nung anpassen konnten (vgl. Abschniti.; Gezeitenzone). 

N och weitergehend an Trockenheit angepaBte Algen konnen die durch 
die Wellenbewegzmg gebildete Brandungs- und Spritzzone bewohnen. Die 
Wellenbewegung hat auch einen gewissen EinfluB auf die Vertikal
bewegung und vertikale Verteilung der Planktonformen. 

Die Stromungen spielen im Leben des Meeres eine wichtige Rolle. In 
breiten Stromen wird das Meerwasser einer bestimmten Region auf weite 
Entfemungen befordert und die Lebewesen -, in erster Linie das Plank
ton - mitgefiihrt. Es konnen dadurch beispielsweise tropische Kiesel
algen bis weit in subarktische und subantarktische Zonen und umgekehrt 
gelangen, bis sie durch Ab- oder Zunahme der Temperatur oder andere 
widrige Faktoren zugrunde gehen (vgl. CLEVE 1897 und 1901). DaB ein 
so1cher standiger "Massentransport" fiir die geographische Verbreitung 
der Diatomeen von hochster Bedeutung ist, leuchtet ohne weiteres ein. 
Mit der Beforderung durch Meeresstromungen hangt auch die eigenartige 
- wenn auch nicht mehr in das Kapitel der Okologie gehorende - Er
scheinung zusammen, daB man zuweilen in marinen Grundproben Scha
len so1cher Diatomeen findet, die in dem gegebenen Gebiet nicht vor
kommen. So lotete die Deutsche Sudpolar-Expedition in der Subantarktis 
einen Diatomeenschlamm, der vorwiegend aus Schalen von Fragilariopsis 
obliq~tecostata und Fragilaria linearis bestand. Diese Formen leben viel 
weiter siidlich auf dem Eise des Schelfmeeres und kommen an den obigen 
Lotstellen im Plankton nicht vor. Proben vom Grunde des Schelfmeeres 
(Antarktis) selbst enthielten nur sehr sparliche Mengen der genannten 
Arten, und die Erklarung dieser merkwiirdigen Tatsache ist darin zu 
suchen, daB Eisschollen des Schelfmeeres nach deren Lockerung bei Ein
tritt der warmen J ahreszeit sofort von Meeresstromungen erfaBt und 
nordwarts getrieben wurden. Hier schmolzen sie allmahlich, und die Dia
tomeen gelangten ins warmere Wasser, wo sie abstarben. Die abgestor
benen und absinkenden Schalen wurderr durch die Stromung immer 
weiter nach Norden befordert, bis sie nach einer weiten Reise in der Sub
antarktis abgelagert wurden (vgl. HEIDEN U. KOLBE 1927). 

Ergebnisse der Biologie VIII. 15 
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Die obige kurze Charakterisierung einiger spezifischer Eigenschaften 
des Meeres ist natiirlich durchaus nicht ersch6pfend. Eine genauere 
kritische Besprechung der vielgestaltigen Krafte, die im Meer zu
sammenwirken, wiirde den Rahmen dieser Arbeit weit iibersteigen. Es 
wurden daher nur solche Faktoren herausgegriffen, die fUr die Okologie 
der Diatomeen von Bedeutung und dem Meere eigen sind. Temperatur
verhaltnisse, PH' Gehalt an O2 , CO2 , N, P und andere Faktoren, die im 
Meer ebenso wie in SiiBwasserbecken beriicksichtigt' werden miissen, 
sollen in Abschnitt B gemeinsam besprochen werden. 

2. Das Brackwasser. 
Wahrend die Salzkonzentration der eigentlichen Meere sich innerhalb 

verhaltnismaBig geringer Grenzen bewegt (30-40%0), gibt es in der 
Natur eine groBe Anzahl recht heterogener Gewasser mit geringerem 
Salzgehalt, die man gew6hnlich unter dem N amen Brackwasser zusam
menfaBt; man braucht nur an die Miindungsgebiete von Fliissen, aus
gesiiBte Buchten, Salinen, versalzene Fliisse, Salzquellen u. a. zu er
innern. In diesen Gewassern wechselt natiirlich nicht nur die Gesamt
konzentration der ge16sten Stoffe, sondern auch deren Zusammensetzung. 
1m allgemeinen sind aber die Hauptkomponenten des Brackwassers die 
gleichen, die auch im Meerwasser vorkommen. Es sind vor allem die 
Chloride und Sulfate des Natrium, Magnesium, Kalium, Calcium, wah
rend das Calciumkarbonat, das Magnesiumbromiir und einige andere 
Salze quantitativ stark zuriicktreten. 

Die Brackgewasser niederer Salzkonzentration leiten allmahlich iiber 
zum SiiBwasser. Da dieses ja auch ge16ste Salze enthalt, so ist es defini
torisch schwierig, eine scharfe Grenze zwischen Brack- und SiiBwasser 
zu ziehen. Verschiedene Autoren haben es versucht; wir zitieren nur 
HEIDEN (1914), REDECKE (1922), CLEVE-EuLER (1922). Auf Grund ver
gleichender Standortsuntersuchungell sind wir zur Dberzeugung ge
langt, daB man die Diatomeen in Bezug auf ihre Anpassung an ver
schiedene Salzkonzentrationen einteilen kann in: 

E'uhalobien, d. h. solche Formen, die Gewasser mit einem Salzgehalt 
von etwa 30-400/00 bewohnen; 

lVIesohalobien, d. h. Arten, die in Gewassern leben, deren Salzgehalt 
sich etwa in den Grenzen zwischen 5-20%0 bewegt, und 

Oligohalobien, die Gewasser mit darunterliegendem Salzgehalt bevor
zugen. 

Dieses Schema ergibt auch ungefahre Anhaltspunkte fUr die 6kologi
sche Einteilung der Brackgewasser. Genaueres hieriiber wird im Ab
schnitt B: NaCl-Gehalt gebracht werden. 

Man kann bei Brackgewassern unterscheiden zwischen: 
1. solchen, die mit dem Meer in offener Verbindung stehen, wie z. B. 
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ausgesuBte Meeresbuchten, Kustenseen, Haffs, Fjorde und Mundungs
gebiete von Flussen, sowie 

2. solchen Brackgewassern, die vom Meer abgetrennt und haufig von 
diesem weit entfernt sind. Zu dieser Gruppe gehoren die Salzseen und 
die mannigfaltigen Binnenlandsalzstellen, z. B. Salzquellen, durch natur
liche Ursachen oder durch die Industrie versalzene Flusse, Salzsiimpfe 
und ahnliche Gewasser. Auch eine Anzahl kunstlicher, erst vom Men
schen geschaffener Gewasser miissen hierzu gerechnet werden: Abfliisse 
von Kaliwerken, Gewasser chemischer Fabriken und Gradierwerke, so
fern die Konzentration dieserWasser 400/00 nieht iiberschreitet; anderen
falls waren sie unter die Solwasser einzuordnen. 

Man muB diese beiden Gruppen von Biotopen auseinanderhalten, und 
zwar nicht nur aus dem Grunde, daB die chemische Zusammensetzung 
ihres Wassers gewohnlich verschieden ist (die mit dem Meere in Ver
bindung stehenden Gewasser fUhren verdiinntes Meerwasser, wahrend 
die Zusammensetzung der Binnenlandsalzstellen haufig betrachtlich ab
weichend ist) , sondern auch aus pflanzengeographischen Gesichts
punkten. Die Gewasser der erst en Gruppe erhalten dauernd eine un
mittelbare Zuwanderung aus dem Meere; ihre Diatomeenflora ist in der 
Regel recht reichhaltig und steht unter dem Zeichen des Konkurrenz
kampfes; ferner fehlen ihr in der Regel die eigentlichen Mesohalobien 
(siehe unten); in den uns bekannten Fallen handelte es sich bei diesen 
Standorten vorwiegend urn Gemische von Oligo- und Euhalobien. Die Be
siedelung der binnenlandischen Salzstellen, die meistens durch Zugvogel, 
Wind, menschliche Einfliisse (Schiffahrt) usw. vollzogen wird, ist vielfach 
vom Zufall und ferner vom Alter der Salzstelle und nur zum Teil von 
deren Entfernung vom Meer abhangig. Geologisch alte Salzstellen weisen 
daher gewohnlich eine reichhaltigere Artenliste von Mesohalobien auf, 
wahrend neue Brackgewasser haufig nur von wenigen Brackwasserarten 
bewohnt werden. Diese wenigen Arten treten dann zuweilen in so groBen 
Mengen auf, daB man von Massenenhvieklungen sprechen kann. Uber 
die Grunde wird im Abschnitt D: Massenentwicklungen berichtet werden. 

Anhangsweise soIl noch 

3. Das Solwasser 
erwahnt werden. 

Als Solwasser wollen wir jedes Wasser bezeichnen, dessen Salzkonzen
tration 400/00 iibersteigt. Wenn dies auch eine Begrenzung des iiblichen 
Begriffes bedeutet (unter diesen fallen auch Wasser mit einer Konzentra
tion untef4o%o), so fant das nicht ins Gewicht, da diemeistenimSprach
gebrauch mit "Solen" bezeichneten Wasser tatsachlich eine hohere Salz
konzentration aufweisen. Zu den Solgewassern gehoren sowohl natiir
liche (viele Salzseen) als auch kiinstliche (Abflusse von Gradierwerken, 
Sammelbecken der Kaliindustlie). 
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Die Solgewasser werden von einer artenarmen, interessanten Dia
tomeenflora bevolkert, wenigstens solange nicht die Salzkonzentration 
gewisse, bisher noch nicht exakt festgestellte Grenzen iibersteigt. 
HUSTEDT (1930) berichtet, daB er im "gesattigten" Salzwasser des Bas
kuntschaksees keine Diatomeen mehr feststellen konnte; dagegen fand 
WISLOUCH (1924) noch 18 Diatomeenarten in salinen Gewassern der Krim 
- allerdings bei einer Dichte des Wassers von nur 7-15° Be. HUSTEDT 
(1925) koimte in hochkonzentrierten Abfliissen VGn Salinen bei einem 
Salzgehalt von 9% Amphora cojjeaejormis, NavicHla longirostris, Nitzschia 
epithemioides, Nitzschia jrHst~tlHm nachweisen. Infolge Fehlens von Kon
kurrenten treten die an hoheKonzentrationen angepaBtenFormen in Sol
gewassern gewohnlich in Massenentwicklungen auf. So berichtet KRASSKE 
(1927) iiber das Massenvorkommen von Navicttla longirostris, Nitzschia 
epithemioides und Navic#la cincta var. Heufleri in einer Sole von etwa 
10% NaCI-Gehalt. Wir konnten in dem Sammelbecken fUr die Endlauge 
des Kaliwerkes Wintershall (mit einem Salzgehalt zwischen 3-6%) eine 
ungeheure Vegetation von NavicHla gregaria beobachten: der Grund, die 
gemauerten Wande, ja selbst auf dem Wasser treibende Gegenstande 
(Holzstiicke, Pflanzenreste) waren von schleimigen braunen Uberziigen 
bedeckt, die aus "Rcinkulturen" der genannten Art bestanden. 

Infolge der Konstanz des Vorkommens der gleichen Formen in Sol
gewassern ist es vielleicht vorteilhaft, dem Halobiensystem der Diato
meen eine Gruppe der Polyhalobien (KOLBE 1927 und KRASSKE 1927) an
zugliedern. 

Fiir die zukiinftige Forschung liegen auf diesem Gebiet zwei dankbare 
Aufgaben vor: die Feststellung der Zusammensetzung und Konstanz der 
polyhaloben Diatomeengruppe in ihrer Abhangigkeit von der Konzen
tration der Solwasser sowie die Bestimmung der maximalen Salzkonzen
tration, bei der das Leben der Diatomeen iiberhaupt noch moglich ist. 
Nach den bisherigen Angaben scheint es, daB einige andere Algen (DHna
liella, Aphanothece, PhormidiHm) besser als Diatomeen an extrem hohe 
Salzkonzentrationen angepaBt sind. 

Die Literatur iiber die Diatomeenflora der drei Biotope: Meer, Brack
und Solwasser ist aul3erordentlich ungleichmaBig verteilt. Uber die Dia
tomeen des Meeres liegt ein sehr umfangreiches Schrifttum (allerdings 
hauptsachlich systematischen Charakters mit eingestreuten okologischen 
Bemerkungen) vor, so daB es unmoglich ist, allein die systematisch
floristischen Arbeiten der letzten Jahre auch nur annahernd vollstandig 
anzufUhren. Es sei auf die Literaturzusammenstellungen bei HUSTEDT 
(1927ff.) und vor allem v. WETTSTEIN (1913, 1914) und SCHMIDT (1924) 
verwiesen. Die altere Literatur ist bei DE TONI (1891-1894) ziemlich er
schopfend behandelt. Die Arbeiten iiber das Brack- und Solwasser sind 
dagegen zur Zeit noch recht sparlich und in der Hauptsache im vor
liegenden Abschnitt und in Kapitel "NaCI-Gehalt" angefUhrt. 
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II. Das SiiBwasser. 
1. Seen und Weiher. 

Wenn man seit FOREL (1892) den See als "eine allseitig geschlossene, 
in einer Vertiefung des Bodens befindliche, mit dem 1VIeer nicht in direk
ter Verbindung stehende, stagnierende Wassennasse" bezeichnet, so 
mussen wir als Folge unseres Einteilungsprinzips uns an dieser Stelle nur 
auf die SuBwasserbecken beschranken, die dieser Definition entsprechen. 
Wir k6nnen hier nicht auf die genaueren morphologischen und hydro
graphischen Einzelheiten der Seen eingehen und verweisen diesbezuglich 
auf THIENEMANN (1925), LENZ (1928) und BREHM (1930). Als Wohn
gebiete fUr Diatomeen kommen bei den Seen auBer dem freien Wasser 
(dem Pelagial) das ganze Litoral und teilweise (bis zu einer gewissen 
Tiefe, in die das Licht noch dringen kann) das Profundal in Betracht. 
Insbesondere ist es das Litoral, das die artenreichste Diatomeenflora 
eines Sees birgt, und innerhalb dieser Region bieten die sogenannte Schar 
und die oberst en Teile der Halde den meisten epiphytischen und Grund
formen die gunstigsten Lebensbedingungen. Die Abschnitte der Schar 
und Halde, die nicht mehr durch den Wellengang betroffen werden und 
bei entsprechender Bodenbeschaffenheit das Auftreten von ausgedehnten 
Bestanden von Phragmites, Scirpus, TYPha und in noch tieferem Wasser 
von Potamogetonarten, Myriophyllum, Ceratophyllum, Nymphaea, Nu
phar, Chara u. a. m. erm6glichen, werden haufig als "Pflanzenregion" 
oder "Vegetationszone" bezeichnet. Das freie Wasser beherbergt die ge
w6hnlich sehr individuenreiche, aber relativ artenarme Planktonflora, 
wahrend das Sublitoral und Profundal (im Sinne von THIENEMANN 
1925) von einer arten- und individuenarmen Diatomeengesellschaft 
bev6lkert ist. 

In physikalisch-chemischer Beziehung wechselt der Charakter eines 
Sees in Abhangigkeit von dessen morphologischen Verhaltnissen, der geo
graphischen und H6henlage, dem Klima, dem Substrat, der Umgebung 
und seiner Lebewelt in der mannigfachsten Weise. Alle diese 1VIomente 
stehen zueinander in komplizierten Wechselbeziehungen. Urn in defini
torischer Hinsicht Klarheit zu schaffen, versuchte man seit langerer 
Zeit gewisse Eigenschaften der Seen herauszugreifen und die Seen je 
nach der Ausbildung dieser Eigenschaften zu gliedern. Die Schwierig
keit liegt naturlich in der richtigen Auswahl derjenigen physikalisch
chemischen Faktoren, die das Gesamtbild eines Sees am besten 
widerspiegeln unter besonderer Berucksichtigung von dessen Lebe
welt. Es ist das Verdienst von THIENEMANN (1920) und NAUMANN 
(1921), eine wirklich brauchbare biologische Seetypenlehre begrundet 
zu haben. Die genannten Autoren gliedern die Seen nach deren Ge
halt an ge16sten Nahrstoffen und den Sauerstoffverhaltnissen in drei 
Typen: 
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I. den eutrophen Typus, 

Charakteristik 1 
Wasser: reich an mineralischen Nahrstoffen, 
Planktonentwicklung: reich, 
Grundschlamm: Gyttja, faulnisfahig, 
Tiefenwasser: sauerstoffarm. 

2. den oligotrophen Typus, 

Charakteristik 
f 

Wasser: nahrstoffarm, 
Planktonentwicklung: gering, 

1 Grundschlamm: vorwiegend mineralisch, 
fahig, 

Tiefenwasser: sauerstoffreich. 

kaum faulnis-

3. den dystrophen Typus, 

Charakteristik 
f 

Wasser: arm an mineralischen Nahrstoffen, dagegen reich 
an Humusstoffen, daher gelb bis braun, 

1 Planktonentwicklung: gering, 
Grundschlamm: Dy (Humuskolloide), oxydationsfahig, 
Tiefenwasser: sauerstoffarm. 

Natiirlich stellt dies dreigliedrige Schema nur ideale Grenzfalle von 
Seetypen dar; es hat sich aber in der Folge als iiberaus fruchtbar er
wiesen und konnte sich auch bis heute trotz vieler anderer V orschHige 
behaupten. Bei der Beurteilung der Seen miissen neben den oben ge
schilderten Momenten noch eine Anzahl anderer wichtiger Milieufaktoren 
beriicksichtigt werden, wie Cl, PH' Si02 , Temperaturverhaltnisse u. a.m.; 
fUr die allgemeine Charakteristik eines Sees haben sich aber die Grund
linien von THIENEMANN und NAUMANN vorziiglich bewahrt. 

Die Bodenablagerungen der Seen, die zu einem groBen Teil biogen 
sind, stehen in direkter Beziehung zum Seetypus. NAUMANN (I92I) 
unterscheidet zwei Haupttypen von Bodenablagerungen: Gyttja = Faul
schlamm bei eutrophen Seen und Dy=an Humuskolloiden reicher Torf
schlamm bei dystrophen Seen; beide Ablagerungen enthalten viel orga
nische Substanz und bedingen durch ihre Faulnis bzw. Oxydation eine 
± bedeutende Sauerstoffzehrung des Tiefenwassers. Der Schlamm oligo
tropher Seen is~ dagegen arm an organischer Substanz, so daB sich keine 
starken Faulnisprozesse abspielen und das Tiefenwasser sauerstoffreich 
bleibt. 

Die obigen AusfUhrungen konnen natiirlich nur einen allgemeinen 
Uberblick geben. Die moderne Limnologie verfiigt iiber eine auBer
ordentlich reiche Literatur iiber die geschilderten Fragen, die zur Zeit 
im Mittelpunkt des wissenschaftlichen Interesses stehen. Es ware un
moglich, auch nur einen Teil der Arbeiten zu zitieren, und daher sei im 
iibrigen auf die drei Handbiicher verwiesen: THIENEMANN (I925), LENZ 
(I928) und BREHM (I930), ferner auf die Bearbeitung von UTERMOHL 
(I925), die aIle umfangreiche Verzeichnisse der limnologischen Literatur 
bringen. 

DaB die verschiedenen Seetypen und deren Wohngebiete sich auch in 
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der Zusammensetzung ihrer Diatomeenflora widerspiegeln, unterliegt 
keinem Zweifel. Es fehlt aber bisher eine umfangreichere Zusammen
stellung, aus der man die fUr die einzelnen Seetypen charakteristischen 
Diatomeen feststellen k6nnte. Am besten ist man bisher iiber die 
Planktonformen unterrichtet, da Planktonuntersuchungen von jeher be
liebt waren. Doch st6Bt man auch hier auf groBe Schwierigkeiten: Einzel
funde sagen noch nicht viel aus, da man die jahreszeitlichen Anderungen 
des Planktons beriicksichtigen muB, ehe man allgemeine Schliisse ziehen 
darf. Es k6nnen mithin nur Planktonuntersuchungen, die sich iiber 
Hingere Zeitraume erstrecken, zu Vergleichszwecken herangezogen wer
den. Dnd solche Vergleichsmaterialien gibt es nicht allzu viele. 

Die benthonischen Kieselalgen sind von jahreszeitlichen Schwan
kungen weniger abhangig als die Planktonformen; sie sind ferner derber 
gebaut, so daB nach dem Absterben ihre Kieselpanzer schwerer aufge16st 
werden als diejenigen der Planktondiatomeen. Die einmalige Dntersuchung 
der oberen Schlammschichten (unter Beriicksichtigung auch der leeren 
Kieselskelette) gibt bereits einen guten Uberblick der gesamten benthoni
schen Diatomeenflora eines Sees, vorausgesetzt, daB man eine geniigende 
Zahl von Standorten heranzieht. Meines Erachtens sollten gerade die 
benthonischen Kieselalgen zur Charakterisierung der einzelnen Seetypen 
mit herangezogen werden. Leider ist bisher wenig in dieser Hinsicht 
getan worden, wie auch iiberhaupt die Bestimmungen der Schlamm
diatomeen eines Sees - gemessen an den vielen Planktonuntersuchungen 
- zu den Seltenheiten geh6ren I • 

Die Weiher (wir schlieBen uns hier THIENEMANN 1925 an, der die 
friiher iibliche Bezeichnung "Teich" fiir die kiinstlichen Gewasser dieses 
Typus vorbehalt) unterscheiden sich von den Seen grundsatzlich nur 
durch ihre geringere Tiefe. Sie sind gew6hnlich in ihrer Gesamtausdeh
nung von amphibischen und submersen Kormophyten besiedelt. Der 
ganze Weiher ist daher mit der Pflanzenregion eines Sees vergleichbar. 
Nach dem vorliegenden Material deckt sich die Diatomeenflora der 
Weiher mit derjenigen der Vegetationszone entsprechender Seen; auch 
bei den Weihern unterscheidet man einen oligotrophen, eutrophen und 
dystrophen Typus (NORDQUIST 1921). Eine Profundalflora fehlt stets, 
eine Sublitoralflora (im Sinne THIENEMANNS 1925) gew6hnlich, auch das 
Plankton weist infolge der abweichenden Thermik eigene Ziige auf. 

Einen Sonderfall bilden kleine, von Baumen umstandene und haufig 
von Lemna (zum Teil auch von Riccia) bedeckte Waldweiher. Durch 
die auBerordentlich starke Beschattung (Baume und Lemna-Decke) und 
die energische Eutrophierung durch abfallendes Laub werden hier ganz 
eigenartige Verhaltnisse geschaffen. Eine eigentliche Planktonproduk-

I Eine genauere Kennzeichnung der Bewohner der verschiedenen Bio
tope der Seen (u. a. Gewasser) wird im Abschnitt C gegeben. 
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tion fehlt fast vollkommen, der Boden ist mit einem schwarzen stinken
den Faulschlamm bedeckt, der in der Hauptsache aus verwesenden Blat
tern gebildet wird und eine reiche Bakterienflora, aber eine arme Algen
flora aufweist. Infolge der Algenarmut werden diese Gewasser von 
Botanikern gewohnlich gemieden, so daB Angaben iiber diese Biotope 
kaum vorhanden sind. Dabei ist ihre Algen- und insbesondere ihre Dia
tomeenflora, wenn auch nicht individuen-, so doch ziemlich artenreich 
(laut einer noch unveroffentlichten Mitteilung von Herrn Dr. H. BETHGE) ; 
sie birgt viele Formen, die sonst nur vereinzelt angetroffen werden, so 
daB hier vielleicht eine Spezialanpassung an geringe Lichtintensitat und 
hohen Schwefelwasserstoffgehalt vorliegt. 

Viele groBere Waldgewasser nehmen Humussubstanzen aus dem 
Waldboden auf. IhrWasser erhalt eine brauneFarbe, und ihrem ganzen 
Charakter nach nahern sie sich dystrophen Gewassern, wenn auch ihre 
Bodenablagemngen nicht aus Dy, sondern aus halbverfaultem Laub be
stehen. Eine normale Faulnis wird wohl durch den hohen Gehalt des 
Wassers an Humussauren unmoglich gemacht. Diese Gewasser konnen 
ziemlich eutroph und daher planktonreich sein. KOPPE (1924) bezeichnet 
sie als Waldhumusseen und betrachtet diesen Gewassertypus mit Recht 
als Ubergang zwischen eutrophen und dystrophen Gewassern. 

2. FIiisse. 
Die in okologischer Beziehung ausschlaggebende Eigenschaft der 

Fliisse ist ohne Zweifel deren Stromung. Die dadurch hervorgerufene ± 
energische Durchmischung des Wassers, die standige Verschiebung und 
Umlagerung der oberen Bodenschichten mfen Lebensbedingungen her
vor, die sich von denen stehender Gewasser in manchen wesentlichen 
Ziigen unterscheiden. Auch die Thermik und der Gehalt an gelosten 
Gasen ist bei den Fliissen infolge der Wasserbewegung wesentlich anders 
als bei stagnierenden Gewassern. Hinzu kommt der Umstand, daB die 
groBeren Fliisse haufig durch Seen hindurchstromen, Nebenfliisse (die 
ihrerseits stehende Gewasser passieren konnen), Bache, Abwasser von 
Siedelungen und Fabriken aufnehmen und die aufgenommenen Orga
nismen, Schwebestoffe und geloste Substanzen in inniger Durchmischung 
auf weite Strecken befOrdern I • 

Diese Eigenart der Fliisse kommt auch im Charakter ihrer Lebewelt 
zum Ausdruck. Dem FlufJplankton fehlen soIche Formen, die nur ihm 
zukommen; wenngleich die verbreitetsten Formen der Seen in ihm vor-

I Naturlich konnen auch Seen Zuflusse von recht heterogener Beschaffen
heit aufnehmen. Jedoch ist die Art der Aufnahme wesentlich verschieden. 
Nach Eintritt eines Zuflusses in die ruhende Wassermasse eines Sees tritt 
Sedimentierung ein, okologisch anders eingestellte Organismen konnen kurz 
nach der Einfiihrung absterben und absinken, und der Bereich soIcher fremden 
Einwirkungen bleibt auf verhaltnismaBig kleine Zonen lokalisiert, ohne die 
ganze Masse des Sees zu beriihren. 
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herrschen, so treten daneben haufig Elemente auf, die von den Zufliissen 
stammen oder auf deren EinfluB zuriickzufiihren sind. Das Potamo
plankton ist mithin ein Mischplankton, das die Einwirkungen der Zu
fliisse widerspiegelt. Charakteristisch fUr das Plankton der Fliisse ist 
ferner dessen Gehalt an mineralischem und organischem Detritus, dessen 
Absinken durch die Stromung ± stark gehindert wird. AIle diese Er
scheinungen sind in hohem MaBe von der Stromungsgeschwindigkeit ab
hangig, und in Grenzfallen konnen tiefe, langsam stromende Fliisse 
streckenweise ausgesprochenen Seecharakter annehmen. 

Die benthonische Diatomeenflora der Fliisse ist im allgemeinen, be
sonders bei starkerer Stromung, nur schwach entwickelt. Meistens fehlt 
infolge der Stromung die typische Pflanzenregion des Litorals, so daB die 
epiphytischen Formen sich haufig nur auf Steine, Damme, Pfahlwerk und 
schwimmende Gegenstande (Periphyton nach BEHNING 1928) u. a. an
siedeln konnen. Die Schlammflora kann infolge der von der Stromung 
verursachten Bewegung und Verlagerung der Bodenpartikel auch nur zu 
einer beschrankten Entfaltung kommen; haufig ist der Grund schneIl
flieBender Strome sandig oder steinig. 

Anders liegen die Verhaltnisse in stillen FluBbuchten und Altwassern. 
Diese konnen in jeder Beziehung mit Weihern verglichen werden, und 
deren Diatomeenflora ist mit derjenigen der letzteren ziemlich identisch: 
diese Gewasser gehoren in okologischer Beziehung nicht mehr dem FluB
gebiet an. 

Uber weitere Einzelheiten vgl. die neueren Arbeiten von KRIEGER 
(1927) und BEHNING (1928); beide Werke bringen reichhaltige Literatur
verzeichnisse. 

3. Bache. 
Den Fliissen gegeniiber zeichnen sich die Bache vor allem durch 

geringere Wasserfiihrung und hohere Stromungsgeschwindigkeit aus. 
Morphologisch betrachtet sind die Bache sehr verschieden gestaltet und 
derselbe Bach kann in der Gesamtheit seiner einzelnen Abschnitte ein 
recht buntes Bild bieten, ehe er in einen FluB einmiindet oder selbst 
zum FluB wird. 1m Gebirge ist der Bach durch starkes GefaIle, unregel
maBig geformte Dfer und Boden, steinigen oder grobkiesigen Grund ge
kennzeichnet. Schlammablagerungen sowie hohere Pflanzen fehlen in der 
Regel ganzlich ("Forellenregion" der Zoologen). Die Wassertemperatur 
ist gewohnlich niedrig, der Sauerstoffgehalt sehr hoch. Von Diatomeen 
konnen sich in dieser Region vor allem solche Formen ansiedeln, die in 
Schleimpolstern leben, gestielt sind oder Faden bilden (z. B. Gomphonema 
olivaceum u. a. Gomphonema- und CymbeUa-Arten, Achnantheen, Dia
toma, Ceratoneis) und hauptsachlich in flachenhaften Uberziigen den 
Steinen des Bachbettes aufsitzen. Freibewegliche Grundformen sind 
kaum vorhanden, gewohnlich nur auf die tiefen Stellen beschrankt, und 
auch ein eigentliches Plankton fehlt vollkommen. 
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In der Ebene andert sich das Bild des Baches erheblich: das Gefalle 
ist geringer, die Bodengestaltung regelmaBiger, der Grund nimmt in 
steigendem MaBe schlammigen' Charakter an. Es treten in dieser 
Region bereits viele untergetauchte und amphibische Phanerogamen 
auf. Haufig sind die Ufer des Baches mit Baumen und Strauchern 
bestanden und beschatten das Bachbett in ± erheblichem MaBe. 
In dieser sogenannten "Aschenregion" der Zoologen (vgl. STEINMANN 
1915) ist die Diatomeenflora sehr viel reichhaltiger durch das Hinzu
treten von benthonischen Schlammformen und so1chen Epiphyten, 
die in der vorangehenden Region (Forellenbach) sich nicht behaupten 
konnten. In bezug auf die Grunddiatomeen konnen manche Bache 
die Fliisse iibertreffen. Dies hat wohl einen zweifachen Grund: erstens 
fiihren die Bache im allgemeinen weniger Detritus als Fliisse, es findet 
also das bestandige Bedecken der oberen Schlammschichten nicht statt 
und die Schlammflora kann zu einer ruhigeren Entfaltung gelangen. 
Zweitens spielen ohne Zweifel die Lichtverhaltnisse eine bedeutende 
Rolle: infolge der geringen Tiefe und relativen Klarheit des Wassers 
wird der Grund viel intensiver beleuchtet als in den Fliissen mit ihrer 
groBeren Tiefe und Triibung des Wassers. Das Plankton fehlt aber den 
Bachen auch in der Aschenregion vollkommen oder fast vollkommen. 

Einen Sonderfall bilden die Abzugsgraben. Sie fiihren gewohnlich 
langsam flieBendes bis stehendes Wasser und nahern sich bereits - be
sonders da viele Graben zeitweilig austrocknen - ganz anderen Ge
wassertypen. Das wesentlichste Charakteristikum der Abzugsgraben ist 
ihr abweichender Chemismus. Da die meisten Graben von Wasser ge
speist werden, das durch verschiedene Bodenarten (saure, humose, ge
diingte) durchsickern muBte, enthalt dieses gewohnlich sehr viel geloste 
Stoffe; haufig werden auch Abwasser der mannigfaltigsten Art in die 
Graben eingeleitet. In okologischer Beziehung spielt der Chemismus der 
Graben eine groBere Rolle als die physikalischen Faktoren, und die 
Diatomeenflora dieser Gewasser ist daher nicht einheitlich. 

KRIEGER (1927) unterscheidet eine Anzahl von Typen der Bache und 
Graben, deren Erorterung hier zu weit fiihren wiirde. 

Von botanischer Seite wurden in neuerer Zeit die Bache untersucht 
von GAIDUKOV (1925) im Gebiet der Oka, KRIEGER (1927) im Havelgebiet 
und BUDDE (1928); auf die letztere monographische Arbeit sei besonders 
hingewiesen, da sie als die erste eingehende botanische Untersuchung des 
Forellenbaches gelten dart. Vgl. ferner die zoologischen Untersuchungen 
von Bachen durch STEINMANN (1907) und THIENEMANN (1912). 

Nur wenig zu sagen ist iiber die 

4. Quellen. 
Nach STEINMANN (1915) und THIENEMANN (1926) unterscheidet man 

drei Typen von Quellen: 
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1. Limnokrenen, d. h. Tumpelquellen, 
2. Rheokrenen, d. h. Sturzquellen, und 
3. Helokrenen, d. h. Sicker- oder Sumpfquellen. 
Charakteristisch fUr aIle drei Quellentypen ist die energische Durch

luftung des Wassers, eine im Verhaltnis zum Bach viel schwachere 
Stromung und vor allem eine sehr gleichbleibende niedrige Wasser
temperatur. Andere Momente, die von Zoologen betont werden, wie 
z. B. die direkte Verbindung der Quelle mit unterirdischen Gewassern, 
wodurch viele Hohlenbewohner in die Quellen gelangen, sind fUr unsere 
Betrachtungen ohne Bedeutung. 

Die Diatomeenflora der Quellen ist nach den wenigen und zer
streuten Angaben der Fachliteratur als sehr durftig zu bezeichnen. Die 
Limnokrenen konnen noch am ehesten den Kieselalgen gunstigere Le
bensbedingungen bieten. Auffallend ist das sehr haufige Auftreten von 
Diatoma hiemale var. meso don (aber auch der typischen Form); dies ist 
wohl mit der niedrigen Temperatur des Quellwassers in Beziehung zu 
bringen, da es sich in diesem FaIle urn typische kaltstenotherme Formen 
handelt, die auch in anderen kalten Gewassern vorkommen. 

5. Moore. 
Ihrer Entstehungsgeschichte und Morphologie nach teilt man die 

Moore in zwei scharf gesonderte Gruppen ein: 
1. die Flachmoore, 
2. die Hochmoore. 
1. Das Flachmoor, eine eutrophe Formation nasser Torfboden, ent

steht unter gegebenen Vorbedingungen als erste Etappe des Verlan
dungsprozesses eines Gewassers und halt sich als soIche nicht lange, in
dem es uber die Formation des Bruchwaldes schlieBlich in ein Hoch
moor ubergeht. Dieses kann unter Umstanden als Klimaxformation 
bestehen bleiben, in unseren Breiten aber setzt es in der Regel die Suk
zessionsreihe fort, die den Wald als SchluJ3glied hat. 

Die charakteristischen Milieufaktoren des Flachmoores, die fUr die 
Besiedelung durch Diatomeen hauptsachlich in Frage kommen, sind: 

1. wenige und flache Wasseransammlungen; hauptsachlicl;l feuchter 
bis nasser Boden; 

2. die Benetzung wird durch das Grundwasser bewirkt, das Wasser 
enthalt daher relativ viel gelOste Mineralstoffe; 

3. das Wasser und der Boden sind gewohnlich von neutraler bis 
schwach saurer Reaktion. 

Uber die ziemlich reiche Diatomeenflora der Flachmoore sind wir noch 
nicht gut unterrichtet. Dies liegt weniger daran, daJ3 Flachmoore nicht 
auf Diatomeen durchforscht wurden, sondern weil die Standortsbezeich
nungen zu ungenau sind. Haufig findet man Vermerke "Sumpf, Sumpf
graben, Wiesengraben, sumpfige Wiese", ohne daraus schlieJ3en zu 



R. W. KOLBE: 

kannen, ob es sich im gegebenen Faile urn ein echtes Flachmoor handelt, 
dessen Feststellung iiberhaupt nicht immer einfach ist. Man kann daher 
mit dem vorhandenen floristischen Material zunachst nicht viel anfangen, 
und es ist zu hoffen, daB recht bald typische Flachmoore auf ihre Diato
meenflora systematisch untersucht werden. Es sei bei dieser Gelegenheit 
auf die vorziigliche Bearbeitung von STEINECKE (1916 b) hingewiesen, 
der als einer der wenigen auch ein Flachmoor griindlich durchforscht hat. 

Die Formation des Bruchwaldes ist viel wasserarmer, als die vorher
gehende, und - wenn man sie bisher auch nicht besonders auf ihre 
Kieselalgen untersucht hat - so ist auch kaum zu erwarten, daB dies 
Biotop den Diatomeen zusagende Lebensbedingungen bietet. Hachst
wahrscheinlich diirfte sich die Diatomeenflora des Bruchwaldes auf die 
atmophytischen Moos- und Erdbewohner beschranken. 

Anders liegt der Fall bei dem 
2. Hochmoor. Das Hochmoor verdankt seine Entstehung dem iippigen 

Wachstum von Sphagnum-Arten, das ermaglicht wird durch eine ge
niigende Nahrsalzarmut (insbesondere Kalkarmut) des Substrates. Die 
Torfmoose nehmen das Vielfache ihres Trockengewichtes an Wasser auf 
und halten es dauernd schwammartig fest. Das gesamte Wasser eines 
Hochmoores stammt aus der Atmosphare und ist daher ebenfalls auBerst 
nahrsalzarm. Durch den Kontakt des Wassers mit abgestorbenen Sphag
num-Teilen gelangen organische Substanzen in dieses" zum Teil als 
Kolloide . (Humussaure) , zum Teil in echter Lasung (Fulvosaure); es er
halt eine gelbbraune Farbe und reagiert ± stark sauer. Die wichtigsten 
Milieufaktoren sind mithin: 

1. groBe Mengen kapillar festgehaltenen Wassers; 
2. das Wasser enthalt sehr wenig gelaste Nahrsalze, dagegen Gehalt 

an Humusstoffen; 
3· die Reaktion des Wassers ist sauer bis stark sauer (PH bis etwa 3,5). 
Daneben ist noch auf die Sauerstoff- und Kalkarmut des Humus

wassers und die eigenartigen Temperaturverhaltnisse hinzuweisen. 
Okologisch wie floristisch sind die Hochmoore auBerordentlich cha

rakteristisch und haben von jeher das Interesse der Forscher auf sich 
gelenkt. 

Auch die Diatomeenflora der Hochmoore ist von einer ausgespro
chenen Eigenart. Gliicklicherweise sind die Hochmoore in bezug auf 
deren Kieselalgen auch viel eingehender studiert, als so manche andere 
Biotope. Von neueren Arbeiten, die zum Teil reichhaltige Literatur
verzeichnisse iiber friihere Publikationen bringen, seien genannt: STEI
NECKE (1915, 1916, 1924, 1927), KRIEGER (1929), GAMS (1927; die Be
stimmung der Kieselalgen geschah durch HUSTEDT), MAGDEBURG (1925, 
1926), MESSIKOMMER (1927a, 1927b, 1928); ferner ist eine groBe Zahl 
von Florenlisten der Hochmoore in der allgemeinen Diatomeenliteratur 
zerstreut. 
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Die Diatomeen£lora der Hochmoore ist nicht artenreich und wohl 
in hohem MaBe von der Nahrstoffarmut und der aktuellen Reaktion 
(Wasserstoffionenkonzentration) der Standorte beeinfluBt (vgl. auch 
SKADOWSKY I923); mit sinkenden Pn-Werten verringert sich auch die 
Zahl der "sphagnophilen" Kieselalgen ziemlich rasch, bis nur noch 
wenige besonders resistente Arten verbleiben I . Nach KRIEGER (I929), 
der den EinfluB der aktuellen Reaktion auf die Diatomeen in seinem 
Dntersuchungsgebiet studierte, gehoren zu solchen saurebestandigen 
Axten (bis PH = 3-4): Tabellaria flocculosa, E~motia exig,ua, Pinnularia 
subcapitata und Navicula subtilissima; die letztere Art ist vielleicht als 
eine Charakterform zu werten, die sich ausschlieBlich auf Hochmoore 
beschrankt. Bei etwas hoheren Plr W erten treten eine groBere Zahl 
Eunotien, Pinnularien u. a. m. auf. 

In engster Verwandtschaft zu den Mooren stehen noch zwei Typen 
von kleineren Biotopen, die als Standorte von Diatomeen in Frage 
kommen und anhangsweise erwahnt werden sollen. 

Die Schneetiilchen. Diese in der alpinen Stufe hefindlichen Ver
tiefungen und Mulden sind wahrend des groBten Teiles des Jahres von 
Schnee erfiillt; nach der Schneeschmelze bleiben sie von Wasser getrankt 
und bilden kleine anmoorige Stellen. Uber deren Diatomeen£lora ist 
meines Wissens noch nichts veroffentlicht worden, doch verdanke ich 
Herrn Dr. H. BEGER die freundliche Mitteilung, daB er wiederholt eine 
groBe Anzahl nicht naher bestimmter Diatomeen (vorherrschend die 
kaltstenotherme Melosira distans) in Schneetalchen vorfand. 

Die nasse Randzone gewisser in Talmulden gelegener Hochmoore be
steht nach HUECK (I925) aus einem schmalen Giirtel zwischen dem 
- meist diluvialen - Randhang und dem eigentlichen Moor. Sie ist 
dadurch gekennzeichnet, daB das von ihr festgehaltene Wasser mit Nahr
salzen angereichert ist und einen hoheren PH-Koeffizienten aufweist. 
KRIEGER (I929) untersuchte die nasse Randzone des Diebelsees und fand 
eine yom inneren Hochmoor wesentlich verschiedene, viel reichere 
Diatomeenflora. STEINECKE (I9I6) erwahnt unter den von ihm unter
such ten Biotopen des Zehlaubruches einen "Phragmitessumpf am Hoch
moorrand"; aus seiner Beschreibung glauben wir schlieBen zu konnen, 
daB dieser Standort zu der typischen "nassen Randzone" gehort. Dnd 
in der Tat faUt die Fundliste dieses Standortes durch ihre Reichhaltig
keit auf: sie enthalt die meisten Formen (insbesondere Diatomeen) aller 
Standorte des Zehlaubruches. 

Streng genommen, verlassen wir bei einigen Standorten der Moore 
(namlich bei den Sphagnummoosen, an denen die Diatomeen kapillare 
Wasserschichten bewohnen) bereits die rein aquatischen Biotope. Manche 

I Diese Erscheinung bestatigt eine Erfahrungsregel: je extremer die 
Lebensbedingungen, urn so armer die Artenzahl. Korrelativ kann die In
dividuenzahl der wenigen Arten sehr groB sein. 
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sphagnophile Diatomeen stehen schon auf der Grenze zwischen hydro
und atmophytischer Lebensweise: wir nahern uns den in einem spater 
folgenden Kapitel besprochenen Standorten auBerhalb des Wassers. 

6. Thermalgewasser. 
Wenn es bei den Hochmooren die chemischen Eigenschaften und das 

PH des Wassers waren, die dem Biotop ihren Stempel aufdriickten, 
so sind es bei den Thermalgewassern in erster Linie ihre abweichenden 
Temperaturverhaltnisse. Es gibt - vor allem in Gebieten vulkanischer 
Tatigkeit - eine ungeheuere Anzahl von Quellen und Geisern, deren 
Wasser alle moglichen Temperaturen zwischen Lufttemperatur und 
Siedepunkt aufweisen kann. Schon seit langem weiB man, daB selbst 
dampfend heiBe Quellen nicht alles Lebens bar sind: manche zeigen 
im Gegenteil eine iiberaus starke Entwicklung von Cyanophyceen und 
Bakterien, die die Wande, den Grund und die Steine der Quellen mit 
zusammenhangenden Uberziigen oder flottierenden Massen bekleiden. 
Uber die Temperaturen des Wassers, in dem die Algen gedeihen, herrsch
ten in friiherer Zeit vielfach irrige Anschauungen - die Messungen 
fielen im allgemeinen zu hoch aus. So glaubte man an die Existenz 
von Algen bei Wassertemperaturen von 93° (DAVIS I897), wahrend 
nach MOLIscR (1926), der die Thermen Japans eingehend untersuchte, 
die Hochsttemperatur fUr Algen 69° und fUr Bakterien 77,5° betragt. 
In Abhangigkeit von der Wassertemperatur gliedert VOUK (1923) die 
Thermen in: 

kalte Thermen (Hypothermen) 
lauwarme Thermen (Hilarothermen) 

, warme Thermen (Euthermen) 

mit einer Wassertemperatur unter 18° 
von 18-30° 

heiBe Thermen (Akrothermen) 
dampfende Thermen (Hyperthermen) " 

" 30 -50 ° 
" 50-70° 

iiber 70°. 

Nun ist noch zu bemerken, daB nur wenige Thermen ein "nor
males" Wasser mit einem geringen Gehalt an ge16sten Stoffen und Gasen 
fUhren; die meisten Thermalgewasser haben einen ± hohen Gehalt an 
Salzen und fiihren haufig Schwefelwasserstoff und Kohlendioxyd. N atiir
lich miissen auch diese okologischen Faktoren bei jeder Untersuchung 
in Betracht gezogen werden. 

Die in den Thermen vorherrschenden pflanzlichen Organismen sind, 
wie bereits erwahnt, die Bakterien und (wo die Quellen Tageslicht er
halten) die Cyanophyceen. Die friiheren Beobachter beschrankten sich 
bei der Bestimmung der Thermalorganismen auch ausschlieBlich auf 
diese beiden, eigentlich sogar nur auf die letztere Gruppe (HANSGIRG 1884 
und friihere; von spateren SCRMIDLE I902 und ELENKIN 19I4), als die 
fUr Thermen charakteristischen Pflanzen. DaB die Diatomeen der Ther
men so lange vernachlassigt wurden, ist eigentlich unbegreiflich, denn 
diese Algengruppe ist in vielen nicht extrem heiBen Quellen gut ver-
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treten, wenn sie auch gegenliber den vorerwahnten an Bedeutung 
zuriicksteh t. 

MOLISCH (1926) fand in 18 japanischen Thermalquellen Kieselalgen: 

bei 4 Quellen betrug die Wassertemperatur 18-30° 
" 7 30 -400 

" 6 40-50° 
" I 510. 

Wie man aus dieser ZusammensteUung ersieht, wagen sich die Diato
meen selbst in das Gebiet der Akrothermen. Die Bestimmung der von 
MOLISCH gesammelten Kieselalgen steht noch aus. SPRENGER (1930) 
untersuchte die Kieselalgen der Thermen von Karlsbad, die betracht
liche Mengen von Chloriden und Sulfaten (z. B. Sprudel: Cl-1440,6 mg, 
S03-632,2 mg pro Liter); leider gibt er nicht die Temperaturen 
der Entnahmestellen an. Er fand eine reiche Diatomeenflora (68 Formen) 
und konnte ferner einen deutlichen mesohaloben Einschlag in der 
Kieselalgenpopulation nachweisen, der mit dem relativ hohen Salzgehalt 
der Standorte in Einklang steht. 

Von sonstigen neueren Arbeiten, die die Diatomeenflora der Thermen 
beriicksichtigen, seien noch drei erwahnt. WEST (1902) notiert eine 
groBere Anzahl von Kieselalgen aus heiBen Quellen von Island. Dabei 
sind die Temperaturen, bei denen die Diatomeen leben soUen, so hoch 
angegeben (bis 850), und das Vorkommen einiger Formen (z. B. der 
sphagnophilen Fnfstulia rhomboides bei 55°, Melosira distans bei 55°, 
ferner Navicula oblonga bei 610) so ganzlich unwahrscheinlich, daB man 
vermuten muB, daB nur leere Schalen vorgelegen haben, die zufallig in 
die QueUe gelangt waren. STROM (1921) gibt fUr Thermalquellen aus 
Spitzbergen (to-20-28,30) sieben Diatomeenarten an; die Bestimmun
gen sind aber so unsicher, daB man sich kein Bild liber die Zusammen
setzung der Diatomeenflora dieser Standorte machen kann. GALLIK (1932) 
untersuchte Thermen mit einer Wassertemperatur von etwa 30-40°; 
die von ihm aufgestellte Liste der Kieselalgen umfaBt 24 Formen, die 
zu den banaleren Arten gehoren. 

An Hand des vorhandenen Materiales kann man mit Bestimmtheit 
sagen, daB Diatomeen in Thermalgewassern eine gewisse Rolle spielen 
und sogar noch in Akrothermen zu leben vermogen. Das Material reicht 
aber nicht aus, urn die Konstanz- und Frequenzverhaltnisse der ein
zelnen Arten studieren zu konnen. Ob die Diatomeen der heiBen Quellen 
eine ausgesprochene okologische Gruppe bilden, kann noch nicht ent
schieden werden. N ach den wenigen sicheren Angaben erscheint es eher, 
daB die Bewohner der Thermen sich aus den eurytopen Formen des 
SiiB- und Brackwassers zusammensetzen. 

Literaturangaben liber Thermalorganismen (allerdings insbesondere 
Cyanophyceen) finden sich bei ELENKIN (1914) und MOLISCH (1926); 
altere Literatur bringt SPRENGER (1930). 
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7. Die Abwasser. 
Die durch Abwasser verunreinigten Gewasser bilden eine im morpho

logischen Sinne durchaus uneinheitliche Gruppe von Biotopen. Gewahn
Heh sind es Kanale, Fliisse, Bache, in weIche das Abwasser eingeleitet 
wird. Das Abwasser entsteht stets durch die unmittelbare Einwirkung 
des Menschen in einer ± bedeutenden Verschmutzung eines an sich 
reinen Wassers durch organische oder anorganische Stoffe. 

Die organischen Abwasser bestehen aus den Abgangen menschlicher 
W ohnstatten und gewisser Industrien (Zuckerfabriken, Gerbereien, 
Schlachtereien und Abdeckereien, Brennereien, Papierfabriken u. a. m.). 
Das Gemeinsame alier organischen Abwasser besteht darin, daB sie ab
baufahige (faulnisfahige) Stoffe in gelaster und ungelaster Form ent
halten. Nach dem Einleiten der organischen Abwasser in ein (gewahn
lich flieBendes) Gewasser, ein Klarbecken oder 'Rieselfeld setzt bekannt
lieh der natiirliche Vorgang der Selbstreinigung ein, indem zunachst die 
hochmolekularen organischen Verbindungen durch die Tatigkeit von 
Organismen, vorwiegend von Bakterien abgebaut und unter Entwick
lung von H2S, CH4 , CO2 u. a. Gasen allmahlich in anorganische Verbin
dungen iibergefiihrt werden. An einer bestimmten Stufe der Entlastung 
des Wassers von organischen Verbindungen kannen sich die ersten 
Pioniere unter den autotrophen Pflanzen (zuerst Cyanophyeeen) an
siedeln und durch ihre assimilatorische Tatigkeit (02-Entwicklung) den 
SelbstreinigungsprozeB weiter fOrdern. Bei einer hierdurch erreichten 
gewissen Durchliiftung des Wassers findet eine reiche Entwicklung von 
Protozoen statt, weIche sich zum groBen Teil von den Faulnisbakterien 
ernahren. Auf dieser Stufe sind die organischen Substanzen der Ab
wasser bereits in der Hauptsache mineralisiert, das Wasser sauerstoff
haltig und kann nunmehr auch von der h6heren Pflanzen- und Tierwelt 
bewohnt werden. Auf diese (nur in den grabsten Ziigen angedeutete) 
Weise ist es maglich, daB ein FluB - nach dem Passieren einer Stadt 
und der Aufnahme aller ihrer Abwasser - nach einer verhaltnismaBig 
kurzen Strecke wieder ebenso rein wird wie in seinem Oberlauf. 

1m Verlauf der eben skizzierten Selbstreinigung eines Gewassers kann 
man verschiedene Phasen der abklingenden Verunreinigung unterschei
den, die raumlich bestimmte Zonen des Gewassers beherrschen. Eine 
jede derartige Zone bietet bestimmten, zum Teil recht charakteristischen 
Tieren und Pflanzen (den Saprobien) Existenzmaglichkeiten. Auf dem 
Zusammenhang zwischen dem Grad der Verunreinigung eines Wassers 
und dessen Organismenwelt fuBt das von KOLKWITZ u. MARSSON (I908) 
vorgeschlagene Saprobiensystem (Polysaprobien, a-Meso- und p -Meso
saprobien, Oligosaprobien, Katharobien), das eine hohe Bedeutung fiir 
die Praxis der Beurteilung des Wassers erlangte (vgl. Teil B dieser 
Arbeit, Abschnitt 7, Organische Substanzen). 

Unter den Diatomeen gibt es nur verhaltnismaBig wenige Bewohner 
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verunreinigter Gewasser, was wohl auf ein bestimmtes Sauerstoffbe
diirfnis der Kieselalgen zuriickzufiihren ist. Man findet sie daher auch 
erst in der Zone der abklingenden Selbstreinigung; so kennt man unter 
den Diatomeen keine Polysaprobien, nur vereinzelte a-Mesosaprobien 
und bereits ziemlich viele, wenn auch nicht sehr typische jJ-Mesosapro
bien (vgl. KOLKWITZ u. MARSSON 1908). 

Einen Sonderfall bildet die sogenannte Selbstverunreinig,ung der Ge
wasser. Nach Massenentwicklungen gewisser Organismen (z. B. be
stimmter Planktonformen eines Sees) kann aus verschiedenen Ursachen, 
wie Temperaturriickgang oder -zunahme, Auftreten von Parasiten, ein 
plotzliches Massensterben eintreten. Die abgestorbenen Organismen 
gehen daIm in Faulnis iiber und konnen Teile des Gewassers ± stark 
verunreinigen. Es tritt dann auch in diesen Fallen eine (gewohnlich 
lokalisierte und schnell verlaufende) Selbstreinigung ahnlich der oben 
geschilderten ein. In ruhigen flachen Buchten sich energisch ent
wickelnde Fadenalgen (Algenwatten) und submerse Phanerogamen 
konnen bei ungewohnlicher und lang andauernder Hitze ebenfalls in 
groBen Mengen absterben und durch ihre Faulnis das Wasser ihres Stand
ortes verunreinigen. Sehr haufig tritt ferner die Selbstverunreinigung 
der Gewasser im Herbst und Winter auf: die Eisdecke hindert den freien 
Zutritt des Sauerstoffes, eine groBe Anzahl Organismen stirbt ab und 
aIle Faulnisprozesse verlaufen verlangsamt und nicht in normaler Weise. 
Nach Abschmelzen der Eisdecke ist das Gewasser mit halb- oder unzer
setzten organischen Stoffen angereichert, die dann erst auf dem Wege 
der Selbstreinigung entfernt werden. 

Die anorganischen Abwasser sind in der Hauptsache Abfallprodukte 
von Kaliwerken, chemischen Fabriken, Hiittenwerken u. a. und ent
halten im wesentlichen mineralische Salze, Sauren, Alkalien, die nicht 
abbaufahig sind; nach dem Einleiten dieser Abwasser in natiirliche Ge
wasser findet daher lediglich eine - je nach der Wasserfiihrung des 
aufnehmenden Gewassers - ± weitgehende Verdiinnung statt. Da die 
freien Sauren und Alkalien bald auf die eine oder andere Weise gebunden 
werden, so treten in den aufnehmenden Gewassern (den sogenannten 
Vorflutern) schlieBlich beinahe nur Salze auf - das Gewasser wird in 
hoherem oder geringerem MaBe "versalzen". Die weitaus haufigsten 
Salze sind hierbei, jedenfalls in Deutschland, die Chloride und Sulfate 
des Na, Mg, Ca, wahrend die Karbonate, Nitrate und Phosphate quanti
tativ zuriicktreten. 

Die Wirkung der Versalzung der Gewasser auf deren Diatomeen
flora ist bereits im Abschnitt A 2 "Das Brackwasser" kurz geschildert 
worden. Sie auBert sich darin, daB ein Teil der das Gewasser bewohnen
den Oligohalobien ausstirbt und nur die salzresistenteren Formen fort
bestehen; die halophilen Formen unter ihnen konnen zu einer iippigen 
Entwicklung stimuliert werden. Dieses Stadium schlugen wir vor als 
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Interphase zu bezeichnen (KOLBE 1927). Nach langerer oder kiirzerer 
Zeit findet eine passive Einwanderung von Mesohalobien und unter Um
standen sogar von Euhalobien statt, und schlieBlich wird das Gewasser 
als Endstadium eine rein mesohalobe Flora oder eine Mischflora von 
Meso- und Oligohalobien aufweisen. Den Ablauf dieser Sukzession und 
den Charakter der Endstufe bestimmt hauptsachlich die Art und der 
Grad der Versalzung. 

Die Versalzung der Gewasser kann unter Umstanden den normalen 
Verlauf ihrer Selbstreinigung empfindlich storen, indem sie die Ent
wicklung der Saprobien hemmt oder unterdruckt. In besonderem MaBe 
tun dies gewisse organische schwer abbaubare Stoffe, :wie z. B. die 
Phenole. Man kann in solchen Fallen von einer Vergiftung der Ge
wasser sprechen. Derartige Falle gehoren glucklicherweise zu den Aus
nahmen, und in den meisten Kulturstaaten sind behordliche MaBnahmen 
getroffen, um die absolute und relative (im Verhaltnis zur Wasserfiihrung 
des V orfluters) Menge der abzuleitenden schadlichen Stoffe in bestimm
ten Grenzen zu halten. 

Aus der sehr umfangreichen und zersplitterten Literatur uber Ab
wasser und deren Organismen nenne ich Bur die nachstehenden grund
legenden Arbeiten: KOLKWITZ u. MARSSON (1908 und 1909, I, KOLK
WITZ (19II) und KOLKWITZ (1922, Abschnitt VI). 

8. Ephemere Gewasser. 
Unter diesem Sammelbegriff wollen wir alle die vielen heterogenen 

Kleingewasser zusammenfassen, die sich durch geringe GroBe, periodi
sche Austrocknung, Zufalligkeit ihres Auftretens und relativ kurze Exi
stenzdauer auszeichnen. Sie bilden eine bunt zusammengewurfelte 
Gruppe, sind kaum durch gemeinsame Faktoren charakterisiert und wur
den nur aus den genannten formalen Grunden hier vereinigt. 

Eine Aufzahlung der unendlich vielgestaltigen Kleinbiotope, die von 
Diatomeen besiedelt sind oder besiedelt sein konnen, ist wohl kaum mog
lich. Wenn unten einige wichtigere Typen angefUhrt sind, so geschah 
dies hauptsachlich in der Absicht, eine Anregung fUr die planmaBige 
Untersuchung dieser von Botanikern noch sehr vernachlassigten Ge
wasserchen zu geben. In Bezug auf deren Diatomeenflora ist noch sehr 
wenig Sicheres bekannt; fUr die Erwahnung der einzelnen Typen war 
fUr uns maBgebend, daB die Gegenwart lebender Diatomeen in dem be
treffenden Gewassertypus uberhaupt festgestellt wurde. 

Als ephemere Gewasser konnen betrachtet werden: 
1. Schmelzwassertumpel, Regenlachen, Radspuren u. a. m. 
2. Offene GefaBe im Freien stehend, wie z. B. Tonnen, Weihwasser

becken. 
3. Brunnentroge, Springbrunnen, Zisternen. 
4. Lehmgruben. 
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5. Baumhohlen und Astgabeln. 
6. Hangende Aquarien. 
7. Schleimfliisse von Baumen. 
1. Schmelzwassertiimpel u. a. Wenngleich diese Gewasser urspriing

lich von atmospharischem Niederschlagswasser angefiiilt waren, so 
nimmt das Wasser aus dem Boden Stoffe auf, und ein groBerer Tiimpel 
kann unter Umstanden ziemlich eutroph werden und man chen Diato
meenarten Lebensm'oglichkeiten bieten. Bedingung ist aber eine ge
niigend lange Existenzdauer, die bei geniigender Tiefe des Tiimpels in 
vielen Klimaten gewahrleistet ist. Trotz ungiinstigen Bedingungen tritt 
aber selbst bei den kleinsten und kurzlebigsten Gewassern dieser Art 
(Radspuren) zuweilen eine Massenentwicklung von Diatomeen auf. So 
bedeckt sich der Grund von Radspuren in lehmigen und kalkhaltigen 
Boden zuweilen mit einem zusammenhangenden, braunen Anflug, der 
ausschlieBlich aus Diatomeen gebildet ist. In einem solchen Faile 
(Wiener Wald) konnten wir Nitzschia linearis als Ursache der Er
scheinung fest st ellen , doch werden wahrscheinlich meistens Massen
entwicklungen edaphischer Diatomeen die Uberziige verursachen. 

2.0ffene, im Freien stehende GefaBe unterscheiden sich von den 
obigen Biotopen durch ihre gr6Bere Nahrsalzarmut, da hier meistens 
reines Regenwasser aufgefangen wird. Entsprechend wird man nur auf 
einzelne anspruchslose Arten rechnen konnen. In einer riesigen Tri
dacna-Schale, die friiher als Taufbecken benutzt wurde, fanden wir Ach
nantheen und Nitzschia-Arten (hier enthielt das Wasser aber doch wohl 
Ca und organische Substanzen). 

3. Brunnentr6ge, Springbrunnen, Zisternen. Diese von Leitungs- und 
Quellwasser erfiillten Behalter bieten im allgemeinen viel giinstigere Le
bensbedingungen als die vorstehenden Biotope. Uber diese Kleingewasser 
findet man in der floristischen Fachliteratur auch vielfach Angaben. 
Die Diatomeenflora wird entsprechend dem Wasser, den Temperatur
verhaltnissen (z. B. sehr giinstigen bei standigem DurchfluB) und anderen 
Faktoren ein sehr wechselndes Bild zeigen. Ais Beispiel fiihren wir die 
floristische Zusammensetzung des Besatzes an einem alten Steinbrunnen 
in Vacha (Werratal) nach der Haufigkeit geordnet an: Fragilaria pinnata, 
Fragilaria intermedia, Nitzschia dissipata, Cymbella ventricosa, Denticula 
crassula, Nitzschia linearis, Microneis minutissima, Cymbella microce
phala, Nitzschia palea, Synedra ~tlna, Amphora ovalis var. pediculus. 

4- Die Lehmgruben, die man in kleineren AusmaBen in Deutschland 
nur mehr selten sieht, konnte ich in RuBland und Finnland haufig beob
achten. Diese gewohnlich ziemlich tiefen Gruben sind, da das Wasser 
durch das Substrat auf besondere Art eutrophiert wird, als ein Sonderfall 
der Tiimpel hinzustellen und zuweilen wahre Fundgruben interessanter 
Formen. So konnte WrsLoucH gerade in Lehmgruben ganz eigenartige, 
in den iibrigen Gewassern der Umgebung von St. Petersburg nicht auf-

I6* 
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zufindende Chrysomonaden beobaehten. Ieh fand an diesen Standorten 
seltene Diatomeen, doeh besitze ich nicht mehr die Fundlisten und 
kann eine eingehende Untersuehung dieser Biotope nur warmstens 
empfehlen. 

5. Die Baumh6hlen und Astgabeln als Standorte fUr Diatomeen sollen 
nur kurz gestreift werden. Bis auf einen fragliehen Fund einer Nitzschia
Art in einer Baumh6hle (vielleieht handelt es sieh urn die atmophytisehe 
Hantzschia amphioxys?) kennen wir keine weiteren Angaben in der Lite
mtur. Da diese Biotope eine immerhin beaehtliehe Fauna beherbergen 
(vgl. z. B. BREHM 1930, S. 190/191), ist es nieht unwahrseheinlieh, daB 
sich Diatomeen dort aueh regelmaBiger einstellen k6nnen. 

6. Die hangenden Aquarien. Mit diesem Namen bezeichnet BREHM 
(1925/1926) die in neuerer Zeit wiederholt studierten eigenartigen 
Wasserbehalter h6herer Pflanzen, die CHODAT (1917) "mareeages sus
pendus" und "citernes vegMales" genannt hatte. Es handelt sieh in 
erster Linie urn die Blattrosetten der Bromeliaeeen (die bei vielen Arten 
betraehtliehe Wassermengen aufnehmen und langere Zeit halten k6nnen), 
die "Kannen" der Nepenthes-Arten und die Blattseheiden gewisser 
Pflanzen; wahrseheinlieh wird man aueh die sonderbaren, von ihren 
eigenen Wurzeln durehzogenen Sehlauehblatter von Dischidia hierzu 
reehnen miissen. Das Vorkommen von Diatomeen - ohne Angabe der 
Arten - in den Blattrosetten der Bromeliaeeen meldet CHODAT (1917). 
In einigen Arbeiten, von denen wir nur eine herausgreifen (1927), be
riehtet VAN OYE iiber eigenartige Standorte von Diatomeen in den Tro
pen. Er fand im belgisehen Kongogebiet in Blattrosetten von Billbergia 
pallida, Aregelia spectabilis, Aechmea spicata, ferner in den Blattseheiden 
von Ravenala madagascariensis die folgenden Kieselalgen: Diatoma vul
gare, Navic14-la pelliculosa, Navicula cuspidata, Neidiztm affine, Synedra 
delicatissima (?), Pinnularia lata (vielleicht liegt hier die atmophytisehe 
P. borealis vor?). 

ALPAToFF beobaehtete Diatomeen in den Blattseheiden groBer euro
paiseher Umbelliferen, besonders von Angelica silvestris. Da - laut 
CHODAT (a. a. 0.) - das Rosettenwasser sieher organisehe Substanzen 
enthalt, wird man von vornherein saprophile Nitzschia-Arten an der
artigen Standorten erwarten k6nnen. 

Eine Zusammenstellung der bisher in Blattrosetten gefundenen Algen 
bringt PICADO (1913). 

7. Die Sehleimfliisse erseheinen am ausgepragtesten an den Stiimpfen 
abgesagter Baume, wahrend des Friihjahrs-Saftflusses. Die Sehnitt
stellen solcher Baume, deren Saft betraehtliehe Mengen von Kohle
hydraten und Pflanzensehleimen entbalt (Ahorn, Birke), bedeeken sich 
naeh kurzer Zeit mit sehliipfrigen weiBen, grauen oder rosa Massen, 
die aus Refen, Bakterien, Pilzen und Chlorophyeeen (vor allem Chlorella
Arten) bestehen und unter Umstanden woehenlang andauern k6nnen. 
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NADSON (I923) erwahnt kurz Navic'ula-Arten, die er in Schleimfliissen 
gesehen hatte; auch ich konnte in RuBland an diesen Standorten regel
maBig Diatomeen beobachten und zwar zuweilen in betrachtlicher Menge. 
Leider muBten meineAufzeichnungen in RuBland zuriickgelassen werden 
und ich empfehle den Fachgenossen die Nachpriifung dieser Beobach
tungen, die in physiologischer und okologischer Beziehung urn so inter
essanter sein miissen, als es sich hier urn natiirliche Biotope mit 
einem hohen Gehalt von bestimmten Gruppen organischer Substanzen 
handelt. 

Es wiirde zu weit fiihren, wenn man die vielen ± zufalligen Biotope, 
die sich in geschlossenen Raumen darbieten, besprechen wollte. Dazu 
gehoren z. B. die Glasaquarien (vgl. manche Angaben in der Fachlite
ratur z. B. KRASSKE I925), die durch Schwitzwasser standig feuchten 
Glasscheiben der Gewachshauser, die feuchten Gange der Warmhauser: 
(ich sah die bekannten, haufig an diesen Stellen auftretenden Kolonien 
von Porphyridium cr'uentum von braunen, ringformigen Diatomeenan
sammlungen umgeben), die Wasserpflanzenbecken der botanischen Gar
ten (Victoria regia-Becken!) und viele andere mehr. Die meisten dieser 
Biotope sind in bezug auf deren Diatomeenflora noch wissenschaftliches 
Neuland. 

Streng genommen gehoren viele der oben beschriebenen Biotope 
schon nicht mehr zu den hydrotischen Standorten, sondern in den 
nachsten Abschnitt (Standorte auBerhalb des Wassers). Wir behan
delten sie trotzdem als ephemere Gewasser, da das Charakteristikum 
dieser Standorte ihre Verganglichkeit ist. 

III. Standorte auf3erhalb des Wassers. 
Das gemeinsame Charakteristikum aller bisher besprochenen Bio

tope bestand in erster Linie darin, daB die sie bewohnenden Diatomeen 
standig und allseitig von Wasser umgeben waren. Die Kieselalgen 
konnen sich aber zum Teil recht weitgehend an anders geartete Ver
haltnisse anpassen und sozusagen aus ihrem ureigenen Element aus
wandern, wie es auch viele andere Algen tun. Von einer rein hydro
phytischen Lebensweise ausgehend, konnen die Diatomeen in immer 
steigendem MaBe den standigen Kontakt mit groBeren Wassermengen 
verlieren, urn sich mit kapillaren Wasserhautchen zu begniigen, die 
schlieBlich auch wahrend langer Trockenheitsperioden verschwinden 
konnen. Als Beispiel einer solchen extremen Anpassung mogen die 
moosbewohnenden Diatomeen dienen: so konnte BEGER (I927) in 
Moosen, die auf Dachern, Felsen und Baumstammen wuchsen und nur 
wahrend kurzer Regenperioden benetzt wurden, noch eine relativ reiche 
Diatomeenflora nachweisen. 

Zwischen den Lebensbedingungen bzw. Standorten hydrophytischer 
und extrem an das Luftleben angepaBter Formen gibt es natiirlich eine 
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Reihe von Zwischenstufen. Bei einigen Standorten ist es sogar schwer 
zu entscheiden, zu welcher Gruppe von Biotopen sie gehoren, und es 
ist beinahe Geschmacksache, ob man z. B. Schnee und Eis oder die 
hygropetrischen Standorte zu den hydrotischen oder aerischen Biotopen 
rechnet. Urn aber durch zu weitgehende Unterteilung nicht die Dber
sicht zu verlieren, wollen wir rein formal verfahren und alle Standorte, 
die nicht mit groBeren Wassermengen in Beruhrung stehen und eine 
gewisse Bestandigkeit aufweisen, als Standorte aufJerhalb des Wassers be
zeichnen. Die weniger extremen Standorte dieser Gruppe sind - wie 
gesagt - recht heterogener Natur, besitzen aber das eine gemeinsame 
Moment, daB sie wenigstens zu gewissen Zeiten nur von ± dunnen 
Wasserschichten benetzt werden. Man kann diese Biotope als aerisch
aquatische Standorte und die sie bewohnenden Kieselalgen als amphi
bische Formen bezeichnen. 

Zu den aerisch-aquatischen Standort en gehoren die folgenden: 
a) hygropetrische Standorte, 
b) Hohlen und Halbhohlen, 
c) Schnee und Eis, 
d) Gezeitenzone, Brandungs- und Spritzzone. 
Ebenso heterogen wie die Standorte in okologischer Beziehung ist 

auch die amphibische Diatomeenflora; Ahnlichkeiten sind nur bei a) 
und b) zu konstatieren. 

1m Gegensatz zu den aerisch-aquatischen Standorten weisen die nach
folgend beschriebenen Standortstypen, die man als aerische Biotope be
zeichnen kann, viele gemeinsame Zuge auf. In verschiedener Abstufung 
sind es: 

lang anhaltende und ± jah einsetzende Trockenheit, 
starke und plotzliche Temperaturschwankungen, . 
kapillare Wasserschichten wahrend der Benetzungsperiode. 
Eine Anpassung an diese drei Bedingungen kommt einer weitgehen

den Anpassung an das Luftleben gleich. Entsprechend den ahnlichen 
Lebensbedingungen ist auch die Zusammensetzung der Diatomeenflora 
der aerischen Standorte recht ahnlich: NaviC1tla contenta ist z. B. an allen 
aerischen Standorten vertreten; Melosira Dickiei tritt sowohl als endo
lithische Form wie auch als Bewohnerin von Moosrasen auf; Hantzschia 
amphioxys lebt in der Erde und in Moospolstern. Alle Bewohner aerischer 
Standorte zeichnen sich durch sehr geringe GroBe aus - sie gehoren mit 
zu den kleinsten Diatomeen; alle diese ± extrem an das Luftleben (oder 
besser gesagt: an Trockenheit) angepaBten Algen werden nach neueren 
Vorschlagen von BRANDT und STOCKMAYER (I925) und BEGER (I927) als 
atmophytische Formen bezeichnet I • Da die Kenntnis dieser Formen noch 

I Der Auffassung HUSTEDTS (1930), daB die meisten atmophytischen 
Arten "ihre optimalen Lebensbedingungen doch in groBeren vVasseransamm
lungen haben", miissen wir vom okologischen Standpunkt aus entschieden 
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recht liickenhaft ist, zweifeln wir nicht, daB viele Arten iibersehen oder 
- besonders von fruheren Beobachtern - falsch bestimmt worden sind, 
und daB mit fortschreitender Kenntnis noch viel mehr gemeinsame Zuge 
zwischen Moosbewohnern, edaphischen, endolithischen und epiphylli
schen Formen gefunden werden; in besonderem MaBe gilt dies fUr die 
letzte - wahrscheinlich kleine und lokal beschrankte - Gruppe der 
blattbewohnenden Kieselalgen. 

Diese Gemeinsamkeit der Lebensbedingungen innerhalb aller aeri
schen Standorte wie auch die Ahnlichkeit in der Zusammensetzung ihrer 
Kieselalgenflora erheischt es wohl, den ursprunglich etwas enger geprag
ten Begriff der atmophytischen Algen auch auf die endolithischen, eda
phischen und epiphyllischen Formen auszudehnen. 

Fur die Moosdiatomeen (eventuell mit EinschluB der wenigen Flechten
und Rindenbewohner) schlage ich den Namen bryophytische Arten vor; 
die Biozonose ware demnach mit dem Namen Diat01netum bryophyticum 
zu bezeichnen. KRASSKE (1929) schlug fUr felsenbewohnende Formen die 
Bezeichnung Bacillariehtm endolithic~tm VOL Nachdem in neuerer Zeit 
vielfach Bestrebungen zu verzeichnen sind, die unzweckmaBige und nicht 
den Prioritatsregeln entsprechende Bezeichnullg Bacillariales durch die 
Klassenbezeichnung Diatomeae zu verdrangen (oder ahnliche Namen 
vgl. OLTMANNS 1923, KOLBE 1927, KARSTEN 1928, HUSTEDT 1930 u.a.), 
ware es richtiger, auch in diesem Falle die Bezeichnung Diatomet~tm endo
lithicum zu gebrauchen. Fur die erdbewohnenden Arten kame die Be
zeichnung Diatometum edaPhic~mt und fUr die anhangsweise erwahnten 
blattbewohnenden Formen der Name Diatometum epiphyllicum in 
Frage. 

Die Gruppe von ± extrem trockenen Standorten wollen wir aerische 
Biotope nennen; die Bewohner dieser Standorte fassen wir als atmophy
tische Arten im weiteren Sinne auf und gliedern sie in der Stufenfolge 
ihrer graduellen Anpassung an das Luftleben wie folgt: 

Atmophytische Diatomeen im weiteren Sinne: 
a) edaphische Formen (Erdbewohner), 
b) bryophytische Formen (Moosbewohner), 
c) endolithische Formen (Felsenbewohner), 
d) epiphyllische Formen (Blattbewohner). 

entgegentreten. Die typischen Atmophyten haben ihTe Hauptverbreitung 
an aerischen Standorten und schwerlich wird man an aquatischen Biotopen 
solche Individuenzahlen dieser Formen feststellen k6nnen, wie z. B. in 
Moosen. Die Stetigkeit und Frequenz dieser Formen an aerischen Stand
orten ist bemerkenswert, so daB nach den Anschauungen der modernen 
Pflanzengeographie kein Zweifel dariiber m6glich ist, daB eine ausgesprochene 
Anpassung an das Luftleben (und an die optimale Bedingungen bietenden 
aerischen Standorte) vorliegt, selbst wenn auch die betreffenden Formen 
urspriinglich dem Wasser entstammten. 
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1. Aerisch-aquatische Standorte. 

a) Die hygropetrischen Standorte. 
Haufig trifft man im Gebirge (hauptsachlich im Urgestein) auf senk

rechte Felsflachen, die durch von oben langsam herabrieselndes Wasser 
feucht gehalten werden bzw. feuchte ± breite streifenfarmige Rinnsale 
aufweisen. Befinden sich derartige iiberrieselte Felsen in windgeschiitzter 
Nordlage, so sind sie vor dem Austrocknen ziemlich gut gesichert, und 
auch die Lichtverhaltnisse begiinstigen die Entwicklung einer reichen 
Lebewelt, die hauptsachlich aus Diatomeen, Moosen, Griin- und Spalt
algen sowie Flagellaten (Chromnlina Rosano//ii) gebildet wird. Die ziem
lich charakteristische Tierwelt solcher Rinnsale bezeichnet THIENEMANN 
als Fauna hygropetrica, und wir wollen diesen treffenden Ausdruck auch 
auf das Biotop selbst anwenden, indem wir flir die Standorte denselben 
Namen wahlen. 

Die hygropetrisc'h.en Standorte bilden einen der Ubergange zwi
schen aerischen und aquatischen Biotopen, indem deren Wasserschicht 
nur eine geringe Dicke besitzt und infolge der groI3en Beriihrungs
flache mit der Atmosphare einen hohen 02-Gehalt aufweist. Nach 
THIENEMANN kannen gewisse Trichopteren- und Dipterenlarven nur 
unter dies en Verhaltnissen leben und gehen zugrunde, wenn die Wasser
schicht starker wird. 

Eingehende Untersuchungen iiber die Algen und im besonderen die 
Diatomeen der hygropetrischen Standorte verdanken wir SCHORLER 
(1914) und SCHADE (1923). SCHORLER untersuchte die hygropetrischen 
Standorte der Sandsteinfelsen der Sachsischen Schweiz und beschreibt 
sie als "dunkelbraune bis 2 m breite Langsstreifen, die sich schon 
aus einiger Entfernung scharf von dem hellen Sandstein abheben. Auch 
die Langenausdehnung ist recht versc:hieden, sie kann ein oder auch 
mehrere Meter betragen. Die Streifen und Flachen werden durch 
einen schokoladebraunen Schlamm hervorgerufen, der entweder in ganz 
diinner Schicht, oder in einer mehrere Millimeter dicken Lage dem 
nassen Felsen aufliegt und sich ausschlieI3lich aus Diatomeen zusammen
setzt". Zuweilen werden die Diatomeenstreifen von griinen Lebermoos
rasen (Haplozia und Diplophyllum) oder von Bestanden von Gloeocystis 
eingerahmt. Auf dem Oberflachenhautchen iiber den Diatomeen ent
wickeln sich nicht selten Massen der schanen Leuchtalge (Chrom~tlil1a 
Rosano//ii) . 

Merkwiirdigerweise geharen die Diatomeen der hygropetrischenStand
orte der Sachsischen Schweiz nicht zu den gestielten Formen (Gompho-
1Uma, Cymbella); nach SCHORLER ist die haufigste Kieselalge Fragilaria 
virescens, eine banderbildende Art. Das reiche Gewirr der Bander aber 
gewahrleistet der Form trotz standig herabrieselnden Wassers einen ge
niigenden Halt. AuI3er der genannten Art notiert SCHORLER noch eine 
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groBere Zahl anderer Formen, die teils bestandbildend auftreten, teils 
zerstreut vorkommen. Nach den Leitformen unterscheiden SCHORLER 
und SCHADE flinf Subassoziationen: 

a) das Fragilariet'ltln virescentis, 
b) das Pinnulariet11ln borealis, 
c) das Pinmtlarietuln appendiculatae, 
d) das Frust'Vtlietmn saxonicae, 
e) das M elosiretum Roeseanae, 

daneben werden Eunotia-, Navicula- und Tabellaria-Arten und weitere 
Vertreter der Gattungen PinnHlaria und Melosira verzeichnet. Ohne 
hier auf die Frage einzugehen, ob es berechtigt ist, im gegebenen Falle 
von Subassoziationen zu sprechen, wollen wir bemerken, daB zwei der 
bestandbildenden Arten (Pinnularia borealis und wahrscheinlich Melosira 
Roeseana) zu den ausgesprochenen Atmophyten (siehe diesel gehoren, 
wahrend Frustulia saxonica hauptsachlich als sphagnophile Art bekannt 
ist. Dies entspricht un serer eingangs ausgesprochenen Auffassung, daB die 
hygropetrischen Standorte sich in okologischer Beziehung den aerischen 
Biotopen nahern. 

Es sei ferner noch bemerkt, daB KRASSKE (I929) die Richtigkeit der 
Bestimmung von Fragilaria virescens durch SCHORLER anzweifelt. Eine 
Nachuntersuchung von Material der gleichen Standorte zeigte, daB die 
banderbildende und auBerlich der genannten Form sehr ahnliche Kiesel
alge eine koloniebildende N aviC1,tla ist, die KRASSKE als Navicula fragi
larioides beschrieb; sie ist anscheinend atmophytisch, was - nach den 
sonstigen Standorten zu urteilen - von Fragilaria virescens nicht be
hauptet werden kann. Es miiBten daher die in letzter Zeit. gemeldet.en 
aerischen Standorte dieser Form (vgl. BEGER I927, I928 u. a.) daraufhin 
revidiert werden. 

Obgleich in der Fachliteratur als St.andort einzelner Formen ver
schiedentlich iiberrieselte Felsen angegeben werden, ware es sehr er
wiinscht, die hygropetrischen Standorte auf ihre Diat.omeenflora syste
matisch zu untersuchen, um weitere Aufschliisse iiber die flocistische Zu
sammensetzung dieser interessanten Biozonose zu gewinnen. 

b) Hohlen und Halbhohlen. 

Ein eigenartiges, leider noch wenig systematisch erforschtes Biot.op 
bilden die Hohlen und HalbhOhlen (und ahnliche Standorte). Sie werden 
im allgemeinen durch Grundwasser gespeist I ; ihre auffalligst.e physika-

I THIENEMANN (1925) nimmt wohl die Anwesenheit des Grundwassers 
zum AnlaE, urn die Bewohner der Hohlen im Kapitel liber das Grundwasser 
zu behandeln. Ich mochte mich dieser Einteilung nicht anschlieEen. Das 
Grundwasser verliert im allgemeinen seine spezifischen Eigenschaften (in 
erster Linie seinen vom OberfHichenwasser abweichenden Gasgehalt, wo
durch weitere Reaktionen ausgelost werden) bei dem Austritt il}- die freie 
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lische Eigentiimlichkeit ist ohne Zweifel die darin herrschende ± voll
kommene Dunkelheit. 

In so1chen Hohlen, die absolut dunkel sind, konnen zwar heterotrophe 
Pflanzen (Pilze, Bakterien) und eine ganze Reihe zum Teil besonders 
organisierter Tiere (es sei nur an die Pigmentlosigkeit und Augenverkiim
merung bei Hohlentieren erinnert) gedeihen, autotrophe Pflanzen miissen 
hingegen fehlen. 

Anders liegen die Verhaltnisse, wenn - wie dies haufig der Fall ist -
geringe Lichtmengen durch Spalten und Offnungen in die Hohlen ge
langen. MORTON u. GAMS (1921) schreiben: " ... schon die kleinsten 
Lichtmengen rufen Gewachse auf den Plan, die nicht minder interessant 
sind als die blinde Tierwelt der lichtlosen Tiefe, die schon langer die Auf
merksamkeit der Forscher erregt hat." Es ist bekannt, daB Moose und 
Algen von allen griinen Pflanzen mit den geringsten Lichtmengen vorlieb 
nehmen konnen. Moose gehen bis I/2000 (Leskeella), Algen (Gloeocapsa-, 
Protococcus-Arten) bis etwa I/25 00 relativer Lichtmenge (L~MMERMEYER 
19II und BRAUN-BLANQUET 1928). Leider liegen noch keine Angaben 
iiber den minimalen LichtgenuB bei Diatomeen vor, doch beweist schon 
das Vorkommen in Hohlen ihre Anspruchslosigkeit in dieser Beziehung. 

Die schwachbeleuchteten Hohlen bieten den Diatomeen mancherlei 
Standorte. Meistens werden es wohl die standig durch Sickerwasser be
feuchteten Hohlenwande sein, die anspruch'slosen atmophytischen For
men Existenzmoglichkeiten bieten, und in der Tat gehoren die meisten 
bisher beobachteten "Hohlendiatomeen" dieser Gruppe an. Doch werden 
auch manche Hohlengewasser subniers lebende (hydrophytisehe) Kiesel
algen beherbergen. Die Liste der in Hohlen bzw. Halbhohlen gesammel
ten Diatomeen umfaBt noeh nicht viele Arten, und iiber deren Stetig
keitsverhaltnisse kann man sieh vorlaufig kein Bild machen. Es sind 
bisher verzeichnet worden: 

Rhopalodia gibberula, Navicula ambigua, Surirella spec., Nitzschia 
thermalis, (PEDICINO 1867) in Thermalh6hlen auf feuchten Wanden; 
Surirella sPiralis, Campylodisc~ts hibernicus var. noricus (HERIBAUD 1893) 
in Hohlen der Auvergne; Melosira Roeseana, Fragilaria virescens, Pinnu
laria borealis, Hantzschia amphioxys (SCHRODER 1914) in einer Hohle des 
Zobten. 

HUSTEDT (1922) fand in Hohlen und Grotten des Zobten in drei 
Proben die nachstehenden Diatomeen: 

1. Melosira Roeseana (dominierend), N avic~tla Kotschyi (dominie
rend), Pinnularia borealis; 

2. Eunotia bigibba, Navicula contenta, Pinmdaria borealis; 

Atmosphare, was in H6hlen stets der Fall ist. Das Hohlenwasser ist daher 
von Oberflachenwassern chemisch nur unwesentlich verschieden, was auch 
in der Zusammensetzung seiner Diatomeenflora deutlich zum Ausdruck 
kommt. 
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3. Fragilaria construens var. venter (massenhaft), Navicula perpusilla 
(sehr haufig), haufig: Microneis lanceolata, Caloneis Schroederi, Diploneis 
ovalis var. oblongella, Pinnularia nodosa, vereinzelt: Eunotia praerupta, 
Eunotia gracilis, Cocconeis placentula, Diploneis ovalis, Caloneis fasciata, 
Fntstulia vulgaris, Naviwla pseztdobacillwm, Pinnularia lata und var. la
testriata, Pinn'ularia borealis, Pinnularia stauroptera, Pinnularia viridis, 
Stauroneis ac~tta, Sta~troneis Smithii, Cymbella aspera, Cymbella ventri
cosa, Gomphonema subclavatum, Nitzschia dissipata, Nitzschia frustulftm. 

MORTON u. GAMS (1925) verzeichnen in einem Besatz aus der Lurhohle 
bei Peggau Fragilaria pinnata und vereinzelte, nicht naher bestimmte 
Individuen anderer Gattungen (z. B. Pinnularia). 

BEGER (1928) notiert aus "Balmen" der Unteraaralp, des Aarbodens 
und der Oberaaralp : Navicula perpusilla, Eunotia praerupta, Melosira 
Roeseana, Frustulia saxonica, Hantzschia amphioxys, Microneis minutis
sima (an allen drei Standorten), Pinnularia Brebissonii, Navicula con
tenta, Pinnularia borealis, Pinnularia parva (an zwei Standorten) und 
Tetracyclus Bra~t1tii, Eunotia bigibba, Melosira Dickiei, Microneis exigua, 
Eunotia .pectinalis, Pinnularia subcaPitata (an einem Standort). 

Eine weitere Standortsangabe verdanken wir Herrn Professor GEORGE 
WEST. Dieser Forscher teilte 1'lns brieflich mit, daB er an den Wanden 
einer Hohle bei Aberdeen ungeheure Mengen von Melosira Dickiei ("bei
nahe in Reinkultur") fand. Herr G. KRASSKE fand (laut freundlicher 
brieflicher Mitteilung) im Karlsstollen am MeiBner 14 m yom Mundloch 
entfernt in Moosrasen (Fissidens pusillus) Massen von Melosira Dickiei 
und Navicula contenta. 

Aus dieser Zusammenstellung kann man deutlich sehen, daB atmo
phytische Formen hervortreten und an den meisten Standorten vor
handen sind (vgl. z. B. Pinnularia borealis und Alelosira Roeseana). Ob 
dies nur dem Umstand zuzuschreiben ist, daB die Uberzuge an den 
Hohlenwanden haufiger als eventuelle benthonische Formen groBerer 
unterirdischer Wasseransammlungen und daher ofter untersucht worden 
sind, bleibt dahingestellt. Hoffentlich setzen bald weitere Untersuchun
gen ein, die neues Material uber die interessante Biozonose der Hohlen
diatomeen bringen werden. 

Besonders erwunscht ware es, die Zusammenhange zwischen Licht
intensitat und dem Gedeihen der einzelnen Formen oder Assoziationen 
zu klaren, denn man kann wohl a priori annehmen, daB gerade bei dieser 
Biozonose das Licht ein ausschlaggebender selektiver Faktor ist. 

c) Schnee und Eis. 
Die extrem frigidophilen Algen erregten schon seit langem die Auf

merksamkeit der Beobachter, da die Verfarbung ihrer Standorte zu den 
auffalligsten Erscheinungen einer sonst wenig farbenreichen Umgebung 
(Firnfelder des Hochgebirges, Eis der polaren Regionen) gehort. Zwi-
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schen den beiden Gruppen von Biotopen besteht zunachst ein prizipieller 
Unterschied in physikalisch-chemischer Beziehung: der Schnee gehort 
als Form des atmospharischen Wassers zu den SuBwasserbiotopen, wah
rend das Eis, das die biogenen Verfarbungen zeigt, im allgemeinen Meer
wassereis ist. Es ist wahr, daB z. B. das Inlandeis von Gronland SuB
wassereis ist; in der Antarktis besteht der Eisgurtel des Kontinents aber 
aus einem komplizierten GefUge von SuBwasser- und Meerwassereis. 
Wenn man die Untersuchungsergebnisse der Polarexpeditionen sichtet, so 
sieht man, daB die weitaus meisten Diatomeen, die die Verfarbung des 
Eises hervorriefen, Meer- oder Brackwasserformen sind, so daB der obige 
SchluB nahe liegt und es sehr moglich ist, daB die wenigen Proben, die 
SuBwasserformen enthalten, von gefarbtem Schnee stammen, selbst wenn 
sie nicht immer als solche bezeichnet sind. 

Die Algenflora des Schnees ruft je nach Vorherrschen der einen oder 
anderen Algengruppe oder -art ganz verschiedene Farbungen hervor. 
Man kennt heute rot en (der haufigste Fall), grunen, gelben, braunen und 
schwarzen Schnee. Die Hauptkomponenten der Schneealgenflora sind 
Flagellaten, Chlorophyceen, Desmidiaceen und Peridineen; Diatomeen 
treten an Art- und Individuenzahl stark zuruck, ebenso Cyanophyceen. 
Die Schneealgen befinden sich hauptsachlich auf der Oberflache des Firn
schnees und dringen nur wenige Zentimeter tief ein. Ihre Entwicklungs
zeit faUt in die warmen Monate, und augenscheinlich leben sie in der 
kapillaren Wasserschicht des schmelzenden feuchten Schnees. Dabei 
vertragen manche von ihnen auch keine wesentlich hoheren Tempera
turen: nach CHODAT (I9I3) geht Chlamydomonas nivalis (die beruhmte 
"Blutalge") schon bei +40 zugrunde, wahrend sie fUr Abkuhlungen bis 
- 360 unempfindlich bleibt. 

Die FlageUaten, Chlorophyceen, Peridineen und Desmidiaceen (die 
beiden letzteren nur durch je eine Art vertreten) des Schnees sind oft und 
grundlich untersucht worden, und man kann sie wohl als gut charakteri
sierte, spezifische Kryophyten bezeichnen; fUr die Biozonose des Schnees 
ist von CHODAT (I90z) der wenig gluckliche Name Kryoplankton vor
geschlagen worden - wenig glucklich, weil das charakteristische Kenn
zeichen aller Planktonorganismen: die schwebende Lebensweise in diesem 
Falle nicht vorhanden ist. 

Uber die kryophytischen Diatomeen ist bisher Bur verhaltnismaBig 
wenig veroffentlicht worden. Zudem sind die alteren Bestimmungen 
(z. B. WITROCK I883, LAGERHEIM I894) nicht zuverlassig genug, und bei 
den meisten neueren Arbeiten fehlt die Bestimmung der Diatomeen uber
haupt (vgl. STROM I9Z3), oder es wird kein scharfer Unterschied zwi
schen lebenden Individuen und leeren Schalen oder Schalenfragmenten 
gemacht. Insbesondere gilt dies von den neueren Arbeiten uber den ge
farbten Schnee polarer Regionen: gewohnlich finden sich im Material so
wohl typische Oligohalobien, z. B. Pinnularia borealis, Amphora ovalis, 



Grundlinien einer allgemeinen Okologie der Diatomeen. 253 

neben ausgesprochenen Euhalobien, wie Tricerati~tm, Coscinodisctis u. a. 
(vgl. FRITSCH 1908). Sieher k6nnen die Vertreter beider Gruppen nicht 
dasselbe Biotop bewohnen. Es ist anzunehmen, daB die marinen Arten 
nur zufallig in die betreffenden Materialien hineingebracht worden sind, 
und daB es sich urn keine autochthonen Organismen handelt, doch laBt 
sich vorderhand noch keine exakte Entscheidung treffen. Wahrschein
lich hangt die Unsicherheit der Angaben mit der Seltenheit der Dia
tomeen im gefarbten Schnee zusammen. Die von FRITSCH (1908) ge
brachten mikrophotographischen Aufnahmen lassen entschieden darauf 
schlieBen. Bei dem Stande unserer Kenntnis laBt es sich also noch nicht 
libersehen, ob die Kieselalgen des Schnees auch spezifisch frigidophil oder 
kryophil sind oder nur zu den anspruchslosen eurytopen - vielleicht den 
atmophytischen -Arten geh6ren. Betreffs neuerer Literatur vgl. HUBER
PESTALOZZI (1926); altere Literatur bringt WITTROCK (1883). 

Wesentlich besser sind wir liber die Diatomeen unterrichtet, die in 
polaren Regionen die Verfarbung des Eises hervorrufen. Beinahe alle 
Polarforscher berichten liber verschiedenartige Verfarbungen des Eises, 
die auch - wie die Untersuchungen lehrten - in der Hauptsache durch 
Kieselalgen verursacht werden. Die verschiedenen Arten des Auftretens 
solcher Verfarbungen werden wie folgt beschrieben: 

1. UnregelmaBige krusten- oder staubartige (nach dem Ausspruch 
von BLESSING, einem Begleiter NANSENS: zuweilen spinnwebartige, vgl. 
GRAN 1904) Uberzlige auf dem Eis; 

2. flottierende; schleimige Massen in den Kanalchen zwischen den 
Schollen des Treibeises, die zuweilen die ganze Breite der Kanale liber
brlicken; 

3. stellenweise Verfarbung des klaren Eises (in der Masse); 
4. braune Ansammlungen an der Unterseite des Eises; 
5. eigenartige kreisf6rmige Flecke am Grunde flacher Schmelzwasser

ansammlungen auf der Oberflache des Eises; 
6. braune Uberzuge auf dem sogenannten "EisfuB" der Schollen, 

etwa 1-2' unter dem Wasserspiegel. 
Die Erscheinungen sind augenscheinlich recht auffallend; sie sind oft 

zum Teil sehr anschaulich geschildert und von vielen Algologen ein
gehend untersucht worden (vgl. z. B. GRAN 1904, der eine ausfUhrliche 
Literaturliste bringt; von neueren Autoren siehe MEUNIER 1907, CARLSON 
1:913, HEIDEN u. KOLBE 1927, MEISTER 1930 u. a. m.). Haufig wurden 
diese Massen, und zwar speziell die Typen lund 4 auch mit dem Namen 
"Kryokonit" (von J(~vor;; = Eis und ](ovi(rJ = mit Staub erfullen -also 
etwa Eisstaub) bezeichnet; im allgemeinen faBt man unter diesem 
Begriff mineralische Verfarbungen des Eises zusammen. v. DRYGALSKI 
(1905) fUhrte fUr die Ansammlungen unter der Wasseroberflache (Stand
orte 2, 3, 5, 6) die Bezeichnung "Kajauslek" ein, die aus der Eskimo
sprache entlehnt ist und soviel wie "Eisschlamm" bedeutet. 
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Wahrend bei I und 3 die Diatomeen zum groBen Teil allochthonen 
Ursprungs sind (bei 3 hauptsachlich eingefrorene Planktonformen) und 
die flottierenden Massen (2 vorwiegend Melosira-Arten, insbesondere Me
losira hyperborea) kaum zu den eigentlichen Eisdiatomeen zu rechnen 
sind, bilden die Ansammlungen 4 und 5 sehr charakteristische Erschei
nungen, auf die etwas naher einzugehen ist. NANSEN (in GRAN 1904) 
schildert, daB wahrend des polaren Sommers sich an vielen Stellen der 
flachen Schmelztiimpel auf dem Eise braune kreisfOrmige Flecken bilden, 
die in wenigen Tagen einen Durchmessen von I" und dariiber annehmen. 
Durch die Wirkung der Insolation sinken diese Flecke in das klare Eis ein, 
und es bilden sich schlieBlich im Eise bis zu mehrere Zoll tiefe, streng 
zylindrische Locher, deren Boden mit dem braunen Diatomeenbrei an
gefiillt ist. Es sei noch erwahnt, daB die Schmelzwassertiimpel nicht 
immer Meerwasser normaler Konzentration fiihren: BLESSING (a. a. 0.) 
erwahnt Schmelzwassertiimpel mit leicht brackischem Wasser von nur 
einigen Zehnteln Prozent Seesalzgehalt, allerdings nur nach roher Be
stimmung. 

v. DRYGALSKI (1905) und einige neuere Autoren (z. B. CARLSON 1913) 
beschreiben einen analogen Vorgang an der Unterseite des Eises, ins
besondere der klaren Rander der Eisschollen. Auch hier bilden sich 
braune Ansammlungen, die - vielleicht infolge der Assimilationstatig
keit der Kieselalgen - einen gewissen Auftrieb haben und unter dem 
EinfluB der Sonnenstrahlung sich von unten nach oben in das Eis ein
schmelzen. 

GRAN (1904) bringt ausfiihrliche Artenlisten fiir alle sechs Gruppen 
von Standorten; die meisten Formen (74!) sind an den Standortstypen 4 
und 5 gefunden worden. Es handelt sich hierbei urn so1che Arten, die zum 
Teil zu den Litoralformen gehoren, zum Teil wahrscheinlich nur auf das 
Polareis beschrankt sind. Es scheint sich hier also mit ziemlicher Sicher
heit urn eine wohlausgepragte okologische Gruppe von begrenzter Ver
brei tung zu handeln. 

d) Gezeitenzone, Brandungs- und Spritzzone. 

Unter "Gezeitenzone" versteht man die Region zwischen der Flut
marke (dem Stand des Hochwassers bei Flut) und der Ebbemarke (dem 
Stand des Niedrigwassers bei Ebbe). Die Zone wird mithin taglich zwei
mal abwechselnd benetzt und ± ausgetrocknet. KJELLMANN (1878) 
nannte sie "Litoralregion", doch wird man wohl besser die obige, jetzt 
gebrauchlichere Bezeichnung anwenden, urn Unklarheiten zu vermeiden. 
Bei den Binnengewassern versteht man namlich unter "Litoralzone" ge
wohnlich den Bereich zwischen dem Strande und der Seehalde bzw. dem 
Seeboden. 

Die Spritz- und Brandungszone (Supralitoralregion) liegen iiber der 
Gezeitenzone und werden nur gelegentlich von den Wellen bzw. Spritzern 
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der Meeresbrandung erreicht. 1m allgemeinen gehen Gezeiten-, Bran
dungs- und Spritzzone liickenlos ineinander iiber, und nur in besonders 
giinstigen Fallen wird man sie ± scharf auseinanderhalten konnen. Die 
Gezeitenzone ist breiter und charakteristischer bei Kiisten mit flacherem 
Gefalle, wahrend die Supralitoralregion sich am ausgepragtesten an ex
ponierten Steilkiisten ausbilden kann. 

Die Bewohner der genannten Zonen, insbesondere der letzterwahnten, 
miissen natiirlich in hohem MaBe die Fahigkeit besitzen, lange Trocken
heitsperioden und schnelle Anderung der Temperatur und der Salz
konzentration des sie umgebenden Mediums zu ertragen. Trotzdem sind 
sehr viele Griin-, Braun- und Rotalgen bekannt, die an einigermaBen 
giinstigen Standorten innerhalb dieser Zonen leben. Jeder Besucher der 
steinigen oder felsigen Meereskiisten kennt die ungeheuren Tang- und 
Algenwalder, die zur Ebbezeit freigelegt werden. BERTHOLD (1882) 
zeigte, daB Bangia und Porphyra selbst nach 14 tagiger Austrocknung 
nicht absterben; FUNK (1927) berichtet, daB im Golf von Neapel (wo 
allerdings die Niveaudifferenz zwischen Ebbe und Flut hochstens 50 cm 
betragt) an vielen Standorten groBere in der Gezeitenzone vorkommende 
Algen haufig dicht mit epiphytischen Diatomeen bedeckt waren. 

Leider hat man noch keine planmaBigen Untersuchungen dariiber an
gestellt, ob marine Diatomeen sich an die Verhaltnisse der Gezeiten- und 
Supralitoralzone angepaBt haben. In der Literatur finden sich unseres 
Wissens keine diesbeziiglichen Angaben. Trotzdem diirfte es durchaus 
wahrscheinlich sein, daB unter dem Schutze der groBeren Algen Dia
tome en auch unter diesen auBergewohnlichen Bedingungen gedeihen, 
ahnlich den Diatomeen der Moospolster des Festlandes. 

Ob es tatsachlich unter den marinen I):ieselalgen eine ebenso aus
gesprochen an das Luftleben angepaBte Gruppe gibt wie bei den SiiB
wasserdiatomeen, ist noch nicht bekannt und der Untersuchung wert. In 
derGezeitenzone von Helgoland haben wir haufig derbere koloniebildende 
Diatomeen (AmphiplMtra rutilans, Homoeocladia-Arten) beobachtet, ohne 
sicher zu sein, ob es sich nicht nur urn Zufallsfunde handelte. 1m Gegen
satz zu diesen Epiphyten, die gewohnlich an Steinen, Balkenwerk, aber 
auch an den Haftscheiben und Krallen von Brauntangen befestigt sind, 
steht eine eigenartige freibewegliche Lebewelt des Sandes der Gezeiten
zone. Sie ruft zuweilen auffallende Verfarbungen des Sandes hervor, die 
nur wahrend der Ebbe kommen und vergehen. Da diese Erscheinung 
noch wenig erforscht worden ist; sei es uns gestattet naher darauf ein
zugehen. 

Wahrend eines Aufenthaltes auf Helgoland beobachteten wir wahrend 
der Ebbe, daB der vor kurzem freigelegte, noch feuchte Sand des Strandes 
im sogenannten "Kriegshafen" vor unseren Augen stellenweise eine gelb
braunliche Farbung annahm. Die Verfarbung war nicht gleichmaBig, 
sondern verlief in unregelmaBigen Wellenlinien, die bei genauerer Be-
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trachtung sichtbar ihre Form und Lage zu wechseln schienen. Kleine 
Rinnsale, die von zuriickflieBendem 'Vasser gebildet wurden, waren von 
der Erscheinung nicht betroffen. Der verfarbte Sand war nur feucht, 
nicht gHinzend-naB und mindestens 2 m von dem zuriickweichenden 
Wasserspiegel entfernt, so daB er nicht von den Wellen bespiilt war. 
Wahrend Proben des Sandes von einigen Stellen genommen wurden, ging 
die Erscheinung zuriick und war wenige Minuten nach ihrem Auftreten 
spurlos verschwunden. Die mikroskopische Untersuchung ergab, daB der 
gelbbraune Belag ausschlieBlich aus ungeheuren Mengen einer sehr klei
nen, lebhaft beweglichen Kieselalge, Amphora spec. (wahrscheinlich einer 
neuen Art), gebildet war. In einer gleichzeitig gesch6pften Meerwasser
probe konnte die Diatomee nicht nachgewiesen werden. Es liegt daher 
die Erklarung nahe, daB die Kieselalge sich entweder in den oberflach
lichen, submersen Sandschichten aufhielt und erst nach Freilegung des 
Sandes herausgekrochen war oder vielleicht von den zuriickweichenden 
Ebbewellen von Tangen und anderen fest en Gegenstanden abgespiilt 
wurde (letzteres sehr unwahrscheinlich, da keine solchen Objekte in der 
Nahe waren); das Verschwinden der Farbflecke kann wohl nur so ge
deutet werden, daB die Diatomeen -nachdem ein bestimmter Feuchtig
keitsgrad auf der freigelegten Oberflache unterschritten ist - sich in den 
Sand zuriickziehen. 

Eine ahnliche ErscJ:}einung ist bereits von HERDMAN (1920-1924) an 
der Kiiste der Insel Man wiederholt genau beobachtet worden. Als 
Hauptursache des Phanomens fUhrt HERDMAN DinoflageHaten (von 
denen die Autorin iiber 40 Arten beschreibt) und Diatomeen (genannt 
werden nur "Navicttla, Ple'Urosigma, and others") an. Die Autorin hatte 
spater Gelegenheit, dieselb.e Erscheinung an der nordamerikanischen 
Kiiste (Woods Hole, Massachusetts) zu sehen und notiert annahernd die 
gleichen Dinoflagellaten, ohne Diatomeen zu erwahnen. 

Es scheint sich also um ein weit verbreitetes, aber wenig bemerktes 
Phanomen zu handeln, das eine gr6Bere Beachtung verdient. Wenn
gleich man die hier in Frage kommenden Diatomeen kaum als luftlebig 
bezeichnen kann, so ist die Erscheinung so wesentlich an die Gezeiten
zone gebunden, daB sie an dieser Stelle erwahnt wurde. 

In der eigentlichen Brand'Ungs- 'Und Spritzzone konnten wir bisher 
keine Diatomeen finden, dagegen hat - laut freundlicher miindlicher 
Mitteilung - Herr Dr. O. CH. SCHMIDT, Berlin, gelegentlich seinerUnter
suchungen iiber die Algenvegetation der Azoren in der Brandungs- und 
Spritzzone einiger Steilkiisten dieser Inselgruppe neben anderen Algen 
auch zuweilen nicht naher bestimmte Diatomeen beobachtet. DaB an 
diesen Standorten die Bedingungen fUr das Auftreten von Diatomeen 
giinstiger sind als an den meisten europaischen Kiisten, ist schon da
durch bedingt, daB die Inseln unmittelbar aus groBer Tiefe aufsteigen und 
die Brandung dort starker und vor aHem konstanter ist. 
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Wenn in so1chen besonders giinstigen Fallen auch das Vorkommen 
von Diatomeen im Supralitoral verbiirgt ist, so haben wir bei dem v611igen 
Fehlen von weiteren Angaben in der Literatur doch den subjektiven Ein
druck, daB die marinen Kieselalgen sich nicht so gut dem Luftleben an
passen konnten, wie die SiiBwasserdiatomeen. Dies diirfte, wenigstens in 
vielen Fallen, damit zusammenhangen, daB die Diatomeen der Supra
litoralregion nicht nur der Trockenheit, sondern auch Regengiissen aus
gesetzt sind. Es ist durchaus m6glich, daB die auslaugende Wirkung des 
Regens fUr die euhaloben Diatomeen verhangnisvoller ist alsdieTrocken
heit (vgl. hierzu auch GEMEINHARDT 193Z). DafUr spricht, daB GEMEIN
HARDT (a. a. 0.) an der niederschlagsreichen Kiiste von Norwegen keiner
lei Diatomeen in der Brandungs- und Spritzzone finden konnte, wahrend 
in dem relativ trockenen Klima der Azoren (vgl. oben) sich Kieselalgen 
in der Supralitoralregion vorfanden. 

Den Suf3wasserbecken fehlt natiirlich infolge der Abwesenheit von Ge
zeiten eine "Litoral~one" im Sinne KJELLMANNS. Auch die Brandungs
und Spritzzone ist wohl kaum je so ausgebildet wie am Meeresufer I • 

Doch gibt es auch bei Binnenseen zuweilen Uferstellen, die eine gewisse 
Ahnlichkeit mit der Spritzzone der felsigen Meereskiiste haben und 
Kieselalgen Lebensm6glichkeiten bieten k6nnen. So ist - urn ein Bei
spiel anzufUhren - die steilabfallende Granitwand des NO-Ufers eines 
kleinen, dem Winde exponierten Sees (Forosj6n) bei Skuru (Finnland) 
innerhalb der von Brandungsspritzern erreichbaren Zone dicht mit zu
sammenhangenden Moospolstern bedeckt, die von Diatomeen bewohnt 
sind; neben leeren Schalen von Planktonformen, die vom Moos als 
"Filterriickstand" zuriickbehalten waren, bildetencharakteristische atmo
phytische Formen die Hauptmasse der Kieselalgen 2 • In einer gr6J3eren 
Arbeit macht HURTER (I9Z8) beachtenswerte Vorschlage fUr die Ein
fiihrung einiger neuer Begriffe (Dauertauchzone, Dauertrockenzone, 
Spiegelschwankungszone) . 

Auf einen Typus von Standorten des SiiBwassers sei noch ausdriick
lich hingewiesen, der groBe Analogien zu der Gezeitenzone der Meere auf
weist: die Wande von Schleusen. Diese - gew6hnlich aus Beton, Stem 

I Viele Autoren (z. B. HUSTEDT I930, SCHULZ I93I u. a.) erwahnen die 
Anwesenheit polsterbildender oder gestielter Formen (Cymbella, Gompho
nema, Microneis) in der Brandungszone von Seen. Soweit mir bekannt, 
kommen diese Formen nur auf so1chen Unterlagen vor, die nur bei Wellen
gang freigelegt, sonst aber vom Wasser bedeckt sind. Diese Region deckt sich 
nun bestimmt nicht mit dem Begriff der Brandungszone der Meere, da deren 
Hauptmerkmal - die nur gelegentliche Benetzung bei sonst andauernder 
Freilegung - fehlt. 

z HURTER (I928) glaubt die M6glichkeit der Besiedlung der Spritzzone 
bei StiBwasserseen ableugnen zu mtissen; nach obigem Beispiel und dem 
anderer exponierter Seen laBt sich ein so allgemein ablehnender Stand
punkt wohl nicht rechtfertigen. 

Ergebnisse der Biologie VIII. 17 
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oder Holz ausgefUhrten - Wandflachen werden beim Anfiillen der 
Schleusenkammern benetzt, um beim Ablassen des Wassers unter Um
standen viele Stunden lang freizuliegen. Die Atmosphare der Schleusen
kammern ist, besonders bei kleinen Anlagen, dampfgesattigt, so daB eine 
vollkommene Austrocknung kaum oder selten stattfindet. Dies ist wohl 
der Grund, daB im allgemeinen die Schleusenwande von einer reichen 
Diatomeenflora bevolkert werden. Wenn auch der Besatz von Schleusen
wanden des ofteren untersucht wurde, so liegt unseres Wissens noch keine 
zusammenfassende Bearbeitung vor. Dies ist um so bedauerlicher, als es 
sehr interessant ware, festzustellen, inwieweit die Diatomeenflora dieser 
Standorte gemeinsame Ziige mit den atmophytischen Diatomeen auf
weist, oder ob hier eine eigene Lebensgemeinschaft vorliegt, die sich an 
eine amphibische Lebensweise angepaBt hat. 

Wenn in diesem Abschnitt wenig Positives gesagt werden konnte und 
wiederholt das Fehlen von okologischen Untersuchungen der beschrie
benen eigenartigen Biotope festgestellt werden muBte, so moge die Hoff
nung ausgesprochen werden, daB zukiinftige Arbeiten bald unsere Kennt
nis iiber die Diatomeen (insbesondere die marin en Diatomeen) der 
Gezeitenregion sowie der Brandungs- und Spritz zone bereichern mogen. 

2. Aerische Standorte (atmophytische Diatomeen). 

a) Erde (edaphische Diatomeen). 

Es ist schon seit langer Zeit bekannt, daB der Erdboden von vielen 
niederen Pflanzen bevolkert ist, von denen z. B. die verschiedenen Nitrat
bildner eine hervorragende Rolle im Haushalt der Natur spielen. EHREN
BERG (1854) und GREGORY (1856) haben bereits Diatomeen auf und zum 
Teil auch in feuchter Erde gefunden, doch erst die neuere Zeit vertiefte 
un sere Kenntnis von der eigenartigen Algengesellschaft, die auch so1che 
Boden bewohnt, we1che man friiher fUr steril hielt. 

DE BY (1879) war wohl der erste, der klar erkannte, daB eine aus
gesprochen terrestrische Algengesellschaft existiertI. Aber erst ESMARCH 
(19II, 1914), FRAN<;E (1912, 1913) und vor allem PETERSEN (1915) gaben 
den AnstoB zu einem eingehenderen Studium der aerischen (atmophyti
schen) Algen. Von so1chen neueren Arbeiten, die sich auch mit den erd
bewohnenden Diatomeen beschaftigen, seien nur MOORE u. KARRER 
(1919), BRISTOL (1920), MOORE u. CARTER (1926) und PETERSEN (1928) 
genannt. Dank dieser Arbeiten, vor allem aber der hervorragenden 
Untersuchungen des letztgenannten Autors, ist unsere Kenntnis der eda
phis chen (wir lehnen uns hier an die von FRAN<;E vorgeschlagene Be
zeichnung an) Kieselalgen bereits gut gefordert. 

I Er spricht ziemlich deutlich liber das Vorhandensein einer i:ikologischen 
Gruppe der aerisch lebenden Diatomeen und unterscheidet bereits "diato
mees muscicoles" und "diatomees terrestres". 
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Die Erdy als Biotop ist dadurch gekennzeichnet, daB sie wahrend 
langerer Perioden ± stark austracknet; wenigstens in ihren oberen 
Schichten. Die edaphischen Algen miissen also in hohem MaBe die Fahig
keit besitzen, Trockenperioden zu vertragen, wenngleich sie in dieser Be
ziehung von den bryophytischen und epiphyllischen Kieselalgen iiber
troffen werden. Die Erde wird hauptsachlich von drei Algengruppen 
bewohnt: den Cyanophyceen, den Diatomeen und den Chlorophyceen 
(neben den algenahnlichen Moosprotonemen), wobei die ersten beiden 
Gruppen in bezug auf Frequenz und Stetigkeit vorherrschen. Es scheint 
nach BRISTOL (I920) insofern eine Wechselbeziehung zu bestehen, als viel 
Cyanophyceen enthaltende Boden nur wenig Diatomeen aufweisen und 
umgekehrt. 

1m allgemeinen werden die oberen Erdschichten bevorzugt, doch hat 
man auch (MOORE u. CARTER I926) in einer Tiefe von etwa -3 m lebtnde 
Algen gefunden, aber keine Diatomeen; FRAN<;:E (I9I2) hat lebende 
Individuen von Hantzschia und Navic~da in einer Tiefe von I m fest
stellen konnen. In etwa IO cm Tiefe ist die Haufigkeit der Algen noch 
ungefahr ebenso graB wie an der Oberflache - die Diatomeen sind aller
dings mehr auf die obersten Schichten beschrankt -, wahrend mit zu
nehmender Tiefe die Arten- und Individuenzahl abnimmt. Es ware 
eine dankbare Aufgabe zu konstatieren, bis zu welcher Tiefe Diatomeen 
iiberhaupt noch angetroffen werden. 

In .bezug auf die Diatomeengesellschaften der verschiedenen Boden
arten ist man noch nicht gut unterrichtet: allgemein scheint es, daB 
Waldboden weniger Diatomeen enthalt, als Acker- und Gartenboden. 
PETERSEN (I928) zeigte, daB stark iiberdiingte (mit Vogelkot bedeckte 
oder mit Drin getrankte) Boden keine Diatomeen enthalten. Schwacher 
gediingte Standorte weisen dagegen besondere Ziige in ihrer Diatomeen
flora auf, und PETERSEN glaubt, einige edaphische Kieselalgen (N avic'Ula 
nitrophila, Navic~tla atom'Us und zum Teil Navic~da m~ttica) als nitrophil 
ansprechen zu konnen. Saure Boden zeigen in ihrer Diatomeenflora 
einen deutlichen Einschlag von Hochmoorformen. Sogar Chausseen wer
den (allerdings im feuchten Klima Islands) nach PETERSEN von Dia
tome en bewohnt. 

Die edaphischen Diatomeen zeichnen sich durch ihre geringe GroBe 
aus. Nach Ansicht von PETERSEN (I9I5 und I926) und BRISTOL (1920), 
die sich auf Versuche von HEDLUND (I9I3) stiitzen, konnen kleine For
men die Austracknung besser iiberstehen als groBere. Auffallend ist es, 
daB die edaphischen Diatomeen beinahe ausschlieBlich der Ordnung der 
Pennales angehoren, im Besitz einer Raphe und daher frei beweglich 
sind. Daraus schlieBt PETERSEN (a. a. 0.) wohl mit Recht, daB sie die 
Moglichkeit haben, wahrend der Trockenperioden tiefere, feuchtere Bo
denschichten aufzusuchen. Direkte Versuche stehen in dieser Richtung 
noch aus. 

17* 
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Zu den stetigsten edaphischen Diatomeen, die in beinahe allen Boden 
in groBen Mengen auftreten, gehort Hantzschia amphioxys; weitere 
auBerordentlich konstante Erdbewohner sindN avicula mutica, N. atomus, 
N. contenta t. biceps, Pinnularia Balfouriana, P. Brebissonii und zum 
Teil P. borealis. Daneben ist eine groBe Anzahl weiterer Diatomeen in der 
Erde gefunden worden. Miss BRISTOL (1920) kultivierte etwa 20 Formen, 
PETERSEN (1928) erwahnt iiber 70, von denen allerdings viele wohl nur 
als Zufallsfunde zu werten sind. 

Die meisten edaphischen Diatomeen sind ausgesprochen eurytop und 
finden sich daher auch gelegentlich an anderen Standorten, insbesondere 
an den noch zu besprechenden Biotopen (Moose, Felsen, Blatter). Doch 
ist die qualitative und quantitative Zusammensetzung der Diatomeen
flora dieser Standorte trotz der Identitat der Hauptkomponenten deut
lich verschieden. So tritt z. B. Pinnularia borealis in der Erde gegeniiber 
anderen Formen zuriick, wahrend sie in Moospolstern vorherrscht; die 
Artenzahl, die in der Erde noch recht bedeutend war, reduziert sich hier 
betrachtlich u. a. m. Es erfolgt mithin graduell eine Auslese der 
strengeren atmophytischen Formen. (Betreffs einschlagiger Literatur
vgl. PETERSEN [1928].) 

Es sei zum SchluB noch auf drei Arbeiten hingewiesen: KOFFMANN 
(1918, 1929) und OLSSON (1929), die sich mit der Technik der Unter
suchung von Erdorganismen beschaftigen; obgleich Fragen der Methodik 
eigentlich nicht zum Thema der vorliegenden Arbeit gehoren, so weisen 
wir auf die genannten Untersuchungen hin, da der Erscheinungsort der 
Arbeiten es moglich macht, daB sie von Biologen iibersehen werden. 

b) Felsen (endolithische Diatomeen). 
Die erste exaktere Kenntnis dieser eigenartigen Biozonose verdanken 

wir KRASSKE (1929), nachdem schon SCHADE (1923) auf das Vorhanden
sein leerer Diatomeenschalen im Gestein des Elbsandsteingebirges hin
gewiesen hatte. KRASSKE untersuchte Gesteinsproben aus der Sachsi
schen Schweiz. Der Standort wird wie folgt beschrieben: 

"An vollig freiliegenden und auBerlich pflanzenleeren Steilfelsen mit 
N-Lage tritt das Pleurococcetum endolithicum auf. 1-2 mm unter der 
Felsoberflache erstreckt sich in groBem Umfange eine I mm dicke griine 
Algenschicht . .. AuBerlich macht sie sich durch Farbe nicht bemerkbar, 
erst Hammer und MeiSel fordern sie zutage." 

Bereits SCHADE (1923) beschrieb an diesen Standorten endolithische 
Griinalgen undCyanophyceen, und von letzteremAutor stammt die Be
zeichnung der Assoziation (Pleurococcetum endolithicum). KRASSKE (1929) 
fand in den Gesteinsproben in einer 1-2 mm, hier und da auch bis I cm 
tiefliegenden, I mm dicken, der Oberflache parallel laufenden griinen 
Schicht zwischen den Algenkugeln (Pleurococc~ts) massenhaft Diatomeen. 
Es konnte "einwandfrei nachgewiesen werden, daB die meisten Indivi-
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duen lebten (lebender Inhalt, zum Teil Ortsbewegung)" . Fiinf Arten 
waren es, die in beinahe allen Proben reiehlieh vertreten waren: Melosira 
Dickiei TRW., NavicHla contenta GR., Naviwla Soehrensis KRS., Navicttla 
Krasskei RUST., Eunotia fallax var. gracillima KRS., durehwegs kleine 
bis kleinste Formen, die wohl groBtenteils dem Luftleben angepaBt 
sind ' . KRASSKE bezeiehnet die Assoziation als Bacillariet~tm endolithi
c~tm 2 und glaubt, daB die Diatomeen dieser Gruppe soweit in das Gestein 
eindringen, "daB ihnen die sommerliche Ritze nieht sehaden, aber das 
zur Assimilation notige Licht sie noch erreiehen kann". Uns seheint 
es, daB das Eindringen in das Gestein neben dem Schutz vor der Ritze 
den genannten Algen in allererster Linie eine Sieherung vor dem weit
gehenden Austroeknen gewahrt. 

e) Moose (bryophytisehe Diatomeen). 
,Die in Moospolstern lebenden Diatomeen haben bereits seit etwa 

50 Jahren (DEBY I879) das Interesse der Forscher erregt, doeh kann 
man mit den alteren Veroffentlichungen nieht viel anfangen, schon 
wegen der unbestimmten Fundortsangaben, wie "zwischen Moosen, zwi
schen feuchten Moosrasen". Viele solcher Angaben beziehen sich auf 
untergetauchte oder standig mit Wasser gesattigte Sphagnumpolster, 
die natiirlich ganz andere Lebensbedingungen bieten, als die aeriseh 
lebenden Moose, die allein fiir unsere Betrachtungen in Frage kommen. 
Erst in neuerer Zeit hat man angefangen, diese Biozonosen planmaBig 
zu untersuehen. BEGER (I927 und I928) gebiihrt das Verdienst, die 
Moosdiatomeen nicht nur systematisch, sondern auch in bezug auf ihre 
Okologie und Soziologie studiert zu haben. 

Naeh BEGER (I927) leben die Moosdiatomeen hauptsaehlieh in den 
Erd- und Rumusteilen, die den Rhizoiden undunteren Stengelteilen der 
Moose anhaften. Sie "bilden also eine Tisehgenossenschaft mit den 
Moosen und verhalten sich zu diesen, wie die makroskopiseh siehtbare 
pflanzliehe Bodendecke eines Waldes zu den die Oberschicht bildenden 
Baumen" (BEGER I927). Auch okologiseh und mikroklimatisch darf man 
wohl den Vergleieh ausdehnen. Die Moose sehiitzen die Kieselalgen bis 
zu einem gewissen Grade vor dem Austrocknen und gefahrlieher Er
hitzung; andererseits miissen sieh die Diatomeen infolge der Besehattung 
durch die Moose mit viel geringerem LichtgenuB begniigen. Diesbeziig
liche direkte Messungen stehen noeh aus. Nicht immer braucht das 
erdige Substrat vorhanden zu sein, denn BEGER und andere Autoren 

I Von den beiden erstgenannten Formen kann man dies mit Bestimmtheit 
sagen, da sie zu den eharakteristischen und haufigen atmophytischen Arten 
zahlen; iiber die 6kologischen Verhaltnisse der drei letzten ist noch wenig 
bekannt. 

2 Aus fruher (vgl. S. 247) geschilderten Griinden halten wir hierfiir die 
Bezeichnung Diatometum endolithicum fur zweekmaBiger. 
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berichten auch iiber Diatomeen aus Moosen, die von Baumrinden, Da
chern usw. stammten. 

Dberraschend ist die relative Dichte der Besiedelung der Moospolster 
durch Diatomeen. BEGER (I927) kommt auf Grund einer von ihm ent
wickelten Methodik zu folgenden ungefahren Zahlenwerten: 

In einem Polster von Hypnum cupressiforme, auf einer Eiche wach
send, betrug die Zahl der Diatomeenzellen pro I qcm Moosflache: 240, 
in einem Polster von DiPlophyllum albicans, auf einer feuchtschattigen 
Felswand wachsend, pro I qcm Moosflache: nooo (I) Diatomeenzellen. 

Wie die edaphischen Formen, so zeichnen. sich auch die Moos
diatomeen durch auffallend geringe GroBe aus. Es scheint, als ob die 
Moosrasen immer nur die kleineren und kleinsten Rassen einer gegebenen 
- auch submers gedeihenden - Art beherbergen. Diese Tatsache 
diirfte fUr aIle atmophytischen Kieselalgen bezeichnend sein, denn 
auch bei edaphischen und endolithischen (vielleicht auch bei epiphylli
schen) Diatomeen trifft man hauptsachlich kleine Formen an. Sicher 
scheint es zu sein, daB in der Anpassung an Trockenheit die Diatomeen 
nicht so weit gehen konnen, wie die Moose. vVenigstens berichtet 
BEGER (I927) iiber eine Anzahl extrem xerischer Moose von exponierten 
Standorten, die keinerlei Diatomeen enthielten. Ebenso fehlen Diato
meen in den Polstern derber langstengeliger und hochwiichsiger Moose -
hier wahrscheinlich infolge zu groBer Beschattung. In diesen beiden 
Fallen scheinen die Grenzen der Anpassung der Moosdiatomeen an die 
beiden okologischen Hauptfaktoren dieser Gruppe - Trockenheit und 
Lichtmangel - erreicht bzw. iiberschritten zu sein. Die Wirkung des 
dritten Faktors - der Erwarmung des Substrates - sieht BEGER (I927) 
darin, daB "die Moose der durchschnittlich kiihlen, feuchten und roh
humusreichen Urgesteinsboden die Kieselalgen in reichlicherer und auch 
artenreicherer Menge bieten, als die Moose der leicht erwarmbaren, 
trockeneren und rohhumusarmeren Kalkboden". Zu bestimmten Moos
art en oder -assoziationen stehen die Moosdiatomeen auf keinen Fall in 
einem unmittelbaren Abhangigkeitsverhaltnis. 

BEGER (I927) unterscheidet innerhalb der Gruppe der bryophytischen 
Diatomeen drei soziologische Typen, von denen der zweite in drei unter
einander nicht ganz gleichwertige Fazies zerfallt: 

I. den xerotischen Typus; 
2. den mesophilen Typus mit 

a) der Fazies in feuchtstehenden Moosen natiirlicher'Standorte, 
b) der Fazies in Brunnenmoosen, 
c) der Fazies der Bergstufe; 

3. den hydrotischen Typus. 
Eine interessante Tabelle der Konstanzverhaltnisse der diese sozio

logischen Typen charakterisierenden Arten gibt BEGER (I928, S.402). 
Die bryophytischen (und wahrscheinlich iiberhaupt alle atmophyti-



Grundlioien einer allgemeinen Okologie der Diatomeen. 263 

schen) Diatomeen bilden wohl infolge ihrer streng en 6kologischen Aus
lese eine derart fest umrissene Assoziation, daB der Breitengrad des 
Standortes kaum von Bedeutung ist. Vom hohen Norden bis zu den 
Tropen sind es wahrscheinlich hauptsachlich die gleichen Arten, die 
Moospolster, Felsen und Erde bewohnen. So hat KRIEGER (1930) in 
Moosen aus Kamerun die typischen bryophytischen Arten, die BEGER 
fUr Europa registrierte und PETERSEN (1928) in Island beobachtete, 
wiedergefunden. Als akzessorische Arten treten nur Sta~troneis Fra~ten
/eldtiana und 1Vlelosira undulata hinzu, die KRIEGER als "tropische Bei
gabe" ansieht. 

Es scheint, daB die merkwurdige und noch nicht ganz geklarte Er
scheinung der Bildung von sogenannten "inner en Schalen" bei den 
Moosdiatomeen ofters beobachtet wurde. Nach KRASSKE (1927), BEGER 
(1927), CHOLNOKY (1928) und GEITLER (1927) durfte dieser Vorgang auf 
p16tzlich eintretende Schwankungen des Wassergehaltes und damit der 
Salzkonzentration des umgebenden Mediums zuruckzufUhren sein. Unter 
den besonderen Lebensverhaltnissen. der Moosdiatomeen sind wohl der
artige schnelle Konzentrationsanderungen infolge Austrocknens der 
Moospolster und Felswande etwas durchaus Alltagliches I , und es scheint 
schon heute festzustehen, daB die Bildung innerer Schalen bei Moos
diatomeen und anderen atmophytischen Formen regelmaBiger oder 
wenigstens haufiger auftritt als bei Kieselalgen anderer Biotope. 

Ein ausfUhrliches Literaturverzeichnis uber Moosdiatomeen bringt 
BEGER (1927 und 1928), aus welchem Grunde wir auf Zitate der alteren 
einschlagigen Arbeiten verzichten. 

d) Blatter (epiphyllische Diatomeen). 
Anhangsweise sei dies sonderbare Biotop kurz erwahnt, da nur wenige 

knappe Mitteilungen uber die epiphyllische Lebensweise der Diatomeen 
vorliegen und den Blattern hoherer Pflanzen als Standort der Kiesel
algen wohl uberhaupt eine untergeordnete Bedeutung zukommt. 

Naturlich konnen die Blatter nur in auBerst feuchten Klimaten als 
Biotop fUr die Diatomeen fungieren, und in der Tat hat man bisher 
nur in den Tropen (West-Indien und Malayischer Archipel) epiphyllische 
Kieselalgen gefunden. Nur schwer wird man sich vorstellen, wie ein 
derartig "durftiges" Biotop den Diatomeen uberhaupt Existenzmoglich
keiten bieten kann. Nur wenn man die anschauliche Schilderung von 
FRITSCH (1907) uber die enorme Entwicklung von Cyanophyceen in ge
wissen Tropengebieten liest, wird man verstehen, daB anspruchslose 
atmophytische Diatomeen auch unter solchen Bedingungen zu gedeihen 
vermogen. Nach FRITSCH ist die Abundanz der Spaltalgen in warmen, 

I KRASSKE (1929) berichtet iiber die endolithisch vorkommende lVIelo
sira Dickiei, daB sie nur wahrend der heiBen und trockenen Jahreszeit innere 
Schalen ausbildet. 
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feuchten Tropengebieten erstaunlich (truly striking): felsige Berglehnen, 
ja ganze Gebirgszuge erscheinen durch Cyanophyceen (besonders durch 
Scytonema myochrol£s var. chorographic1Mn 'vV. u. G. S. WEST) schwarz
gefarbt (daher der westindische Name Pedras negras); andere Blaualgen 
(Porphyrosiphon) uberziehen in Netzform die Graser feuchter Wiesen. 
Nach WEST (1899 usw.) bedecken Scytonema, Schizothrix u. a. die 
Stamme und Zweige der Baume und bilden auf deren Blattern kleine 
Rasen. 

1m Schutze dieser Cyanophyceenrasen kann sich nun eine Diato
meenflora entwickeln, die nach den vorhandenen au Berst sparlichen Mit
teilungen als sehr bescheiden bezeichnet werden muB. Die Verhaltnisse 
liegen also - in einem kleineren MaBstabe - ahnlich wie bei den Moos
diatomeen, nur daB hier die Cyanophyceen die Rolle der Moose uber
nehmen. Da man neuerdings annimmt, daB die Blaualgen atmospha
rischen Stickstoff zu assimilieren vermagen, kannen vielleicht die 
epiphyllischen Diatomeen sogar die Vorteile einer gewissen, wenn auch 
einseitigen Stickstoffdungung genieBen. 

Es bleibt noch zu untersuchen, ob nicht an besonders gunstigen 
Standorten Kieselalgen auch unmittelbar auf Blattern Ie ben kannen. 
Ferner fehlen die Angaben daruber, ob die epiphyllischen Diatomeen 
auch die Blattoberseiten bewohnen oder sich durch Bevorzugung der 
Blattunterseite vor unmittelbarer Sonnenbestrahlung schutzen, ob sie 
nur an schattigen Standorten vorkommen u. a. m. 

Bis jetzt sind (insbesondere durch WEST 1899, zum Teil auch durch 
VAN OYE) unseres Wissens nur die nachstehenden Diatomeen auf Blattern 
gefunden worden: N avic'ula contenta f. biceps, A chnanthidium lanceola
tum, Nitzschia dissipata, Eunotia gracilis, Diploneis elliptica. 

Die meisten dieser Formen sind ganz al1gemein verbreitete Atmo
phyten; ob die epiphyllische Diatomeenflora in ihrer spezifischen Zu
sammensetzung eigene Zuge aufweist, laBt sich bei der Sparlichkeit der 
vorhandenen Angaben naturlich noch nicht entscheiden. 

B. Analyse der okologischen Faktoren. 
I. Der NaCI-Gehalt. 

Von allen Milieufaktoren mach ten wir den Salzgehal t des Wassers 
als denjenigen bezeichnen, der die einschneidendsten Veranderungen in 
der Diatomeenflora der Gewasser hervorruft. Vergleicht man die beiden 
groBen Biotope des Meeres und der suBen Gewasser des Festlandes, die 
sich in der Hauptsache durch ihren Gehalt an ge16sten Chloriden von
einander unterscheiden, so muB man zwanglaufig zu diesem SchluB ge
langen. Auf beiden Seiten stehen selbstandige, ungeheuer artenreiche 
Diatomeenfloren einander gegenuber, die scheinbar wenig Beziehungen 
zueinander haben; keine beiden Biotopen gemeinsame Art (von ver-
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schwindenden Ausnahmen abgesehen, wie Bacillaria paradoxa) schHigt 
gewissermaBen eine Brucke zwischen ihnen. GewiB gibt es auch andere 
Standortstypen, die in ihren Floren wenig gemeinsame Zuge besitzen -
man denke z. B. an den Gegensatz zwischen den Bewohnern eutropher 
Seen und den atmophytischen Kieselalgen, oder den Hochmoordiato
meen. Aber die Floren der beiden letztgenannten Standortstypen sind 
artenarme Anpassungen an extrem ungunstige Lebensbedingungen, 
wahrend bei der Gegenuberstellung: Meer-, SuBwasser wir es im all
gemeinen mit gleichwertigen, gleich gunstige Existenzmoglichkeiten 
bietenden Biotopen zu tun haben, was schon durch ihren Artenreich
tum angezeigt wird. 

Wenn wir als Kapiteluberschrift "NaCl-Gehalt" und nicht die -
etwas unverbindlichere - "Salzgehalt" wahlen, so sind wir uns bewuBt, 
eine zwar prazisere Definition gewahlt, aber den Boden experimentell 
festgelegter Tatsachen verlassen zu haben. Wir wollen versuchen 
nachzuweisen, daB wir uns hierbei wohl nicht zu weit ins Ungewisse 
begaben. 

Es ist bekannt, daB das Meerwasser nicht nur die Chloride des Na 
und Mg (zusammen etwa 88% des Gesamtsalzgehaltes) enthalt, sondern 
auch die Sulfate des Mg, Ca, ferner CaC03 und MgBrz (letzteres nur 
0,2% des Gesamtsalzgehaltes) neben Spuren anderer Substanzen. AuBer 
dem Meer muB man aber auch eine Reihe salziger Biotope des Fest
landes berucksichtigen, deren Wasser eine vom Meerwasser zum Teil 
wesentlich abweichende und je nach den Standortsverhaltnissen wech
selnde Zusammensetzung hat; es muB daher als gewagt erscheinen, aus 
der Fulle der verschiedenen Salze gerade das Kochsalz herauszugreifen 
und es als den maBgebenden Milieufaktor zu bezeichnen. 

Die grundlegenden Untersuchungen von RICHTER (1909) haben fUr 
die marine Nitzschia p~ttrida den Beweis erbracht, daB diese Kieselalge 
das Natrium als spezifisches und notwendiges Nahrelement bedarf; 
ferner, daB von den beiden Komponenten des Kochsalzes es ausschlieB
lich auf das N a ankommt und alle anderen in aquimolaren Mengen zu
gesetzten Kationen keine Wirkung hatten; daB von einer Reihe von 
Natriumsalzen das NaCl die gunstigste Wirkung auf die Entwicklung 
der Kulturen zeigte und in weitem Abstande NaN0 3 folgte, wahrend 
die anderen Anionen schadigend wirkten. Aus diesen Versuchen geht 
deutlich hervor, daB wenigstens die untersuchte marine Art gerade das 
Kochsalz als eins der unbedingt notwendigen Nahrsalze braucht, wenn 
sie auch nur das Na zu .ihrem Aufbau bzw. ihrem Stoffwechsel ver
wendet. Es kann eingewendet werden, daB bisher nur zwei Arten (neben 
der genannten Nitzschia) in dieser Beziehung exakt untersucht wurden 
und daB den Ergebnissen von RICHTER manche Resultate moderner 
kolloidchemischer Untersuchungen entgegenstehen. Aus den lyotropen 
Reihen (TROENDLE 1918) ware z. B. zu schlieBen, daB von den An-
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ionen SO~, von den Kationen Mg" und Ca" geringere Giftwirkungen 
zeigen miiJ3ten, als Cl' und N a'. 

Und dennoch bestatigen die Beobachtungen, die man an natiirlichen 
Salzstandorten macht, durchaus die Resultate RICHTERS: iiberall, wo 
Kochsalz in groJ3eren Mengen gelost ist, treten Salzwasserdiatomeen auf, 
deren okologischer Typus (vgl. unten) etwa dem NaCl-Standard ent
spricht, und fehlen, wenn - wie es in einzelnen Fallen vorkommt -
die Versalzung durch andere Salze hervorgerufen wurde I • Da das NaCl 
eins der verbreitetsten Salze auch in den Binnengewassern ist und in 
den verschiedensten Konzentrationen auf tritt, kann' man die Nachprii
fung auf breiter Basis ausfUhren, und sie diirfte wohl stets positiv aus
fallen; leider fUhren nur nicht aIle Beobachter die Analysen des Standort
wassers aus. 

Eine Einschrankung miissen wir aber doch machen: nach unseren 
Erfahrungen an vielen Salzstellen des Binnenlandes scheint unter Um
standen doch das zweithaufigste Chlorid des Binnenlandes MgC12 das 
NaCl bis zu einem gewissen Grade ersetzen zu konnen. In solchen 
Wassern, in denen neb en NaCl auch MgCl2 (und zwar vorherrschend) 
enthalten war, lebten Formen, die ihrem okologischen Typus nach an 
eine NaCl-Konzentration angepaJ3t sind, die der Summe der beiden Kom
ponenten NaCl+MgC12 entsprache. Fiir rohe vergleichende Untersu
chungen von Binnenstandorten kann man daher auch den leicht 
zu bestimmenden Chlorgehalt als Indikator fUr die Versalzungbe
nutzen und die unbequeme Bestimmung des Na bzw. der· iibrigen 
Kationen umgehen. Dieses Verfahren ist insofern nicht zu ungenau, 
als an den Salzstellen des Binnenlandes nur in den seltensten Fallen 
Chloride anderer Kationen als des Na und des Mg auftreten, und in 
der Praxis erhielten wir bei Sichtung der halischen (STOCKER I928) 
Standorte nach ihren Chlorzahlen gut iibereinstimmende 6kologische 
Relationen. 

Eingangs wurde auf den graJ3en Unterschied in der Diatomeenflora 
des Meeres und des SiiJ3wassers hingewiesen. Zwischen diesen beiden 
extremen Standortstypen gibt es unzahlige Zwischenstufen, deren Wasser 
niedrigere NaCl-Konzentrationen als das Meerwasser aufweist. Ein sol
ches Wasser wird allgemein als Brackwasser bezeichnet, bei welcher 
Definition die obere und untere Grenze auJ3erordentlich verschwommen 
erscheinen. Auch das Brackwasser wird von einer ziemlich artenreichen 
Diatomeenflora bewohnt. Die Kieselalgenflora des Brackwassers kann 
aus drei Komponenten zusammengesetzt werden: I. den euryhalinen 

I Ein soIcher Fall liegt z. B. bei dem Alaunsee bei Komotau vor, der 
einen Alaungehalt von etwa I % haben soIl. SPRENGER (I93I) fand trotz 
dieser relativ hohen Versalzung keinerlei Vertreter des Brackwassers vor, 
sondern nur zwei anspruchslose eurytope Oligohalobien: Eunotia exigua var. 
compacta und Nitzschia theY'lnalis var. minor. 
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Formen des Meeres, 2. den etiryhalinen I Formen des SiiBwassers und 
3. solchen Formen, die vorwiegend oder ausschlieBlich das Brackwasser 
bewohnen, den mesohaloben Arten (vgl. unten). Das Uberwiegen der 
einen oder anderen Gruppe wird in der Hauptsache durch den NaCl
Gehalt des Brackwassers bedingt. Ganz allgemein kann man in der 
Stufenfolge der Gewasser yom SiiBwasser bis zum Meerwasser eine An
zahl Diatomeengesellschaften unterscheiden, die alle in e!nem direkten 
Abhangigkeitsverhaltnis zum Salzgehalt ihres Standortes stehen. Wen
den wir uns zur Betrachtung dieser okologischen Gruppen, wobei zu
nachst einige okologische Begriffe erlautert werden sollen. 

Euryhaline Formen. Bereits RICHTER (1906 und 1909) zeigte an drei 
rein kultivierten Diatomeen, daB sie sich ziemlich weitgehend an ver
schiedene N aCl-Konzentrationen anpassen konnen: Zwei SiiBwasser
diatomeen (Navic~tla min,uscula mid Nitzschia palea), die am besten ohne 
Kochsalzzusatz gediehen, konnten noch bis 1,5 % NaCl gut vertragen, 
um bei Zusatz von 2% NaCl abzusterben; die marine Nitzschia putrida, 
deren NaCl-Optimum bei 2-3% liegt, vertrug noch NaCl-Konzentra
tionen von minimal etwa 0,3% und maximal etwa 6% NaCl. Es muB 
bemerkt werden, daB die Ergebnisse der Versuche an absoluten Rein
kulturen nicht ohne weiteres auf die Verhaltnisse in der freien Natur 
iibertragen werden konnen. An natiirlichen Standorten muB mit der 
Gegenwart von Feinden und Konkurrenten gerechnet werden, und es 
ist wohl ziemlich sicher, daB bei den Grenzkonzentrationen, die in vitro 
noch ertragen wurden, dieselbe Form im Freien nicht mehr auftreten 
wird. Daher ist auch der Kreis der euryhalinen Formen ziemlich be
schrankt, und wir finden in der Natur nur verhaltnismaBig wenige 
Formen, die sehr groBe Schwankungen des Salzgehaltes vertragen. Aus 
diesem Grunde gibt es auch - wie anfangs erwahnt wurde - kaum 
Formen, die im Meer und im SiiBwasser leben konnen, wohl aber solche, 
die in einem dieser Biotope und im Brackwasser gedeihen. 

Halophile Formen. Ein in biologischer Beziehung eigenartiges Ver
halten zeigen einige euryhaline Formen des SiiBwassers. Sie werden 
durch geringe Salzmengen in ihrer Entwicklung stimuliert und erreichen 
an entsprechenden Standorten unter Umstanden enorme Individuen
zahlen. Dabei kann man sie in okologischer Hinsicht auf keinen Fall 
etwa zu den mesohaloben Formen rechnen, denn sie haben ihr Haupt
verbreitungsgebiet im SiiBwasser und gehoren zu den standigen Bewoh
nern von Seen und anderen siiBen Gewassern des Binnenlandes. Zu 
solchen Formen rechne ich z. B. Caloneis a111,phisbaena, Cyclotella Mene
ghiniana, Diatoma elongat~tm, Epithemia sorex, Epithemia turgida, Gom-

I Als euryhaline Arten werden allgemein so1che bezeichnet, die subjektiv 
wenig empfindlich flir Schwankungen der Salzkonzentration sind; im Gegen
satz zu diesen Formen nennt man stenohaline Formen so1che, die an engere 
Grenzen des Salzgehaltes gebunden sind. 
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phonema parv1tlum, Navicula pusilla, Nitzschia inconspic·ua, Nitzschia 
microcephala u. a. Nur diese "salzliebenden" Sii/3wasserformen bezeiehnen 
wir als halophil im Gegensatz zu vielen Autoren, die dies en Ausdruek 
ganz allgemein und unbestimmt fUr aIle Formen anwenden, die im 
Braekwasser vorkommen. 

Ob es aueh unter den marinen Formen einen Parallelfall gibt (daB 
namlieh marine Arten bei Abnahme der Salzkonzentration zu beson
derer Entwieklung angeregt werden), ist uns nieht bekannt. Jedenfalls 
sind viele marine Diatomeen euryhalin und konnen in Braekgewassern 
von verhaltnismaBig niederer. Salzkonzentration leben. Nur fUr eine 
Art - Bacillaria paradoxa (paradox also nieht nur im morphologisehen, 
sondern aueh im okologisehen Sinne!) - ist es erwiesen, daB sie sowohl 
im Meer, wie im reinen SuBwasser lebt, und es entsteht die Frage, in 
we1chem Biotop sie eigentlieh beheimatet ist. Russisehe, "meeresferne" 
Autoren haben sie als Charakterform der Flusse bezeiehnet. Dies ist 
nun sieher nicht der Fall: wenn man sieh die Massenentwieklungen dieser 
Kieselalge im Meer vergegenwartigt, wie z. B. in der Nordsee bei Helgo
land, wo sie zuzeiten das Plankton beherrseht, und diese Hoehproduk
tionen mit dem sparliehen Vorkommen im FluBplankton vergleieht, so 
ist man geneigt, Bacillaria paradoxa unbedenklieh zu den Meeresformen, 
den Euhalobien zu stellen. HierfUr sprieht noeh eine Beobaehtung, die 
ieh der freundliehen Mitteilung von Herrn Dr. BETHGE verdanke: bei 
jahrelanger standiger Untersuehung des Havelplanktons bemerkte er, 
daB das Jahresmaximum von B. paradoxa gewohnlieh in die Zeit kurz 
naeh dem Passieren von Zugvogeln auf ihrer Reise naeh dem Norden 
oder Suden fiel; bald darauf war die Form aus dem Plankton ganz ver
sehwunden. Dies mag ein zufiilliges Zusammentreffen mit der Vegeta
tionsperiode dieser Form sein, es kann aber aueh zur Stutze unserer 
Annahme von der marinen Herkunft dieser Kieselalge dienen. Im letz
teren Fall konnte man die Erklarung darin suehen, daB B. paradoxa 
jedes Jahr dureh Zugvogel ins SuBwasser versehleppt wird (hieruber 
siehe Absehnitt: Wanderungen), eine Zeitlang dort vegetieren kann, aber 
sieh nieht dauernd an die veranderten Lebensbedingungen anzupassen 
vermag. 

Mesohalobe (Brackwasser-) Formen. Es sind dies so1che Formen, die 
im allgemeinen im reinen SuBwasser einerseits und im Meere andererseits 
uberhaupt nieht vorkommen. Manehe von ihnen zeigen Beziehungen 
zum Meere, dem sie wohl ubrigens aIle ursprunglieh entstammen: die 
Mesohalobien durften an niedere Salzkonzentrationen (wahrseheinlieh 
genotypiseh) angepaBte Meeresformen sein. Einige Autoren stellen die 
Existenz der eigentliehen Mesohalobien in Abrede und halten sie fUr 
euryhaline Meeresformen. In dieser Streitfrage kann nur die soziologi
sehe Methodik entseheiden: ist die Abundanz und Stetigkeit einer Art 
im Braekwasser groBer als im Meer, so ist sie als eine mesohalobe Form 
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aufzufassen. Es kommt nur darauf an eine moglichst groBe Zahl von 
Untersuchungen gut definierter Standorte durchzufiihren, die sich 
gerade in der letzten Zeit erfreulicherweise zu mehren beginnen. 
Urn ein paar Beispiele typischer Mesohalobien zu geben, nenne ich: 
Amphiprora paludosa, Nitzschia apic'ulata, Amphora coffaeiformis, 
Navic~tla salinan1m, Navicula pygmaea, Achnanthidium brevipes var. 
intermedia. 

Es sei nochmals betont (vgl. S.227), daB Mundungsgebiete von 
Flussen vielfach nicht zu den Standorten typischer Mesohalobien ge
horen, was wohl mit den eigenartigen, mit den Gezeiten zusammen
hangenden Lebensbedingungen in Beziehung steht. Diese Standorte 
zeigten in den uns bekannten Fallen eine Diatomeenflora, die sich haupt
sachlich aus Vertretern der Oligo- und Euhalobien zusammensetzte, wah
rend ausgesprochene Mesohalobien fehlten. 

Oligohalobe (Sii(Jwasser-) Formen. Die Reinkulturversuche RICHTERS 
(1906) erstreckten sich auch auf Vertreter des SuBwassers. Fur Nitzschia 
palea und Navicula min'usc~tla wurde nachgewiesen, daB sie am besten 
im "kochsalzfreien" Gelatinemedium gedeihen. Dies wird allerdings 
cum grano salis zu verstehen sein (hier im buchstablichen Sinne), denn 
Spuren von NaCl werden im Kulturmedium ohne ganz besondere Vor
sichtsmaBregeln stets vorhanden sein. Das Versuchsergebnis ist also so 
zu deuten: die SuBwasserdiatomeen .(jedenfalls die beiden untersuchten) 
konnen sich mit minimalen Mengen von NaCl begnugen, wahrend nach 
RICHTER (1909) marine Kieselalgen groBere Mengen dieses Salzes fur 
ihren Stoffweehsel erfordern. 

Anpassungen an extrem geringe Salzmengen. DaB die SuBwasser
diatomeen eine artenreiche Gruppe bilden, die - von versehiedensten 
physikaliseh-chemischen Faktoren beeinfluBt - in viele zum Teil gut 
unterseheidbare Fazies zerfallt, ist allgemein bekannt. Neben der schon 
besproehenen halophilen Gruppe laSt sich noeh eine Fazies der Oligo
halobien in Beziehung zum Salzgehalt bringen, ,venn aueh nur formal. 
Es sind dies die Formen, die auf minimale Nahrstoffmengen eingestellt 
sind und soIche Gewasser bewohnen, wie einerseits extrem oligotrophe 
Seen, andererseits Torfmoore. usw. Diese Gewasser sind dureh ganz ver
sehiedenartige physikaliseh-ehemisehe Eigensehaften gekennzeiehnet, be
sit zen aber einen gemeinsamen Faktor: den auBerst geringen Gehalt an 
gelosten Salzen, vor allem an NaCl. Es sind im Verhaltnis zum Arten
reich tum der ubrigen groBen Biotope nur recht wenige aber zum Teil 
reeht eharakteristisehe Formen, die nur ausnahmsweise an anderen 
Standorten zu finden sind. KOLBE (1927) sehlug vor, sie in formalen 
Zusammenhang mit deren Anpa~ungaR den Sallilgehalt der Gewasser 
zu bringen und als halophobe Arten zu bezeiehnen. Es sei aber betont, 
daB die halophoben Arten keine naturliehe Gesellschaft bilden und sieher 
eher an andere Milieufaktoren (PH' organisehe Stibstanzen usw.), als an 
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den N aCl-Gehalt der Standorte gebunden sind. Als Beispiele nenne ich: 
Navicula subtilissima, Frustulia rhomboides var. saxonica, Pinnulal'ia 
subcapitata, Tabellal'ia jlooflosa, viele Eunotien. 

Die mal'inen Formen oder Et{halobien sind an den ziemlich kon
stanten Salzgehalt der Meere angepaBt und bilden eine (in Bezug 
aufdie NaCl-Konzentration) recht einheitliche Gruppe. Die inner
halb dieser Gruppe vorhandenen Verschiedenheiten in der Zusammen
setzung der Diatomeenflora sind durch so1che Milieufaktoren, wie 
Nahrstoffe, Temperatur, Licht u. a., aber nicht durch den NaCl-Standard 
bedlngt. 

Die Polyhalobien (KOLBE I927 und KRASSKE I927). In manchen Sa
linen kann die NaCI-Konzentration die des Meerwassers weit uber
steigen; an so1chen Standorten findet man gew6hnlich eine eint6nige, 
artenarme, aber individuenreiche Diatomeenflora vor. Obgleich noch 
nicht viele Untersuchungen uber so1che Standorte vorliegen, so scheint 
es doch schon gesichert, daB die Zusammensetzung ihrer Kieselalgen
flora eigene Zuge aufweist. Sollten auBer der bisher nur an derartigen 
Stellen beobachteten Navicttla longirostris noch weitere Spezialformen 
hinzukommen und die ubrigen Florenelemente eine genugende Stetigkeit 
zeigen, so ist die Zusammenfassung so1cher Formen zu einer poly
haloben Gruppe gerechtfertigt. 

Wenn man auf die vielen 6kol.ogischen Gruppen zuruckblickt, die 
das eine gemeinsam haben, namlich daB sie alle mit dem NaCI-Gehalt 
ihrer Standorte in ursachlichem Zusammenhange stehen, so regt sich 
der Wunsch nach einer klaren und naturlichen Sichtung und Ordnung. 
Es hat.in dieser Beziehung auch nicht an Versuchen gefehlt; ich erinnere 
nur an HEIDEN (I90Z), REDECKE (I92Z), CLEVE-EuLER (I9Z2), die jedoch 
alle unseres Erachtens den naturlichen Verhaltnissen nicht ganz ge
recht werden. Die sonst so brauchbare Dreiteilung (Poly-, Meso- und 
Oligotypus nach N~UMANN, oder halobionte, halophile und haloxene 
Arten, nach THIENEMANN) erweist sich hier als zugrob. KOLBE (I927) 
schlug nach ausgedehnteren vergleichenden Standortsstudien das nach
stehende 

System der H alobien 
vor. 

In Bezug auf ihre Anspruche an den Salzgehalt der Standorte werden 
die Diatomeen eingeteilt in: 

I. Polyhalobien, 
2. Euhalobien, 
3. Mesohalobien, 
4. Oligohalobien: diese werden unterteilt 111: 

a) halophile, 
b) indifferente, 
c) halophobe Fbrmen. 



~---------~----------------~ 

Grundlinien einer allgemeinen Okologie der Diatomeen. 27 1 

Die Ubergange zwischen den einzeh1en Hauptgruppen vermitteln 
euryhaline Formen, wahrend stenohaline Arten ihre zugeh6rigen Gruppen 
charakterisieren. 

Die Euhalobien haben ihr Entwicklungsoptimum und ihr Hauptver
breitungsgebiet in Gewassern mit 30-40%0 Totalsalzgehalt (entspre
chend einem NaCl-Gehalt von 17-20%0) also in Meeren (Polyhalobien 
in dariiberliegenden Konzentrationen); 

die Mesohalobien bewohnen Gewasser mit etwa 5-20%0 Totalsalz
gehalt (2-15%0 NaCl) und 

die Oligohalobien haben ihr Hauptverbreitungsgebiet in Gewassern 
mit geringerem Salzgehalt. 

Halophile Arten sind SiiBwasserformen, die in leicht brackischen Ge
wassern Massenentwicklung zeigen k6nnen. 

Zu den inditferenten Formen geh6rt die groBe Masse der in der Dia
tomeenliteratur als "SiiBwasserarten" bezeichneten Kieselalgen. 

Halophobe Formen sind extrem stenohalin und salzfeindlich. 1m 
iibrigen wurden diese Gruppen oben bereits naher geschildert. 

Die oben angefiihrten Zahlenangaben bedeuten nur grobe Annahe
rungswerte und dienen zur ungefahren Orientierung. Genauere Werte 
sind kaum zu ermitteln und auch unn6tig, da die Gruppen sich biologisch 
besser dejinieren lassen als chemisch. 

Das nachstehende Schema erlautert graphisch die Zusammenhange 
z\vischen dem Salzgehalt der Biotope und den Entwicklungsmaxima der 
einzelnen 6kologischen Gruppen . 
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Abb. 1. Nach KOLBE. 
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Beziiglich der Einzelheiten verweisen wir auf die zitierte Arbeit 
(KOLBE 1927); ebenso betreffs Zweck und Anwendung des Systems. 

Das System der Halobien kann natiirlich auch auf andere Organis
men, sofern sie in ebenso enger Beziehung zum NaCl-Gehalt der Stand
orte stehen, ohne weiteres angewandt werden. 
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Eine Anzahl Forscher haben in ihren Arbeiten das Halobiensystem 
zur besseren Charakterisierung der untersuchten Gewasser angewandt 
(KRASSKE 1927, SCHULZ 1928, KOLBE u. TIEGS 1929, PETERSEN 1930, 
KLOCK 1930, SPRENGER 1930, WORONICHIN 1930, BUDDE 1930, 1931, 
KISSELEW 1931 u. a.); durch ihre Untersuchungen ist die okologische 
Stellung vieler Kieselalgen weiter aufgeklart worden. 

Es kann als gesichert gelten, daB die Diatomeen (insbesondere gewisse 
Leitformen) feine Indikatoren fiir den Salzgehalt ihrer Standorte dar
stellen, was fUr die Praxis der Gewasserkunde nicht ohne Wert ist, da 
auch intermittierende Versalzungen in Industriegebieten nicht selten sind 
und in diesen Fallen die okologische Analyse mit Vorteil die chemische 
erganzt. 

Der Ubergang aus dem SiiB- in das Salzwasser oder umgekehrt ist 
auch fUr die anpassungsfahigen (euryhalinen) Formen wahrscheinlich ein 
gewaltsamer ProzeB, der unter Umstanden auch morphologische Ver
anderungen hervorrufen kann. In den beobachteten Fallen (HUSTEDT 
1925, KOLBE 1927, KRASSKE 1927) konnte nachgewiesen werden, daB 
bei einem bestimmten Formenkreise die im Sii13wasser lebenden Indivi
duen sich haufig durch kopfige Abschniirungen der Enden und kiirzere 

b e d 
Abb. 2. Abhangigkeit der Schalenform vom Salz
gehalt der Standorte. Ubergang von Caloneis a11lphis~ 
baena f. typica (a) von SiiBwasserstandorten zur 
var. aequata (d), die bisher nur in Salzgewassern 
gefunden wurde. b und c· Ubergangsformen von 
schwach salzigen (13°0-19°0 mg Cl/l) Standorten; 
d aus dem Krummen See (etwa 9000 mg CIIl). 

Original. 

Langs(Apikal)achsen von ihren 
im Salzwasser lebenden Ver
wandten auszeichneten. Die ex
tremen Glieder einer derartigen 
Formenreihe konnen unter Um
standen einander recht unahnlich 
und als "gute" Arten beschrieben 
werden, wenn man die Zwischen
formen nicht kennt. Der Formen
kreis von Caloneis amphisbaena 
liefert hierfiir ein gutes Beispiel 
(Abb.2). 

Kaum einer der iibrigenMilieu
faktoren iibt einen so augenfalli
gen EinfluB auf die Verteilung 
der Diatomeen aus, wie der NaCl
Standard, und schwerlich wird 
man einen einzelnen Faktor in 

seinen Wirkungen besser gegen die iibrigen abgrenzen konnen, wie ge
rade diesen. Wenn auch nach dem oben Geschilderten die Bedeutung 
des NaCl als okologischer Faktor offensichtlich ist, so bleibt in Physio
logischer Beziehung noch manches unklar. Trotz der Versuche RICHTERS 
(1906, 1909), welche die Notwendigkeit des Na als Nahrstoff ergaben, ist 
es noch eine offene Frage, inwieweit NaCl a~tsschlie(Jlich als trophischer 
Faktor fungiert, oder ob daneben seine kolloidchemische Wirkung auf 
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die Diatomeenzelle zu beri.icksichtigen ist. Bei dem groDen Interesse, 
das die moderne Pflanzenphysiologie den komplizierten Ionenwirkungen 
der Salze zuwendet, ist es zu hoffen, daB die Forschung sich auch dieser 
Frage annimmt. 

2. Kieselsaure. 
Trotzdem es seit beinahe einem Jahrhundert richtig erkannt ist, daB 

die Diatomeen Kieselsaure in ihren Membranen ablagern (nach den 
neuesten Untersuchungen von LIEBISCH I929 wird die Diatomeenzelle 
von zwei Hullen umschlossen: einer Pektinmembran und einer Kiesel
sauremembran, welche die eigentliche Schale bildet), ist merkwurdiger
weise die Notwendigkeit dieser Verbindung als Nahrstoff fUr die Kiesel
algen lange bezweifelt worden!. Erst RICHTER (I906) erbrachte den exak
ten Nachweis, daB SiOz fUr die normale Entwicklung der Diato!lleen 
absolut notwendig ist. Die Kieselsaure wurde in seinen Kulturen in der 
Form von Calciumsilikat geboten. In neuerer Zeit konnte BRIEGER (I924) 
zeigen, daB Fragilaria pinnata vaL elliptica sogar kolloidale Kieselsaure 
verarbeiten kann: Fragilaria-Kolonien konnten sich durch fast die 
ganze Dicke des Substrats (SiOz -Gel) "durchfressen". Man muB also 
jedenfalls die Kieselsaure zu den trophischen Faktoren der Gewasser 
rechnen. 

Die Kieselsaure bzw. gewisse Silikate sind in den Gewassern ganz 
auBerordentlich verbreitet, wenn auch infolge ihrer Schwerloslichkeit in 
nur geringer Verdunnung zu erwarten. So ist z. B. der Gehalt des Wassers 
an Kieselsaure im Hallstatter See IA-2,2, im Genfer See 3,7, in der 
Donau 4,8, in der Elbe 9,9, im Unter-Pocernitzer Teich I2 und im Lac 
de la Girotte sogar bis 32 mg/l (STEUER I9IO und HALBFAss I923). 
RUTTNER (I93I) gibt fur den tropischen See Ranu Klindugan auf Java 
ein Maximum von 97 mg/l an. Meistens steigt der Gehalt der Kiesel
saure von der Oberflache zur Tiefe an, wo er die hochsten Werte er
reicht. Die Si02 -Zahl fUr den Lac de la Girotte gilt fur die Tiefe von 
95 m; gleichzeitig waren im Oberflachenwasser nur 2 mg/l geloster 
Kieselsaure vorhanden. Diese Erscheinung wird dadurch erklart, daB 
die absinkenden Schalen der abgestorbenen Planktondiatomeen in der 

I In jlingster Zeit veri:iffentlichten BACHERACH u. LEFEVRE (1929) hi:ichst 
liberraschende Ergebnisse ihrer Untersuchungen liber die Rolle del' Kiesel
saure. Diese Forscher behaupten, daB die Diatomeen ihren Kieselpanzer 
verhiiltnismii{3ig leicht verlieren hannen, trotz Kultur auf Si-haltigem Agar. 
Bei manchen Arten wird die Kieselmembran schon nach einer Woche, bei 
anderen erst nach Jahren bis zum vollkommenen Verlust reduziert. BACHE
RACH u. LEFEVRE konnten so1che panzerlosen Diatomeen bis zu 13 Monaten 
in Kultur halten. Die Originalarbeit war mil' leider nicht zuganglich; ich 
verdanke deren Referat einer Arbeit von PIA (1931) und kann noch keine 
SteHung zu dies en merkwlirdigen Beobachtungen nehmen. Ehe die Ergeb
nisse von BACHERACH u. LEFEVRE nicht nachgeprlift und bestatigt worden 
sind, wird man gut tun, sie mit einer gewissen Skepsis zu betrachten. 

Ergebnisse dcr Biologie VIII. I8 
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Tiefe allmahlich geli:ist werden. Es tritt also wahrend der Sommer
stagnation (vgI. Abschnitt Temperatur) in den oberen Wasserschichten 
(dem Epilimnion) durch die Entwicklung der Planktondiatomeen ein 
SiOz -Mangel, in den tie fen Schichten (dem Hypolimnion) ein SiOz-
UberfluB wahrend der Produktionsperiode in der warmeren J ahres
zeit ein. Durch die Herbstzirkulation wird wieder ein Ausgleich ge
schaffen, so daB bei Wiedereintritt der warmeren J ahreszeit und zum 
Teil schon im Herbst das Spiel von neuem beginnen kann. 

Es steht wohl auBer Zweifel, daB die SiOz-li:isende Fahigkeit des Was
sers von dessen chemischer Natur abhangt und je nach dem Gewasser
typus verschieden ist. Es scheint, daB ein gewisser Zusammenhang zwi
schen dem Kalk- und Si02 -Gehalt des Wassers besteht, indem Ca-haltige 
Gewasser eine starker li:isende Wirkung auf Diatomeenschalen I ausiiben. 
Diese Annahme wird bestatigt durch die Tatsache, daB der Grund
schlamm der Seen mit hi:iherem Ca-Gehalt nur wenige, zudem stark kor
rodierte Schalen aufweist. Ferner zeigen Gewasser mit hohem SiOz-
Gehalt gewi:ihnlich auch einen hohen Ca-Gehalt: so hatte das Tiefen
wasser des oben erwahnten Lac de la Girotte einen Gehalt von CaO von 
I36 mg/I. 

Auf einen weiteren interessanten Fall der korrodierenden Wirkung 
gewisser Wasser sei noch hingewiesen: KRIEGER (I929) beobachtete bei 
der Untersuchung von Bohrprofilen eines Hochmoors, daB in den oberen 
8 m der Ablagerungen iiberhaupt keine Diatomeenschalen vorhanden 
waren, aber in Tiefen iiber 8 m reichlich auftraten. Membranen von 
Chlorophyceen konnten schon von 3 m ab nachgewiesen werden, und es 
ist daher anzunehmen, daB die Schalen der Diatomeen jener Perioden 
entweder im Wasser oder im Grundschlamm aufgeli:ist wurden. Von ahn
lichen Erfahrungen berichten schwedische Forscher. 

Das Meerwasser enthalt nur Spuren geli:ister Kieselsaure, was ja 
auch schon dadurch erklarlich ist, daB infolge der groBen Tiefe der 
Meere die abgesunkenen Diatomeenschalen, Radiolarienskelette u. a. 
dem Stoffhaushalt des Meeres entzogen sind, und die Anreicherung 
des Wassers an Si02 vorwiegend an den Kiisten erfolgen kann. In 
der Hochsee ist Si02 ein ausgesprochener Minimumfaktor. Dies ist 
- im Verein mit anderen trophischen Faktoren - eine der Ursachen, 
daB die Flachsee viel organismenreicher ist als die Tiefsee. 1m Zu
sammenhang mit der SiOz-Armut des Meerwassers steht es wohl, daB 
die marinen Planktonformen, insbesondere die Hochseeplankter, durch
wegs zartere Kieselpanzer aufweisen, als etwa die Kieselalgen des SiiB
wasserplanktons. 

Zusammenfassend laBt sich sagen, daB die Kieselsaure fUr die Dia-

I Naturlich werden nur die von abgestorbenen Diatomeen stammenden 
Kieselskelette geli:ist. 
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tomeen ein wichtiger trophischer Faktor ist, daB der Gehalt an geloster 
SiOz in den Gewassern periodischen Schwankungen unterliegt und die 
Kieselsaure zum Minimumfaktor im Stoffhaushalt der Gewasser wer
den kann. 

Die beiden vorstehenden Milieufaktoren konnte man noch mit einer 
gewissen Berechtigung gesondert betrachten. Beide Verbindungen sind 
chemisch stabil und unterliegen kaum der Beeinflussung durch das 
Wechselspiel der iibrigen Faktoren. Der NaCl-Gehalt eines SiiBwasser
sees hangt nicht ab von dem PH des Wassers, vermag es auch selbst nicht 
abzuandern und ist von der Oberflache bis zur Tiefe meistens ± gleich
maBig. Wenn auch das NaCl - als trophischer Faktor bei den Dia
tomeen - in den Stoffkreislauf einbezogen wird, so ist es jedenfalls bei 
den Salzgewassern stets im UberfluB im Wasser vorhanden. Bei der 
Kieselsaure liegen die Verhaltnisse bereits etwas anders: infolge der 
geschilderten Schichtung der gelosten Si02 (Verbrauch im Epilimnion, 
UberfluB durch Losung toter Diatomeenschalen im Hypolimnion) wird 
sie in die Friihlings- und Herbstzirkulation der Gewasser einbezogen. 
Vielleicht (in den Meeren sehr wahrscheinlich) spielt sie haufig auch in 
den SiiBgewassern die Rolle eines Minimumfaktors und bestimmt daher 
mit die jahreszeitliche Diatomeenproduktion. Der Si02 -Standard ist 
damit zwar nicht von chemischen, aber doch von einem physikalischen 
Milieufaktor abhangig: der Thermik des Gewassers. 

Bei den sieben nachstehenden Faktoren: Ca, N+P, Fe, PH' O2 , CO2 

herrscht eine derartige wechselseitige Verbundenheit, daB sie eigentlich 
kaum einzeln besprochen werden konnen. Die Wirkung eines der Fak
toren wird stets gefordert, gehemmt oder aufgehoben durch das Wechsel
spiel der anderen. Ganz besonders eng verkniipft sind vier Faktoren: 
Ca, CO z , Fe, PH. Das Verhaltnis zwischen Ca und CO2 bedingt (ganz grob 
gesprochen) die aktuelle Reaktion des Wassers, und von dieser hangt 
wieder in erster Linie die Menge des gelosten Eisens abo Das Studium der 
Wechselwirkungen der Faktoren bildet heute einen wichtigen Zweig der 
limnologischen Forschung, und es ist natiirlich im Rahmen dieser Arbeit 
unmoglich, die Rolle der einzelnen Faktoren in ihren Beziehungen zuein
ander einigermaBen eingehend zu behandeln. Die nachstehenden Erorte
rungen sollen daher nur einen orientierenden Uberblick vermitteln, der 
stets liickenhaft bleiben muB. Genauere Angaben und ausfiihrliche Lite
raturverzeichnisse findet man in den bereits haufig zitierten Arbeiten von 
THIENEMANN (I925), NAUMANN (I929, I932); ferner HOELL (I928) u. a. 

Zwei Milieufaktoren wurden iiberhaupt nicht erwahnt: K und S03. 
Das Kalium, ein notwendiger Pflanzennahrstoff, wird merkwiirdiger
weise in der limnologischen Literatur ausgesprochen "stiefmiitterlich" 
behandelt, und man wird bei den Wasseranalysen nur selten auf K-Werte 
stoBen, was wohl zum Teil auf die unbequeme Methodik seines Nach-

r8* 
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weises zurlickzufUhren ist. S03 tritt gew6hnlich als Gips, in speziellen 
Fallen daneben als Na2 S04 oder K Z S04 auf; liber die Rolle der Sulfate 
im Haushalt der Gewasser ist noch wenig bekannt. 

3. Die aktuelle Reaktion .. 
Die aktuelle Reaktion unserer Binnengewasser wird hauptsachlich 

durch zwei Faktoren bedingt: den Gleichgewichtszustand des Puffer
systems Ca(HC03)z :HzC03, d. h. dasVerhaltnis zwischen dem Gehalt des 
Wassers an Calciumbikarbonat und dem ge16sten Kohlendioxyd einer
seits (dies gilt besonders fUr oligotrophe und eutrophe Seen) und dem Ge
halt an freien Humussauren (bei dystrophen Gewassern, die ja auch stets 
kalkarm sind) andererseits. Diese Gebundenheit der aktuellen Reaktion 
an die Kohlensaurebilanz bedingt die jahreszeitlichen Schwankungen des 
PH: wahrend der Vegetationsperiode werden durch die Assimilations
tatigkeit des Phytoplanktons groBe Mengen CO2 dem Epilimnion ent
zogen, und das PH der oberen Wasserschichten erreicht h6here Werte -
die Alk<;tlinitat des Oberflachenwassers steigt an. 1m Hypolimnion findet 
der umgekehrte ProzeB statt: durch die Faulnisprozesse wird Kohlen
saure frei und das Tiefenwasser wird saurer - das PH sinkt auf einen 
niedrigeren Wert. Wahrend der Vollzirkulation im Herbst findet ein Aus
gleich statt. 

In geringerem MaBe steht ferner der PH-Wert der Gewasser in Be
ziehungen zu den Temperaturanderungen: Temperaturerh6hung bewirkt 
pwErh6hung, Temperaturerniedrigung PlrErniedrigung. Wir sehenalso, 
daB die Reaktion del' Gewasser in direktem Zusammenhang steht mit den 
Faktoren: Ca, CO z und zum Teil O2 , 

Nach ihrer aktuellen Reaktion werden die Gewasser von SKADOWSKY 
(1926) eingeteilt in: 

1. alkalische Gewasser mit einem PH um 8,0 (bis 10,0), 
2. neutrale Gewasser mit einem PH um 7,0, 
3. saure Gewasser mit darunterliegenden Prr W erten (bis 3,2!). 
Die meisten Seen der norddeutschen Tiefebene geh6ren dem zweiten 

Typus an; wahrend der Vegetationsperiode zeigt ihr PH haufig h6here 
Werte. 

Del' pwStandard ist ein wichtiger 6kologischer Faktor, der aber auch 
sehr schwer in seiner Einzelwirkung zu beurteilen ist. Die Anderung des 
PH einer L6sung andert zugleich deren chemische Zusammensetzung. Man 
denke hierbei z. B. an das Eisen, dessen L6slichkeit -- und dementspre
chend auch seine Giftwirkung auf gewisse Organismen - durch den 
PH-Wert des Wassers bedingt wird. Immerhin mehren sich die Arbeiten 
(hauptsachlich zoologische), die doch gerade der aktuellen Reaktion des 
Wassers eine gr6Bere Bedeutung zusprechen, als den sie bedingenden oder 
durch sie beeinfluBten Faktoren. 

Ganz allgemein gesprochen ist eine neutrale oder schwach alkalische 
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Reaktion des Wassers fUr die meisten Organismen zutraglicher als eine 
saure. So nimmt z. B. die Arten- und lndividuenzahl der Diatomeen in 
sauren Gewassern rapide ab, und nur wenige Arten konnten sich dem 
extrem niedrigen PH der Hochmoore anpassen (vgl. Abschnitt: Moore). 
SKADOWSKY (I926) unterscheidet steno- und euryione Organismen, je 
nachdem ob diese an enge Grenzen der PH-Werte angepaBt sind, oder 
groBe Reaktionsintervalle vertragen·(vgl. hierzu auch WEHRLE I927). 

Systematische Untersuchungen uber den Zusammenhang zwischen 
dem PH-Standard und der Diatomeenflora der Gewasser sind noch auBerst 
sparlich. lch kann nur KRIEGER (I929) nennen. 

Wenn die aktuelle Reaktion eines Gewassers auch nur die Resultante 
des Zusammenspiels vieler i:ikologischer Faktoren darstelIt, so gibt sie 
vielleicht den Biologen doch eine bequeme Handhabe zur provisorischen 
Gruppierung der Organismen, besonders wenn die Kenntnis des Zu
sammenhangs zwischen Seetypen und deren aktueller Reaktion besser 
fundiert ist. Dies wird noch durch einen praktischen Gesichtspunkt fUr 
grobe, orientierende Untersuchungen unterstutzt: die Milieufaktoren Ca, 
CO2 , Fe stehen mit dem PH in allernachster Beziehung, und von diesen 
Faktoren ist die pwBestimmung zweifellos am bequemsten und schnell
sten an Ort und Stelle auszufUhren. Der Vergleich von PH-Werten gleich
artiger Gewasser gibt daher in praxi wenigstens ungefahre Anhaltspunkte 
uber den Gleichgewichtszustand der ubrigen drei Faktoren. 

4. Calcium. 
Das Calcium gehi:irt in die Reihe der fur die Pflanzen unentbehrlichen 

Nahrstoffe. Allerdings ist bekannt, daB es fUr manche niederen Organis
men (Algen, Bakterien, Pilze) keine so wichtige Rolle spielt wie fUr die 
Kormophyten. Wie sich die Diatomeen in bezug auf das Ca verhalten, 
ist unseres Wissens an Reinkulturen noch nieht untersucht worden. 

Die Bedeutung des Ca als trophischer Faktor tritt wahrscheinlich 
zuruck gegenuber seiner auBerordentIich wichtigen Rolle als chemischer 
Faktor, der zum groBen Tei! den Charakter eines Binnengewassers be
stimmt. Als chemischer Faktor ist es in den meisten Fallen maBgebend 
fUr die aktuelle Reaktion der Gewasser, da sein li:isliehes Bikarbonat im 
Verein mit der geli:isten Kohlensaure das wirksame Puffersystem 
Ca(HC03)2 : H2 C03 im SuBwasserhaushalt darstellt. 

Ferner beeinfluBt es in maBgeblicher Weise den Gehalt eines Wassers 
an Eisen, sofern dies nicht in komplexer Form (z. B. in Gewassern mit 
viel organischen Stoffen) auftritt. Uber die Wirkung des Eisens vgl. Ab
schnitt 6. Vielleicht wird dem Ca haufig die Rolle zugeschrieben, die 
eigentIich dem Fe zukommt, und das Ca ist in diesen Fallen nur indirekt 
als "Eisenregulator" beteiligt. 

SchlieBlich sei noch auf die eine Rolle hingewiesen, die das Ca spielen 
kann, wenn unseres Wissens auch noch keine i:ikologischen Untersuchun-
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gen dariiber vorliegen, namlich seine Rolle als antagonistischer Faktor. 
Es ist aus einer groBen Zahl von physiologischen Untersuchungen (vgl. 
TROENDLE 1918, KAHO 1926 und viele andere Autoren) bekannt, daB 
Giftwirkungen einwertiger Ionen (z. B. des Na) durch bivalente Ionen 
eines anderen (an sich vielleicht ebenfalls giftigen) Elements (z. B. Cal 
abgeschwacht oder gegenseitig aufgehoben werden konnen. Gerade bei 
der recht haufigen Anwesenheit betrachtlicher Mengen von N aCI mag der 
Kalkgehalt eines Gewassers eine Art Schutzwirkung auf solche Organis
men ausiiben, die keine hoheren Na-Konzentrationen vertragen. 

AuBer in der Form des Karbonats tritt das Ca noch als Sulfat (Gips) 
auf; iiber des sen Rolle im Haushalt der Gewasser ist noch auffallend 
wenig bekannt. Man kennt zwar die Reduktion des Gipses durch sulfat
reduzierende Bakterien, bei welchem ProzeB H 2 S frei wird und seiner
seits durch Schwefelbakterien verarbeitet wird. Als Endprodukt entsteht 
freie H 2 S04 , welche die Karbonate des Calciums wieder in Sulfate ver
wandelt, wodurch der Kreislauf dieser Verbindungen geschlossen wird. 
Diese Gruppe von Prozessen hat aber doch wohl nur eine ± lokale Be
deutung. 

Wahrend der GesamtkaTkgehalt eines Gewassers durch geologische 
Faktoren bedingt ist, ist der Kreislauf des Ca in einem geschlossenen 
Becken ein auBerst komplizierter. Wir miissen uns auf eine knappe Dar
stellung beschranken und verweisen im iibrigen auf die auBerst umfang
reiche limnologische Literatur (vgl. THIENEMANN 1926, BREHM 1930). 

Dem gelosten Calciumbikarbonat wird in den oberen planktonreichen 
Wasserschichten (dem Epilimnion), besonders bei eintretendem Mangel 
an ge16ster Kohlensaure durch die autotrophen Plankton ten (und zum 
Teil auch durch die hoheren Pflanzen der Vegetationszone) ein Teil der 
Kohlensaure entzogen und diese zur Assimilation verwandt: 

Ca(HC03)2 = CaC03 + H 2 0 + CO2 -+ 

Das auBerst schwer 16sliche Monokarbonat wird ausgefallt und sinkt 
in die tieferen Wasserschichten. Nun kann zweierlei geschehen: ent
weder wird das CaC03 in oligotrophen Seen auf dem Seeboden abgelagert 
(Seekreide), oder es tritt - besonders in eutrophen Seen - in den tiefen, 
kohlensaurereichen Schichten ein riicklaufiger ProzeB ein. Wahrend der 
Sommerstagnation findet im Hypolimnion (den bodennahen, unter der 
Sprungschicht befindlichen Wasserschichten) durch den Verlauf der 
Faulnisprozesse im Grundschlamm und teilweise auch im Bodenwasser 
eine Anreicherung des Wassers mit CO2 statt; bei Eintritt des Calcium
karbonats in dieC0 2 -reichen Schichten wird es in das Bikarbonat zuriick
verwandelt und verbleibt zunachst in geloster Form im Hypolimnion. 
Wahrend der Vegetationsperiode wird also durch die Tatigkeit der Orga
nismen das Epilimnion entkalkt und das Hypolimnion angereichert. 
Wahrend der im Herbst und Friihling stattfindenden Vollzirkulation 
gelangt infolge der Durchmischung der Wasserschichten Calcium-



Grundlinien einer allgemeinen Okologie der Diatomeen. 2 i 9 

bikarbonat wieder in das Epilimnion, und der ProzeB kann von neuem 
beginnen. 

Wie ein jeder ProzeB vom Zusammenwirken verschiedener Faktoren be
einfluBt wird, zeigt in eindrucksvoller Weise die von MINDER (1923) ein
gehend untersuchte "biogene Entkalkung" des Ziirichsees. Dem urspriing
lich oligotrophen Ziirichsee werden in der letzten Zeit durch den EinfluB 
der zunehmenden menschlichen Besiedelung seiner Ufer immer groBere 
Mengen N - und P-haltiger Stoffe zugefiihrt: der See wird in steigendem MaBe 
"eutrophiert". Die Folge davon ist eine groBere Planktonproduktion; diese 
wiederum fiihrt zu einer Abscheidung von CaC03 nach dem oben beschrie
benen Schema. Der ProzeB verlauft so stiirmisch (es wird jetzt jahrlich ein 
etwa 5 mm starkes Kalksediment am Grunde gebildet und das Wasser durch 
Kreideteilchen von absiebbarer GroBe getriibt), daB von einem Gleich
gewicht des Kalkkreislaufes nicht mehr die Rede sein kann: es wird mehr 
Kalk abgeschieden als gelOst - das "Vasser muB kalkarmer werden. Grund
profile zeigen, daB die biogene Kalkfallung erst in der jiingsten Zeit einge
treten ist und der See hat jedenfalls auf die Beeinflussung seitens des Men
schen "spontan.und geradezu titanenhaft reagiert" (MINDER 1923). 

In dem sommer lichen EntkaikungsprozeB spielen natiirlich auch die 
Planktondiatomeen eine wichtige Rolle, doch nicht nur diese. In den 
Schieimpoistern von Microneis mintttissinutm und zwischen den Stielen 
von Gomphonema olivacettm, die den Schilfstengein der Vegetationszone 
des Stechlinsees in Massen aufsaBen, konnten wir groBe Mengen von ab
geschiedenem CaC03 feststellen. Es sei an dieser Stelle auch eine bisher 
unveroffentlichte Beobachtung meines verstorbenen Freundes Professor 
ST. WISLOUCH mitgeteiIt: Von den hohen Ufern eines kieinen Sees in der 
Nahe des Wigry-Sees in Polen fielen im blaugriinen Wasser rundliche 
weiBe Flecken von mehreren bis vielen Metern im Durchmesser auf. Eine 
nahere Untersuchung zeigte, daB es sich um groBe buitenformige Er
hebungen des Seebodens handeIte, die durch ihre weiBe Farbe gegen die 
dunkier gefarbten tieferen Partien abstachen. Bei genauerer Betrach
tung vom Boot aus sah man, daB die Farbe kein reines WeiB war, sondern 
geIbIich-braunIiche Verfarbungen aufwies. Eine mikroskopische Unter
suchung zeigte, daB zwischen dem Iockeren CaC03, das die Hauptmasse 
der Buiten biidete, eine ungeheure Menge von Diatomeen (Cymbetla, Vi
ploneis, N avicula-Arten) le bten. Der See war ausgesprochen oligotroph 
und planktonarm, und die gefundenen Kieseialgen gehorten zu den 
banalen, wahrscheinlich ubiquistischen Arten. WISLOUCH nahm an, daB 
die Diatomeen diese lokalen Kaikablagerungen durch ihre Lebenstatig
keit verursacht hatten. 

In der Diatomeenliteratur findet man haufig Hinweise auf "kalk
liebende" Kieseialgen, und bei dem oben geschiiderten Fall konnte man 
leicht auf die Vermutung kommen, daB es sich um solche handelte. Ohne 
die Moglichkeit des Bestehens besonderer kalziphilen Arten a priori in 
Abrede stellen zu wollen, glaube ich nicht, daB man den EinfluB des 
Ca-Faktors auf die Diatomeenflora eines Gewassers gesondert von den 
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anderen Faktoren nachweisen kann I • Wir haben oben gesehen, in wel
chen engen Wechselbeziehungen das Ca zu vielen anderen Milieufaktoren 
steht, und nur Reinkulturen von Diatomeen werden iiber die eventuellen 
Spezialanforderungen einiger Arten in bezug auf das Ca Klarheit schaffen 
konnen. Und selbst dann sind diese Ergebnisse nicht ohne weiteres auf 
die Verhaltnisse in der freien Natur zu iibertragen. 

Abgesehen von gewissen Hochmoortypen ist der Kalkgehalt der 
Binnengewasser im allgemeinen nicht unbetrachtlich (vgl. die Zusammen
stellung der Analysen bei HOELL 1928), so daB es zweifelhaft erscheint, 
ob das Ca ofters als Minimumfaktor auftreten kann, um so mehr als man 
den Ca-Anspruch der Diatomeen noch nicht kennt. Auch hieriiber kon
nen nur Reinkulturen entscheiden bzw. Freilandkulturen, wie sie NAL'
MANN (1929) mit so schonem Erfolg bereits fUr die Losung einiger Fragen 
der Planktonforschung anwandte. 

1m Meer tritt - im Gegensatz zum SiiBwasser - das Ca vorwiegend 
als Sulfat (CaS04 , Gips) auf. Die von den Fliissen in das Meer einge
schwemmten Mengen von Ca(HC03)z werden wahrscheinlich durch 
Coccolithophorideen, Foraminiferen u. a. (daneben auch von Korallen 
und Mollusken) gespeichert. Deren absinkende Kalkskelette sind infolge 
der groBen Tiefen der Weltmeere fUr den Stoffkreis verloren und bil
den gewaltige Meeresablagerungen (Globigerinenschlamm, Pteropoden
schlamm). 

5. Stickstoff und Phosphor. 
Diese beiden Elemente werden gewohnlich bei okologischen Betrach

tungen zusammengefal3t, da die ge16sten anorganischen Verbindungen 
des N und P im Haushalt der Gewasser manches Gemeinsame haben. Sie 
sind in zweierlei Hinsicht bemerkenswert: 1. die gelosten anorganischen 
N- und P-Verbindungen gehoren zu den notwendigsten Nahrstoffen der 
autotrophen Pflanzen, ohne die ein Aufbau der lebenden Substanz nicht 
moglich ist, und z. sie treten beinahe immer -- im SiiBwasser wie im Meer 
- als Minimumfaktoren auf. Auch wenn aIle iibrigen okologischen Fak
toren ilJl Dberschul3 vorhanden sind, was im Epilimnion in der Regel 
zutrifft, so wird die Pflanzenproduktion eines Gewassers doch durch 
seinen Gehalt an N und P bedingt, und Planktonmassenproduktionen 
stehen mit diesem Faktor in engster Beziehung. Der N+P-Standard ist 
ein trophischer Faktor in des Wortes vollster Bedeutung und nach NAU
MANN (1929) "der zentrale Produktionsfaktor" im Gewasserhaushalt. Die 
Freilandversuche NAUMANNs (a. a. 0.) bestatigten diese Auffassung: ein 
Zusatz von N+P-haltigen Losungen rief in seinen Freilandbecken bald 
Hochproduktionen von Organismen hervor. "Dabei ist die Lage des 
iibrigen Milieuspektrums belanglos. Die Vegetationsfarbung tritt also 

I Auffallend ist eine Tatsache: die relative Individuen- und Artenarmut 
der Diatomeenflora der meisten Gewasser der Kalkgebiete. 
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trotz z. B. PH-Extreme, Eisenmangels und derartiger sonst qualitativ 6ko
logisch stark produktionshemmender Faktoren unter allen Umstanden 
ein. Es gibt namlich eine ganze Reihe Algen, die bei genugendem Gehalt 
an N und P des Milieus in jeder anderen Hinsicht ganz eurytyp sind. 
Wir haben also aus diesen Grunden eben in dem N- und P-Standard die 
primaren chemischen Produktionsfaktoren zu erblicken" (NAUMANN 
1929). 

In den Gewassern tritt N anorganisch in der Form von Nitriten, 
Nitraten und Ammoniak, der Phosphor als Phosphat auf. Die Mengen 
sind auBerst gering und von der chemischen Analyse oft nicht ohne wei
teres erfaBbar; als reichliche Mengen von Nitraten werden bereits Ibis 
2 mg/l betrachtet, oligotrophe Gewasser fUhren ilicht oder kaum nach
weisbare Mengen. Bei Phosphaten liegen die Verhaltnisse ahnlich, doch 
sind bier die analytischen Methoden empfindlicher und genauer. Das 
Meerwasser ist noch viel armer an N- und P-Verbindungen. Als Beispiel 
sollen drei Werte fUr die Helgolander Bucht angefUhrt werden, we1che 
im Vergleich mit anderen Meeresabscbnitten wegen ihrer Landnahe noch 
als nahrstoffreich zu bezeichnen ist. Die Resultate wurden von SCHREI
BER (1927) mit Hilfe seiner scharfsinnigell Methode der "physiologischen 
Meerwasseruntersuchung" gewonnen: 

Salzgehalt mg Nz mg P20S 
in °/00 im cbm im I im cbm I im I 

ElbmiindungbeiKuxhaven I 5,8 544 0,544 27 I 0,27 I 
Am Feuerschiff Elbe I. . I 25,0 86 0,086 38 0,038 
Bei Helgoland. . , 27,8 3 0,003 2 0,002 

Wie aus den Zahlen ersichtlich, betragt die Menge der ge16sten N- und 
P-Verbindungen in der noch immerhin landnahen und durch den Elb
strom "gedungten" Helgolander Bucht einen geringfUgigell Prozentsatz 
der N- und P-Standarde des SuBwassers. 

Die anorganischen N- und P-Verbindungen der Gewasser sind teils 
allochthollen, teils autochthonen Ursprungs. Sowohl in Binnenseen als 
in das Meer werden standig durch Flusse, Bache u. a. Mengen von N- und 
P-Verbindungen eingefUhrt (man denke z. B. an die Selbstreinigung der 
Flusse, Abschnitt A II 7), zum Teil als organische Stoffe, die an Ort und 
Stelle weiter abgebaut werden, zum Teil als anorganische Salze. Bei den 
Binnengewassern kommt ein groBer Teil des Stickstoffes der im Hypo
limnion und Grundschlamm faulenden Tier- und Pflanzenleichen wah
rend der Vollzirkulation in den Stoffkreislauf zuruck. Bei dem Meer ist 
dies infolge der bedeutenderen Tiefen und der abweichenden Thermik nur 
in beschranktem MaDe der Fall, und der Reichtum der Ozeane an N- und 
P-Verbindungen steht wesentlich im Zusammenhang mit den Gebieten 
aufsteigenden Tiefenwassers sowie den Mundungsgebieten von Fliissen 
(vgl. S. 232). 



R. W. KOLBE: 

Es sei noch kurz daran erinnert, daB das Meer Bakterien beherbergt, 
welche elementaren Stickstoff zu assimilieren vermogen (Azotobacter, 
Clostridium); ferner ist die Anwesenheit von nitrifizierenden Bakterien 
(d. h. solchen, die NH3 und N02 zu N03 oxydieren) erwiesen. Diesen 
Lebewesen stehen die sog. denitrifizierenden Mikroorganismen entgegen, 
welche Stickstoffverbindungen abbauen unter Ausscheidung vo 1 freiem 
N. Die Bedeutung dieser Vorgange im Haushalt der Meere ist noch 
ungeklart und wir verweisen diesbeziiglich auf die grundlegende und 
zusammenfassende Arbeit von ISSATSCHENKO (1914). 

In den Beziehungen zum N + P-Standard der Gewasser diirften sich 
die Diatomeen nicht in we sent lichen Punkten von anderen Algengruppen 
unterscheiden. Da der N + P-Standard einen der wichtigen Faktoren fUr 
die Trophiestufen der Gewasser (wohlgemerkt: einen von vielen!) bildet, 
ist es auch in diesem FaIle schwer oder nicht moglich, den EinfluB 
des N+P-Gehaltes des Wassers auf die Diatomeen gesondert zu be
trachten. 

Durch die Versuche RICHTERS (1906, 1909) und MEINHOLDS (19II) 
ist es erwiesen, daB die Diatomeen gewisse organische N- und P-haltige 
Stoffe verarbeiten konnen. Es ware sehr erwiinscht, daB man sich mit 
der schwierigen Frage befaBte, inwieweit die Kieselalgen auch solche 
organischen Stoffe assimilieren konnen, die in den Gewassern in ge16ster 
Form auftreten. 

In der letzten Zeit sind insbesondere von Meeresforschern Bedenken 
laut geworden, ob tatsachlich der N + P-Standard den fiir die Plankton
produktion ausschlaggebenden Minimumfaktor darstellt. KREPS u. 
VERJBINSKAJA (1930) fanden, daB die Planktondichte in den einzelnen 
Abschnitten des Barentsmeeres durchaus nicht der Verteilung von N + P 
entspricht; ahnliches berichtete schon GRAN (1915). In einer wichtigen 
vorlaufigen Mitteilung stellt GRAN (1931) die Vermutung auf, daB unter 
Umstanden das Eisen im Meerwasser die Rolle des Minimumfaktors iiber
nehmen kann, und zwar Eisen in komplexer Form (z. B. in Verbindung 
mit Humussaure), das auch bei alkalischer Reaktion des Mediums noch 
in Losung bleibt; dies miiBte die Vorbedingung sein, da ja bekanntlich 
das Meerwasser alkalisch reagiert. Eine Anzahl groB angelegter Ver
suche, die GRAN in der obigen Arbeit anfiihrt, ergaben das verbliiffende 
ResuItat, daB Zusatz von Erdextrakt (dessen Fe-GehaIt im gegebenen 
FaIle nach GRAN ausschlaggebend ist) zum Meerwasser eine weit hohere 
Planktonproduktion hervorruft, als Zusatz von N oder P. Es scheint aus 
diesen Versuchen einwandfrei hervorzugehen, daB die Bedeutung des 
Eisens, namentlich in seinen komplexen Verbindungen, als Produktions
faktor des Meeres bisher iibersehen worden ist. Das Tatsachenmaterial 
ist noch zu gering, urn sichere Schliisse zu ziehen, und man wird mit 
Interesse die Weiterentwicklung und Nachpriifung der Theorie von GRAN 
verfolgen. 
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6. Eisen. 
Obgleich es Hingst bekannt war, daB auch das Fe zu den notwendigen 

Nahrsalzen der Pflanzen geh6rt und in geringen Mengen den Organismen 
dargeboten werden muB, sind exakte Untersuchungen iiber die Be
ziehungen dieses Elements zu den Algen erst in jiingerer Zeit angestellt 
worden. USPENSKI u. USPENSKAJA (1925) gelang es zunachst, die schwer 
kultivierbaren Volvox globator und Volvox minor in absoluter Reinkultur 
zu erhalten und zu beweisen, daB diese Organismen an eine gewisse eng 
begrenzte Eisenkonzentration gebunden sind, auBerhalb welcher Volvox 
nicht existieren kann. 

Danach fiihrte USPENSKI (1927) eine breit angelegte Untersuchung 
eines FluB- und Bachsystems durch, wobei besonderes Gewicht auf die 
Erfassung des Zusammenhanges zwischen Fe-Standard und Algenflora 
gelegt wurde. 

Auf Grund seiner Erfahrungen kam USPENSKI (1927) zu der Uber
zeugung, daB Eisen ein vie] wichtigerer 6kologischer Faktor ist, als bisher 
angenommen wurde, und daB der Pn-Standard der Gew[sser nur eine 
sekundare Rolle spielt, indem er die L6s1ichkeit des Eisens beeinfluBt. 
Der optimale Fe-Standard schwankt fiir die einzelnen Arten zwischen 
0,2-2,0 mg/l; cine 2-3fache Menge kann zu ausgesprochenen Ver
giftungserscheinungen fiihren. Das dem Eisen verwandte Mangan steht 
in seiner physiologischen Wirkung weit hinter dem Fe zuriick. Orga
nische Substanzen paralysieren die Wirkung des Fe. 

An Hand seiner Ergebnisse glaubt USPENSKI, daB die Verteilung der 
Algen in den Gewassern vielfach entsprechend ihren Anspriichen an den 
Fe-Standard erfolgt. Der Eisenstandard der Gewasser hatte zufolge der 
Theorie von USPENSKI eine selektive \Virkung, ahnlich wie wir dies vom 
NaCl-Standard vermuten. 

Auch NAUMANN (1929) schlieBt sich USPENSKI an und vermutet, daB 
"die Lage des Fe-Spektrums vor allem fiir die qualitative Entwicklung 
der Algen eine zentrale Rolle spielt". 

Will man die physiologisch-6kologische Rolle des Fe charakterisieren, 
so kann man sagen, daB das Fe zwar in ziemlich engen Grenzen ein tro
phischer Faktor ist, aber bei Unterschreitung derselben leicht zum Mini
mumfaktor, bei Uberschreitung zum Giftfaktor werden kann. Hieraus 
folgt wohl seine auslesende Wirkung. GRAN (1931) glaubt dem Eisen 
namentlich in seinen komplexen Verbindungen eine wichtige Rolle als 
Milieufaktor bei der Planktonproduktion des Meeres zuschreiben zu 
miissen; vgl. hierzu das vorhergehende Kapitel (Stick stoff und Phosphor). 

Der Kreislauf des Fe in den Gewassern ist sehr verwickelt, und viele 
Faktoren spielen hierbei mit. Es diirfte als sichergestellt gelten, daB in
folge ihrer h6heren L6slichkeit die Ferrosalze die gr6Bere Giftwirkung be
sitzen; sie werden bei Oz-UberschuB leicht zu Ferriverbindungen oxy
diert, ausgefallt und der Wirkung auf die Organismen zum gr6Bten Teil 



R. W. KOLBE: 

beraubt. In der sauerstoffarmen, CO2 - und H 2 S-reichen Tiefe tritt aber 
wieder zum Teil Reduktion zu Ferrosalzen ein, und das Eisen gelangt 
wieder in den Kreislauf. Es verhalt sich also in mancher Beziehung ahn
lich dem Ca und dem P. 

DaB auch gewisse .,Eisenorganismen" (Bakterien, Flagellaten, Cyano
phyceen, Rhizopoden) durch Fallung und Speicherung des Fe in ihren 
Membranen und Gehausen im Kreislauf des Eisens eine Rolle spiel en 
konnen, sei nur nebenbei erwahnt (vgI. NAUMANN 1921, CHOLODNY 1926). 

Eine Untersuchung uber die Anspruche der Diatomeen an den Eisen
gehalt naturlicher Gewasser hat bisher nur USPENSKI (1927) angestellt. 
Danach vertragen die Kieselalgen im allgemeinen eine ziemlich hohe 
Fe-Dosierung. Diatoma vulgare und Melosira varians soHen in ausge
sprochener Weise einen hoheren Fe-Standard bevorzugen (diese Fest
steHung kann unseres Erachtens nicht aHgemein gelten: in Deutschland 
sind uns viele Standorte bekannt, deren Eisengehalt die ublichen Grenzen 
nicht ubersteigt, an den en aber trotzdem eine reiche Entwicklung der ge
nannten Algen stattfindet). 1m Zusammenhang damit sei erwahnt, daB 
wir in den vielen eisenreichen Gewassern Finnlands eine eigenartige Dia
tomeengesellschaft, bestehend aus Stauroneis phoenicenteron und einigen 
groBenPinnularia-Arten ziemlich regelmaBig beobachteten. DieseKiesel
algen wuchsen stets in bedeutenden Mengen in Wiesen- bzw. Sumpf
graben, in denen das Eisenoxydhydrat in groBen braunen Flocken ab
geschieden wurde. Das PH wurde nicht bestimmt, und so ist es sehr wohl 
moglich, daB das Wasser nur ganz wenig Eisen enthielt, und die auf den 
ersten Blick siderophil erscheinenden Diatomeen in keinerlei Beziehung 
zum Eisengehalt des Wassers standen. Mit Standortsangaben ohne ge
nauere Berucksichtigung der Hauptfaktoren laJ3t sich nach dem heutigen 
Stand der Okologie eben nichts anfangen. 

Trotz der glanzenden Reinkulturversuche USPENSKIS ist die Uber
tragung von deren Ergebnissen auf die Verhaltnisse der freien N atur doch 
wohl nicht ohne wei teres angebracht. Die Herauslosung eines Einzel
faktors, der in Wechselwirkung mit so vielen anderen steht, ist immer 
auBerordentlich schwierig, und die Zukunft muB uber die allgemeinere 
Anwendung der Theorie von USPENSKI entscheiden. Es dad nicht un
erwahnt bleiben, daB einige Forscher, we1che die Theorie in ihrem Unter
suchungsgebiet nachpruften, zu anderen Schlussen uber die Bedeutung 
des Fe-Standards gelangten (vgl. z. B. HOELL 1928). 

7. Organisehe Stoffe. 
Dureh die an Hand absoluter Reinkulturen durchgefuhrten Versuche 

R.ICHTERS (1906, 1909) und MEINHOLDs (19II) ist es exakt nachgewiesen, 
daB Diatomeen fakultativ organische Stoffe verarbeiten konnen. Von 
den gepriiften organischen Substanzen erwiesen sich als besonders 
wachstumsfordernd: in erster Linie das Leuzin, ferner Asparagin, Albu-
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min, Pepton, Mannit, Glykose, Apfelsaure, also sowohl stickstoffreie 
wie stickstoffhaltige Verbindungen. 

DaB die Diatomeen in der freien N atur haufig Gewasser bewohnen, 
die organische Stoffe enthalten, ist seit langem bekannt. KOLKWITZ u. 
MARSSON (1908) verwandten einige Kieselalgen als Indikatoren fUr die 
a- und iJ-mesosaproben Zonen organisch verunreinigter Gewasser. Ins
besondere sind es Nitzschia-Arten, die mit Vorliebe organische Abwasser 
bewohnen. So sammelten wir braune Diatomeenfladen, die beinahe aus
schlieBlich aus Nitzschien zusammengesetzt waren, und zwar in flachem 
Uferwasser der Saale bei J ena unmittelbar am AusfluB eines stadtischen 
Gullys. Nur in der unmittelbaren Nahe der AusfluBoffnung war eine der
artige Hochproduktion zu bemerken, obgleich der Charakter des Grundes 
in der Umgebung der gleiche war. 

Bei der Deutung derartiger Befunde muB man sehr vorsichtig sein. 
Die Bevorzugung verunreinigter Standorte braucht nicht auf die Gegen
wart organischer Stoffe zuriickzufUhren sein, sondern kann sich auf die 
(haufig im Abwasser vorhandenen) Nitrate bzw. Nitrite und Phosphate 
beziehen. Die Entscheidung dariiber, ob und welche organischen Stoffe 
von Diatomeen aufgenommen werden, kann n ur auf Grund von Rein
kulturversuchen erfolgen, da die Gegenwart von Bakterien das Resultat 
beeinflussen muB. Daher geht BUDDE (1930) wohl entschieden zu weit, 
wenn er schreibt: "Versuche ergaben, daB sie (die Diatomeen) befahigt 
sind, Fettsauren, Aminosauren, Harnstoff, Skatol, Peptone u. a. zu ver
arbeiten." BUDDE stiitzt sich hierbei auf altere Versuche von BOKORNY, 
LOEW, PFEIFER und EISENLOHR, die aile nicht mit bakterienfreien Rein
kulturen arbeiteten, und deren Resultate daher nicht als absolut einwand
frei gelten konnen. 

Immerhin ist es zweifellos, daB bestimmte Diatomeen organis~he Sub
stanzen verarbeiten konnen, wenn sich auch die verschiedenen Arten in 
dieser Beziehung sehr ungleich verhalten diirften. Wie groB ihre Rolle 
bei der Selbstreinigung der Gewasser ist, laBt sich noch nicht iibersehen. 
Jedenfalls ist bereits die Tatsache ihrer Gegenwart in den Zonen abklin
gender Selbstreinigung von Bedeutung, schon - wie auch BUDDE 
(a. a. 0.) bemerkt - wegen ihrer Sauerstoffentwicklung. 

In den Binnengewassern findet man stets einen gewissen Gehalt an 
gelosten organischen Stoffen vor; sogar die oligotrophen Seen zeigen einen 
Kaliumpermanganatverbrauch von etwa 10-25 mg/l, wahrend bei eutro
phen Seen Werte bis etwa 80 mg/l erreicht werden konnen. Uber die Wir
kung dieser gelosten organischen Substanzen auf die Diatomeen ist noch 
nichts Sicheres bekannt. Bei den zur Mixotrophie neigenden Arten (z. B. 
Nitzschien) ist es theoretisch nicht unmoglich, daB bei ungiinstigen 
Lebensbedingungen (z. B. ungeniigender Lichtintensitat) die Aufnahme 
von C und N heterotroph aus organischen Substanzen erfolgen kann. 

Neben den bisher besprochenen faulnisHihigen (sogenannten agilen) 
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organischen Verbindungen muB noch eine Gruppe von organischen Stof
fen - den Humusstoffen - der Moorgewasser gestreift werden. Im 
Gegensatz zu den agilen Stoffen sind die Humusstoffe, uber deren Wesen 
man noch wenig unterrichtet ist, schwer angreifbar und besitzen zum 
Teil ausgesprochene antiseptische Eigenschaften. Obgleich diese in Moor
gewassern gewohnlich in groBeren Mengen auftretenden Stoffe stickstoff
haltig sind, vermogen die Diatomeen wahrscheinlich nicht, die Humus
substanzen zur Verwertung ilues N abzubauen. Die ausgesprochenen 
Humusgewasser, die im ubrigen sehr wenig anorganische Substanzen ent
halten, sind daher physiologisch nahrstoffarm und ihre Diatomeenflora 
tragt dementsprechend den Charakter der Anpassung an Nahrstoffarmut, 
was schon durch die geringe Artenzahl dieser Gewasser zum Ausdruck 
kommt (vgl. Abschnitt A: Moore). 

AuBer den ausgesprochenen Moorgewassern, deren Wasser bedeu
ten de Mengen ge10ster Humusstoffe enthalt, weisen auch viele andere Ge
wasser einen gewissen Gehalt an diesen Substanzen auf. UTERMOEHL 
(1925) machte auf die Bedeutung des Humusgehaltes aufmerksam und 
halt ihn bei der Beurteilung der Planktonproduktion der Gewasser fUr 
sehr wichtig. UTERMOEHL schlug vor, die Gewasser nach ihrem Humus
gehalt in 

oligohumose, 
mesohumose und 
polyhumose 

Gewasser zu gliedern. USPENSKI (1927) und NAUMANN (1929) sehen die 
Bedeutung des Humusgehaltes in seinem Verhalten zum Eisen; da 
Humusstoffe eine Pufferung des Eisens bewirken, ware demnach das 
letztere Element fUr die biologisch auslesenden Wirkungen des Humus
gehaltes. ausschlaggebend. 

Im Meer tritt die Rolle der organischen Substanzen im allgemeinen 
in den Hintergrund, wenn man von den zum Teil noch hypothetischen 
Spuren gel oster Kohlehydrate u. a. absieht, den en PUETTER (1909) eine 
so groBe Rolle bei der Ernahrung der Meeresorganismen zuschreibt. Ein 
Versuch an Diatomeen ist gewiB bedeutungsvoll. Bei der Kultur von 
Thalassiosira spec. in kunstlichem Seewasser gedieh die Alge nicht; es 
brauchte jedoch nur eine geringe Menge von naturlichem Seewasser 
(z. B. nur 1%) zugesetzt zu werden, urn die Kieselalge sofort zu einer 
lebhaften Entwicklung anzuregen. Zum mindesten zeigt der Versuch, 
daB auBer den in kunstlichem Seewasser beinahe vollstandig enthaltenen 
Salzen noch Spuren anderer Stoffe im naturlichen Seewasser vorhanden 
sein mussen. Weitere Versuche gaben Hinweise darauf, daB es sich urn 
organische Stoffe handelt, die augenscheinlich auch in so geringen Mengen 
wirksam, ja notwendig sind. Demgegenuber stehen sehr ahnliche Ver
suche von GRAN (1931, vgl. Abschnitt: Stickstoff und Phosphor, S. 282), 
welcher die stimulierende Wirkung geringer Mengen von zugesetztem 
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Erdextrakt dem darin enthaltenen komplex gebundenen Eisen zu
schreibt. 

Es ist bedauerlich, daB seit den Versuchen RIGHTERS an Nitzschia 
palea, Nitzschia p'utrida und Navicula minuscula, also immerhin seit iiber 
20 J ahren, keine Studien iiber die Aufnahme von organischen Stoffen 
durch andere Diatomeen gemacht worden sind: dies hangt wohl zum 
Teil mit der Schwierigkeit der Gewinnung absoluter Reinkulturen bei den 
Diatomeen zusammen. 

8. Giftstoffe. 
An den natiirlichen Standort en kommen nur verhaltnismaBig wenige 

Glttsioffe zur Einwirkung auf die Diatomeenflora. Und in den meisten 
Fallen ist es nur dem EinfluB des Menschen zuzuschreiben, wenn iiber
haupt Giftstoffe an die natiirlichen Biotope der Kieselalgen gelangen. Die 
giftigen Substanzen konnen entweder in ge16ster Form die aquatischen 
Standorte, oder in Gasform die aerischen Standorte der Diatomeen be
drohen. 1m allgemeinen ist die Giftwirkung lokalisiert und nicht be
deutend. 

Die aquatischen Standorte sind der Wirkung giftiger Abwasser aus
gesetzt. Doch sind die Mengen der Gifte, die mit den Abwassern abgehen, 
in der Regel so gering (im Verhaltnis zur Wasserfiihrung der sie auf
nehmenden Gewasser), daB sie sofort nach Einleitung in natiirliche Ge
wasser stark verdiinnt werden und eine schadigende Wirkung auf die 
Kieselalgen sich nicht oder kaum bemerkbar macht. Genau genommen 
wirken ja die meisten Abwasser (organische wie anorganische) in groBerer 
Menge todlich auf die Diatomeenflora eines Gewassers, doch muB man 
hier wohl zwischen der durch Abwasser hervorgerufenen Milieuanderung 
(z. B. der bei organischen Abwassern auftretenden Sauerstoffzehrung und 
Bakterienentwicklung) und einer spezifischen Giftwirkung einen Unter
schied machen. 

Sehr deutliche Giftwirkungen machen sich nach der Einwirkung 
phenolhaltiger Abwasser, wie sie unter anderem die Koksschwelereien 
liefern, bemerkbar. In einem der - gliicklicherweise sehr seltenen -
Falle wurden die Abwasser einer Schwelerei bei Bitterfeld zunachst in 
einen etwa 2 m breiten und 1,5 m tiefen Graben geleitet, der nach einem 
Laufe von etwa 2 km in einen kleinen FluB (die FoBE') einmiindete. Da 
die Phenole nur schwer zersetzlich sind, erstreckte sich deren Wirkung 
auf eine sehr lange Strecke: etwa 5 km unterhalb der Miindung des Gra
bens roch der schwarzbraune weiche Schlamm des Fh:;.sses noch intensiv 
nach Phenol und chemisch konnte dieses noch weit fluBabwarts nach
gewiesen werden. 1m Graben konnten so gut wie keine Organismen ge
funden werden, und auch die hohere Pflanzenwelt mied die Graben
rander; sogar die weiter abseits wachsenden Graser zeigten Vergilbungs
erscheinungen. Erst nach der Verdiinnung dUJ;ch das FluBwasser traten 
die ersten Organismen auf. Der FluB war vorher durch organische Ab-
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wasser leicht verunreinigt, die er normalerweise nach kurzem Laufe ver
arbeitet hatte. Durch den Eintritt des Phenolwassers wurde der Selbst
reinigungsprozeB jah unterbrochen und erst nach einer weiten Strecke 
wieder aufgenommen, nachdem die Ph en ole -anscheinend vomSchlamm 
mechanisch absorbiert oder chemisch gebunden - ihre Giftwirkung ver
loren hatten. FluB und Graben waren durch Chloride und Sulfate leicht 
versalzen, und die sich einsteilende Diatomeenflora trug ausgesprochen 
mesohaloben Charakter (Thalassiosira fluviatilis, Synedra affinis und 
p,ltlchella, Nitzschia apic1£lata, Navicula pygmaea, Amphora cotfaeiformis). 
Interessant ist die Tatsache, daB als erster Pionier - in wenigen lebenden 
Exemplaren bereits im Unterlauf des Grabens - sich Amphora coffaei
formis einstellte. 

Das beschriebene Beispiel stellt einen der seltenen und immer seltener 
werdenden Faile von Giftwirkung auf FluBIaufe und deren Flora und 
Fauna dar, da die zustandigen Beh6rden der Kulturstaaten darauf sehen, 
daB die Menge der abgeleiteten giftigen Substanzen in einem gewissen, 
unschadlichen Verhaltnis zur Wasserfiihrung der aufnehmenden Gewas
ser (Vorfluter) steht. 

1m Meer kommen Giftwirkungen kaum zustande, weil dessen un
geheure Wassermassen im Verein mit den Gezeiten eine sofortige unend
liche Verdiinnung der Giftstoffe bewirken. Immerhin m6gen in flacheren 
Buchten gezeitenloser Meere unter Umstanden Giftwirkungen nachzu
weisen sein. Sehr wertvoll ist in dieser Beziehung ein Rinweis von FUNK 
(1927), der eine Ver6dung der Algenvegetation an zahlreichen Stellen des 
Golfes von Neapel feststellte, und zwar an solchen Steilen, wo Metall
reste, namentlich Konservenbiichsen u. a. in Massen den Grund be
deckten. FUNK fand an diesen Stellen als einzige Alge Corallina und laBt 
die Frage offen, ob die Ver6dung auf die Giftwirkung ge16ster Metall
verbindungen oder auf andere Ursachen zuriickzufiihren ist. Wenn man 
bedenkt, daB das Seewasser in hohem MaBe meta1l6sende Eigenschaften 
besitzt, daB femer das Mittelmeer praktisch keine Gezeiten hat und eine 
oligodynamische Wirkung der Schwermetalle (Sn, Cu, Pb) sich unter 
diesen Umstanden auf gr6Bere Zonen erstrecken k6nnte, gewinnt die An
nahme der direkten Giftwirkung an Wahrscheinlichkeit. 

Bei den aerischen Standorten sind es in erster Linie giftige Gase, welche 
die atmophytischen Kieselalgen beeinflussen k6nnen. An solchen Gasen 
kommen vorwiegend die Rauchgase von Fabriken und Reizungen in 
Frage, deren giftigste und am haufigsten auftretende Anteile SOz, Cl, 
RCl, RzS sind. Diese Gase werden zwar bestandig in groBen Mengen er
zeugt, aber gew6hnlich durch die enormen Luftmassen derartig verdiinnt, 
daB ihre quantitative Bestimmung und der exakte Nachweis ihrer Gift
wirkung auf die Vegetation zu den schwierigsten Aufgaben geh6ren. 

Direkte Beobachtungen iiber die Wirkung giftiger Gase auf die atmo
phytischen Diatomeen sind unseres Wissens noch nicht gemacht worden. 
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Die Wirkung schadlicher Gase durfte sich unseres Erachtens hauptsach
lich auf die bryophytischen Diatomeen geltend machen. und hier werden 
wahrscheinlich zunachst die Moose (in deren Schutz die Diatomeen ge
deihen und die bekanntlich auf Atmospharilien besonders stark reagieren) 
betroffen, so da13 vielleicht der Effekt auf die Kieselalgen nur ein in
direkter ist, indem erst die Moose absterben und darauf die ihres Schutzes 
gegen Trockenheit beraubten Kieselalgen. 

Eine Sonderstellung unter den Giftstoffen nimmt der Schwefelwasser
stoff ein. Da er seine Entstehung nicht nur dem Einflu13 des Menschen 
verdankt, sondern auch in den Gewassern ein wichtiges Glied im natur
lichen Kreislaufe der Stoffe bildet, solI er gesondert betrachtet werden. 

9. Schwefelwasserstoff. 

HzS kann in su13en und salzigen Gewassern auf mannigfache Weise 
entstehen. Es wurde bereits in Abschnitt II (Abwasser) die Entstehung 
von HzS bei dem Proze13 des Abbaues der organischen Substanzen von 
Abwassern besprochen; doch bedeutet dieser Proze13 im allgemeinen 
Haushalt der Gewasser nur einen Spezialfall. 

In allen naturlichen Gewassern werden Teile von abgestorbenen 
Tieren und Pflanzen sowie die Exkremente der ersteren als organischer 
Schlamm abgelagert. Naturlich findet eine solche Ablagerung nur in 
ruhigen Gewassern, also in den Seen und Weihern, auch in Meeres
buchten, statt, wahrend in Flussen und Bachen der entstehende Schlamm 
meistens durch die Stromung getragen, an geeigneten ruhigen Stellen 
(Buchten, Altwassern) zusammengeschwemmt wird. Bei genugendem 
Abschlu13 vom Licht und geringem Gehalt an Sauerstoff, d. h. unter Be
dingungen, die bei unseren eutrophen Gewassern erfullt werden, finden 
im Schlamm unter Mitwirkung anaerober Bakterien gewisse Reduktions
erscheinungen statt. Hierbei wird die organische Substanz zersetzt unter 
Bildung von H 2 S, daneben auch von CO2 , CH4 und H. 

Dieser Proze13 findet in ganz gro13em Ausma13e in den meisten stehen
den Gewassern statt; in bestimmten Fallen (saure Reaktion des Wassers 
bei dystrophen Gewassern) kann er allerdings behindert oder unterdruckt 
werden, und in extrem oligotrophen findet er aus Mangel an faulnis
fahigen Substanzen uberhaupt nicht statt. 

Eine weitere Entstehungsart, die man haufig in Kustengebieten an
trifft, ist die Zersetzung von Gips unter dem Einflu13 von Microspira. 
Hierbei wird CaS04 schlie13lich unter Bildung von H 2 S zu CaC03 redu
ziert. Nach BEIJERINCK (I895) verlauft der Vorgang auf folgende Weise: 

CaS04 + 8H = 4HoO + CaS; 
CaS + CO2 + H 20 = CaC03 + H 2 S -+ 

Schlie13lich kann der Gips nach NADSON (I903, I928) auch durch die 
Tatigkeit von Bacillus mycoides und Bacteri'Vtm v'VtZgare bei Gegenwart von 

Ergebnisse der Biologie VIII. 
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Methan ebenfalls in CaC03 verwandelt werden, unter Freiwerden von 
H 2 S: 

CaS04 + CH4 = CaC03 + H 2 0 + HzS ->-

Wenngleich der reine Schwefelwasserstoff fiir aIle Organismen ein hef
tiges Gift sein diirfte\ so haben sich manche Lebewesen an ± hohe HzS
Spannungen angepaBt, und manche, wie Schwefelbakterien und eine 
ganze Anzahl "sapropelischer" Organismen, sind sogar auf einen be
stimmten Gehalt an HzS angewiesen. Wenn man daher von Anpassung 
an HzS spricht, so ist stets doch nur die Anpassung an bestimmte HzS
Konzentrationen gemeint. 

Es ist unbekannt, bei welchen HzS-Konzentrationen die Diatomeen 
noch leben konnen. Manche Anzeichen sprechen aber dafUr, daB 
wenigstens einige Arten einen ziemlich hohen Gehalt von HzS ertragen 
konnen und in dieser Beziehung wahrscheinlich resistenter sind als die 
Chlorophyceen und jedenfalls hierin die Konjugaten iibertreffen, je
doch weniger widerstandsfahig sind als die Cyanophyceen. 

Wenngleich LAUTERBORN (1915) schreibt, daB er im allgemeinen nur 
"zufallig verschlagene" Kieselalgen in seinen Proben fand, so glauben wir 
doch, daB dies nur fiir seine Standorte gilt. Wenigstens haben wir sehr 
haufig und an verschiedenen Standorten auf der Oberflache von schwar
zem, stinkendem Faulschlamm eine iiberraschend individuenreiche Dia
tomeenflora feststellen konnen. Als regelmaBig an solchen Orten auf
tretende Formen mochte ich nennen: CycloteUa meneghiniana (besonders 
in schwach versalzenen Gewassern), Caloneis amphisbaena und einige 
Nitzschia-Arten. Sehr wahrscheinlich werden auch gewisse Surirellen, 
Ca11'/,pylodiscus und viele andere, in der Tiefe lebende Grundformen eine 
hohere H 2 S-Konzentration ertragen konnen. Es sei ferner auf die Be
merkung BENECKES (1900) verwiesen, der auf dem von Beggiatoa be
deckten, schwarzen, stinkenden Schlamm der Kieler Fohrde haufig gold
gelbe Diatomeenkolonien sah; es ist bekannt, daB das massenhafte Auf
treten von Beggiatoa an recht hohe HzS-Spannungen gebunden ist (vgl. 
BAVENDAMM 19Z4). Leider fehlen noch Untersuchungen dariiber, und 
man muB sich zunachst auf diese Hinweise beschranken. MOLIscR (19z6} 
bemerkt bei der Besprechung der Lebewelt schwefelwasserstoffhaltiger 
Thermen, daB zwar die Schwefelbakterien besser an hohe HzS-Konzen
trationen angepaBt sind, als Cyanophyceen und Diatomeen, "aber sicher 
ist, daB viele Arten von diesen in ziemlich schwefelwasserstoffreichen 
Wassern leben und gedeihen konnen. Sie vertragen Mengen von diesem 
Gase, die fUr andere Pflanzen todlich sind". Wenngleich auch MOLIscR 

I Das Musterbeispiel fUr die Giftwirkung des H 2S biIdet das Schwarze 
Meer, das von einer Tiefe von etwa 200 m an einen hohen H 2 S-Gehalt auf
weist, der sich bis zur Tiefe von 2500 m urn fast das 20fache steigert. In 
diesem ungeheuren Lebensraum ist alles Leben, abgesehen von anaeroben 
Schwefelbakterien, erloschen. 
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den Gehalt an H 2 S in den untersuchten Gewassern nicht bestimmt hat, so 
ist seine FeststeIlung trotzdem von hoherem Wert, als aIle Angaben uber 
das Vorkommen von Kieselalgen auf oder in Faulschlamm. Man wird 
namlich kaum je das H 2 S-Gefalle in den direkt uber dem Schlamm 
lagernden Wasserschichten ganz richtig bestimmen konnen, wahrend 
bei den Thermen die ganze Wassermasse einen bestimmten, in allen 
Schichten ± gleichmaBigen H 2 S-Gehalt aufweisen durfte. Dies gibt 
fUr zukunftige Untersuchungen uber H 2 S-Anpassungen den Finger
zeig, die H 2 S-haltigen Gewasser, vor allem Thermen, besonders zu 
berucksichtigen. 

Das M ethan (CH4), das sich bei der Zersetzung organischer Stoffe (ins
besondere der Zellulose) bildet, ist viel weniger wichtig, als der Schwefel
wasserstotf. Zudem ist es auch nur sehr wenig wasserloslich. Es durfte 
in wesentlich abgeschwachtem MaBe ahnliche Wirkungen wie H 2 S be
sitzen, doch ist uber den EinfluB dieses Gases auf die Algen, insbesondere 
die Kieselalgen, noch nichts bekannt. 

10. Der Sauerstoff. 
Der Sauerstoff ist in ge16ster Form in jedem Oberflachenwasser in 

groBerer oder geringerer Menge vorhanden und gehort zu den Faktoren, 
die fUr das Leben der meisten Organismen (mit Ausnahme der anaeroben 
Spaltpflanzen) notwendig sind. Wahrend die vertikale Verteilung des 01, 
in den Meeren im allgemeinen ± konstant ist und nur durch Stromungen, 
Eismassen und dergleichen beeinfluBt wird, unterliegt die Sauerstoff
schichtung gewisser Seen der temperierten Zone eigenartigen, jahreszeit
lichen Veranderungen, die mit der Thermik und den biologischen Vor
gangen dieser Gewasser in unmittelbarer Beziehung stehen (vgl. auch 
Abschnitt: Temperatur); auch der Charakter der Vertikalverteilung des 
Sauerstoffes ist fUr die einzelnen Gewassertypen auBerordentlich charak
teristisch. 

Wir sahen (vgl. Abschnitt: Seen), daB die eutrophen Seen infolge ihres 
nahrstoffreichen Wassers eine reiche Entwicklung von Zoo- und Phyto
plankton aufweisen. Die absterbenden und absinkenden Plankter losen 
in den tieferen Wasserschichten eine Kette von Zersetzungsprozessen aus, 
die hauptsachlich durch die Tatigkeit von Bakterien eingeleitet werden. 
Die Prozesse sind mit einer Sauerstoffzehrung des Wassers verbunden: 
das Tiefenwasser der eutrophen Seen wird sauerstoffarm. Dabei sind die 
oberflachlichen Schichten (das Epilimnion, vgl. Abschnitt: Temperatur) 
sehr sauerstoffreich: der na turliche O2 -Gehalt des E pilimnions (der hau pt
sachlich aus der Atmosphare stammt) kann durch die assimilatorische 
Tatigkeit des Phytoplanktons noch wesentlich erhoht werden (nach MIN
DER 1923 b bis 150% der Sattigungsgrenze). Da wahrend der Haupt
vegetationsperioden des Phytoplanktons der See sich im Zustand der 
thermischen Stagnation (vgl. Abschnitt: Temperatur) befindet, so ergibt 

19* 
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sich eine Schichtung des O2 , wie 
sie in Abb. 3 dargestellt und fur 
eutrophe Seen bezeichnend ist. 

Der Sauerstoffgehalt (unter
brochene Linie) betragt im dar
gestellten Falle dicht unter der 
Oberflache etwa II4%, von 25m 
Tiefe an dagegen nur etwa 20% 

der Sattigungsgrenze. 
Anders verhalten sich in die

ser Beziehung die oligotrophen 
Seen. Die Nahrstofiarmut ihres 

Abb.3. Sauerstoff- und Temperaturschichtung in eineru 
cutrophen See. (Nach THIENEMANN.) Wassers bedingt nur eine ge-

ringe Planktonentwicklung; die 
entsprechend unbedeutenden Zersetzungserscheinungen in den tieferen 
Wasserschichten (dem Hypolimnion, vgl. Abschnitt: Temperatur) ver
mogen daher keinen wesentlichen Sauerstoffschwund hervorzurufen: 
das Tiefenwasser der oligotrophen Seen ist sauerstoffreich. Das Ober
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flachenwasser dieser Seen ist 
dagegen haufig sauerstoffarmer 
als. das Epilimnion eutropher 
Seen, da dieAssimilations;;tatig
keit des schwach entwickelten 
Phytoplanktons keine wesent
liche Anreicherung des O2 her
vorrufen kann. Abb. 4 zeigt die 
wahrend der Sommerstagnation 
aufgenommene Kurve der Tem
peratur- und 02-Verteilung. 

Die obersten \Vasserschich
ten weisen einen Gehalt von 
etwa l05 % O2 auf; innerhalb 
der Sprungschicht (vgl. Ab
schnitt: Temperatur) sinkt der 
Oz-Gehalt auf etwa 96% und 
betragt selbst in einer Tiefe von 
l74 m noch etwa 93% der Satti-

i'll '10 00 80 700 Ii'll gungsgrenze. 
--- Oz-il6'ila/!h 'fJder&Jffig//l7g' Bei den dystrophen Ge-

Abb. 4· Sauerstoff- und Temperaturschichtung in . d d· 0 Z h 
einem oligotrophen See. (Nach TH!ENEMANN.) wassern wIr Ie 2- e rung 

weniger durch die Faulnis von 
Organismen als durch die Oxydation der Humusstoffe bedingt. Be
merkenswert ist, daB in manchen Hochmoorgewassern schon wenige 
Zentimeter unter der Oberflache das Wasser vollig sauerstofffrei ist. 
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Die thermische Vollzirkulation (vgl. Abschnitt: Temperatur) ruft bei 
den Seen bekanntlich eine Durchmischung der ganzen Wassermasse her
vor. Bei den eutrophen Gewassern bewirkt dies einen Oz-Ausgleich zwi
schen Epilimnion und Hypolimnion und damit eine ± einschneidende 
Anderung der Lebensbedingungen. Die oligotrophen Seen haben - wie 
oben gezeigt - auch wahrend der Stagnation eine ziemlich gleich
maBige Verteilung des Oz in Epi- und Hypolimnion; durch die Voll
zirkulation werden daher die Verhaltnisse in dieser Beziehung nur wenig 
verandert. 

Durch die Tatsache, daB tiefe oligotrophe Seen in ihrer stets kiihlen 
Tiefenregion einen hohen Oz-Gehalt aufweisen, erklart THIENEMANN 
(I925), daB einige Glazialreliktenkrebse sich bis heute in der Profundal
region bestimmter Gewasser erhalten konnten (vgl. Abschnitt: Relikten
formen). 

Uber die Frage, ob und inwieweit der O.-Standard einen EinfluB auf 
die Verteilung der Diatomeen ausiiben kann, sind wir noch nicht unter
richtet. Von zoologischer Seite (FEHLMANN I9I7) ist der begriindete Vor
schlag gemacht worden, die Gruppen der Meso- und Oligooxybionten ab
zutrennen. Bei dem Stande unserer Kenntnisse ist dies bei den Dia
tomeen noch nicht moglich. Man kennt zwar Grunddiatomeen (Surirella-, 
Campylodiscus-Arten), die den Grundschlamm recht tiefer Regionen be
wohnen, doch fehlen unseres vVissens Angaben iiber die Sauerstoffverlialt
nisse ihrer Standorte. 1m eutrophen Mellensee fanden wir (KOLBE I927) 
den Tiefenschlamm von groBen Mengen von Caloneis permagna bewohnt; 
dem ganzen Charakter des Gewassers nach konnte man wohl annehmen, 
daB das Bodenwasser einen geringen Oz-Gehalt hatte, doch besitzen wir 
keine Beweise (Analysen) fiir diese Annahme. Auch die Thermaldiato
ineen diirften infolge der hohen Wassertemperatur an niedrige Sauerstoff
spannungen angepaBt sein. 

II. Kohlensaure. 
Diese fUr autotrophe Pflanzen unentbehrliche Verbindung ist wohl -

ebenso wie der Sauerstoff - in jedem Oberflachenwasser vorhanden. Be
ziiglich ihres Auftretens sagt THIENEMANN (I925) treffend: "Sauerstoff 
und freie Kohlensaure sind im Seewasser Antipoden." Die Kurve der 
vertikalen Verteilung der CO2 in den Seen zeigt gewissermaBen ein ge
treues Spiegelbild der Oz-Kurve. Wie im vorigen Abschnitt bereits aus
gefUhrt, findet bei eutrophen Seen im Gegensatz zum Sauerstoff durch die 
Assimilationstatigkeit der Algen im Epilimnion ein COz-Schwund, durch 
die Faulnisprozesse im Hypolimnion eine Anreicherung statt. Der Aus
gleich erfolgt ebenso wie beim O2 wahrend der Vollzirkulation der Ge
wasser. In den Seen des oligotrophen Typus zeigt die CO2 -Kurve einen 
ahnlich geradlinigen Verlauf wie die Kurve des Sauerstoffes. 

Die wichtige Beziehung der Kohlensaure zur aktuellen Reaktion der 
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Gewasser wurde bereits im entsprechenden Abschnitt erortert, SO daB 
ein weiteres Eingehen hierauf sich erubrigt. 

DaB die CO2 unter naturlichen Bedingungen gelegentlich als Minimum
faktor auftreten konnte, ist wohl ganzlich ausgeschlossen, denn wo Pflan
zen leben konnen, stellt sich auch eine Fauna ein, die fUr eine Produktion 
von CO2 in dem MaBe sorgt, daB ein bestimmtes Gleichgewicht zwischen 
Tier- und Pflanzenwelt zustande kommt. Bei allen der Luft ausgesetzten 
Standorten bildet die Atmosphare einen unendlichen Vorratsraum. 

Irgendwelche Anhaltspunkte dafUr, daB die Kohlensaure eine Rolle 
bei der Verteilung der Diatomeen spielt, bzw. daB gewisse Diatomeen sich 
an einen bestimmten CO2 -Standard anpassen, fehlen ganzlich, und die 
Bedeutung der Kohlensaure als okologischer Faktor ist wohl auch sehr 
zweifelhaft. Eine ubergroBe CO 2 -Konzentration konnte unter Umstan
den ein Pflanzenleben unmoglich machen, doch fehlen auch hierfur Be
lege. Bei Biotopen, in denen dieser Fall eintreten kann (z. B. im Pro
fundal) spie1en andere Moinente (geringe Lichtintensitat, H 2 S, Sauerstoff
armut u. a.) wahrscheinlich eine groBere Rolle. 

12. Licht. 
Ganz allgemein wird das Licht als ein fUr das Leben der autotrophen 

Pflanzen unbedingt notwendiger Faktor anerkannt. Unter einer be
stinimten, fur die einzelnen Arten verschiedenen Minimalintensitat des 
Lichtes hort die Assimilationstatigkeit der autotrophen Pflanzen auf und 
damit die Moglichkeit des Wachstums und der Fortpflanzung. 

Ob diese Anschauung fUr die niederen Pflanzen eine so allgemeine An
wendung finden kann, scheint uns noch nicht ganz sicher. Aus einer 
groBen Zahl von Untersuchungen an Reinkulturen von Diatomeen und 
Chlorophyceen (deren Zitierung hier zu weit fUhren wurde; wir verweisen 
nur auf die Zusammenstellung von OLTMANNS 1923, Bd.3, Org. Nah
rung) weiB man, daB diese Algen sowohl im Licht, als bei LichtabschluB 
sehr gut stickstofffreie wie stickstoffhaltige Substanzen verarbeiten 
konnen. Viele Algen, insbesondere auch die Diatomeen, sind ziemlich 
weitgehend mixotroph, und man kann sich sehr wohl vorstellen, daB 
diese Pflanzen bei Lichtmangel ihren Kohlenstoffbedarf aus Kohle
hydraten, ihren Stickstoffbedarf aus stickstoffhaltigen organischen Sub
stanzen decken konnen I . Da diese Substanzen beinahe stets in ± ge
ringen Mengen im Wasser, besonders im tiefen Wasser enthalten sind, 
ware der Fall theoretisch nicht unmoglich, daB Diatomeen imstande sind, 
bei heterotropher Ernahrung auch in der lichtlosen Profundalregion zu 
leben. Immerhin treten Bedenken auf: einige Versuche an Grunalgen 

I Die alteren Untersuchungen von LOEW, BOKORNY u. a. seien hierbei 
nicht berii.cksichtigt, da diese Autoren nicht mit bakterienfreien Reinkulturen 
arbeiteten und bei derartigen Rohkulturen durch die Tatigkeit der Bak
terien ein unkontrollierbarer Fehlerfaktor in diese Versuche eingefii.hrt wird. 
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(Chlamydomonas, Scenedesm'l;ts u. a.) zeigten, daB im Dunkeln gehaltene 
organisch ernahrte Kulturen eine viel geringere Wachstumsintensitat 
zeigten, als im Licht gezogene, organisch oder anorganisch ernahrte Kul
turen. Daraus konnte man schlieBen, daB den Dunkelkulturen doch 
noch ein Faktor zur Entfaltung ihrer vollen Lebenstatigkeit fehlt, und 
daB wahrscheinlich die betreffenden Algen in der freien Natur bei Licht
mangel, also etwa im Profundal, zugrunde gehen wiirden. Dem wider
spricht aber wieder die Tatsache, daB es gewisse schlammbewohnende 
Diatomeen (Nitzschia putrida) gibt, die sich so weit an eine heterotrophe 
Lebensweise angepaBt haben, daB sie sogar ihre Chromatophoren vollig 
einbiiBten und augenscheinlich vom Licht unabhangig sind. Wie man 
sieht, sind hier noch manche Widerspriiche zu klaren. 

Wahrscheinlich wird es sich bei den stark zur Mixotrophie neigenden 
Kieselalgen so verhalten, daB sie sich in der Regel autotroph ernahren 
und nur bei Eintritt ungiinstiger Lebensbedingungen (geringer Licht
intensitat u. a.) von ihrer Fahigkeit der Verwertung organischer Sub
stanzen Gebrauch machen werden' . Doch ist dies nur eine Annahme 
und der weitere Ausbau der Ernahrungsphysiologie der Diatomeen (unter 
besonderer Beriicksichtigung von Dunkelkulturen) ist noch immer eine 
dankbare Aufgabe, zu deren Losung in erhohtem MaBe die Bewohner des 
Profundals herangezogen werden sollten, wie dies bereits von BENECKE 
(1900) und KARSTEN (1901) getan worden ist. 

Uber die Wirkung des Lichtes als okologischer Faktor fUr die Ver
teilung der Diatomeen ist noch sehr wenig Sicheres bekannt. Insbeson
dere ist man auch nicht unterrichtet uber die durch die hohere Zenithlage 
der Sonne bedingte groBere Lichtintensitat in den Gewassern der Tropen. 
AHem Anschein nach ist dieser Faktor nicht von sehr einschneidender 
Bedeutung, diirfte sich aber immerhin darin auswirken, daB die Algen 
in tropischen Gewassern auch groBere Tiefen bewohnen konnen als in den 
Seen der gemaBigten Zone. 

In einigen Fallen kann auch das Licht als Minimumfaktor auftreten, 
und zwar 

1. in den hoheren Breiten, 
2. in Hohlen und HalbhOhlen und 
3. im Profundal der Seen und Meere. 

r Bei der Niederschrift dieserZeilen ersehen wir aus einer eben erschienenen 
Arbeit von SCHILLER (I93I), daB dieser Forscher (wie auch HENTSCHEL I928 

wahrend der Meteor-Expedition) eine kleine einzellige Alge als standige Be
wohnerin der Tiefsee feststellen konnte. Es handelt sich hier anscheinend 
urn eine kleine Cyanophycee von gelbgriiner Farbe, die in der Adria ihr Ver
breitungsmaximum (etwa I60-380 Exemplare pro Liter) in einer Tiefe von 
etwa 1000 m hat; im Atlantischen Ozean konnte HENTSCHEL sie noch in 
4000 m Tiefe lebend antreffen. Wahrscheinlich hat man es hier mit einer 
autotrophen Pflanze (gelbgriine Farbe!) zu tun, die in einer absolut licht
losen Region und daher ausschlieI31ich heterotroph lebt. 
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Uber die Wirkung der geringeren Lichtintensitat (bzw. des kleineren 
LichteinfaIlswjnkels) und der kurzeren Belichtungsdauer der Polargebiete 
auf deren Diatomeenflora weiB man noch so gut wie gar nichts, und es 
durfte bei dem Stande unserer Kenntnisse kaum moglich sein, hier Zu
sammenhange aufzufinden, denn der Temperaturfaktor wird in diesem 
FaIle sicher die uberragende Rolle spielen. 

Obgleich auch uber den LichtgenuB der hohlenbewohnenden Kiesel
algen wenig bekannt ist, so liegen gerade hier die Bedingungen fUr das 
Studium der Beziehungen der Diatomeenflora zum Licht besonders 
gunstig: an diesen Standorten ist die Lichtintensitat der ausschlag
gebendeFaktor, wenn die sonstigen Bedingungen fUr das Leben der 
Kieselalgen gunstig sind. Gewisse Anhaltspunkte liegen schon vor, so 
z. B., daB Melosira Roeseana und andere Diatomeen an geringen Licht
genuB angepaBt sind (vgl. Abschnitt A: Hohlen und Halbhohlen) und fUr 
andere Algen wurden bereits Messungen der minimalen, ertraglichen 
Lichtintensitat angestellt. Die Untersuchungen von LAEMMERMEYER 
(rgII) an naturlichen Standort en zeigten, daB Protococcoideen und 
Cyanophyceen noch bei Lichtintensitaten von 1/25 00 zu leben ver
mogen. 

Die Kulturversuche von SCHREIBER (rg27, rg28) haben gezeigt, daB· 
selbst so1che marinen Planktondiatomeen, die in den oberen Wasser
schichten leben, ihr Entwicklungsoptimum bei relativ geringen Licht
intensitaten haben. In der sogenannten dysphotischen Region der Meere 
(etwa von 80-350 m Tiefe, wo fur unser Auge schon Dunkelheit herrscht} 
leben einige Diatomeen (Planktoniella, Coscinodiscus, Asteromphalus) so
wie die Griinalge H alosphaera; SCI-IIMPER (r8g8) nannte diese Algen
gesellschaft "Schattenflora". In hoheren Breiten steigt die Schattenflora 
bezeichnenderweise infolge der geringeren Lichtintensitat in hohere 
Wasserschichten (GRAN). KOORDERS (Igor) berichtet uber einige Dia
tome en aus dem Tiefenschlamm (39-47 m) eines javanischen Sees mit 
auffallender Reduktion ihrer Chromatophoren. Es erscheint nach seiner 
Beschreibung allerdings nicht unmoglich, daB es sich um absterbende 
Kieselalgen handelte. Mit Sicherheit weiB man, daB tiefere Regionen des 
Profundals der SuBwasserseen von einigen wenigen Diatomeen (Campy
lodiscus, Surirella-Arten) bewohnt werden. Gelegentlich beobachtete 
andere Arten werden gewohnlich zu den "Zufallsfunden" gerechnet. Aus 
den anfangs besprochenen Grunden bezweifeln wir, ob es sich hier wirklich 
immer um Zufallsfunde handelt; unter Umstanden kann es sich auch um 
normale Individuen handeln, die infolge Lichtmangels ihren C- und N
Bedarf aus den organischen Substanzen decken, die der faulende Grund
schlamm in UberfUlle bietet. Wir sprechen diese Vennutung aus, weil 
uns die Menge lebender, vollkommen normaler Diatomeen aus dem 
Grundschlamm (aus etwa 24 m Tiefe) des eutrophen Sees Tichoje ozero 
bei Narva auffiel. Allerdings mussen wir zugeben, daB dieser Fall eine 
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Ausnahme bildet und als allgemeine Regel gelten kann, daB die Zahl der 
benthonischen Kieselalgen mit der Tiefe schnell abnimmt. 

I3. Temperatur. 
Der Temperaturfaktor spielt im Leben der Kieselalgen unzweifelhaft 

eine betrachtliche Rolle, ist aber ebenfalls sehr schwer von anderen 
physikalisch-chemischen Milieufaktoren zu trennen. 

Die Grenzen der Temperatur, bei der Diatomeen in der freien Natur 
noch leben konnen, sind recht weit: wahrend wir einerseits Schnee- und 
Eisdiatomeen kennen, die bei Temperaturen urn 0 0 leben und sich ver
mehren und extrem tiefe Temperaturen (Polarregionen) iiberstehen 
konnen, bewohnen andere Kieselalgen Thermalgewasser mit Tempera
turen von jedenfalls iiber 500 (vgl. Abschnitt A: Thermalgewasser). 

Sowohl die atmophytischen Kieselalgen wie die Schnee- und Eis
diatomeen verhalten sich in ihrer Anpassung an die Temperaturverhalt
nisse ahnlich wie die Phanerogamen. Ihre Vegetation tallt mit der war
men Jahreszeit zusammen, und in der kalten Jahreszeit machen sie eine 
ausgesprochene Winterruhe durch. Da sie keine sichtbaren Schutz
einrichtungen gegen Kalte aufweisen, muB man annehmen, daB das Ver
mogen, niedere Kaltegrade ohne Schaden zu ertragen, eine Eigenschaft 
ihres Protoplasmas ist. Der EinschluB oliger Reservestoffe mag hierbei 
eine bestimmte Rolle spie1ell, ohne daB man hieriiber Genaueres weiB. 
Die atmophytischen Diatomeen zeigen eine groBe Unempfindlichkeit 
gegeniiber extremen Temperaturen: so ist Pinmtlaria borealis und viele 
andere Atmophyten nicht nur eine standige Bewohnerin von Moosrasen 
der Polarregion, sondern lebt auch regelmaBig an ahnlichen Standorten 
tropischer Gegenden. 

Bei den wasserbewohnendenDiatomeen der temperiertenZonemachen 
sich in erster Linie die jahreszeitlichen Temperaturschwankungen be
merkbar. Betrachtet man die Diatomeenflora eines Gewassers in ihrer 
Gesamtheit, so kann man feststellen, daB die Kurve der Produktion zwei 
Maxima aufweist: im Friihjahr und im Herbst, wobei die Entwicklung 
wahrend des Friihjahrsmaximums stets bedeutender zu sein pflegt als zur 
Zeit des Herbstmaximums. Die Zeiten der Maxima sind von der geogra
phischen Lage des Standortcs abhangig. Die einzelnen Arten verhalten 
sich in dieser Beziehung recht verschieden. Wahrend die meisten Formen 
entweder nur ein Herbstmaximum oder ein Friihjahrsmaximum auf
weisen, verlegen einige Formen ihre Hauptentwicklung in die Sommer
monate. Zu diesen Arten gehoren z. B. Melosira granulata und Melosira 
varians. Dies Verhalten ist bei lVJelo5ira varians in neuester Zeit von zwci 
Beobachtern an zwei ganz verschiedenen Standorten festgestellt worden, 
was das Resultat besonders wertvoll macht; von KRIEGER (1927) in der 
Havel und von BUDDE (1928) im sauerHindischen Gebirgsbach. Beide 
Autoren haben fiir eine Anzahl von Formen Jahresproduktionskurven 
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aufgestellt; auch BETHGE (I925) gibt Jahreskurven fiir einige Plankton
formen. Die Temperaturschwankungen bedingen nicht nur eine wech
selnde Entwicklung (Haufigkeit) der Planktondiatomeen, sondern kon
nen auch das zeitweilige Verschwinden einiger Formen bewirken. 

Die benthonischen Formen tieferer Gewasser unserer Breiten werden 
von den jahreszeitlichen Temperaturschwankungen viel weniger betrof
fen, ebenso wohl die Planktonformen der tropischen Gewasser. Leider 
fehlen noch diesbeziigliche eingehendere Untersuchungen. 

Die Frage iiber das Warmebediirfnis der einzelnen Arten hat die Dia
tomologen stets interessiert. In ein besonders akutes Stadium ist sie ge
treten, nachdem unter Fiihrung schwedischer Forscher die fossilen See
ablagerungen systematisch studiert werden, wobei die Diatomeen die 
wichtigsten Leitfossilien darstellen. Falls man iiber die Warmeanspriiche 
der einzelnen Arten sichere Kenntnis hatte, wiirde die Zusammensetzung 
der Diatomeenflora einer bestimmten Schicht auch Hinweise auf das 
Klima geben konnen, das wahrend der Bildung dieser Schicht herrschte. 
Leider ist man nicht so weit, und die Ansichten iiber die Anpassung der 
Kieselalgen an bestimmte Temperaturen sind zum Teil so widerspre
chend, daB noch kein abschlieBendes Urteil zu fallen ist. So haben z. B. 
BACKMAN U. EULER (I922) eine Anzahl Diatomeen als "Warmeformen" 
angesprochen; gegen diese Auffassung wendet sich LUNDQL'IST (I927); 
vgl. ferner FONTELL (I9I7), LUNDQUIST U. THOMASSON (I923) und Rc
STEDT (I924). Man wird also gut tun, die weiteren Untersuchungen ab
zuwarten. 

Selbst bei extremen Kaltwasser- und Thermalformen ist die Ent
scheidung iiber die Pradominanz der Temperatur als okologischer Fak
tor schwer zu treffen. So gelten vielfach Ceratol1eis arcus und Cymbella 
Cesatii als stenotherme Kaltwasserformen; die erste Form ist aber recht 
haufig auch in warmeren Gewassern der Ebene angetroffen worden, und 
Cymbella Cesatii fanden wir in ungeheurer Individuenzahlin einem kleinen 
Zwischenmoor (Golmer Luch) bei Potsdam. Auch die Thermalflora der 
Diatomeen setzt sich anscheinend vorwiegend aus eurythermen und eury
topen Arten zusammen, die auch in Gewassern mit normaler Thermik 
vorkommen (vgl. SPRENGER I930). QUINT (I905) hat einige Arten aus 
Thermalgewassern beschrieben, die anscheinend von anderen Standorten 
nicht bekannt sind: er gibt leider die Temperatur der von ihm unter
suchten Thermen nicht an, so daB die Entscheidung, ob es sich urn wirk
liche Thermalformen handelt, zunachst unmoglich ist. SPRENGER (I930) 
fand in einem Thermalgewasser (+ 600 ) "Reinmaterial" von Pil1nularia 
appendiculata var. Naveana, eine Form, die man auch von anderen Stand
orten kennt. Auch seine ganze Florenliste (68 Formen) weist keine 
typisch thermophilen Formen auf. Vgl. ferner die im Abschnitt A: 
"Thermalgewasser" zitierte Literatur. 

Bei den Kaltwasserformen ist stets zu bedenken, daB bei der Wahl 
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der Standorte nicht nur die Temperatur, sondern auch andere Momente 
den Ausschlag geben konnen. Insbesondere steht der 02-Gehalt des 
Wassers in engster Beziehung zur \Vassertemperatur, und es ist sehr wohl 
moglich, daB viele "Kaltwasseranpassungen" im Grunde genommen An
passungen an hohen Sauerstoffgehalt sind. Die beiden Faktoren: to und 
O. lassen sich eben kaum trennen. 

Von hochster Wichtigkeit ist der Temperaturfaktor fUr die geogra
phische Verbreitung der Diatomeen. Wir wissen, daB die polaren Ge
wasser andere Formen beherbergen als die Meere und SiiBgewasser der 
temperierten Zone; die Diatomeenflora dieser letzteren unterscheidet sich 
wiederum in wesentlichen Ziigen von derjenigen der Tropen. Wenn es 
auch unter den Diatomeen, ebenso wie unter anderen Algengruppen, eine 
groBe Anzahl auBerst eurytoper Formen gibt, deren Anpassungsfahigkeit 
so weit geht, daB sie sich in allen Klimaten ansiedeln konnen (Kosmo
politen, vgl. Abschnitt D), so kennt man auch schon heute eine Anzahl 
von Arten, VOn denen man mit Sicherheit sagen kann, daB sie den 
Tropen eigen sind und auBerhalb der Wendekreise nicht mehr vorkom
men. Ahnlich verhalt es sich bei den Kieselalgen des hohen Nordens und 
Siidens. 

Ob und inwieweit neben der Temperatur noch andere Faktoren bei 
der zonal en Verteilung der Diatomeen mitsprechen, ist noch schwer zu 
sagen. Insbesondere ware es interessant, festzustellen, ob das Licht in 
diesen Fallen nicht auch eine mitbestimmende Rolle spielt. Wir denken 
dabei einerseits an die groBe Durchsichtigkeit des Meerwassers in den 
Tropen, die im Verein mit der hohen Sonnenlage einen reichlichen Licht
genuB den planktonischen und benthonischen Formen gewahrleisten muB; 
andererseits an die lange Polarnacht und den niedrigen Stand der Sonne 
wahrend des arktischen Sommers. Bei den Bewohnern tropischer SiiB
wasserseen muB man sich an deren so wesentlich von unseren Gewassern 
abweichende Thermik und den dadurch bedingten anders gearteten Che
mismus erinnern. 

Mit Spannung wird man daher den Ergebnissen so groB angelegter 
Forschungsreisen wie der Deutschen Sunda-Expedition entgegensehen I • 

Eine wichtige Rolle spielt die durch jahreszeitliche Schwankungen der 
Temperatur verursachte Wasserzirkulafion im Stoffkreislauf der tempe
rierten Gewasser und beeinfluBt dadurch indirekt deren Gesamtleben. 
Kurz angedeutet, verlauft dieser ProzeB in den Seen unserer Breiten 
folgendermaBen: In einem bestimmten Zeitpunkt im Friihjahr besitzt die 
gesamte Wassermasse eine gleichmaBige Temperatur von etwa +40 (bei 
welcher Temperatur das Wasser die groBte Dichte hat). Mit steigender 

I Der wahrend der Niederschrift dieser Arbeit erschienene erste Bericht: 
RUTTNER: Hydrographische und hydrochemische Beobachtungen auf Java, 
Sumatra und Bali (Arch. f. Hydrobiol. Suppl. 8 [1931J) konnte leider nicht 
mehr berucksichtigt werden. 
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Erwarmung der Luft erwarmen sich die oberen Wasserschichten, ki:innen 
aber infolge der schlecht en Leitfahigkeit des Wassers ihre Warme an die 
tieferen Schichten nicht abfiihren. Es entsteht eine ausgesprochene 
Warmeschichtung, indem das erwarmte -Wasser in einer ± starken 
Schicht oben lagert, wahrend das kalte Wasser in der Tiefe ruht. Die Be
ruhrungsflache zwischen diesen beiden Schichten zeigt ein starkes verti
kales Temperaturgefalle und wird Sprungschicht genannt. Wahrend des 
Sommers dauert dieser Zustand an (Sommerstagnation). 1m Herbstkuhlt 
sich das Oberflachenwasser ab; es sinkt in die Tiefe, bis es eine Schicht der 
gleichen Temperatur erreicht, wahrend das daruberliegende warmere 
Wasser aufsteigt (Teilzirkulation). Wenn im Herbst das Oberflachen-
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Abb. 5. Temperaturprofile aus dem graBen Mon6gg1ersee. Jannar und Februar zeigen (ziemlichannahernd) 
Homothermie; dann, infolge del" sommerlichen Erwarmung, allmahlich Auftreten einer Schichtung. Die 
Sprungschicht ist von ihrem Auftrcten im Thfarz an (4-8 m) deutlich zu verfolgen; sie wird mit zu
nehmender Erwarmung immer ausgepragter, sinkt gegen dell Oktaber immer tiefer (8-10 m) und 
versch,vindet 1m N ovel11ber ganz. November und Dezember zeigen wieder annahernde Homothermie~ 

(Nach HUBER-PESTALOZZI aus THIENEMANK.) 

wasser sich bis auf +4° abgekiihlt hat, werden auch die untersten 
Wasserschichten in die Zirkulation einbezogen (Herbst-Vollzirkulation). 
Bei weiterer Abkuhlung des Oberflachenwassers wird dessen spezifisches 
Gewicht leichter, und es stellt sich eine umgekehrte Schichtung ein: das 
kalte Wasser (unter +4°) lagert oben, das warm ere (etwa 4°) in der Tiefe 
- der Zustand der Winterstagnation ist erreicht. Bei zunehmender Er
warmung im Fruhling tritt zunachst Teilzirkulation ein, um bei einer be
stimmten Temperatur des Oberflachenwassers eine (nicht sehr bedeu
tende) Fruhjahrsvollzirkulation zu erreichen, bei welcher wieder eine 
vollstandige Durchmischung aller Wasserschichten bewirkt wird. Die
besonders im Sommer bei tieferen Seen sehr deutlich in Erscheinung tre-
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tende und wahrend der Zirkulation verschwindende - Sprungschicht 
wird jetzt allgemein Metalimnion, die daruberliegende Oberflachen
schicht: Epilimnion und das unter dem Metalimnion lagernde Tiefen
wasser: Hypolimnion genannt. 

Die Bedeutung der thermischen Zirkulation fur den Haushalt der Ge
wasser wurde bereits bei der Besprechung der einzelnen okologischen 
Faktoren gewurdigt. Durch die Vollzirkulation wird Sauerstoff dem 
Tiefenwasser zugefuhrt und CO2 , ferner Ca, Si02 u. a. in das Epilimnion 
befordert. Die thermische Zirkulation spielt bei allen diesen fur das Ge
samtleben der Gewasser so bedeutungsvollen Prozessen gewissermaJ3en 
die Rolle des Ant1'iebsmotors. 

Neben diesen jahreszeitlichen Zirkulationsstromungen treten inner
halb des Epilimnion noch iaglich verlaufende vertikale Konvektions
stromungen auf, die die oberen Wasserschichten ± innig durchmischen 
und ihr Temperah~rgefalle verringern. Die Kenntnis dieser schwer zu er
fassenden Stromungen ist noch sehr begrenzt. Dabei durften sie fUr die 
Verteilung des Planktons, ja fur das Leben vieler Planktonten schlecht
hin von ganz uberragender Bedeutung sein. Durch das in der Nacht ab
gekuhlte und in tiefere Schichten sinkende Wasser werden aufsteigende 
Stromungen des unten lagernden, warmeren Wassers hervorgerufen. Und 
die im Laufe des Tages in diese Schichten abgesunkenen Planktonorganis
men konnen durch die Konvektionsstromungen wieder in die oberen 
Schichten gehoben werden. -aber die Windstaustromungen, die ebenfalls 
zur Durchmischung des Wassers beitragen, wird im Abschnitt "Wind" 
berichtet. 

Die oben beschriebenen, schon weit mehr in das Gebiet der Hydro
logie hinuberleitenden Erscheinungen sind seit FORELS Zeiten Gegenstand 
eingehender Untersuchungen gewesen, und die einschlagige Literatur ist 
sehr umfangreich. Eingehende ErkHirungen und ausfUhrliche Literatur
hinweise bringen die Handbucher von THIENEMANN (I925), LENz (I928), 
BREHM (I930). 

14. Trockenheit. 
Der periodische oder standige Wassermangel ist ein Faktor, an den 

sich nur verhaltnismaJ3ig wenige Diatomeen angepaJ3t haben. Wir sahen 
im Abschnitt A III, daJ3 es eine groJ3e Anzahl von Standorten gibt, bei 
denen die KieselaIgen in verschiedenem MaJ3e den Kontakt mit gri:iJ3eren 
Wassermengen verlieren, urn sich schliel3lich mit kapillaren Wasser
schichten zu begnugen, die sogar wahrend ± langer Trockenheitsperioden 
ganz verschwinden konnen. Als extreme Biotope muJ3 man wohl die 
MoospoIster exponierter Standorte ansehen. Wahrend bei den meisten 
iibrigen Biotopen (Litoralregion, Schnee und Eis, hygropetrische Stand
orte) eine vollkommene Austrocknung kaum oder sehr selten stattfindet, 
und bei den erdbewohnenden Diatomeen wenigstens die theoretische (da 
Doch nicht faktisch erwiesene) Moglichkeit des Aufsuchens feuchterer 
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Schichten besteht, konnen Moospolster eine jede Spur kapillar festgehal
tenen Wassers verlieren und in diesem "staubtrockenen" Zustand lange 
Zeit verharren. 

DaB die in den Moospolstern lebenden Diatomeen hierbei nicht zu
grunde gehen, sondern nur in einem anabiotischen Zustand verharren, 
haben die Versuche von BRISTOL (1920) und BEGER (1927) gezeigt. Die 
Moose diirften wahrend der Trockenheitsperioden einen gewissen Schutz 
gegen die direkte Sonnenstrahlung gewahren. 

Sichtbare Schutzvorrichtungen gegen Austrocknung haben die atmo
phytischen Diatomeen nicht ausgebildet, wenn man von dem Auftreten 
von "inneren Schalen" absieht, die man vielfach als solche deutet, und die 
bei Melosira Dickiei regelmaBig, bei den iibrigen atmophytischen Arten 
gelegentlich vorkommen. Wenn manche Autoren auch die verstarkte 
Ausscheidung von Reservestoffen in Form fetter Ole als Schutzanpassung 
der Atmophyten deuten, so liegt doch wohl ihre Re?istenz gegen Aus
trocknung in der besonderen Fahigkeit ihres Protoplasmas, auch bei 
starkstem Wasserentzug nicht zu koagulieren: die Zustandsanderungen, 
die durch Wasserentzug und Wasseraufnahme bedingt werden, sind bei 
den Atmophyten reversibel. Diese Fahigkeit teilen die Atmophyten mit 
den sie beherbergenden Moosen und manchen - bezeichnenderweise auch 
moosbewohnenden - Tieren (Tardigraden, Rotatorien). 

IS. Wind. 
Diesem Faktor ist wohl nur eine geringe Bedeutung in okologischer 

Hinsicht zuzusprechen. Wahrend er auf die submersen Diatomeen nur 
wenig bzw. nur indirekt (vgl. unten) EinfluB ausiiben kann, diirfte der 
Wind, des sen austrocknende Wirkung graBer ist als diejenige der Inso
lation, fUr die atmophytischen Formen (in Moospolstern, auf Dachern 
und Baumen) die Rolle eines wichtigen, schadigenden Faktors spielen. 

Die Bildung einer Brandungs- und Spritzzone der Meere und Seen ist 
ausschlieBlich auf die Wirkung des Windes bzw. der durch ihn hervor
gerufenen Wellenbewegung zuriickzufUhren. Der Grad der Ausbildung 
dieser Zone hangt neben der Gestalt der Kiiste wesentlich von der Starke 
und Stetigkeit der vorherrschenden Winde abo 

Wohl die wichtigste Beeinflussung des Haushaltes der Binnengewasser 
durch den Wind ist die Erzeugung der sogenannten Windstaustromungen. 
DieseErscheinung ist bei groBerenSeen zu beobachten und beruht darauf, 
daB der langere Zeit aus der gleichen Richtung wehende Wind das Ober
flachenwasser abkiihlt und an das der Windrichtung entgegengesetzte 
Ufer treibt. Hier wird es gestaut und sinkt infolge seines h6heren spezifi
schen Gewichtes in die Tiefe, wahrend an dem gegeniiberliegenden Ufer 
das Wasser aus tieferen Schichten aufsteigt. Es entsteht eine Zirkulation 
des Wassers, welche bald nur auf das Epilimnion beschrankt bleibt, bald 
die ganze Wassermasse des Sees ergreift und infolge der dadurch hervor-
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gerufenenDurchmischung desWassers in dem Stoffhaushalt derGewasser 
eine wichtige Rolle spielen kann. 

Ein weiterer Effekt stetig wehender Winde ist unter Dmstanden in 
der Anreicherung der obersten Wasserschichten - bei Windstaustr6mun
gen auch der tieferen - mit Sauerstoff zu sehen. 

SchlieBlich sei noch einer Erscheinung gedacht, die vielleicht nur von 
lokaler Bedeutung ist. Bei Wasserbliiten, besonders bei solchen, die 
durch Cyanophyceen und Diatomeen (M elosira-Arten) hervorgerufen 
wurden, findet man nicht selten, daB die an windstillen Tagen iiber die 
Oberflache des Gewassers gleichmaBig verteilten Algen durch auftretende 
Winde "zusammengeschoben" werden und kompaktere Massen bilden. 
Diese werden dann durch den Wind an das Dfer getrieben, wo sie zum 
Teil in Faulnis iibergehen, zum Teil auf den Strand gespiilt und zu f6rm
lichen kleinen Wallen gestapelt werden k6nnen. In groBartigem MaB
stabe wurde diese Erscheinung von einer von der Kaiserlich Russischen 
Geographischen Gesellschaft ausgeriisteten Expedition an den Dfem des 
Balchasch erstmalig beobachtet. Dieser See zeigte die obige Erscheinung 
in hohem MaBe und, da Winde einer bestimmten Richtung vorherrschten, 
entstanden an dem der Windrichtung entgegengesetzten Dfer machtige 
Lager von faulenden Planktonten. Einen wesentIichen Bestandteil der 
Wasserbliite bildete Botryococcus Braunii, dessen Zellen als Reservestoff 
fettes 01 ablagem. Dieses 01 widerstand der Zersetzung, und die unteren 
Schichten der "PIanktonwalle" bestanden aus eigentiimlichen, schwarzen 
zusammenhangenden Schollen. Diese etwa 5-10 cm starken Platten 
waren elastisch (etwa wie ziemlich harter Gummi), lieBen sieh mit dem 
Messer in diinne Seheiben schneiden, die homogen und durchscheinend 
waren und unter dem Mikroskop deutlieh erkennen lieBen, daB es sieh 
um die Reste der oben genannten Alge handelte. Die "Botryococws
Schollen" brannten sehr leicht mit ruBender Flamme und beinahe ohne 
Riiekstand zu hinterlassen. Die Eingeborenen kamen aus weitem Dm
kreis, urn diese Schollen zu sammeln; sie verwandten sie als willkommenes 
Brennmaterial, das in diesen baumlosen Gegenden recht rar ist, und als 
- Schmiermittel fiirWagenachsen. Wohl eine seltsame Anwendung von 
planktogenem 0l! 

Zum SehIuB m6chten wir noeh kurz einige Faktoren erwahnen, die in 
6kologischer Beziehung ebenfalls von Bedeutung sein k6nnen. 

In erster Linie ist dies die 

Bedeckung von Gewiissern dunh Eis und Schnee. 

Durch eine zusammenhangende Eisdecke wird - besonders in h6he
ren Breiten, wo das Eis eine bedeutende Starke erreichen kann - der 
Gasaustauseh zwischen Atmosphare und Wasser sehr ersehwert. Da 
dureh aufliegenden Schnee auch das Lieht nur in beschranktem MaBe 
einwirken kann, ist die resultierende Wirkung eine Reduktion des Phyto-
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planktons, eine Abnahme des Oz-Gehaltes und eine Zunahme des CO2 -

Gehaltes des \Vassers. Die Eis- und Schneedecke ist - allgemein ge
sprochen _. als ein die Diatomeenflora eines Gewassers schadigender 
Faktor anzusehen. 

Zu den schadlichen Faktoren von mehr lokaler Bedeutung gehorenauch: 

der Eisgang und das Hochwasser. 
Beide wirken sich hauptsachlich in flieBenden Gewassern aus. Durch 

den Eisgang werden vorwiegend die Diatomeengesellschaften des flachen 
Wassers betroffen: die oberen Schlammschichten werden aufgewiihlt, 
und an fest en Gegenstanden haftende epiphytische Diatomeen konnen 
abgerissen und stromabwarts transportiert werden. Das Hochwasser iibt 
im FluB die gleichen Wirkungen aus, wie der Eisgang, doch erstreckt sich 
sein EinfluB haufig auch auf die tieferen Schichten. Der Grund wird auf
geriihrt, durch Sand oder andere Sedimente iiberschichtet und dasWasser 
stark getriibt. Es ist auffallend, wie die Diatomeenflora eines Flusses 
wahrend des Hochwassers an Arten- und Individuenzahl zurilckgeht. 

c. Morphologische und biologische Anpassungen 
an die Umwelt. 

I. Das Plankton. 
Unter diesem Namen wird bekanntlich jene bunte Pflanzen- und Tier

gesellschaft zusammengefaBt, die das freie 'Vasser bewohnt; die Organis
men schweben oder schwimmen im Wasser, ohne zu groBerer Eigen
bewegung fahig zu sein. Durch die letztere Eigenschaft unterscheidet 
sich das Plankton vom Nekton, zu welcher Gruppe Organismen gehoren, 
die mit starker aktiver Eigenbewegung begabt sind; diese Gruppe kommt 
fiir uns natiirlich iiberhaupt nicht in Betracht. Da.s noch zu besprechende 
Neuston bezeichnct jene Gruppe von Organismen, die das Oberflachen
hautchen des Wassel's bevolkern. 

Man kann wohl sagen, daB eine Zeitlang das Plankton die von den 
Biologen bevorzugte Biozonose war. Nach dem Erscheinen del' grund
legenden \Verke von HENSEN (1887) und ApSTEIN (1896) setzte - nach 
dem treffenden AusdruckBREHMs (1930 )-ein wahrer "furor planctonicus" 
ein, wohl nicht zum mindesten verursacht durch die bequeme und saubere 
Fangmethode und die Reinheit des erbeuteten Materials; in den letzten 
30 Jahren ist dann auch cine beinahe uniibersehbare Literatur iiber das 
Plankton entstanden. Aus del' Fiille des vorliegendel1 Materials sei nach
stehend nur das \Vichtigste herausgegriffen, das in l1aherer Beziehung zu 
dem hier zu behan de In den Thema steht. 

Nach der GroBe del' Plal1ktonformen bzw. ihrer Fangmethode unter
scheidet man - ziemlich willklixlich - zwei Gruppen des Plal1ktons: 

I. Nannoplankton, 
2. Netzplankton. 
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Zum Nannoplankton gehoren die kleinsten Planktonorganismen (fast 
ausschlieBlich Algen), die bei der gewohnlichen Fangmethode durch die 
Maschen der Planktonnetze schliipfen. LOHMANN (Ig08) fiihrte die Tech~ 
nik des Zentrifugierens einer bestimmten Wassermenge ein und ent~ 
deckte eine "neue, bisher groBtenteils verborgene Welt von au13erst 
zarten undkieinen Organismen" (RUTTNER IgI4), deren eminente Be
deutung als Nahning des Zooplanktons spater erkannt wurde. Die mei
sten Organismen des Nannoplanktons gehoren den Flagellaten an (Cocco
lithophorideen, Peridineen, Cryptomonaden, Chrysomonaden u. a.); Dia
tomeen fehien dem Nannoplankton fast ganzlich. Von marinen Arten 
kann man Thalassiosira nana hierzu rechnen, von Sii13wasserformen Ste-
1JltanodisC'ltS pusillus sowie die kleinsten Individuen einiger Cyclotella
Arten (C. dubia, C. Meneghiniana, C. Kuetzingiana, C. comta). Die mei
sten pelagisch lebenden Diatomeen sind wesentlich groBer, werden von 
den Maschen der Planktonnetze zuriickgehalten und gehoren somit in 
definitorischer Hinsicht dem N etzplankton an. In quantitativer Be
ziehung bilden die Diatomeen einen der wichtigsten Bestandteile des 
N etzplanktons des SiiB- und Meerwassers. 

Dasjenige Problem, welches von Anfang an das Interesse der Forscher 
besonders fesselte, ist das Formproblem, das mit der Frage des Schwebens 
der Planktonorganismen in engstem Zusammenhange steht. Viele Plank
ter, insbesondere die Planktondiatomeen, sind iiberhaupt keiner aktiven 
Bewegung fahig und daher ist ihr Schweben eigentlich nur ein Iangsames 
Absinken. Die Sinkgeschwindigkeit kann vermindert werden durch: 

geringe GroBe der Planktonten, 
Ausbildung spezifisch leichter Einschliisse, 
Schieimbildung und 
VergroBerung der Oberflache. 

Alle diese Mittel finden wir bei den Diatomeen angewandt. Durch 
geringe GroBe zeichnen sich viele Planktondiatomeen aus, wie z. B. viele 
Cyclotella-Arten, Synedra berolinensis u. a. Doch gehort dies Merkmal 
nicht zu den charakteristischen, da viele benthonische Formen noch 
kleiner sind; die kleinste aller bekannten Diatomeen - ThaZassiosira 
nana, ein Scheibchen von nur etwa 3-5 fl Durchmesser -- gehort aller
dings dem Plankton an. Auch die beiden folgenden Merkmale beziehen 
sich nicht nur auf die planktonischen Formen der Kieseialgen: die Spei
cherung von spezifisch leichtem, fettem 01 (das allgemein als Reservestoff 
angesprochen wird) erfolgt bei den meisten Kieselalgen, jedoch gewohh
lich nicht in der Zeit der lebhaftesten Vermehrung. Die Gallertausschei
dung, die NAUMANN (Ig25) in besonders typischer Ausbildung bei TabeZ
Zaria beobachtete, und die von manchen Cyclotella-Arteri und anderen 
Formen bekannt ist, findet man auch ab und zu bei so typischen Benthos
formen wie z. B. PinnuZaria und vielen Epiphyten; allerdings kann man 
sie hier wohl nicht ais "Schwebegallerte" ansprechen. 

Ergebnisse der Biologie VIII. 20 
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'Dagegen scheint die VergroBerung der OberfHiche in den meisten 
Fallen eine spezifische Eigenschaft der Planktonformen zu sein. Die 
OberflachenvergroBerung kann auf verschiedene Weise erfolgen: durch 
Ausbildung flacher Scheiben (Cyclotella, Planktoniella, Coseinodiseus, 
A sterolampra) , durch Kieselborsten (Stephanodiseus, Cyelotella, Chaeto
ceros, Corethron), Fortsatze (Attheya, Rhizosolenia, Biddulphia, Bacteria
strum); femer durch normale Entwicklung von Schleimhullen und Gal
lertfortsatzen, die haufig die Gestalt von zahlreichen zarten Schleim
borsten haben (Cyelotella, Thalassiosira u, a.). SchlieBlich kann die Zelle 
die Form langer, dunner Stabe annehmen (Synedra, Rhizosolenia, Thalas-
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Abb. 6. Schwebevorrichtungen bei Planktonformen des SliBwassers. a Rltizosolc1lia I01lgiseta, b Syne. 
dra aCllS var. Oste1lfe!dii, c Rhizosolellia eric1lsis var. 1Jlorsa, d Attheya Zachariasii, e Cyclotella 
Chaetoceros, f Sy1ted1'a acus, g eyelotella comta var. q1tadrii1t1lcta, h Tabellariafenestrata var. asterio-
1ltlloides, i Alelosira cttrvata, k Fragilaria crotollcllsis, 1 CC1ltro1lella Reiclzeltii. (Nach BACHMANN, 

HU5TEDT, KRI EGER, SCHMIDT.) 

siothrix). Ein weiteres, 'wirksames Mittel ist die Bildung lockerer Ver
bande in der Form von Ketten (Melosira, Seeletonema, Chaetoceros u. a.), 
Stemen (Asterionella, Fragilaria) und unregelmaBigen netzformigen Ko
lonien (Thalassionema, Nitzschia). Die beifolgenden Textabb. 6 und 7 
sollen einen Eindruckvon einigen der typischen Planktondiatomeen und 
ihren Einrichtungen zur Erhohung der Schwebefahigkeit geben. 

Auffallend ist es, daB weitaus die meisten Planktondiatomeen zu der 
Ordnung der Centrales '- den raphelosen und daher unbeweglichen For
men - gehoren. Von den Penn ales sind nur einige Nitzschia-Arten 
typische Plankter. Ob alle regelmaBig im Plankton vorkommenden 
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Sttrirella- und Cymatoplettra-Arten zu den eigentlichen Planktonorganis
men zu rechnen sind, ist noch fraglich. 

Erscheinen diese Einrichtungen auch als wirksame Mittel zur Ver
langsamung des Absinkens, so sind in letzter Zeit doch - namentlich von 
zoologischer Seite - Zweifel daruber entstanden, ob die Fortsatze usw. 
tatsachlich als spezifische Schwebevorrichtungen gedeutet werden dur
fen. Es sind Tiere (Rotatorien und Cladoceren) entdeckt worden, die mit 
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Abb. 7. Schwebevorrichtungen bei Planktonformen des Meeres. a Rltizosolcnia crasslsjlna, b Coretlzro1t 
Valdiviae, c Plallktoniella Sol, d Nitzsclda (rig ida, e Chaetoceros /to/satlcn1Jl, f Biddttljlda sinensis, 
g Thalassiosira gravida, h Bacteriastru11t variafls var. borealis, i ElIcampia z odiactts, k Ditylium 
Briglttwellii, 1 Sceletonema costatum, (Nach CLEVE, GRAN , KARSTEN, SCH1UDT, SCHUTT, S1I.UTH, ZUELZER.) 

ihren langen Stacheln und Fortsatzen den Habitus von typischen Plank
tonformen vortauschen und trotzdem Bewohner von nassen Moosrasen 
und ahnlichen Standort en !':'ind (BREHM I930). ZU den Stutzen der 
Theorie der Schwebevorrichtungen geh6rte ferner die Beobachtung, daB 
sogenannte Sommerformen gewisser Daphniden und Rotatorien beson
dere Vorrichtungen zur Vergr6Berung ihrer K6rperoberflache (Helme und 
Stacheln) ausbildeten, die den Winterformen derselben Arten fehlten. 
Dieser "Saisondimorphismus" (auch Cyclomorphose genannt) wurde mit 

20* 
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der Tatsache in Zusammenhang gebracht, daB das warme Wasser eine 
wesentlich geringere Viskositat hat als das kalte, und daB daher die Sink
geschwindigkeit der Plankter bei gleicher Korperoberflache im Sommer 
gr6Ber sein muB als im Winter. Die VergroBerung der Korperoberflache 
der Sommerformen wurde als eine spezielle Anpassung gegen das Ab
sinken im warmen Wasser gedeutet. Diese Auffassung scheint nach den 
neuesten Erfahrungen nicht mehr halt bar zu sein: die Cyclomorphose 
wird durch innere Ursachen (Sexualitat), die mit auBeren Faktoren in 
keinem Zusammenhang stehen, erklart. 

Infolge des oben Gesagten sind manche Zoologen geneigt, die speziel
len Einrichtungen der Planktonorganismen nicht ohne wei teres als An
passungen an das Leben im freien Wasser anzusehen. Auch PASCHER 
(zitiert nach BREHM 1930) glaubt diese Anschauungen auf gewisse Pflan
zen ausdehnen zu mussen (z. B. auf die nadelf6rmigen Synedra-Arten). 
Wir konnen uns dieser Meinung nicht anschlieBen, denn - von Synedra
Arten abgesehen - gibt es keine benthonischen Kieselalgen, welche 
Organe besitzen, die typische Schwebevorrichtungen vortauschen (Bor
sten, Stacheln). Auch sind die Benthosformen im allgemeinen viel derber 
gebaut und besitzen starkere Kieselskelette. Wir glauben daher, daB die 
Mehrzahl der Schwebevorrichtungen der Planktondiatomeen als echte 
Anpassungen an das pelagische Leben zu deuten sind. 

Man darf aber nicht vergessen, daB die Wasserschichten des Epi
limnions, in denen die Hauptmasse des Phytoplanktons lebt, keine ab
solut ruhenden Wassermassen darstellt. Abgesehen von den fruher be
sprochenen Windstaustromungen existieren in oberen Wasserschichten 
taglich ablaufende vertikale Konvektionsstromungen, die nur schwer der 
Beobachtung zuganglich sind, und uber deren Verlauf man noch wenig 
weiB. Durch derartige horizon tale (Windstau) und vertikale (Konvek
tion) Stromungen k6nnen absinkende Plankter wieder nach oben be
fOrdert werden, und fUr den Verlauf dieses Prozesses durften unseres Er
achtens die Vorrichtungen zur Erhohung der Reibung auBerordentlich 
nutzlich sein. 

Auf die Dauer kann keine Schwebevorrichtung einen unbeweglichen 
Organismus vor dem endgiiltigen Absinken in die Tiefe schutzen, sofern 
dessen spezifisches Gewicht hoher als das des Wassers ist. Es wird also 
bei der Produktion eines Planktonten stets das Verhaltnis zwischen seiner 
Vermehrungsgeschwindigkeit und der Sinkgeschwindigkeit den Aus
schlag geben. UTERMOEHL (1925) erweitert diese Anschauung zu dem 
Satz: "Die Tiefenverteilung und waagerechte Ausbreitung samtlicher 
geiBellosen Schwebepflanzen wird bestimmt durch ihre Vermehrungs
geschwindigkeit bzw. Vernichtungsgr6Be, ihre Sink- bzw. Aufstiegs
geschwindigkeit und durch die Str6mungen bzw. Ruhe in ihren Ge
wassern." 

Die letzten Betrachtungen lei ten uber zu einem weiteren wichtigen 
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Problem der Planktonkunde, dem Verteil'bmgsproblem. Wahrend das 
Phytoplankton eines SuBwassersees im allgemeinen in horizontaler Rich
tung ::l~ gleichmaBig verteilt ist (die ungleichmaBigste Verteilung zeigen 
so1che Cyanophyceen n. a. spezifisch leichte Organismen, die sich ganz 
dicht unter der Oberflache halten und yom Winde abgetrieben werden), 
zeigt die Horizontalverteilung des Planktons im Meer bestimmte Un
gleichmaJ3igkeiten, die fur das Gesamtleben der Hochsee von groBer Be
deutung sind. Man findet "Organismenstrome" mit ausgesprochenen 
Unterschieden der Populationsdichte und -zusammensetzung, Strome, 
die das Aufstellen von Planktonkarten ermoglichen, wie dies z. B. durch 
die Deutsche Atlantische Expedition wahrend der Fahrten des "Meteor" 
in den Jahren I925-I927 geschehen ist. Das allseitige Studium so1cher 
Planktonverteilungskarten hat hochst interessante Ergebnisse, nicht nur 
biologischer, sondern auch hydrographischer Natur gebracht. Zunachst 
hat sich herausgestellt, daB die Planktondichte in erster Linie yom Ge
halt des Meerwassers an den trophischen Minimumstoffen N und P ab
hangig ist, und daB alle Faktoren diesen gegenuber zurucktreten (vgl. 
hierzu die Einwande von GRAN, S.283 dieser Arbeit). Es etwies sich 
ferner einwandfrei, daB das Tiefenwasser einen hoheren N + P-Gehalt auf
wies als das Oberflach:enwasser. In den Gebieten, in denen das Wasser 
durch die Wirkung des Triftstromes aus der Tiefe heraufsteigt (wie z. B. 
an der Ostkuste Afrikas), ist daher auch die Planktondichte besonders 
groB. Auf dieselbe Weise wird der Planktonreichtum der subarktischen 
und snbantarktischen Gebiete erklart: hier quillt Tiefenwasser an die 
Oberflache, wahrend Oberflachenwasser absinkt. Die Meeresstromungen, 
die so1ches Wasser weiterbefordern, sind daher planktonreich, und es ist 
an den Kurven abzulesen, ,vie bei dem weiteren Verlauf der Stromungen 
der Nahrstoffgehalt und mit ihm auch die Planktondichte abnimmt. Es 
durfte wohl in groBen Zugen der Satz gelten: der Planktongehalt einer 
Meeresstromung ist proportional ihrem Gehalt an Tiefenwasser und ihrer 
Kustennahe, denn kustennahe Meeresteile werden in ahnlicher Weise 
durch das relativ nahrstoffreiche FluBwasser unter Umstanden auf weite 
Strecken beeinfluBt. 'Vir mlissen nns anf diese allgemeinen Andeu
tungen liber ein groBes und kompliziertes Kapitel der marinen Hydro
biologie beschranken und verweisen auf die groBe ozeanographische 
Literatur (z. B. die Arbeiten der Valdivia-Expedition, der Deutschen 
Sudpolar-Expedition, der Deutschen Atlantischen Expedition, ferner 
HENTSCHEL I928). 

In der Frage der vertikalen Verteilung des Planktons, jedenfalls des 
Phytoplanktons, liegen die Verhaltnisse bei den SuBgewassern im allge
meinen verwickelter als im Meere. Die Vertikalverteilung des Phyto
planktons der Seen ist von vielen Faktoren abhangig, deren Wirkung 
bereits zum groBen Teil im Abschnitt B charakterisiert wurde. Gerade 
das von den direkten edaphischen Einflussen losgeloste Plankton ist vor-
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ziiglich geeignet, die Wirkungen der einzelnen Faktoren - soweit dies 
iiberhaupt moglich - zu studieren. 

Das Licht spielt die Rolle eines begrenzenden Faktors. Unterhalb 
einer gewissen, fUr die einzelnen Seetypen und -individuen verschiedenen 
Tiefe reicht das Licht nicht mehr aus, urn den AssimilationsprozeB zu er
halten. CUber Einschrankungen hierzu vgl. Abschnitt B: Licht.) Ent
sprechend den Zonen abnehmender Lichtintensitat spricht man vielfach 
von einer photischen, einer dysphotischen und einer aphotischen Region. 
Es scheint, daB die natiirliehe Trennungsflache zwischen den beiden 
ersten von der Temperatursprungschicht gebildet wird. Die Plankton
diatomeen bevorzugen normalerweise die photische Region; im Epi
limnion sind stets die meisten Kieselalgen anzutreffen. Die "Schatten
flora" der dysphotischen Region der Meere wurde im Abschnitt B er
wahnt; an derselben Stelle wurde auf die eigenartigen - wahrscheinlich 
pflanzlichen - Organismen der aphotischen Region (bis 4000 m Tiefe) 
hingewiesen, die von SCHILLER und HENTSCHEL in jiingster Zeit be
schrieben worden sind. 

Auf die Bedeutung der Warme wurde bereits vielfach hingewiesen. 
Die zu gewissen Zeit en einsetzende Hochproduktion von Planktonorga
nismen hangt wohl sicher zu einem groBen Teil mit der Thermik der Ge
wasser zusammen, ebenso das Auftreten und Verschwinden von be
stimmten Formen im Plankton. Der im Haushalt der Gewasser so 
wichtige "Motor" : die thermische Zirkulation, hat natiirlich auch auf die 
Vertikalverteilung der Plankton ten einen groBen EinfluB. Ganz abge
sehen von der durch die Zirkulation bedingten Umlagerung lebenswichti
ger Faktoren (02 , CO2 , Si02 u. a., vgl. die betreffenden Abschnitte), findet 
unter dem EinfluB der Teil- und Vollzirkulation eine Anderung der 
Vertikalverteilung der einzelnen Organismen statt. Wahrend zur Zeit der 
Stagnation einzelne Formen ausgesprochene Populationsmaxima in ge
wissen Wasserschiehten aufwiesen (vgl. Abb. 8a), und nieht unter be
stimmte Tiefengrenzen hinabstiegen, sieht man, daB nach der Zirkulation 
(Abb. 8b) eine Durchmischung stattgefunden hat und die einzelnen Arten 
hinsiehtlich ihrer Populationsdiehte und Vertikalschichtung viel gleieh
maBiger in der ganzen Wassermasse des Sees verteilt sind, was am deut
lichsten bei SPhaerocystis und Oocystis zum Ausdruck kommt. 

Der O2 - und CO2 -Gehalt (einschlieBlich des im Calciumbikarbonat ge
bundenen CO2 ) ist fiir das Phytoplankton ein wichtiger Faktor; anderer
seits wird der Gehalt an diesen beiden Gasen auch zu einem wesentlichen 
Teil durch die Lebenstatigkeit und Entwicklung des Phytoplanktons 
verandert undmitbestimmt (hohe02 -Werte, niedereC02 -Werte in phyto
planktonreichen Gewassern, vgl. Abschnitt B, IO und II). 

SO wie die O2 - und CO2 -Verteilung in den Gewassern zum Teil mit 
deren Phytoplankton in Zusammenhang steht, so bestehen ahnliche 
Wechselbeziehungen zwischen der Schwebeflora und dem Kalkgehalt des 



---_._. __ ._ .. _- ----------- -----~----

Grundlinien einer allgemeinen Okologie der Diatomeen. 3 11 

Wassers. In Abschnitt B: Calcium, wurde an einem Beispiel (Ziiricher 
See) gezeigt, in welch bedeutender Weise das Phytoplankton an der Ent
kalkung des Seewassers beteiligt ist. Es beeinfluBt also nicht nur der Ca
Gehalt eines Sees die Zusammensetzung von dessen Phytoplankton, son
dem unter Umstanden auch umgekehrt die Schwebeflora den Kalkgehalt 
eines Gewassers. 

Die iibrigen im Abschnitt B erwahnten Milieufaktoren wirken auf das 
Gesamtphytoplankton in ahnlicher Weise wie auf den Einzelorganismus. 

1 ~ ~:§ ~ ~ \:l I> ~~ ;s ~ 
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Abb.8. Verteilung einiger Planktonten im Lunzer See wahrend der Sommerstagnation (a) und der 

Herbstvollzirkulation (b). (Nach RUTTNER.) 

Uber ihre Rolle bei der Vertikalverteilung der Planktonorganismen ist 
jedoch noch so wenig Sicheres bekannt, daB hier nur auf die einschlagige 
Fachliteratur verwiesen werden kann. 

Sowohl in quantitativer (Individuenzahl) als in qualitativer (Arten
zahl) Beziehung spielen die Kieselalgen eine ganz hervorragende Rolle in 
der Zusammensetzung des Phytoplanktons, ja des Planktons iiberhaupt. 
1m Meer wie in den SiiBgewassem wird das Plankton zu Zeiten derartig 
von den Diatomeen beherrscht, daB man oft von einem "reinen Diato
meenplankton" sprechen kann. 
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Im Rahmen dieser Arbeit jst es unmoglieh, auf die Zusammenhange 
zwischen den Gewassertypen und deren Planktonflora aueh nur ober
flaehlieh einzugehen. Die Dinge liegen hier in okologiseher Beziehung 
wahrseheinlieh ahnliehvvie bei den Phanerogamen. Wir mussen uns auf 
den Hinweis besehranken, daB es als siehergestellt gelten kann, daB aueh 
unter den Planktondiatomeen bestimmte Leit- bzw. Charakterformen 
existieren, die an bestimmte Arten von Gewassern gebunden sind; in den 
meisten Fallen stehen die Frequenzverhaltnisse der einzelnen Formen in 
ursaehliehem Zusammenhang zu dem Gewassertypus. Es sei z. B. an 
Asterionclla jonnosa und viele M elosira-Arten erinnert, die auBerordent
li('h eharakteristiseh fur eutrophe Gewasser sind und bis weit in die meso
saprobe Zone hineingehen; bestimmte Cyclotella- und Synedra-Arten be
vorzugen oligotrophe Gewasser, wahrend Tabellaria jlocculosa als eine der 
Leitformen fur dystrophe Gewasser gelten kann. Die meisten Charakter
formen wird man freilieh unter den anderen Organismengruppen suehen. 
Trotz vielfaeher Einzelbearbeitungen fehlt es noeh an einer allgemeineren 
Zusammenstellung von Charakterformen und -floren fUr die immer pra
ziser werdenden hydrobiologisehen Definitionen der verschiedenen Ge
wassertypen. 

Die Literatur uber das Plankton ist, wie eingangs erwahnt, auBer
ordentlieh groB. Wir mussen uns hier auf einige wenige Angaben von 
Werken allgemeineren Charakters besehranken, welche zahlreiehe Lite
raturhinweise bringen. 

Von Arbeiten zusammenfassenden Charakters seien erwahnt: ApSTEIN 
(1896), STEUER (1910), BACHMANN (19II), LOHMANN (19II), UTERNIOEIiL 
(1925). Weitere Einzelbearbeitungen, die aueh viele Literaturangaben 
bringen, sind: KARSTEN (1905), GRAN (1900, 1902, 19°4, 1929, 1930, 
1931), HENTSCHEL (1928), HE~-:TSCHEL U. WATTENBERG (1930), HUBER
PESTALOZZI (1926), WESENBERG-LuND (1904-1908), RUTTNER (1914, 
1930), KOFOID (1900, 1903-1908), KRIEGER (1917); die beiden letzten 
Autoren bearbeiteten speziell das FluBplankton. SehlieBlieh sei noeh der 
neuesten Handbueher gedaeht, die die Probleme der Planktonkunde in 
knapper Form unter Berueksiehtigung der letzten Forsehungsergebnisse 
behandeln: THIENEldANN (1925), LENZ (1928) und BREHM (1930). 

II. Das Neuston. 
Naeh dem Vorsehlag von NAUMANN (1917) wird unter diesem Namen 

eine Lebensgemeinsehaft zusammengefaBt, die das Oberflaehenhautehen 
der stehenden Gewasser bewohnt. Die besten Bedingungen zur Ausbil
dung des N euston werden im allgemeinen von der ruhigen Oberflaehe der 
Kleingewasser geboten. Zu den eharakteristisehen Neustonorganismen 
gehort z. B. die "Goldglanzalge" Chromulina Rosano/Iii. 

Ob aueh Diatomeen zur standigen Lebewelt des Neuston gehoren, ist 
noeh unbekannt. Sieher ist es aber, daB sie zu den gelegentliehen Gasten 
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dieser Lebensgemeinschaft werden konnen. So beobachtete RYLOW 
(1926) zwischen groBen Mengen von Flagellaten auch "Bodendiatomeen". 
Wir konnten Kieselalgen im Neuston in zwei Fallen feststellen: in einem 
Falle handelte es sich urn einen kleinen Tiimpel, dessen Wasser sehr reich 
an organischen Stoffen war. Die Wasseroberflache war teilweise von einer 
Kahmhaut iiberzogen, die aus Bakterienmassen bestand, zwischen wel
chen griine und farblose Flagellaten und Infusorien sowie kleine Nitz-

Abb. 9. Nellstogene Farbllng (Chr011t11Una Rosanoffli) in einem Teich bei Alt-Peterhof (RllBland). 
(Nach LENZ.) 

schien in groBer Zahllebten. Es ist bezeichnend, daB es gerade die sapro
philen Nitzschien waren, die sich an diesem Standort eingestellt hatten. 

Der zweite Fall wurde in einem Waldgraben bei Tarchowka O(RuBland) 
mit stehendem Wasser beobachtet. Am Vortage waren bei starkem 
Sonnenschein Fladen von Grundschlamm, durch die Assimilationstatig
keit mit Auftrieb versehen (02-Blasen), an die Oberflache aufgestiegen. 
Am nachsten - triiben - Tage sahen wir auf der nunmehr freien Ober-
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flache (die Grundfetzen waren wieder abgesunken) stellenweise zart
braune Verfarbungen, die aus Einzelindividuen von Gomphonema angll
stat'um (dominierendl, Navicula hungarica, Navicula radiosa und verein
zelten anderen Formen bestanden. Dieselben Arten fanden wir im Grund
schlamm wieder und nehmen an, daB die Neustonformen wahrend des 
Auftriebes des Grundschlammes an der Oberflache dauemd zuruck
geblieben waren; die Erscheinung hielt sich noeh ein paar Tage. 

III. Das Benthos. 
Im Gegensatz zum Plankton, der Gesamtheit del' sehwebenden Orga

nismen des freien Wassel's, wird seit HAECKEL die den Grundschlamm 
bewohnende oder an ein festes Substrat im Wasser gebundene Lebewelt 
als Benthos bezeiehnet. 

Dnter den Diatomeen fUhren sehr viele ---'-- del' Artenzahl naeh weitaus 
die meisten - Formen eine typiseh benthonische Lebensweise. Innerhalb 
ihres Wohngebietes durften sie femer numeriseh die artenreiehste Algen
gruppe del' meisten Gewasser darstellen. 

In vertikaler Riehtung ist ihr Wohngebiet hauptsaehlieh dureh die 
Liehtverhaltnisse begrenzt: aussehlaggebend ist in erster Linie die mini
male Liehtintensitat, bei der die Assimilationsprozesse noeh genugend 
energisch verlaufen konnen. Dnd diese hangt hauptsaehlieh von del' 
Durehsiehtigkeit des Wassel'S ab. So findet man im Grundschlamm del' 
Meere noeh in betraehtlieher Tiefe lebende Diatomeen, wahrend in 
eutrophen planktonreiehen Seen schon verhaltnismaBig geringe Tiefen 
fUr die Kieselalgen nieht mehr bewohnbar sind. Im letzteren Falle 
spielen allerdings aueh andere Faktoren mit: Oz-Armut, hoher H 2 S
Gehalt des Wassers u. a. In den Seen ist das Litoral zweifellos die am 
diehtesten bevolkerte Zone, und innerhalb diesel' bietet im allgemeinen 
die Pflanzenregion und die oberen Teile del' "Halde" den Kieselalgen die 
gunstigsten Lebensbedingungen. Die litoralen Sandflachen sind - wohl 
infolge del' standigen Verschiebung des Substrates -- nur sehr sparlich 
besiedelt, wahrend die im Bereich del' Brandung liegende Steinzone unter 
Dmstanden einen reiehen Aufwuehs von epiphytisehen Diatomeen auf
weisen kann. In den Meeren ist die Verteilung del' Kieselalgen in hohem 
MaBe von del' Gestaltung del' Kuste abhangig; auch hier ist del' sandige 
Grund fur die Entwieklung del' Diatomeen nieht geeignet, wahrend 
felsige Kusten, Hache Kustentumpel, Strandseen, "PolIe" (vgl. GEMEIN
HARDT 1932) gunstige Bedingungen darbieten und meistens von einer 
reichen benthonisehen Diatomeenflora bevolkert sind. 

Sehr eigenartig, wenn auch noeh wenig untersueht, ist die zeitliehe 
Verteilung del' benthonisehen Kieselalgen. Die in flaehem Wasser, an 
Holzwerk, Sehilfstengeln, Steinen u. a. Gegenstanden festsitzenden For
men weisen haufig eine gewisse Periodizitat in ihrem Auftreten auf und 
bilden zuweilen regelmaBige Massenentwieklungen. Bekannt ist Z. B. das 
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massenhafte Auftreten von Diatoma vztlgare und elongatztm in vielen Ge
wassern: im Genfer See bildet die erst ere Form im Fruhjahr regelmaBig 
einen etwa I m breiten Streifen, der die ganze steinige Flachwasserzone 
des Sees in einem ununterbrochenen Ring umzieht und im Sommer ver
schwindet. Ahnlich verhalt es sich mit den Kolonien von Gomphonema, 
Cymbella und anderen Formen: nicht selten werden zu bestimmten Zeiten 
alle untergetauchten Gegenstande der Pflanzenregion eines Sees von 
Gallertpolstern bedeckt, in denen eine oder wenige Arten dominieren, die 
je nach Umstanden, im Laufe der Zeit wieder verschwinden, zuruck
gehen, weiter bestehen oder anderen Formen weichen k6nnen. In der Art 
und der RegelmaBigkeit ihres Auftretens erinnern diese Aufwuchsformen 
an planktonische Algen; ihr Erscheinen und Verschwinden durfte durch 
die gleichen physikalisch-chemischen Faktoren bedingt werden. Nach 
den Beobachtungen von CHOLNOKY (I929) zeigt die epiphytische Dia
tomeenflora eine deutliche zonale Schichtung: in den von ihm unter
suchten Gewassern bevorzugt z. B. Cymbella affinis die obersten Wasser
schichten, wahrend Cymbella lacustris, Epithemia turgida, Fragilaria 
intermedia in tieferen Regionen leben. 

Die freilebenden Grundformen scheinen sich in mancher Hinsicht 
anders zu verhalten, obgleich die Angaben uber ihr zeitliches Auftreten 
nur auBerst sparlich sind. Hier ist ein Unterschied zwischen den Be
wohnern des Flachwassers und der tieferen Wasserschichten bemerkbar. 
Wahrend z. B. die Flachwasserbewohner im Winter kaum zu finden sind, 
zeigen die Tiefenformen eine gr6Bere Stetigkeit, was wohlmit den ge
ringen jahreszeitlichen Temperaturschwankungen del' tieferen Schichten 
zusammenhangt. 

Andererseits sind die schlammbewohnenden Formen anscheinend in 
viel h6herem MaBe von der Natur des Substrates abhangig als die Auf
wuchsformen. Der physikalische Charakter des Seebodens, der gerade in 
den tieferen Schichten so stark wechselnde und wesentlich von der Natur 
des Schlammes abhangige Gehalt an O2 , H 2 S, CH4 und CO2 dudte hier 
neben anderen Faktoren allgemeinerer Natur (Seetypus) eine ausschlag
gebende Rolle spielen. 

Es sei noch ausdrucklich darauf hingewiesen, daB eine schade Grenze 
zwischen planktonischer und benthonischer Lebensweise (und im letzte
ren Falle zwischen freilebenden und Aufwuchsformen) nicht immer vor
handen ist. Dieselbe Form kann unter Umstanden sowohl pelagisch wie 
auch aIs Grundform auftreten und zwischen den Kolonien del' Epiphyten 
leben in groBer Zahl auch freibewegliche Formen. Vgl. auch LUNDQUIST 
(I927) . 

Untersuchungen uber die Verteilung der benthonischen Diatomeen 
liegen vorlaufig nur in erst en Ansatzen vor. KRASSKE (I925) gliedert 
seine Fundorte nach deren Kalk- und Humusgehalt; eine Anzahl ein
gehenderer Untersuchungen, insbesondere uber epiphytische Diatomeen, 
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fli.hrte CHOLNOKY (I927, I929, I93I) aus. Vgl. ferner HUSTEDT (I922), 
der Angaben uber die Aufwuchsformen und uber die Vertikalverteilung 
der Diatomeen des Lunzer Seengebietes machte; diese Angaben wurden 
in der schonen Arbeit von BREHM u. RUTTNER (I926) uber die Biozonosen 
der Lunzer Gewasser verwertet, auf weIche Arbeit als auf ein Muster einer 
planmaBigen Untersuchung der Verteilung aller Organismen eines Ge
wassers besonders hingewiesen sei. Endlich sei auf HURTER (I9:28) ver
wiesen, der ein reiches Material uber die benthonische Kieselalgenflora 
des Vierwaldstattersees bringt. 1m iibrigen finden sich in der Fachlitera
tur nur sparlich gelegentliche Angaben uber einzelne Formen. Uber das 
jahreszeitliche Auftreten der benthonischen Diatomeen fehlen un seres 
Wissens jegliche systematische Beobachtungen, etwa nach dem Vorbild 
der Planktonstatistiken. Auf jeden Fallliegen auf dem Gebiet der Ben
thosdiatomeen fUr den Forscher dankbare Aufgaben vor. 

Die Bedingungen der benthonischenLebensweise haben bei den Kiesel
algen besondere morphologische Anpassungen und biologische Eigentum
lichkeiten hervorgerufen, auf die wir nachstehend kurz eingehen wollen. 

1. Freilebende Grundformen. 
Wenn bei den Planktonorganismen das auffallendste morphologische 

Kennzeichen die VergroBerung der Korperoberflache durch Ausbildung 
von Fortsatzen, Schleimhullen, Kettenbildung usw. war, so sind viele -
vielleicht die Mehrzahl - der freilebenden Grunddiatomeen charakteri
siert durch ihre Eigenbewegung. Die meisten unter ihnen sind im Besitz 
echter Raphen, die allgemein als das spezifische Bewegungsorgan der 
Kieselalgen angesehen werden. Es ist hier nicht der art, uber die noch 
immer nicht restlos aufgeklarte Funktion der Raphe Betrachtungen an
zustellen; diesbezuglich sei auf die modernen Zusammenstellungen von 
HUSTEDT (I927, I930) hingewiesen, in denen allerdings nicht auf die 
Hypothese von LIEBISCH (I929) eingegangen wird. Wahrend - kurz 
gesagt - die bis jetzt herrschende Theorie von O. MUELLER (I889, I894 
bis I909) eine Zirkulation des Plasmas im kompliziert gebauten Raphe
spalt annimmt, glaubt LIEBISCH, daB durch eine peristaltische Bewegung 
der von ihm nachgewiesenen inneren Pektinmembran der Diatomeenzelle 
Wasser in den Raum zwischen Pektin- und Kieselmembran durch den 
Mittelknoten gesaugt wird. Durch Undulation der inneren Membran 
wird das Wasser in den Rapheapparat geschickt. Hier zirkuliert es -
durch Undulation en del' Membran gesteuert - durch den inneren Spalt der 
Raphe nach den Endknoten und durch den AuBenspalt und Mittelknoten 
nach dem Innenraum zuruck. Die Mechanik der Zirkulation und die 
hierdurch erzeugten Bewegungen der Kieselalgen ist im Grunde die 
gleiche wie bei der Hypothese von MUELLER, nur daB hier das Agens 
nicht Plasma, sondern Wasser ist. Keine der beiden Hypothesen konnte 
bis jetzt exakt bewiesen werden. 
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Die Tatsache, daJ3 die schlammbewohnenden Diatomeen einer Orts
bewegung fahig sind, fordert teleologische Spekulationen geradezu her
aus. Die Moglichkeit, bei Verlagerungen des Schlammes und bei Ver
schuttungen des absinkenden Detritus, sich aus dem Grundschlamm her
auszuarbeiten und wieder an das Licht zu gelangen, muJ3 in der Tat den 
freilebenden Benthosformen groJ3e Vorteile bieten. Allerdings darf man 
nicht vergessen, daJ3 neb en raphetragenden, beweglichen Formen auch 
eine Anzahl rapheloser unbeweglicher Diatomeen den Bodenschlamm be
wohnen. Zu solchen typischen Bodenformen gehoren Z. B. Melosira are
naria, Cyclotella-Arten, gewisse Fragilarien usw. 

Die Grundbewohner, besonders tieferer Standorte, haben in der Regel 
groJ3e, stark gelappte Chromatophoren, deren Lappen haufig ineinander
greifen und die Innenwande der Zelle beinahe vollstandig auskleiden 
(S'Urirella, Ple'Urosigma, CampylodisC1tS u. a.). Dieses ware nicht zu ver
wundern, da man den Diatomeen groJ3erer Tiefen eine Anpassung an 
geringeren LichtgenuJ3 zusprechen muJ3. Unseres Wissens sind exakte 
vergleichende Untersuchungen uber den Zusammenhang zwischen Chro
matophorenbau und Vertikalverteilung der Kieselalgen bisher nicht an
gestellt worden. 

Fur viele freilebende Grundformen ist es nachgewiesen, daJ3 sie nicht 
ausschlie13lich eine benthonische Lebensweise fuhren, sondern sich auch 
ins Plankton begeben konnen. Ob dies mit Hilfe ihrer Bewegungsorgane 
geschieht oder durch Speicherung von zpezifisch leichten Assimilaten, 
bleibt noch unbestimmt. Uns ist jedenfalls ein Fall bekannt, daJ3 die 
robuste, grundbewohnende S~trirella Capronii in einem See bei Lenin
grad zu gewissen Zeiten regelmaJ3ig in groJ3eren Mengen im Plankton 
auftrat. In einer tiefen, feuchten Kammer zeigte sie freischwebend 
ziemlich energische Bewegungen, so daJ3 es sehr moglich ist, daJ3 sie 
aktiv aus etwa 4-5 m Tiefe aufgewandert war. Der See befand sich 
zu der Zeit in Sommerstagnation und das Wetter war andauernd 
winds till. 

Zu den charakteristischen Formen, die man sowohl im Plankton wie 
im Grundschlamm antrifft, gehoren weitere S'Urirella-Arten, ferner Cyma
tople'Ura, Cyclotella Meneghiniana neb en vielen anderen. 

Einen Sonderfall der freilebenden Grundformen bilden die 

2. Farblosen Diatomeen. 

Bis jetzt sind nur zwei Arten der Gattung Nitzschia von BENECKE 
(r900) und KARSTEN (r90r) genauer beschrieben worden. Diese Formen 
leben auf der Oberflache von Faulschlamm, an verwesenden Pflanzen
teilen und dergleichen Orten, an denen eine Zersetzung organischer Sub
stanzen stattfindet. Das auffalligste Merkmal dieser Formen ist das voll
standige Fehlen der Chromatophoren; KARSTEN (a. a. 0.) konnte weder 
durch geeignete Farbungen, noch durch Kulturversuche Spuren von 
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Farbstofftragern nachweisen. Der SchluB lag nahe, daB diese Diatomeen 
vollstandig von der autotrophen zur heterotrophen Lebensweise iiber
gegangen waren, und BENECKE (a. a. 0.) und besonders RICHTER (1906) 
konnten durch exakte Kulturversuche nachweisen, daB beide Formen 
(insbesondere Nitzschia putrida) Leuzin, Asparagin, Pepton und Albu
mine assimilierten, RICHTER (a. a, 0.) zeigte ferner, daB Nitzschia pu
trida wahrscheinlich an eine niedrige Oz-Spannung angepaBt ist und 
monatelang den Aufenthalt im sauerstoffreien Raum vertragt. Dies ist 
sehr bezeichnend, da die farblosen Nitzschien an ihren natiirliehen Stand
orten in einer mit HzS angereicherten Umgebung leben: BENECKE und 
ENGLER erwahnen, daB der Schlamm ihrer Fundorte von H 2 S-Bakterien 
(Beggiatoa u. a.) iiberzogen war. Ferner ist es charakteristiseh, daB beide 
farblosen Formen der Gattung Nitzschia angeh6ren, deren Vertreter sehr 
haufig Standorte mit einem gewissen Gehalt an organischen Stoffen be
vorzugen, also mehr oder weniger der saprophytischen Lebensweise zu
neigen. 

Die beiden farblosen Nitzschia-Arten sind demnaeh echte Sapro
phyten, die zur rein heterotrophen Lebensweise iibergegangen sind unter 
vollstandigem Verlust ihres Assimilationsapparates. 

Anhangsweise seien an dieser Stelle noch die 

Blatten Diatomeen 

erwahnt, die in mancher Beziehung noch ratselhaft sind. Die klassisehe 
Vertreterin dieser Gruppe, Navicula ostrearia, lebt vorzugsweise in 
Austernbanken, und zwar sowohl auf den Austernschalen als aueh auf 
dem Grunde der Kulturbecken; und auch nieht ausschlieBIich an der
artigen Standorten (die immerhin auf einen Reichtum an organischen Sub
stanzen hinweisen wiirden), denn FUNK (1919) beobachtete die Form auf 
der Alge Padina Pavonia, auf der sie blaugriine Uberziige bildete. 
MOLISCH (1903) fand sie auf einzelnen Individuen der Steckmuschel 
(Pinna nobilis). 

Bei N avicttla ostrearia ist das Plasma himmelblau gefarbt (- ein 
im Pflanzenreieh einzig dastehender Fall -); die Farbung wird nach 
den Enden zu intensiver. Die Chromatophoren waren in allen unter
suchten Fallen vorhanden und normal ausgebildet. Die Blaufarbung 
verschwindet in der Kultur sehr rasch und wird anscheinend erst durch 
unbekannte Einfliisse hervorgerufen. Neben Navicula ostrearia erwahnt 
MERESCHKOWSKY (1903) noch eine analoge jedoch zitronengelbe Farbung 
bei einer Coscinodisc1ls-Art und verspricht genauere Angaben in einer 
nachsten Arbeit, die aber leider nicht mehr erschien. 

Trotzdem die "blaue Diatomee" ab und zu, wenn auch nur gelegent
lieh, beobachtet wurde, ist man iiber ihre spezielle Physiologie und Oko
logie noeh so gut wie gar nieht unterrichtet; auch die neueste Arbeit von 
RANSON (1928) bringt nichts wesentlich Neues in dieser Frage. 
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3. Epiphyten. 
Als ein typisches Kennzeichen fUr die Mehrzahl del' epiphytischen 

Diatomeen muB die Ausbildung von Befestigungsorganen (Stiele, 
Schlauche und Schleimpolster) angesehen werden. Neben diesen Merk
malen ist eine weitere auffallende Eigenheit einiger Aufwuchsformen das 
feste Aufsitzen auf del' Unterlage mit del' ganzen Schale. 

Die zur Bildung del' Befestigungsorgane notwendige Gallerte wird be
kanntlich durch die sogenannten Gallertporen ausgeschieden, die in viel
gestaltiger Ausbildung bei den meisten raphelosen Diatomeen (vielleicht 
bei allen) vorhanden sind. Bei den Planktonformen (ubrigens auch bei 
Epiphyten) wird die Gallerte als Kittsubstanz zur Bildung von viel
gestaltigen Kolonien, wie Ketten, Faden, Stemen u. a. verwandt; oft 
fungieren auch einzelne oder aus kranzformig angeordneten Poren aus
tretende Gallertfaden oder Hullen als Schwebevorrichtung (vgl. Text
abb.6 und 7). 

Die Gallertbildungen del' Epiphyten sind wesentlich derber und kom
plizierter gebaut. Am einfachsten liegt del' Fall noch bei den Schleim
polstern. Bei del' Bildung diesel' Polster werden von den Diatomeen 
groBere Mengen formlos aufquellender Gallerte ausgeschieden, in deren 
Masse die Kieselalgen leben; bei del' Vermehrung scheidet ein jedes neu 
hinzukommende Individuum weitere Gallertmassen aus, so daB schlieB
lich ausgedehnte, dem Substrat auflagemde Schleimmassen mit darin 
eingebetteten Diatomeen entstehen k6nnen. HUSTEDT (1930) schlagt fUr 
diese Bildungen den Ausdruck "Gallertthalloide" vor, wahrend KARSTEN 
(1928) blattartig geformte Schleimpolster "Pseudothallome" nennt. 

Durch die Untersuchungen CHOLNOKYS (1924, 1927) ist unsere Kennt
nis uber den Bau der bekannten Gallertstiele der Gomphonema- und Cym
bella-Arten wesentlich gefordert. Diese Gebilde stellen, nach CHOLNOKY, 
Gallertrohren aus festerer ("im Gelzustande befindlichen") Gallerte dar, 
deren Lumen mit einer flussigen ("im Solzustande befindlichen") Masse 
erfiillt ist. Wahrend die Cymbella-Stiele einfache Rohren darstellen, wer
den sie bei Gomphonema durch je zwei parallel verklebte Rohren gebildet; 
die Verklebungsflache der Gomphonema-Stiele ist als eine zentrale La
melle stets ± gut sichtbar. 

Die Stiele wachsen wahrend des Lebens der Kieselalge durch stetige 
neue Ausscheidungen von Gallerte; bei der Teilung der Zellen gabeln sich 
gewohnlich auch die Stiele, so daB auBerordentlich zierliche, baumchen
formige Gebilde entstehen. Ihre Widerstandsfahigkeit gegen heftige 
Wasserbewegungen ist sehr groB - wahrscheinlich wegen der hohen 
Elastizitat del' Gallerte. 

Viele Arten bilden hyaline, ± derbe Gallertschlauche aus, in welchen 
sie dauemd leben. N ach CnOLNOKY (1927) sind die Schlauche den Gallert
stielen vollkommen homolog; auch sie bestehen aus festeren Wanden und 
sind mit dunner Gallerte ausgefullt. Die Schlauche konnen entweder 
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ziemlich wenige Diatomeen enthalten, die sich dann haufig im Lumen des 
Schlauches energisch bewegen ki:innen (Cymbella-Arten) , oder sie sind 
derartig prall mit den Kieseialgen angefiillt, daB man auf den ersten 
Blick glaubt, ein derbes, homo genes Gebiide vor sich zu sehen (Amphi
prora micans, gewisse Naviculeen und Arten der Gattung H011loeoCladia). 

Vielfach sieht man Epiphyten (Cocconeis, Achnanthes) mit der ganzen 
Schalenflache dem Substrat aufsitzen, ahnlich den Schildlausen an Blat
tern. Die AhnIichkeit im mikroskopischen Bilde ist sehr groB, so daB man 
schon im 18. ]ahrhundert von "Pflanzenlausen" sprach, was bei Cocco
neis pediculus im Speziesnamen zum Ausdruck kommt. Die meisten Ver
treter dieses Typussind im Besitz nur einer Raphe, und zwar tragt nur 
die dem Substrat zugekehrte Schale die Raphe, wahrend die andere 
Schale raphelos ist. Ob die Raphe der sogenannten Oberschale durch die 
sitzende Lebensweise ais "unni:itig" eingebiiBt worden ist, und man es 
hier mit einer Reduktion zu tun hat, wie dies manche Autoren annehmen, 
bleibe dahingestellt. 

Die weitaus meisten Epiphyten sind Bewohner der obersten Wasser
schichten; iiber die Vertikaiverteilung einiger F ormen berichtet CHOL
NOKY (1929). Er kommt zu dem SchIuB, daB fiir einige Formen eine Be
vorzugung bestimmter Zonen zu verzeichnen ist. Hoffentlich folgen wei
tere Untersuchungen auf diesem methodisch einfachen und aussichts
reichen Gebiet. 

Uber ein sehr merkwiirdiges reizphysiologisches Verhalten von Kolo
nien schlauchbewohnender Homoeocladia-Arten berichtet FUNK (1914, 
1919): die ganzen Kolonien fiihren bei Erschiitterungen pli:itzliche Be
wegungen aus, die sich in der Kontraktion der Kolonien auBern. Die Kon
traktion erfolgt sehr schnell und nur bei StoB oder Erschiitterung durch 
die Hand oder einen Stab; natiirliche Wellenbewegungen li:isen die Re
aktion nicht aus. 

Uber einen merkwiirdigen Standort von epiphytischen Diatomeen sei 
an dieser Stelle berichtet. In der Nahe von Prenzlau werden Abwasser 
einer Zuckerfabrik in einen kleinen FluB eingeleitet. Wahrend der 
Zuckerkampagne werden groBe Mengen organischer Substanzen dem 
FluBwasser zugefiihrt und die Flora des Flusses nimmt einen ziemlich 
ausgesprochenen polysaproben Charakter an: die im Wasser befindlichen 
Gegenstande sind zum groBen Teil von zottigen Uberziigen des Abwasser
pilzes Sphaerotilus natans bedeckt. Nach Beendigung der Zuckerkam
pagne bleiben die Pilzwucherungen noch bestehen, aber es treten un
geheure Mengen von Diatomeen, insbesondere von Gomphonema oli
vaceum auf. Die Kolonien dieser epiphytischen Kieselalge bevorzugen 
nun merkwiirdigerweise die "Pelze" von Sphaerotilus. Wie Abb. 10 zeigt, 
sind einzelne Zotten der PiIzmassen von einem glatten, schleimigen Lager 
von Gomphonema olivaceum iiberzogen. In der Natur ist der Gegensatz 
zwischen den weiBgrauen Sphaerotilus-Pelzen und den glatten oliv-
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grunen Diatomeenkolonien viel auWilliger, als es die Photographie dar
stellen kann. Sieher hangt die Wahl dieses Standortes mit 6kologisehen 
Momenten zusammen: vielleieht ist es die energisehe Atmung des Pilzes 
und die dadureh hervorgerufene CO2 -Anreicherung in den oberen Wasser
schichten, welche die Kieselalge anzieht. Jedenfalls war es auffallend, 
daB die Gomphonema-Polster auf anderen Unterlagen, in der unmittel
baren Nachbarsehaft des Pilzes nur ganz vereinzelt auftraten. 

Abb. 10. Gomplzouemn-Kolon ien auf Sjlzaer otillls (Original). 

Anhangsweise wollen wir nur kurz die sogenannten "endophytischen" 
Diatomeen erwahnen. Soweit uns bekannt, hat man nur in Sphagmtm
Blattern lebende Nitzschien beobaehtet. Da diese Kieselalgen abernatur
lich nur in den "Wasserzellen" der Sphagnum-Blatter lebten und diese ja 
unbelebte Wasserreservoire darstellen, kann man hier kaum von einer 
endophytischen Lebensweise der Diatomeen spreehen. 

4. Saprophytismus, Symbiose und Parasitismus. 

Wie bereits bei einigen Gelegenheiten bemerkt wurde, durften die 
meisten Diatomeen ± mixotroph sein; unter ihnen neigen besonders 
Vertreter der Gattung Nitzschia ausgesproehen zur heterotrophen 
Lebensweise. Man trifft aus diesem Grunde aueh sehr oft luxurierende 
Vegetationen von Nitzschia-Arten in der Nahe von Ableitungen von 
Abwassern (vgl. S. 285). In extremen Fallen (Niizschia p~drida und 
N. letlcosigma) k6nnen die betreffenden Formen unter Verlust des 
Assimilationsapparates vollkommen zur saprophytischen Lebensweise 
ubergehen. 

In verschiedenen Absehnitten wurden bereits die Standorte sapro
philer Diatomeen erwahnt; Nitzschia-Arten k6nnen aber bisweilen I,'echt 
sonderbare Medien bewohnen; so sieht man sie haufig in der dunnen Gal-

Ergebnisse der Biologie VIII, 21 
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lerte von Tier- und Pflanzenkolonien der Seen; auch Bakterienzoogloeen 
und die Schleimmassen von Froschlaich und dergleichen enthalten sehr 
haufig kleine Nitzschien. Mit ziemlicher RegelmaBigkeit findet man 
Nitzschia-Arten in den schleimigen Kolonien des Infusoriums Ophrydittm 
versatile; der Schleim planktonischer Algen (Microcystis) beherbergt ge
wohnlich ebenfalls Formen dieser Diatomeengattung. Noch bemerkens
werter ist das Auftreten von Nitzschia im Innern der Gallertschlauche 
von gewissen schlauchbildenden Cymbelleen und Mastogloia-Arten. Da 
CHOLNOKY (I927) nachgewiesen hatte, daB das Innere dieser Gebilde 
von einer diinnfliissigen Gallerte erfiillt ist, liegt der SchluB nahe, 
daB in allen diesen Fallen die Nitzschien die Schleime (und eventuell 
auch andere Ausscheidungsprodukte) zu ihrer Ernahrung verwerten 
konnen. 

Das Auftreten der Nitzschia-Arten an den erwahnten merkwiirdigen 
Standorten ware demnach ein sichtbarer Ausdruck ihrer saprophytischen 
Lebensweise. 

Diese Erscheinungen sind bereits ofters erwahnt worden; CHOLNOKY 
(I929) beschreibt sehr sorgfaltig einen Fall des Vorkommens von Nitz
schia dissipata in den Schlauchen von Cymbella lacustris, prostrata und 
ventricosa. Bei der Diskussion dieser Erscheinung gebraucht er die Aus
driicke "Symbiose" bzw. "einseitige Symbiose" in dem Sinne, daB die 
Nitzschia-Art den Vorteil und die CymbeUa-Art so gut wie keinen Nach
teil von dieser Nachbarschaft hat. Die Ausdrucksweise CHOLNOKYs ist in 
diesem FaIle wohl nicht am Platze, da der Begriff "Symbiose" eine be
stimmte GesetzmaBigkeit des Zusammenlebens in sich schlieBt, vor allem 
aber eine viel innigere Vereinigung der Komponenten voraussetzt. 1m 
vorliegenden Falle lebt die Nitzschia aber nur in der bereits abgeschie
denen Gallerte der Cymbellen, die in keinem Zusammenhang mehr mit 
den Zellen dieser Alge steht. 

WesentIich anders dagegen liegt ein von KARSTEN (I 905) mitgeteilter 
Fall des Zusammenlebens von Rhizosole11ia-Arten mit der Cyanophycee 
Richelia intracellularis. Diese Spaltalge dringt in das Innere der Rhizo
solenia-Zelle ein und vermehrt sich dort; bei der Teilung der Rhizosolenia 
wandern Faden der Richelia in die Tochterzellen. Die Kieselalge scheint 
hierdurch keinerlei Schaden zu erleiden (was schon aus ihrer Vermehrung 
zu schlieBen ist), und es kann sehr wohl sein, daB sich fUr beide Be
teiligten gegenseitige Vorteile aus ihrem Zusammenleben ergeben, wie 
dies KARSTEN annimmt. Rier wiirde ein Fall echter Symbiose vor
liegen. 

Parasitismus ist bei den Diatomeen bis jetzt unbekannt; dagegen wer
den Kieselalgen nicht selten von Parasiten angefallen. Am haufigsten 
sind es niedere Pilze, vor allem Chytridiaceen, die in die Diatomeenzelle 
eindringen und den Zchinhalt oft restlos verzehren. Beschrieben sind 
bisher zwei auf Diatomeen schmarotzende Chytridiaceen: Ectrogella ba-
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cillariearttm (ZOPF 1887) und das marine Olpidium Lauderiae (GRAN 
1900). 

Neuerdings wurde von ZUELZER (1927) ein tierischer Parasit (Amoeba 
biddulphiae) , der auf Biddulphia sinensis schmarotzt, genau studiert. Ver
fasserin gelangen auch ReinkuIturen dieses Organismus. 

D. Allgemeine Bemerkungen zur Biologie, Okologie 
und Soziologie der Diatomeen. 

1. Periodizitat. 
Das regelmaBige periodische Auftreten und Zuriicktreten bzw. Ver

schwinden von bestimmten Diatomeenformen in einem Gewasser steht in 
ursachlichem Zusammenhang mit ebenso periodischen Veranderungen 
physikalisch-chemischer Faktoren, die natiirlich nicht in allen Fallen be
kannt sind. In erster Linie sind es klimatische Einfliisse, die diese Ande
rungen be~rirken. In friiheren Abschnitten wurde die Rolle einzelner 
physikalischer Faktoren gewiirdigt und bereits darauf hingewiesen, daB 
die meisten unter ihnen jahreszeitlichen Schwankungen unterworfen 
sind. Die groBte Bedeutung unter den veranderlichen Faktoren diirfte 
im allgemeinen die Temperatur spielen, denn wohl die meisten an
deren Faktoren sind mit ihr mehr oder mindel' unmittelbar verkniipft. 
Die Eisdecke unserer Gewasser, der Gashaushalt des Wassel's, die 
Zirkulation und Stagnation del' Seen, del' Wasserstand und die Stro
mungsgeschwindigkeit del' Fliisse u. a. m. hangen engstens mit jahres
zeitlichen Temperaturanderungen zusammen. Gleichzeitig mit del' Er
warmung tritt natiirlich auch eine Verlangerung del' Tage und Erhohung 
del' Lichtintensitat ein, und so sind es schlieBlich kosmische Einfliisse, 
auf die die meisten regelmaBigen Veranderungen der Diatomeen zuriick
zufiihren sind. 

PERFILJEW (1927 a, 1927 b) hat durch eine auBerordentIich ver
feinerte Methodik del' Entnahme von Schlammprofilen die jahreszeit
lichen Bodenlagerungen in einem Fall fiir etwa 1620 Jahre zuriick
verfolgt und glaubt auBer dem jahreszeitlichen Rhythmus planktogener 
Ablagerungen noch eine Periodizitat hoherer Ordnung, die mit dem 
Auftreten von Sonnenfleckmaxima genau zusammenfallt, nachweisen 
zu konnen. NIPKOW (1920) konnte - ebenfalls durch das Studium 
von Schlammablagerungen - eine Periodizitiit im Auftreten gemsser 
Planktondiatomeen mit ihrer Auxosporenbildung in Zusammenhang 
bringen; diese Periodizitat entspricht auch nicht den jahreszeitlichen 
Schwankungen. 

Die eben angefiihrten Untersuchungen bezogen sich VOl' allem auf die 
Periodizitiit del' Planktonorganismen, unter denen die Kieselalgen ja eine 
hervorragende Rolle spielen. Und in del' Tat sind die regelmaBigen 

21* 
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Schwankungen im Auftreten der Diatomeen bei den Planktonformen 
wohl am besten studiert. Es sei an die bekannten Friihjahrs- und Herbst
maxima der Planktondiatomeen erinnert (vgl. Abschnitt C: Plankton); 
man kennt auch eine Reihe von Formen, die nur im Sommer auftreten; 
viele Autoren bringen Angaben iiber die Haufigkeit der einzelnen 
Planktonorganismen in den verschiedenen Monaten oder J ahreszeiten, 
haufig in iibersichtlicher Kurvendarstellung (vgl. z. B. von neueren Ar
beiten KRIEGER Igz7). 

Die benthonischen Formen - insbesondere die Kieselalgen aus groBe
rer Tiefe - sind jahreszeitlichen Schwankungen weniger ausgesetzt. Dies 
entspricht auch den Verhaltnissen ihres Biotops, das viel geringere Ande
rungen ihrer physikalisch-chemischen Faktoren erleidet als die ober
flachlichen Schichten. Leider sind Untersuchungen, die systematisch im 
Laufe langerer Zeit ausgeflihrt wurden und benthonische Diatomeen be
riicksichtigen, noch sehr selten, so daB man iiber die Periodizitat der 
Grunddiatomeen, vor aHem der freilebenden Schlammformen, noch wenig 
Sicheres weiB. 

Die epiphytischen Diatomeen schlieBen sich in bezug auf ihre Perio
dizitat ziemlich eng an die Planktonten an. Auch sie sind in der Haupt
sache an die oberen Wasserschichten gebunden und daher den jahres
zeitlichen Veranderungen der Gewasser starker ausgesetzt als die Be
wohner groBerer Tiefen. Man kennt daher auch bei den Epiphyten 
Massenentwicklungen einzelner Formen, die vielfach im Friihjahr und 
Herbst auftreten, um dann zu verschwinden oder anderen Arten zu 
weichen. Nur sind die Epiphyten in dieser Beziehung viel weniger unter
sucht worden als die Planktonten. 

Bei den Bewohnern tropischer Gewasser, deren Temperatur nur in 
ganz engen Grenzen schwankt, ist der jahreszeitliche Rhythmus haufig 
mit den Perioden starkerer Niederschlage (Regenzeit) verkniipft. Die 
Kenntnis dieser Gewassertypen ist noch so gering, daB man keine allge
meineren Schliisse ziehen kann. 

Neben der durch jahreszeitliche Anderungen oder biologische Vor
gange bedingten Periodizitat muB noch die durch menschliche Einfliisse 
hervorgerufene Periodizitat erwahnt werden. Der EinfluB des Menschen 
auBert sich beinahe ausschlieBlieh in dem Sinne einer Versehmutzung der 
Gewasser. Dureh die Ableitung der Abwasser mensehlieher Siedlungen 
oder industrieHer Anlagen wird das Wasser eines "Vorfluters" (gewohn
lieh eines Flusses) mit orgallisehen, faulnisfahigen oder mineralisehen 
Stoffen beladen, was gewohnlieh eine Anderung der Algenflora des be
treffenden Gewassers zur Folge hat. In den meisten Fallen sind derartige 
mensehliehe Beeinflussungen ± konstant und kontinuierlieh, rufen also 
eine dauernde Anderung des Florenbestandes hervor. Es gibt aber aueh 
Industrien, die nur "sehubweise" in Betrieb sind: z. B. die Zueker
fabriken, deren Kampagne sieh auf eine nur kurze Zeit nach der Riiben-
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ernte beschrankt und - in gewissen Gegenden - die Holzindustrie, bei 
welcher das Holz nur zu bestimmten Zeiten in groBer Menge in Fliissen 
mit geringer WasserfUhrung gefl6Bt und gelagert wird. In beiden Fallen 
werden die Gewasser, je nach ihrer Wasserfiihrung und Tiefe, ± stark 
eutrophiert. Insbesondere die Zuckerindustrie mit ihren enormen Mengen 
organischer Abfallstoffe ruft sehr haufig auBerordentliche Veranderungen 
der Gewasser hervor. Nach der Herbstkampagne tragt das Gewasser oft 
polysaproben Charakter: es ist milchig-triib und sauerstoffrei, die ganze 
Algenvegetation ist, mit Ausnahme weniger resistenter Cyanophyceen, 
verschwunden, und Bakterien und Abwasserpilze beherrschen das Feld. 
Nach wenigen Monaten ist das Gewasser nicht wiederzuerkennen: das 
Wasser ist klar und sauerstoffreich und die urspriingliche Algenvegeta
tion hat sich wieder eingestellt. Ein solcher Zyklus wiederholt sich J ahr 
fUr J ahr und in dessen einzelnen Phasen spielen die Diatomeen manch
mal eine wichtige Rolle; insbesondere treten die epiphytischen Kiesel
algen hervor. Die Aufnahme (Textabb. 10: Gomphonema auf Sphaero
til%s) stammt aus der Phase beginnender Selbstreinigung des Vorfluters 
einer Zuckerfabrik. 

Das Studium der durch die Industrien hervorgerufenen Periodizitat 
bzw. del' einzelnen jahreszeitlichen Phasen von der Industrie be
einfluBter Gewasser bietet besonders dankbare Aufgaben fUr den 
Algologen. 

Interessant und noch nicht allseitig geklart ist die Frage iiber das 
Verhalten von periodisch auftretenden Diatomeen wahrend ihrer "De
pressionsperioden", d. h. wahrend der Zeit, in welcher gewisse Arten 
nicht nul' numerisch zuriicktreten, sondern aus der Population des be
treffenden Gewassers dem Anschein nach ganz verschwinden. In den 
meisten Fallen diirfte eine gewisse stark reduzierte Anzahl von besonders 
resistenten Individuen die ungiinstige Zeit iiberstehen; zum Teil in einem 
anderen Biotop des Gewassers. So sind z. B. lebende Planktonformen 
von manchen Autoren am Grunde der Gewa.sser gefunden worden, wah
rend sie im Plankton vollkommen fehlten; vgl. ferner die "Schwebe
sporen" KARSTENS, die in tiefere Wasserschichten absinken und dort eine 
Ruheperiode durchmachen. Es ist auch darauf hingewiesen worden, daB 
bei Eintritt ungiinstiger Lebensbedingungen Dauersporen gebildet wer
den, die sich durch besonders starke Membranen auszeichnen und ohne 
weiteres auch langwahrende Depressionsperioden iiberleben k6nnen I • Be
sonders bei marinen Planktondiatomeen (z. B. Chaetoceros) sind die zum 
Teil sehr charakteristischen Dauersporen gut bekannt. Auch bei einigen 
wenigen Planktondiatomeen des SiiBwassers (Attheya, Melosira, Rhizo-

I Neuerdings schHigt HUBER-PESTALOZZI (1931) fUr die Gesamtheit der 
im Latenzstadium in der Form von Dauersporen, Zysten u. a. befindlichen 
Planktonformen den Ausdruck Akineton vor. 
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solenia) werden Dauersporen gebildet; iiber die Mehrzahl der iibrigen 
periodisch auftretenden Kieselalgen ist man aber in dieser Hinsicht noch 
so gut wie gar nicht unterrichtet, und auch hier liegt ein dankbares Ge
biet fUr zukiinftige Untersuchungen offen. 

2. Massenentwicklungen. 

Eigentlich stellt jedes reichliche Auftreten einzelner Formen (beson
ders im Plankton), wie es bereits im vorigen Abschnitt erwahnt wurde, 
eine Massenentwicklung dar. Nachstehend solI diese Bezeichnung in 
einem willkiirlichen und begrenzteren Sinne angewandt werden und sich 
nur auf soIche Spezialfalle von Massenauftreten von Organismen (in 
unserem Falle: Kieselalgen) beziehen, bei denen die Individuenmengen 
ungewohnlich groB sind und unter Umstanden zu Kalamitaten fUhren 
konnen. Derartige Kalamitaten sind haufig Folgeerscheinungen von 
Massenentwicklungen: die gewohnlich rapide absterbenden Organismen
massen rufen durch ihre Faulnis einen so hohen 02-Schwund hervor, daB 
viele Organismengruppen, darunter auch Nutzfische, vollstandig ein
gehen konnen. 

Falle von Massenentwicklungen von Planktondiatomeen sind vielfach 
bekannt, vgl. hieriiber BETHGE (I93I - hier auch Literaturangaben). 
Wenig bekannt sind dagegen die Ursachen, weIche die Massenentwick
lungen hervorrufen, und dabei diirfte das Studium der physikalisch
chemischen Bedingungen eines Gewassers wahrend einer Massen
entwicklung viel zur Kenntnis der Okologie der dominierenden Form 
beitragen. 

Sicher ist es wohl, daB nur das Zusammentreffen mehrerer fUr die 
Entwicklung einer Art giinstiger Faktoren eine Massenentwicklung zur 
Folge haben kann. BETHGE (a. a. 0.) sieht als Ursachen des von ihm be
obachteten Massenauftretens von Melosira Binderana die folgenden Fak
toren an: optimale Eutrophie und Stromungsgeschwindigkeit (diese Fak
toren waren jedoch etwa die gleichen wie in anderen Jahren) und vor 
allem ausnahmsweise giinstige Temperaturverhaltnisse (ein besonders 
milder Herbst und Winter). Dieser letztere Faktor diirfte - wenn 
auch nicht als einziger - in diesem Falle fiir die Massenentwicklung 
entscheidend gewesen sein. Die Individuenmengen der erwahnten 
Massenentwicklung von Melosira Binderana waren unvorstellbar groB: 
BETHGE zahlte I0845 Zellen in I ccm, also rund II Millionen in 
I Liter! Bei einem Versuch, mit dem Grundnetz zu fischen, brachen 

. die fingerstarken Stahltrossen, da das Netz (Maschenweite 23 mm) 
durch die Algenmassen vollkommen verstopft wurde und wie ein rie
siges Brett wirkte. 

Zu den Massenentwicklungen mnB auch die Bildung von sogenanntem 
Meteorpapier gerechnet werden. Am haufigsten entsteht das Meteor-
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papier auf folgende Weise: wahrend oder nach Uberschwemmungen 
werden haufig Wiesen, insbesondere deren niedrige Stellen, von Wasser 
iiberflutet. Diese gewohnlich seichten Wasseransammlungen konnen 
langere Zeit bestehen, erwarmen sich ± betrachtlich und werden durch 
Kontakt mit dem Wiesenboden (unter Umstanden gediingtem) in mehr 
oder minder hohem MaBe eutrophiert. Als Folge solcher giinstiger 
Lebensbedingungen setzt eine stiirmische Entwicklung von miteinge
schwemmten Algen ein (hauptsachlich Fadenalgen mit einer reichen epi
phytischen Diatomeenflora), die zuweilen die AusmaBe typischer Massen
entwicklungen erreicht. Das AbflieBen oder Versickern des Wassers ge
schieht gewohnlich so schnell, daB die Algen nicht verfaulen, sondern 
austrocknen. Die zusammenhangenden, verfilzten, trockenen Algen
massen, die unter Umstanden Tausende von Quadratmetern bedecken 
konnen, werden bekanntlich "Meteorpapier" genannt. Oft sieht man das 
Meteorpapier durch das wachsende Gras bis zu 0,5 m Hohe empor
gehoben. Die Zusammensetzung der Komponenten des Meteorpapiers 
wechselt natiirgemaB; wir kennen Meteorpapiere (aus Gewassern mit 
leichter Versalzung), bei denen die Diatomeen gegeniiber den Fadenalgen 
dominierten und weiBlich-gelbe, flieBpapierahnliche Matten bildeten. V gl. 
hierzu auch CHOLNOKY (1926). Wahrscheinlich sind die Hauptfaktoren, 
welche die Bildung der Meteorpapiere begiinstigen: Warme und besonders 
giinstig verlaufende Eutrophierung des Wassers. 

Zuweilen diirfte ein biologischer Faktor bei Massenentwicklungen eine 
ausschlaggebende Role spielen, namlich das Fehlen von Konkurrenten. 
Gewisse Beobachtungen an neugebildeten Salzstellen (aber wohl auch an 
anderen Standorten) machen diese Annahme sehr wahrscheinlich. In den 
bekannten Fallen handelt es sich um Standorte, die vor verhaltnismaBig 
kurzer Zeit durch salzhaltige Abfliisse von industriellen Anlagen (Kali
werke, chemische Fabriken) chemisch wesentlich verandert wurden. 
Durch diesen EinfluB findet eine tiefgreifende Veranderung ihrer Dia
tomeenflora statt: die meisten stenohalinen Oligohalobien verschwinden 
oder werden in ihrer Entwicklungsfahigkeit geschwacht. Das Einwan
dem von mesohaloben Elementen, die an die gegebene Salzkonzentration 
angepaBt sind, findet nur allmahlich statt. Die zuerst eintreffenden Ein
wanderer finden eine geschwachte oder im Absterben begriffene, ur
spriingliche Diatomeenflora vor und keine oder wenige an die gleichen 
Salzverhaltnisse angepaBten Konkurrenten. Als eine Folge dieser fUr die 
Einwanderer giinstigen Umstande findet eine energische Vermehrung der 
neuen Elemente statt, die unter Umstanden zu einer Massenentwicklung 
fiihren kann. Ein solcher Fallliegt z. B. bei eip.er Massenentwicklung von 
Thalassiosira fluviatilis in der Werra vor (vgl. HUSTEDT 1925, KOLBE U. 

TIEGS 1929). Ferner in einem erst seit etwa 20 Jahren bestehenden Salz
gebiet bei Sperenberg (KOLBE 1927). Lehrreich ist auch das Verhalten 
von Navictfla elegans, wenn auch in diesem FaIle nicht von einer eigent-
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lichen Massenentwicklung die Rede sein kann. Diese an Meereskusten 
zwar regelmaBig, aber ziemlich seIten auftretende euhalobe Form er
scheint zuweilen an binnenlandischen Salzstellen von zusagender N aCI
Konzentration in groBen Mengen; so bei Oldesloe (HUSTEDT I925) und 
im Werragebiet (KOLBE u. TIEGS I929). Das Fehlen von Konkurrenten 
durfte in diesen Fallen eine Entwicklung veranlassen, ,vie sie an den ur
spriinglichen Standorten nicht moglich war, denn die ubrigen Bedin
gungen der neuen Standorte konnten keineswegs als besonders gunstig 
bezeichnet werden. Naturlich konnen nur sehr eingehende Untersuchun
gen den exakten Beweis fur diese Annahme bringen, die zunachst nur als 
eine Arbeitshypothese zu wert en ist. 

3. Wanderungen. 

Dber die FaIle von Einwanderung und Ansiedlung neuer Floren
elemente in ein gegebenes Gebiet liegen auch in der Diatomeenliteratur 
verhaItnismaBig zahlreiche Angaben vor. Man kann hierbei unterschei
den zwischen Einwanderungen 

I. in Gebiete, die keinerlei Veranderung in okologischer Beziehung 
durchmachten, und 

2. in Gebiete, die durch bestimmte Einflusse ± einschneidende und 
dauernde Veranderungen erfuhren und gegenuber dem Zustande vor der 
Einwanderung abweichende Lebensbedingungen bieten. 

Zu 1. Die Einwanderung von bestimmten Diatomeenarten in ein 
okologisch unverandertes Gebiet, in weIchem diese Formen fruher nicht 
vorkamen, ist verhaItnismaBig seltell einwandfrei beobachtet worden. 
Voraussetzung fur eine exakte Feststellung soIcher FaIle ist es, daB das 
Gebiet vor der Einwanderung ausreichend floristisch untersucht war, und 
daB die eingewanderten Formen durch morphologische oder geographi
sche Eigenart, GroBe oder Haufigkeit ihres Vorkommens nicht fruher 
ubersehen werden konnten. Besonders auffallend und beruhmt geworden 
ist die Einwallderung von Biddttlphia sinensis in die N ordsee in den erst en 
Jahren dieses Jahrhunderts. Diese indo-pazifische Form trat plOtzlich 
im Jahre I903 in danischen Gewassern auf und verbreitete sich dann 
schnell uber die N ordsee, den Armelkanal und die Irische See. OSTENFELD 
(I909) nimmt an, daB die Form durch ein Schiff in die Elbmundung ver
schleppt wurde und von dort sich ausbreitete. Jetzt gehort sie zu den 
standigen Bewohnern (nach pflanzengeographischer Nomenklatur: Neo
phyten) dieser Gewasser und beherrscht wahrend ihrer Vegetations
periode das Plankton. Bemerkenswert ist, daB die Form im Atlantischen 
Ozean voIlkommen fehIt. 

Als zweites Beispiel sei die in jungster Zeit erfolgte Einwande
rung einer Form in Binnengewasser erwahnt und zwar Coscinodis
C2tS Rothii var. minor in die Spree bis zum Muggelsee. Diese anschei-
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nend extrem euryhaline Form lebt hauptsachlich im Brackwasser der 
FluBmundungen und ist so charakteristisch, daB sie sich schwer uber
sehen laBt. Die Zeit ihrer Einwanderung laBt sich ziemlich genau fest
stellen, da Proben aus friiheren Jahren vorliegen. Demnach muB die 
Form erst zwischen I904 und I9II in den Miiggelsee eingewandert sein 
(KOLBE I925). Wahrscheinlich diirfte auch diese Kieselalge durch die 
Schiffahrt verschleppt worden sein, ahnlich der jetzt in denselben Ge
wassern sich ausbreitenden Wollhandkrabbe. Coscinodiscus Rothii var. 
minor ist inzwischen auch in anderen Seen gefunden worden, doch 
konnte an diesen Standorten die Zeit der Einwanderung nicht fest
gestellt werden. 

Zu 2. Wahrend bei den angefiihrten Fallen das Biotop vor und nach 
der Einwanderung unverandert geblieben war, liegen die Dinge ganz 
anders bei neugebildeten Salzstellen des Binnenlandes. Haufig wird ein 
urspriinglich siiBes Gewasser durch Einleitung von Solwassern oder salzi
gen Abfallprodukten der Industrie in ± betrachtlichem MaBe versalzen. 
N eu eingeschleppte Brackwasserformen. finden j etzt besonders giinstige 
Existenzbedingungen vor, nicht nur wegen der zusagenden Salzkonzen
tration, sondern auch infolge Abwesenheit von Konkurrenten, da die ur
spriingliche Population durch die Versalzung abgestorben oder erschiit
tert ist. 

Es ist erstaunlich, mit welcher Schnelligkeit die Besiedlung neu ent
standener Salzstellen vor sich geht und wie viele neue Elemente einwan
dern. Nach wenigen Jahren oder Jahrzehnten weisen derartige Standorte 
bereits eine typische artenreiche Brackwasserflora auf. Solche Standorte 
sind in Deutschland sehr haufig; doch nur von wenigen kennt man den 
Zeitpunkt von deren okologischer Veranderung und dem Einbruch der 
Brackwasserflora. Ein typisches Beispiel bietet das Sperenberger Salz
gebiet bei Berlin. Yom Jahre I907 ab wurde standig salzhaltiges Tiefen
wasser aus einem Bohrloch in einen SiiBwassersee gepumpt; durch den 
AbfluB dieses Sees (Krummer See) gelangte das Salzwasser in ein ganzes 
System von kommunizierenden Gewassern, das schlieBlich in die Spree 
miindete und in seinem Verlauf allmahlich verdiinnt wurde. In den 
Jahren I924-I926 wurden die Diatomeen des Gebietes untersucht 
(KOLBE I927) : bei den starker versalzenen Gewassern (Krummer See und 
sein AhfluB) bestand die Diatomeenflora bereits zu etwa 86% aus: halo
philen (I7,5%) undmesohaloben (69%) Formen! In nur I7 Jahren konnte 
eine groDe Zahl typischer Mesohalobien sich in einem neuen, kustenfernen 
Gebiet ansiedeln. Ahnlich liegen die Verhaltnisse in Industriegebieten 
(z. B. im Gebiet der Kaliindustrie), nur daB der Ablauf der Besiedlung 
dort nicht so klar zutage tritt wie in Sperenberg, da in den mineralreichen 
Kaligegenden gewohnlich natiirliche Salzstellen und Salzquellen vorhan
den sind. Es kann daher der Einwand erhoben werden, daD die meso
halobe Flora langst in den naturlichen Salzstellen existierte und nur auf 
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die durch die Industrie erschlossenen neuen halischen Standorte iiber
griff. Dies war in Sperenberg nicht del' Fall: das Gebiet besaB VOl' dem 
Heraufpumpen des Tiefenwassers (aus etwa 100 m Tiefe) keinerlei natiir
liche Salzstellen. 

Soweit sich iiberblicken laBt, stel1en sich bei del' Besiedlung neu ent
standener Salzstandorte gewisse Formen mit einer bemerkenswerten 
RegelmaBigkeit als ersteAnsiedler ein. Diese "ersten Pioniere" (KRASSKE 
1927, KOLBE U. TIEGS 1929) fehlen kaum in einem salzigen Gewasser des 
Binnenlandes und diirften die Initialphase einer Sukzession bilden; sie 
konnen in del' Praxis als gute Indikatoren fUr den Salzgehalt von der
artigen Gewassern dienen. Die Anwesenheit einiger diesel' Formen deutet 
schon mit groBer Sicherheit auf den Salzgehalt ihres Standortes. Da sie 
von allgemeinerem Interesse sein diirften, bringen wir nachstehend eine 
Abbildung del' elf wichtigsten Formen. 

Die schnelle Einwanderung neuer Elemente in Gewasser, die einer 
Versalzung unterworfen waren, sollte als ein sehr typisches und leicht zu 
untersuchendes Beispiel dienen. A.hnlich liegen die Verhaltnisse, wenn 
die Biotope anderen Einfliissen ausgesetzt wurden. SoIche Fane sind 
z. B.: die Verlandung eines Sees und dessen Ubergang in ein Zwischen
moor; AussiiBung abgeschlossener Strandseen; Eutrophierung von Ge
wassern u. a. m. Die Veranderungen vollziehen sich in diesen Fallen sehr 
viellangsamer als im anfangs beschriebenen Beispiel. Ferner ist iiber das 
okologische Verhalten soIcher Einwanderer viel weniger bekannt, und die 
einzelnen Neophyten sind schwerer als soIche zu erkennen als die meso
haloben Elemente. 

Wenn man sich die Schnelligkeit del' Neubesiedlung und die Zahl del' 
einwandernden Formen vergegenwartigt, so entsteht die Frage, auf wel
chem Wege die Einwanderung erfolgte. An eine aktive Wanderung ist 
wohl in den meisten Fallen nicht zu denken, schon aus dem Grunde, daB 
aIle Etappen typische SiiBgewasser sind; die mesohaloben (zum Teil 
unbeweglichen) Elemente miiBten unter Umstanden oft Hunderte von 
Kilometern stromaufwarts Gewasser durchwandert haben, die ihnen 
nur sehr ungeeignete Lebensbedingungen bieten konnten. Es bleibt 
also nur die MogJichkeit einer passiven Wanderung bestehen. Eine 
Verschleppung durch die Schiffahrt wie bei Biddulphia und C oscino
disc'us (vgl. S. 328) kommt z. B. im Sperenberger Gebiet nicht in 
Frage, da eine soIche in diesem Gebiet nicht existiert. Auch die Ver
brei tung durch den Wind erscheint reichlich unwahrscheinlich, und 
es bleibt die Annahme eines Transports durch Tiere, insbesondere 
durch Zugvogel. 

Abb. II. Charakterformen der Iuitialphase versalzener Gewasser. a Synedra pttlclulla, b }lavicttla 
jygmaea, c AcltnantltidiuJJt brevt'pes, d Amphora coffaeiformis, e Nitzschia 1l'lt1lgan'ca, f Ampltiprora 
palttdosa, g Bacillan'a paradoxa, h Synedra afjinis, i Navicula salinar1t11t, k 1'iitzsC/tla a/ieulata, 

1 }litzschia sigma var. ri'gid1tla. (Nach KOLBE und TIEGS.) 
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Nun wird gerade diese Theorie, die auf ein ehrwurdiges Alter zuruck
blicken kann, in neuerer Zeit vielfach bekampft (vgl. BREHM 1930, ZUMPT 
1931 u. a.), wenigstens in ihrer Anwendung auf gewisse Tiergruppen. Fur 
die Erklarung der Verschleppung von Diatomeen erscheint uns die Zug
vogeltheorie durchaus annehmbar. Bedenkt man, daB die Moven, En
ten u. a. Schwimmhaute besitzen, die beim Fluge zusammengefaltet wer
den und anhaftende Schlammteilchen in feuchtem Zustande auf weite 
Strecken transportieren konnen, so gewinnt die Theorie an Wahrschein
lichkeit. Man braucht auch nicht anzunehmen, daB die Vogel durchaus 
Meeresschlamm mitfuhren mUssen. Auf dem Wege von der Meereskuste 
bis zu den betreffenden Gewassern sind unter Umstanden andere binnen
landische Salzstellen eingeschaltet, die vielleicht schon fruher von Salz
form en besiedelt waren und als Etappen dienen konnen. Die Besiedlung 
wiirde dann in der Weise vor sich gehen, daB Schwimm- und Strandvogel 
Schlammteilchen, die von der See oder alteren Salzstellen stammen und 
ihren FuBen oder Schwimmhauten anhaften, bei dem Ruckzug nach 
Suden in allen moglichen Gewassern deponieren; die eventuell noch 
lebensfahigen Diatomeen werden naturlich an Standorten mit nicht zu
sagenden Lebensbedingungen sofort absterben, falls ein Gewasseraber 
Salzwasser von geeigneter Konzentration fiihrt, sich vermehren und an
siedeln. 

Wir mussen BREH""I (1930) zugeben, daB diese Deutung am grunen 
Tisch ersonnen ist, doch sehen wir weder eine andere Moglichkeit der Er
kIarung der geschilderten Wanderungen, noch stichhaltige Gegengrunde 
und mochten andererseits nicht mit ZUMPT (1930) die aufgeworfene Frage 
mit einem resignierten "ignoramus" beantworten. Eine experimentelle 
Nachprufung dieser Frage diirfte nicht schwer sein und wird hoffentlich 
nicht allzu lange auf sich wart en lassen. 

4. Sukzessionen. 
Bei der Besprechung der physikalisch-chemischen Einzelfaktoren 

wurde bereits wiederholt darauf hingewiesen, daB die Biotope vielfach ± 
grundlegenden Veranderungen und UmgestaItungen ausgesetzt sind, und 
daB unter dem EinfluB der neuen Lebensbedingungen auch die Dia
tomeenflora des Biotops gewisse Wandlungen durchmacht (vgl. z. B. Ab
schnitte: Moore, Abwasser, NaCl-GehaIt). Der ProzeB der Aufeinander
folge der einzelnen Pflanzengesellschaften (in unserem FaIle der Dia
tomeengesellschaften) an demselben Ort wird in der Pflanzengeographie 
als Sukzession bezeichnet. Die uns interessierenden Sukzessionen konnen 
durch sehr verschiedenartige Ursachen bedingt sein und verschieden 
schnell verlaufen. Die (relative) Endstufe einer bestimmten Sukzessions
reihe - das Klimaxstadium -, welchem eine Sukzessionsfolge zustrebt, 
ist im FaIle der Formationen des SuBwassers gewohnlich eine terrest
rische, wenn man yom Hochmoor absieht, das in hoheren Breiten an-



Grundlinien einer allgemeinen Okologie der Diatomeen. 333 

scheinend eine Dauerformation darstellt. Ebenso durften viele Pflanzen
gesellschaften des Meeres als Klimaxstadium aufzufassen sein. Der 
Begriff der Endstufe ist naturlich mit der Zeit und dem Wandel alles orga
nischen Lebens verknupft, und daher durfte auch eine Dauerformatiol1 
nur scheinbar stabU sein, in der Wirklichkeit aber nur "einen Ruhepunkt, 
eine Atempause im ewigen Wandel der Vegetationsgestaltung" darstellen 
(BRAUN-BLANQUET 1928). 

Nur sehr wenige Sukzessionen verlaufen so schnell, daB man sie un
mittelbar verfolgen kann. Zu diesen geh6ren die durch Versalzung und 
Eutrophierung hervorgerufenen, die beide in den meisten Fallen mit 
menschlichen Einflussen zusammenhangen. Alle ubrigen Sukzessionen 
vollziehen sich in so langen Zeitraumen - zum Teil geologischen (Saku
larsukzessionen) -, daB man sie nur durch indirekte Beobachtungen und 
Vergleiche nachweisen kann. Man ist hierbei in der Hauptsache auf das 
Studium der Ablagerungen angewiesen, und gerade bei derartigen Unter
suchungen leisten die Diatomeen mit ihren schwer zerst6rbaren Kiesel
ske1etten ul1schatzbare Dienste. Wesentlich besser k6nnte man das Zeug
nis der fossilen Diatomeen ausnutzen, wenn die Kenntnis der Aut-
6kologie der Kieselalgen sicherer fundiert ware. Da das Studium der 
Okologie sich aber erst imAnfangsstadium befindet, so herrscht noch eine 
groBe Unsicherheit in der pflanzengeographischen Deutung diatomeen
fuhrender Schichten. So haben schwedische Forscher versucht, unter den 
fossilen Kieselalgen gewisse "Warmeformen" auszusondern, welcheKlima
sehwankungen bei der Bildung der Sedimente dokumentieren so11ten; 
doeh sind diese Versuehe von vielen Kennern begrundet abgelehnt wor
den (vgl. hieruber die AusfUhrungen im Absehnitt: Temperatur). Am 
besten ist man in dieser Beziehung noeh uber das Verhaltnis der Kiesel
algen zum Salzgehalt ihrer Standorte unterriehtet, so daB man mit ziem
lieher Sicherheit sagen kann, ob ein Sediment im SuB-, Brack- oder Salz
wasser entstanden war, und auf dem besten Wege ist, diese Unterschei
dungsm6glichkeiten zu verfeinern. 

Wir mussen uns auf die Aufzahlung der wichtigsten bekannten Suk
zessionen beschranken; sicher ist es, daB viele noch ganz unbekannt sind. 
Veranderungen ± wesentlicher Natur entstehen in der Diatomeenflora 
eines bestimmten Gebietes bei: 

I. Geologischen Umgestaltungen. Beispiel: die Ostsee mit ihren suk
zessiven Anderungen des Salzgehaltes und der Temperatur, die nach den 
Leitfossilien als Yoldia-, Ancyl2tS-, Litorina-, Limnaea- und Mya-Zeit ge
kennzeichnet sind. Besonders schwedische Forscher haben sich in del' 
Deutung der Ostseesedimente hel'vorgetan. Aus del' umfangreichen 
diesbezuglichen Litel'atur seien nur zitiel't: BACKMAN u. CLEVE
EULER (1922), LUNDQUIST U. THOMASSON (1923), LUNDQUIST (1927) 
und HUSTEDT (1924; hiel' wertvolle Zusammenstellung von Ancyltts
und Kalteformen). 
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2. Anderung der Eutrophiestufe. Hierbei verHiuft gewohnlich die Ent
wicklung im Sinne der Zunahme der Eutrophie. 

3. Verlandungserscheinungen eines SuBwasserbeckens. Man kann fol
gende Etappen unterscheiden: See->-Weiher--+Zwischenmoor->-Hoch
moor; die nachsten Etappen sind bereits rein terrestrische Forma tionen 
(Naheres vgl. Abschnitt: Moore). In den hoheren Breiten kann der Pro
zeB wesentlich verschieden verlaufen. 

4. Anderungen des Salzgehaltes eines Standortes. Hier kann man 
unterscheiden zwischen: der AussuBung eines Gewassers (Strandsees, 
salzfUhrenden Binnengewassers) und der Versalzung eines suBen Gewas
sers. Beispiele und Erlauterungen vgl. Abschnitte A I 2, B I, D 4. 

5. Dauernde Beeinflussung durch den Menschen. Dieser EinfluB 
auBert sich durch: Verunreinigung durch organische Stoffe (nur quanH
tativ verschieden von 2), Schadigung durch Giftstoffe, Versalzung 
(vgl. 4). 

AIle angefuhrten Prozesse sind von einem ± auffallenden Wechsel der 
Diatomeenflora des betreffenden Gewassers begleitet. Nur die wenigsten 
dieser Sukzessionen sind (in Bezug auf Kieselalgen) grundlich erforscht, 
und es eroffnen sich in dieser Richtung noch reiche Untersuchungs
gebiete. Wir mussen uns mit Rucksicht auf den Umfang und den aIlge
meinen Charakter dieser Arbeit versagen, nahere Angaben uber die Zu
sammensetzung der Diatomeenflora der in dieser Beziehung studierten 
Sukzessionen zu geben (einige sind bereits in fruheren Abschnitten an
gedeutet worden) und beschranken uns auf ein charakteristisches Bei
spiel. 

KRIEGER (1929) untersuchte ein Hochmoor (Plotzendiebel) in derUm
gebung von Berlin. Die rezente Algenflora dieses Moores war ziemlich 
reich und besaB alle fUr dieses Biotop charakteristischen Leitformen; 
auch die Zusammensetzung der Diatomeenflora war fUr Hochmoore 
auBerordentlich typisch. Es wurden an zwei Stellen des Moores Boh
rungen ausgefUhrt, die bis 7,9 m bzw. bis II,3 m hinunter reichten. Eine 
Untersuchung der Bohrprofile ergab zunachst, daB in den Schichten zwi
schen 0,35 m und etwa 8 m uberhaupt keine Diatomeenreste gefunden 
wurden. KRIEGER erklart diese merkwurdige Erscheinung damit, daB die 
Kieselpanzer dieser Schichten aus noch nicht bekannten Grunden aufge~ 
lost waren. In 7,9 m Tiefe traten die ersten, stark korrodierten Schalen
reste auf, etwas Hefer kamen zwar korrodierte, aber immerhin schon er
kennbare Schalen zum V orschein, und in der Zone zwischen etwa 8 - 10 m 
konnten Reste einer reichen Diatomeenflora in vorzuglichem Erhaltungs
zustand nachgewiesen werden; von 10 m an lag ein organismenloser Ton. 
Die in der Tiefe von etwa 8-ro m lagernde Diatomeenflora hatte nun 
keinerlei Ahnlichkeit mit der Population des oben befindlichen Hoch
moores: sie entsprach der BevOlker1mg eines oligotrophen Sees (Kaltwasser
see mit oligotropher Tendenz), aus dem sich das Hochmoor erst durch 
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Verlandung gebildet hatte. Waren die Kieselskelette auch in den zwi
schenliegenden Horizonten erhalten, so konnte man vielleicht alle Sta
dien des Verlandungsprozesses verfolgen. 

5. Kosmopoliten, Ubiquisten, Endemismen, Relikte. 
Unter den Begriff Kosmopoliten fallen diejenigen Pflanzen, deren 

Areal auBerordentlich ausgedehnt ist und beinahe den ganzen Erdball 
umfaBt. Diejenigen unter ihnen, die nicht auf ein bestimmtes Biotop 
eingestellt sind, sondern an verschiedenen Standortstypen leben konnen, 
fassen wir unter dem Namen Ubiquisten zusammen. Die letzte Definition 
deckt sich nicht ganz mit dem iiblichen Begriff der Ubiquisten (vgl. 
DIELS I908), doch glauben wir, daB sie - wenigstens fiir die Kieselalgen 
- zu Recht bestehen kann (vgl. auch WALTER I927). Als Beispiele seien 
genannt: Melosira varians, Gomphonema olivacMtm, Asterionella formosa 
sind Kosmopoliten, die jedoch stets die ihnen eigenen Gewassertypen be
wohnen; Hantschia amphioxys dagegen ist ein typischer Ubiquist, der auf 
der ganzen Erde verbreitet ist und nicht nur in den verschiedenartigsten 
Gewassern lebt, sondern auch auf Erde, Moos, Hohlen und Blattern vor
kommt - diese Kieselalge kann nicht nur eine ungemein vielseitige 
hydrotische, sondern auch eine atmophytische Lebensweise fiihren, und 
zwar vorzugsweise die letztere. 

Das Kennzeichen der Kosmopoliten ist ihre auBerste Anspruchslosig
keit in Bezug auf viele, vielleicht die meisten Milieufaktoren. Die Kosmo
politen werden hierin von den Ubiquisten noch iibertroffen, so daB 
zwischen den beiden Gruppen nur ein "quantitativer" Unterschied ihrer 
Anpassungsfahigkeit besteht. Bei dem hohen geologischen Alter der 
Kieselalgen, ihrer leichten Verbreitungsmoglichkeit und der Anspruchs
losigkeit vieler Vertreter ist es daher nicht verwunderlich, wenn man 
z. B. Pinnularia borealis sowohl in den Eiswiisten Nordsibiriens als auf 
den Azoren, auf Java, in Siidafrika und schlieBlich auch in der Antarktis 
antrifft. Eine ahnliche Verbreitung haben zahlreiche banale Formen: 
unter den Kieselalgen gibt es auffallend viele Kosmopoliten. Diese Tat
sache hat die Diatomeen bei den Pflanzengeographen in einen bestimm
ten MiBkredit gebracht, und oft hort man die Meinung: Mit den Diato
meen laBt sich nichts anfangen - sie sind ja kosmopolitisch. Viele 
algologische Florenlisten, besonders tropischer Standorte, scheinen diese 
Ansicht zu bestatigen. Und doch ist sie irrig! Denn neben den ausge
sprochenen Kosmopoliten gibt es auch viele Formen, die in ihren Stand
ortsanspriichen ± anspruchsvoll und daher auf ein bestimmtes Areal be
schrankt sind (vgl. DONAT I927). Diese "Charakterformen" geben einer 
Florenliste erst das geographische Geprage; auch bei den Phanerogamen 
kennzeichnen ja die Charakterarten das Florenbild haufig ohne Riick
sicht auf ihre Frequenz. 

Esjst wahr, daB man - im Vergleich zu den Kosmopoliten - noch 
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nicht sehr viele begrenzte Arealformen kennt, besonders im SiiBwasser, 
aber man muB beriicksichtigen, daB z. B. in den Tropen banale "kosmo
politische" Formen uns haufig in kleinen Abweichungen entgegentreten, 
die vielleicht sehr charakteristisch sind. Ferner kann man nicht be
haupten, daB unsere Kenntnis der tropischen SiiBwasserdiatomeen sehr 
weit gediehen ist; bei der fUr den Nichtspezialisten schwierigen Bestim
mung mogen viele Fehler unterlaufen und manche Form iibersehen wor
den sein. Sehr bezeichnend ist die oben angedeutete Tatsache, daB Flo
renlisten von exotischen Standorten, die nicht von Fachleuten aufgestellt 
wurden, fast ausschlieBlich banale Formen enthalten. Bei sorgfaltiger 
Nachpriifung ergibt sich haufig, daB gerade die abweichenden, charakte
ristischen Arten nicht verzeichnet wurden, da deren Bestimmung natiir
lich auf groBere Schwierigkeiten stoBt. Da auBerdem nur wenige Be
arbeitungen von Diatomeen exotischer Gebiete vorliegen, so sind wir 
iiber die Autokologie und geographische Verbreitung sehr vieler, vor 
allem auBereuropaischer Arten, iiberhaupt nicht unterrichtet. Etwas 
besser verhalt es sich mit unserer Kenntnis der Kieselalgenflora polarer 
Zonen. 

Die Frage nach den endemischen Formen unter den Kieselalgen steht 
in engstem Zusammenhang mit den obigen Erwagungen. Obwohl es als 
gesichert gelten dad, daB es Endemismen auch unter den Kieselalgen 
gibt (vgl. z. B. die Eunotien des Demerara River, gewisse Planktonformen 
des Tanganyika, des Baikalsees' u. a.), so ist die Kenntnis der allgemei
nen Verbreitung der Diatomeen noch so liickenhaft, daB man die Areale 
der endemischen Formen noch durchaus nicht umschreiben kann. Es 
liegt daher - wenigstens fiir viele als Endemismen beschriebene F ormen 
-- die Moglichkeit vor, daB sie eine groBere Verbreitung haben als bisher 
angenommen wurde. In besonderem MaBe gilt dies fUr die kleinen, un
scheinbaren und wenig auffallenden Formen, die sehr leicht iibersehen 
werden konnen. 

Sehr umstritten sind die Reliktformen unter den Diatomeen. Nicht 
wenig hat zu einer skeptischen Stellungnahme zu dieser Frage eine ge
wisse Leichtfertigkeit friiherer Autoren beigetragen, die beinahe jede in 
tieferen, kiihleren Seen vorkommende Art als "arktisch-alpin" oder 
"Glazialrelikt" ansprachen. Nur wenige Formen sind iibriggeblieben, die 
auch heute noch - und auch nicht von allen Forschern - unter Vor
behalt als Glazialrelikte angesehen werden. Meistens wurden diese 
Arten dann spater an ganz anderen Standorten unter ganzlich ver
schiedenen Bedingungen wiedergefunden. CLEVE-EuLER (1922) rechnet 
zu solchen Arten Cocconeis disc~tlt{s, Diploneis Ma~tleri, Campylodiscus 
noriws (?). 

Ein wichtiges Resultat ergaben die Untersuchungen THIENEMANNS 

I Uber zahlreiche neue, wahrscheinlich endemische Formen des Baikal
sees vgl. die vorlaufige Mitteilung von SKVORTZOW u. MEYER (I928). 
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(I9I8, I925) uber die Glazialreliktenkrebse l\!Iysis, Pontoporeia, Pallasea 
und Limnocalanus. Es stellte sich heraus, dal3 diese Tiere sich nur in ganz 
bestimmten Seetypen erhalten konnten; namlich in tieferen oligotrophen 
Gewassern (wir ubergehen hier die ungemein verwickelte Frage betreffs 
ihres Uberganges aus dem Salzwasser in Sul3wasser). 1m Profundal dieser 
Seen herrschen noch Temperaturen, die den genannten Krebsen zusagen, 
und dabei ist die 02-Spannung bei oligotrophen Seen auch in der Tiefe 
ausreichend (vgl. AbschniUe: Seen und Sauerstoff). Die von den Re
liktenkrebsen bewohnten Seen liegen in einem die Ostsee umschliel3enden 
Kranz und stehen in einem gewissen Zusammenhange mit den Still
standslagen des letzten Inlandeises; THIENEMANN (I925) hat fUr die Ge
biete des Vorkommens der Reliktenkrebse eine Verbreitungskarte ge
geben. Nun gibt es eine Anzahl Diatomeen, die ausschliel3lich im Pro
fundal oligotropher Seen vorkommen, und zwar anscheinend nur ganz 
bestimmter Seen, die zirkumbaltisch gelegen sind und sich etwa inner
halb des Verbreitungsgebietes der Reliktenkrebse befinden. Aul3erhalb 
dieser Zone scheinen sie zu fehlen. Ein derartig auffallendes Verhalten, 
sowohl in okologischer als in geographischer Beziehung, gibt deutliche 
Hinweise auf die Reliktnatur dieser Gruppe von Kieselalgen. Wir mussen 
uns hier auf diese allgemeinen Hinweise beschranken, da die Unterlagen, 
die in einer besonderen Arbeit verwertet werden sollen, noch nicht voll
standig vorliegen. 

6. Assoziationen. 
Wir haben versucht, die Verwendung dieses (an sich recht vie1-

deutigen und schwer zu begrenzenden) Begriffes bisher nach Moglichkeit 
zu vermeiden. In der modernen Diatomeenliteratur sind zwar vielfach 
zahlreiche Diatomeenassoziationen aufgestellt worden, doch betrachten 
wir die meisten dieser Vorschlage mit einer gewissen Skepsis. 

Zunachst ist die Diatomeenflora nur sehr weniger Gebiete soziologisch 
untersucht worden, und es ist eine grol3e Frage, ob die in einem be
schrankten Gebiet beobachteten Diatomeengesellschaften auch in ande
ren Gebieten die gleiche oder wesentlich die gleiche Zusammensetzung 
aufweisen, oder ob es sich urn zufallige Gruppierungen von Arten mit 
ahnlichen Lebensanspruchen handelt, die in keinem festeren Gesell
schaftsgefuge stehen. Da unsere Kenntnis der Soziologie der Kieselalgen 
noch im Embryonalstadium steckt, sind die einzehlen Arten in bezug 
auf ihre soziologischen Hauptkriterien: Stetigkeit und Gesellschafts
treue, noch so gut wie gar nicht untersucht worden. Unseres Wissens 
wurden nur die bryophytischen Diatomeen in dieser Beziehung ein
gehender studiert (BEGER I927, I928). Man wird daher abwarten 
mussen, bis Nachprufungen moglichst vieler Gebiete und Gebiets
teile die Berechtigung der vorgeschlagenen Diatomeenassoziationen er
geben. 

Ferner ist es yom modernen soziologischen Standpunkt nicht er-
Ergebnisse der Biologie VIII. 22 
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wiinscht, daB man bei der Aufstellung von Assoziationen sich auf eine 
willkiirlich herausgegriffene Gruppe von Pflanzen beschrankt. Zur Cha
rakterisierung einer Assoziation sollen prinzipiell alle charakteristischen 
Elemente einer Gesellschaft hinzugezogen werden, also nicht nur Diato
meen, sondern alle iibrigen Pflanzen, soweit sie der betreffenden Gesell
schaft angeh6ren. Eine Ausnahme machen natiirlich gewisse reine Dia
tomeenbestande, wie z. B. einige wenige Epiphytengesellschaften (die 
allerdings gew6hnlich auch Blaualgen und Chlorophyceen enthalten), 
ferner die Neophyten neu entstandener Salzstellen (in der Initial
assoziation del' Salzgewasser konnten bisher kaum andere Algengruppen 
gefunden werden; die phanerogamen Halophyten geh6ren einem an
deren Biotop an) und die bryophytischen Formen. Als Beispiele der 
ersten Versuche einer weiteren Fassung von Assoziationen zitieren 
wir: ALLORGE (1925), MESSIKOMMER (1927 b), DENIS (1924), KURZ 
(1922). 

Sowohl bei den zuletzt angeschnittenen Fragen, die in das Kapitel der 
Syn6kologie (Soziologie) fallen, als bei den hauptsachlich behandelten 
Problemen der Autokologie wurde versucht, zu zeigen, daB die meisten 
Gebiete noch wissenschaftliches Neuland sind und groBe und dankbare 
Aufgaben der zukiinftigen Forschung er6ffnen. 
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Chilodon uncinatus 136, 

140, 152. 
Chiromantis 197. 

kachowskii 197. 
kelleri 197. 
petersii 197. 

Chiromantis rufescens 
196, 197. 

- xerampelina 197. 
Chlamydomonas 295. 
- nivalis 252. 
Chloralhydrat 88. 
Chlorella 244. 
Chloride 226. 
Chlorophyceen 244,252, 

259, 274, 290, 294· 
Cholesterin 63. 
Cholin 32. 
Chondriokonten 91, 99. 
Chromacium okenii 80. 
Chromatophoren 295, 

296, 3 1 7. 
Chromidien 9I. 
Chromosomen 164. 
Chromulina Rosanoffii 

248, 312 , 313. 
Chronaxie 37. 
Chrysomonaden 244, 

30 5. 
Chytridiaceen 322. 
Ciliaten 77 if. 
Cilie, Bewegung 104 if., 

106, 107, 108, II5, 
II6, 127. 
als Rezeptor III if. 
borstenfOrmige 102. 
flagelliforme IOI. 
Flexibilitat 107. 
Funktion 104 ff. 
kathodische 127. 
Koordination II3. 
Mechanismus der 
Koordination 122 ff. 
Nervensystem 128ff. 
Tastverm6gen 112. 
undulierende 102. 
von Metazoen 104. 

Cilienaggregate 153. 
Ciliensystem 79. 
Cilienwurzeln, System 

96, 97. 
Cilioirregulator III, 130, 

13I. 
Cilioregulator I I I, 130, 

13I. 
Ciliophrys marina 78, 

86, 88. . 
Cinetochilum margari

taceum 141. 
Cirren 86, 103. 



Citernes vegetales 244. 
Clostridium 282. 
Coccolithophorideen 

280, 305, 32I. 
Cocconeis disculus 336. 
- pediculus 320. 
- placentula 25I. 
Coffein 132. 
Coloneis permagna 293. 
Colpidium campylum 

160. 
- colpoda 160, 161. 
Colpodasteinii 137,159. 
Corallin a 288. 
Corethron Valdiviae 

30 7. 
Cornufer guentheri 200. 
Corpus luteum 59. 
Coscinodiscus 225, 253, 

296, 306, 318, 330. 
- rothii 329. 
Cristigera pleuronemo

ides 102. 
- phoenix 102. 
Cryptobatrachus evansi, 

Embryo 207. 
- fuhrmanni 207. 
Cryptobranchideen 20I. 
Cryptobranchus 210. 
- japonicus 20I. 
Cryptomonaden 305. 
Ctenophoren 123, 124, 

125, I3I. 
Ctenostomidae 102, 143, 

156 . 
Curare 132. 
Cyanea 98. 
Cyanophyceen 238, 239. 

240, 252, 259, 263, 
264, 284, 295, 296, 
303, 308, 322 , 325. 

Cyclidium 102, rr6, 
120, 123, 127. 

- glaucoma 137. 
Cyclomorphose 308. 
Cyclotella 306, 312, 317. 
- comta 305, 306. 
- chaetoceros 306. 
- dubia 305. 
- kuetzingiana 305. 
- meneghiniana 267, 

290, 305. 
Cymatopleura 317. 

Sachverzeichnis. 

Cymbella 233, 248, 257, 
279, 319, 320. 

- affinis 315. 
- aspera 25 I. 
- cesatii 298. 
- lucustris 315, 322. 
- microcephala 243. 
- prostrata 322. 
- ventricosa 243, 251, 

322 . 
Cymbelleen 322. 
Cyrtolophosis unicolor 

102. 
Cystignathus mystaceus 

190. 
Cytopyge 155. 
Cytostom 140, 154, 155, 

162, 163. 

Dactylochlamys pisci
formis 102. 

Dauersporen 315. 
Degenerationserschei

nungen b. Winter
schlaf 49, 168. 

Dendroc6len I'll. 

Denticula crassula 243. 
Dentrobates tinctorius 

206. 
- trivitatus 205. 
Desaminierung 40. 
Desmidiaceen 252. 
Desmognathus fuscus 

202. 
Dextrose 2 I. 
Diabetes 2 I. 

Diaminosaure 29. 
Diatoma 233. 
- elongatum 267, 315. 
- hiemale var. meso-

don 235. 
- vulgare 244, 284, 

31 5. 
Diatomeen, Abhangig

keit vom Salzgehalt 
der Standorte 272. 
atmophytische 288. 

- bryophytische 261, 
262, 289, 337. 
edaphische 259, 260, 
262. 
endolithische 262. 
epiphytische 262" 
263 ff., 322. 
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Diatomeen,hydrotischer 
Typus 262. 
mesophiler Typus 
262. 
xerotischer Typus 
262. 

- schlamm 225. 
- Vorkommen in Ab-

wassern 240. 
auBerhalb des Was
sers 245. 
in Bachen 233. 

- in Brackwasser 226. 
- in ephemeren Ge-

wassern 242. 
- in Fltissen 232. 
- im Meer 224. 
- in Mooren 235. 
- in Quellen 235. 

in Seen und Weiher 
229· 
in Schneetalchen 
237· 
in Solwasser 227. 
in Thermalgewassern 
238. 

Dia tomeengesellschaf
ten 232. 

Diatometum bryophyti
cum 247. 
edaphicum 247. 
endolithicum 247, 
26I. 
epiphyllicum 247. 

Diebelsee 237. 
Dileptus anser 135, 136. 
Ding-dong s. Polypeda-

tes reinwardtii. 
Dinoflagellaten 256. 
Diploneis 279. 

elliptic a 264. 
Mauleri 336. 
ovalis vaL oblon
gella 25I. 

Diplophyllum 248. 
- albicans 262. 
Diplosom 9I. 
Dipterenlarven 248. 
Dischidia 244. 
Discodeles opisthodon 

200. 
Discomorpha 135. 
Ditylinum Brightwellii 

30 7. 



----- .. ---.- ----_ .. _---- -----.- ----------

Dunaliella 228. 
Dy 230, 232." 
Dysphotisch 310. 
Dystroph 289, 292. 
Dystropher Typus 230, 

231. 

Ectoplasma 126. 
Ectrogella bacillarieari-

urn 322. 
Edaphische Formen 247 
Eisen 283. 
Eisenoxydhydrat 284. 
Eisschlamm 253. 
EiweiBkorper 21. 
Ektoderm 149. 
Ektoplasma 75, 86, 13 1, 

138, 149, 169. 
Ektoplasmatisch 149. 
Ektoplasmatisches Sy

stem 134. 
Elementarfibrillen 170. 
Eleutherodactylis auri-

culatus 200. 
- luteolus 200. 
Endemismen 335. 
Endokrine Drusen 55. 
Endolitische Formen 

247· 
Endophytisch 32I. 
Endorganoid 87,93,144. 
Energienumsatz 34. 
Engelmannsche Inota-

gmenlehre IlO. 
Entoplasma 167. 
Entoplasmatisches Sy

stem 134. 
Epalxis 101, 135. 
Epilimnion 274, 275, 

276, 279, 291, 293, 
301, 308 . 

Epiphyllische Formen 
247· 

Epiphyten 315, 319. 
Epiphytisch 315. 
Epistilis 78. 
Epithemia sorex 267. 
Epithemia turgida 267, 

31 5. 
Ergosterin 61. 
Eucampia zodiacus 307. 
Eudorina 145. 
Euglena 99, 1I2. 

Sachverzeichnis. 

Euhalobien 226, 227, 
242, 269, 270. 

Eunotia 249, 336. 
- bigibba 250, 251. 

exigua 237. 
- var. compacta 
266. 
gracilis 251, 264. 
pectinalis 25I. 
praerupta 251. 

Euplotes 137, 141, 156, 
158. 

Eurycea 184, 202. 
Euryphalin 328. 
Euryhaline Formen 267. 
Eurytherm 298. 
Eurytop 298, 299. 
Euthermen 238. 
Eutroph 276, 314. 
Eutropher Typus 230, 

23I. 
Eutrophierung 327, 330. 
Eutrophiestufe 334. 
Extrazucker 2 I . 

Fadenalgen 241, 326. 
Farnspermatozoen Il2. 
Fasersystem 166. 
Faulschlamm 230. 
Fauna hygropetrica 248. 
FeBlerkrote s. Alytes 

o bstetricans. 
Fett 35. 
Fettleber 22. 
Fettsaure 22, 283. 
Fettschwund 22. 
Fibrillare Struktur 83, 

84· 
Fibrille 87, 89, 92, 144-
Fibrillensystem 134. 
Filopodien 77. 
Fissidens pusillus 25I. 
Flachmoor 235. 
Flagellaten 77, 79, 88, 

131, 145, 165, 171, 
248, 252, 284, 305, 
3 1 3. 

Flagellen 86, Il2. 
Fledermaus 3, 63, 64· 
Flimmerapparat, Sche-

ma 89, 90. 
Flimmerbewegung 104-
Flimmerepithel des Fro

sches 124. 

Flimmerhaar 79. 
Flimmermechanismus 

122. 
Flimmerorganoid 104. 
Flimmerstrom 121. 
Flimmerzelle 82, 92. 
- der Metazoen 9I. 
- der Mollusken 134. 
Fluoranion 24, 43· 
Fluorid 26. 
FluBplankton 232. 
F ollikelzellen 55. 
Foraminiferen 280. 
Fragilaria 248, 317. 
- construens 25 I. 
- croton ens is 306. 
- intermedia 243, 315. 

linearis 225. 
pinnata 243, 251, 
273· 
virescens 249, 250. 

Fragilarietum virescen
tis 249. 

Fragilariopsis oblique-
costata 225. 

F roschepithel 123. 
F roschgastrocnemius4 5. 
Froschlaich 184, 322. 
Frontalcilien 110. 
Frontonia 133. 
Frustulia rhomboides 

239· 
- var. saxonica 
249, 25 1, 270 . 
vulgaris 251. 

Frustulietum saxonicae 
249· 

Fulvosaure 236. 

Gallertsproren 3 19· 
Galvanotaxis 127. 
Gastrocnemius 45. 
Gastronauta membra-

naceus 135. 
Gastropoden Il3, 129· 
Gastrotheca 210. 
Geburtshelferkrote 203, 

204. 
GeiBelapparat 80. 
GeiBeln 77. 
GeiBelzellen der Spon. 

gien 121. 



Gewichtsverlust wah
rend des Winter
schlafes 6ff. 

Gezeitenzone 225. 
Giftstoffe 287. 
Gips 289. 
Glandulae 57. 
Glaucoma pyriformis 

135. 
- scintillans 137. 
Glazialrelikt 336. 
G lazialreliktenkre bse 

293· 
G 10 bigerinenschlamm 

280. 
Gloeocapsa 250. 
Glykogen 17, 18, 22, 37, 

83· 
Glykogengehalt der Le

ber 2I. 
- - - bei Murmel-

tieren 18. 
Glykogenproteid 85. 
Glykogenumsatz 23. 
Glykogenzerfall 20ff. 
Glykose 23, 285. 
Glyzerin 2I. 
Goldglanzalge 3 I 2. 
Gomphonema 248, 257, 

315, 319, 325. 
angustatum 314. 
olivaceum 233, 279, 
320 , 321 , 335· 
parvulum 268. 
subclavatum 25I. 

Gomphonemakolonie 
321. 

Gonium 145. 
- Silberliniensystem 

146. 
Granulis 91. 
Grottenolm 216. 
Grubennester 188. 
Grunalgen 248,255,294, 
Guanidinbuttersaure 31. 
Guanidinessigsaure 3I. 
Gyrinophilus 184, 202' 
Gyttja 230. 

Haftcilien 102. 
Halobiensystem 228, 

27off. 
Salzgehalt der Bio
tope und Entwick-

Sachverzeichnis. 

lungsmaxima der 
einzelnen 6kologi
schen Gruppen, 
Schema 271. 

Halobiont 270. 
Halophil 270. 
Halosphaera 296. 
Haloxen 270. 
Halteria II6, 120, 127. 
- grandinella 102. 
Hamatoxylin 89. 
Hantzschia amphioxys 

244, 246, 250, 251, 
259, 260. 

Haplozia 248. 
Harden- Youngscher 

Ester 26. 
Harden- Y oungsche He

xosephosphorsa ure 
24· 

Harnmucoid 29. 
Harnsaure 29. 
Harnstoff 29, 31, 285. 
Haselmaus 3, 16, 57, 63, 

68. 
Hefe 244. 
Heliozoenstadium 88. 
Heliozoon 145. 
Helokrenen s. Sicker-

quellen. 
Hemisus marmoratum 

20I. 
- - Eigelege 190, 19I. 
Herzmuskel 48, 49. 
- chemische Bestand

teile 45. 
Heteromastix proteifor-

mis II2. 
Heteropoden 113. 
Heterotherm 5. 
Heterotrichen 103. 
Heterotroph 250, 294, 

318 . 
Hexose 23. 
Hexosebildung 25. 

diphosphorsaure 25, 
26. 
monophosphorsaure 
26, 41, 47. 
- -gehalt der Mus
keln 39, 40 . 

Hilarothermen 238. 
Hochmoor 236. 
H6repithel II3. 
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H6rhaare II3. 
HolophIya 136. 
Holotrichen 103. 
Homaeocladia 255, 320. 
Homoitherm 2. 
Hoplophryne 199. 
Humussaure 236. 
Hydrolyse 24, 54. 
Hydrolitische Spaltung 

3I. 
Hydromanthes 215. 
Hydrotisch 335. 
Hygropetrisch 248, 301. 
Hygroskopisch 9. 
Hyla 199. 

arborea 180, 181. 
evansi 206, 207. 
faber 184, 185. 
goeldii 207. 
nebulosa 198. 
resinifectrix 186. 
rosenbergi 184, 185. 
uranochroa 199. 

Hylambates breviro
stris 213. 

- natalensis 192, 193. 
Hylodes lineatus 206, 

207. 
- martinicensis 199. 
Hyperthermen 238. 
Hypnum cupressiforme 

262, 
Hypogeophis alternans 

203. 
- rostratus 203. 
Hypoglykamie 28, 53, 

60. 
Hypolimnion 274, 275, 

278, 281, 293, 301. 
H ypoph ysen vorder lap-

pen 60. 
Hypophysis 56, 57. 
Hypothermen 238. 
H ypotriche Infusorien 

112. 
Hypotrichen 86, 88, 

103, III, 120. 

Ichthyophis glutinosa 
202. 

Ichthyophtirius multi
filiis 96. 

Igel 15, 57££, 



Infusorien 78, 127, 164, 
168, 313. 

Inosin pyrophosphor-
saure 40. 

Inotagmen 83, 85. 
Insulin 21, 61. 
Insulinschlaf 60. 
Insulinsekretion 61. 
Interzellularbriicken 

171. 
Intraplasmatisch 166. 
Intraplasmatisches Ner

vensystem 101. 

J apanisch. Ruderfrosch 
s. Rhacophorus 
schlegeli. 

Kajauslek s. Eis-
schlamm 253. 

Kalium 55, 226. 
Karboninsaure 29. 
Karnitin 33. 
Karnosin 33. 
Kieselalgen 239, 257, 

270, 284, 295· 
amphibische Formen 
246 . 
atmophytische For
men 247, 262. 
bryophytische For
men 259. 
epiphytische For-
men 259, 325. 

Kieselmembran 316. 
Kieselsaure 273. 
Kinoplasma 82, 83, 86. 
Kleinhirn 53. 
Kochsalzli:isung 59. 
Kohlenhydratoxyda-

tion 66. 
- spaltung 26. 
- stoffwechsel 36. 
- umsatz 28, 61. 
Kohlensaure 293ff. 
Kontraktionsphase 76. 
Koordination 75. 
Koordinationsreiz 

127ff., 149. 
Korallen 280. 
Kormophyten 231, 277. 
K6rpertemperatur eini-

ger homoithermen 
Tiere, Tabelle 3. 

Sachverzeichnis. 

K6rpertemperatur der 
Fledermaus 3ff. 

- der Haselmaus 3ff. 
- des Murmeltieres 3ff. 
- des Siebenschlafers 

3ff . 
Kosmopoliten 335. 
Kraternester 184. 
Kreatin 30, 31, 32, 33, 

37, 69. 
Kreatinbildung 29. 
Kreatinin 29. 
Krea tin phosphorsa ure 

32,36,37,41,44,46, 
47, 51, 52. 

- im Muskel der \Vir-
beltiere 31. 

Kryokonit 253. 
Kryophyten 252. 
Kryoplankton 252. 
Kuckucksspeichel 198. 
Kuticula 92. 

Lacrymaria cirrifera 
101, 135. 

Laich der Molche 184. 
Laichabgabe 181. 
LaichpUi,tze 184. 
Lambliaintestinata II2. 
Lampsilus 97. 
Landplanarien 84. 
Laubfrosch s. Hyla. 
Laufcirren 103, 109, 

120. 
Leberglykogen 23. 
Lebernloos 248. 
Leptodactilus albilabris 

188. 
- gracilis 188. 
- mystacinus 188. 
- ocellatus 186, 187, 

188, 201. 
- typhonius 188. 
Leptopelis brevirostris 

213. 
Leskaella 250. 
Leuchtalgen 248. 
Leukozyt 76. 
Leuzin 284. 
Licht 294. 
Limnocalanus 337. 
Limnaea-Zeit 333. 
Limnokrenen s. Tiim-

pelquellen. 

Limnologie 230. 
Liopelma hochstetteri 

200. 
Lipoiden 63. 
Lippeneptihel 12 I. 
Litorina-Zeit 333. 
Litoral 229. 
Litoralregion 225. 
Lo bopodien 77. 
Lokomotion 75, 76 . 
Lymphknoten 61. 

Magnesium 85, 226. 
- bromur 226. 
Mamma 60. 
Mannit 285. 
Manthophryne robust a 

205. 
~1arecages suspendus 

244· 
Mastdarm 64. 
Mastigophoren-GeiBel 

109. 
Mastogloia 322. 
Maus 148. 
Megalobatrachus maxi-

mus, Eikapsel 201. 
Megastoma antericum 

112. 
Melosira 249,303, 3I2, 

32 5. 
arenaria 3 I 7 . 
Binderana 326. 
curvata 306. 
dickiei 246, 25I, 261, 
263, 302 . 
distans 237, 239. 

- granulosa 297. 
- hyperborea 254. 

Roeseana 249, 250, 
251, 296. 
undulata 263. 
varians 284, 297, 
335· 

Membranellen 103. 
Meneghiniana 3 I 7· 
Mesohalobe Arten 267, 

263. 
Mesohalobien 226, 227, 

242. 
Mesohumos 286. 
Metachrone Bewegung 

126. 
Metachronie 125. 



- ---------------- ----------------

Metacystis exigua 102. 
- recurva 102. 
Metalimnion 301. 
Metazoen 75. 

flimmerepithelzelle 
97. 
flimmerzelle 88, 91, 
92, 93, 94, 95, II2, 
121, 122, 123, 126, 
131, 134, 148. 

- wimperzelle 120. 
Meteorpapier 326, 327. 
Methan 290, 291. 
Methylguanidin-Essig-

saure 30. 
Metopus '135. 
Metznersche Kegel-

schwingungstheorie 
,108. 

Meyerhof -HillscheTheo
rie 20. 

Mg 241. 
Micellardoppelbrechung 

83· 
Micellen 83. 
Microcystis 323. 
Microneis 257. 

exigua 251. 
lanceolata 251. 
minutissima 243, 
251, 279· 

Microsom 91. 
Microspira 289. 
Microthorax 135. 
- scutiformis 101. 
- spiniger 101. 
Mi1chsaure 20, 23, 24, 

37, 40 . 

- gehalt des Elutes 53. 
Milz 61. 
Mitochondrien 91, 92. 
Mixotroph 294, 321. 
Mixotrophie 295. 
Mnemiopsis 125. 
Molekularkomplexe 83. 
Molge s. Triturus. 
Monobromessigsaure 37. 
Monojodessigsaure 37. 
Moosdiatomeen 247, 

261, 263. 
Moose 248. 
Moospolster 301, 302. 
Moosprotoneme 259. 
.l\1orphiumlosung 132. 

Sach verzeichnis. 361 

Motus infundibuliformis 
105. 

- uncinnatus 105. 
- vacillans 105. 
Mucin 196. 
Murmeltier 18ff. 
Muskelautolyse 43. 
- brei 23, 24, 25, 43. 
- - autolyse 23. 
- dynamik 36. 
- eiweiB 32. 
- fasern 35. 
- fibrillen 76. 
- glykogen 23, 25. 
- kreatin 32. 
- saft 23, 30. 
- tatigkeit 32. 
- zittern 66. 
Muskeln, Hexosemono

phosphorsauregehalt 
39, 40 . 

- Pyrophosphatgehal 
40 . 

- Stickstoffsubstanze 
42 . 

Mya-Zeit 333. 
Myoide 76. 
Myoneme 76. 
Myosis 337. 
Myriophyllum 229. 
Mytilus 109, IIO. 
- kiemen 123. 

Na 241. 
NaF 23. 
Nannoplankton 304, 

305, 32 1. 
Natalobatrachus Bone

bergi 191, 192, 193, 
201. 

Natrium 226. 
- lactatlOsung 44. 
Navicula 245, 249, 256, 

259, 279· 
- ambigua 250. 
- atomus 260. 
- cincta 228. 
- contenta 246, 250, 

251, 264. 
- cuspidata 244. 
- elegans 261. 
- gregaria 228. 
- hungaria 214. 
- Krasskei 261. 

Navicula Kotschyi 250. 
- longirostris 228, 270. 
- minuscula 267, 269, 

287. 
- mutica 260. 
- nitrophila 259. 
- oblonga 239. 
- ostrearia 3 I 8. 
- pelliculosa 244, 251. 
- pseudolacillum 251. 
- pusilla 268. 
- pygmaea 269, 288, 

331. 
- radiosa 314. 
- salinarium 269, 331. 
- Soehrensis 261. 
- subtilissima 270. 
Nebenkorner 79, 89· 
Nebenniere 56. 
Nebennierenextrakt 59, 

60. 
Nectophrynoides tor-

nieri 216. 
Neidium affine 244. 
Nekton 304. 
Nepenthes 244. 
Neophyten 328, 330. 
Nervengifte 128, 132. 
Nervose Organoide 133. 
N estbau bei Amphibien 

180ff. 
Netzplankton 304. 
Neurofibrillen 151, 168, 

170, 171. 
Neuroide 133. 
Neuroid transmission 

131. 
Neuromotor apparatus 

133· 
Neuromotorischer Ap

parat 95, 167. 
Neuromotorium 97,101, 

165, 166. 
Neurophanen 133. 
Neuroplasmatisch 133. 
Neurokynetisches Zen-

trum 93. 
Neustogene Farbung 

313.. 
Neuston 312ff. 
Nikotin 132. 
Nitrat 281, 285. 
Nitrit 281, 285 . 



Nitzschia 244, 285, 290, 
306, 313, 321, 322. 

- apiculata 269, 288, 
331. 

- dissipata 243, 25I, 
264, 322 . 

- epithemioides 228. 
- frigid a 307. 
- frustulum 228, 251. 
- hungaria 331. 
- inconspicua 268. 
- linearis 243. 

microcephala 228. 
palea 243, 267, 269, 
287. 
putrida 265, 287, 
295· 
sigma var. regidula 
331. 

- termalis 250. 
- - val. minor 266. 
Niuston 304. 
Noctiluca 83, 85. 
Notodelphys 210. 
Nototrema cornutum 

210. 
- marsupiatum 181, 

209, 210, 211. 
- monticola 207, 2IO. 

oviferum 209, 2IO. 
plumbeum 210. 
pygmaeum 180, 181, 
209, 211, 218. 
testudineum 2IO. 

- Schema der Entste
hung der Riicken
tasche 208. 

Nukleus 91. 
Nuphar 229. 
Nymphaea 229. 

Osophagus 64-
-epithel 99. 
des Frosches 109, 
110. 

Oligohalobien 226, 227, 
241, 242, 252, 266, 
269, 327. 

Oligohalobische Formen 
269. 

Oligohumos 286. 
Oligotroph 276, 279, 

334· 

Sachverzeichnis. 

OligotropherTypus 230, I 
231. 

Oligotrichen 103. 
OlpidiumLauderiae 323. 
Oocystis 310. 
Opalina ranarum 99. 
Opercularia 78. 
O-Phosphorsaure 23,24, 

41,43,44,46,52,54. 
- der Muskeln 39. 
Ophrydium versatile 

322 . 
Organoid, motorisches 

83, 130 . 
- nervoses 93. 
Omithin 31. 
Orthophosphorsaure 41. 
Osmium -Tol uidinme-

thode II7. 
Ovarium 59. 
Ovidukt 104, 148. 
Oxalursaure 29. 
Oxydation von Fett 15. 
- von Milchsaure 20. 
Oxytricha 135. 

Padina Pavonia 318. 
Pallasea 337. 
Palludicola cinerea 188, 

201. 
- fuscomaculata I82, 

186, 187, 188, 201. 
- vivipara 80, 83. 
Pankreas 21, 56, 60. 
- extrakt 57, 59, 60. 
Paramaecium 88, 95,97, 

112, 114, 122, 123, 
126, 133, 165, 166, 
167. 
aurelia 142. 
Bewegung der Cilien 
118. 
caudadum 88, 119. 
nephridiatum 133. 

- Silberliniensystem 
147. 

- Wellenbewegung del' 
Cilien 119. 

Parabasalapparat 97. 
Parapharyngeales Zen

trum 95, 166. 
Parasitismus 321. 
Parasympathicus 61. 

Parathyeoidea 56, 57. 
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