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Das Wachstum des Zellkerns in tierischen 
und pflanzlichen Geweben. 

Von LOTHAR GEITLER, Wien. 
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Das Wachstum des Zellkerns schien bis vor verhaltnismaBig kurzer 
Zeit keiner naheren Analyse fahig. Man begniigte sich im allgemeinen 
mit der Unterscheidung von zwei Vorgangen: dem Wachstum im eigent
lichen Sinn, d. h. VergroBerung unter Zunahme der organischen Substanz, 
und einer VergroBerung, die im wesentlichen auf Wasseraufnahme beruht. 
Ein tieferer Einblick konnte dadurch allerdings nicht gewonnen werden. 
Vor allem muBte ein wirkliches Verstandnis des Kernwachstums uner
reichbar bleiben, solange das Verhalten der Chromosomen im Ruhekern 
nicht verfolgt werden konnte; dabei war auch das Dogma von der Kon
stanz der Chromosomenzahl in den Somazellen hinderlich. 

Nunmehr ist es moglich, die beim Kernwachstum in Betracht kom
menden Teilvorgange soweit zu erkennen, daB ein geschlossenes Bild 
entworfen werden kann. Dieses zeigt die grundsatzlich vorhandenen 

Ergebnisse der Biologie XVIII. 
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Moglichkeiten auf, ohne daB allerdings in jedem 
Einzelfall bestimmte Aussagen gemacht werden 
konnen, weIche der Moglichkeiten tatsachlich ver
wirklicht ist. Auch bleiben noch wichtige Probleme 
offen, die kaum tiber eine klare Fragestellung hinaus
gekommen sind. Doch sind die bereits erarbeiteten 
Ergebnisse im wesentlichen gesichert und so neu
artig, daB eine zusammenfassende Darstellung be
rechtigt und wtinschenswert erscheint. 

Wenn im folgenden im allgemeinen das Kern
wachstum losgelost vom Zellwachstum behandeIt 
wird, so geschieht dies deshalb, weil tiber die Be
ziehungen von Kern- und Zellwachstum noch wenige 
nach neuen Gesichtspunkten vorgenommene Unter
suchungen vorhanden sind (vgl. Abschnitt III 7). 
Es ist aber klar, daB die tiber das Kernwachstum 
gewonnenen Einsichten auch die Problematik der 
Kernplasmarelation in einem neuen Licht erscheinen 
lassen. 

I. Statistische Untersuchungen 
(rhythmisches Kemwachstum). 

Eine wichtige Grundlage fUr das Verstandnis des 
Kernwachstums ist die exakte Feststellung der Vo
lumina verschieden alter Kerne. SoIche vergleichend
statistische Untersuchungen wurden von · JACOB} 
(1925, zuletzt zusammenfassend 1935) in ihrer Be
deutung erkannt und von ihm, CLARA, G:. HEI1T\vIG 
und anderen hauptsachlich an GewebeI;l von Sauge
tieren durchgefUhrt. Dabei zeigte sich die unerwar
tete Tatsache, daB die Volumenwerte verschieden 
groBer Kerne sich nicht in einer eingipfeligen Wahr
scheinlichkeitskurve mit einem Maximum der mitt
leren KerngroBen anordnen, sondern daB sie eine 
vielgipfelige Kurve ergeben, wobei die Gipfel an 
den Stellen der geometrischen Verdoppelungsreihe 
1 : 2: 4: 8 . .. liegen. Es herrschen also Kerne vor, 

Abb. t. Paraphyse aus einer 
Haargrube von Fucus platy- deren Volumen im Vergleich zur niedrigsten "Kern-
carpus. FFuBzelle, dariiber klasse" verdoppeIt, vervierfacht usw. ist . Hieraus 
das Meristem aus kurz-
scheibenf(;rmigen Zellen, konnte geschlossen werden, daB das Wachstum rhyth-

daran anschlieBend die d k 
Wachstumszone, am Ende misch unter Wechsel von langeren Ruhe- tm tir-
absterbende Zellen. (Nach zeren Wachstumperioden erfolgt und jeweils in einer 

HOPPNER.) 
Verdoppelung besteht. JACOB} steIlte dazu die Hypo-

these auf, daB das Verdoppelungswachstum durch "innere Teilung" be
lebter ElementarteiIchen, der Protomeren HEIDENHAINs, zustandekommt. 
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Obwohl nicht aIle von JACOJ3J verwendeten Kurven statistisch gesichert 
und iiberzeugend sind, so ist. die GesetzmaBigkeit des VergroBerungs
rhythmus doch im groBen ganzen bewiesen. Ihre allgemeine Bedeutung 
ergibt sich daraus, daB sie auch bei Bliitenpflanzen (MONSCHAU, LIND
SCHAU) und bei der BraunalgeF ucus (HOPPNER) festgestellt werden konnte. 
Wahrend bei Fucus (Abb. 1) und Bliitenpflanzen die maximalen Volums
unterschiede 1: 8 betragen, besteht z. B. beim Menschen das Verhaltnis 
1 : 256. Dabei ist fiir bestimmte Gewebe im allgemeinen eine bestimmte 
Kernklasse bezeichnend oder es sind einige wenig verschiedene Klassen 
vorhanden. In Tabelle 1 sind die Befunde fUr den Menschen iibersicht
lich zusammengestellt. Die h1i.ufigste KerngroBe ist hier mit 1 angesetzt, 
kleinere Volumina stellen sich demnach als Briiche, groBere als Vielfache 
dar. Wie ersichtlich ist die ganze Reihe I/S' 1/4, 1/2-32 verwirklicht. 

Tabelle 1. Relative Kernvolumina in verschiedenen Geweben des 
Menschen, vereinfacht nach JACOB] (1935). Die Klammern bedeuten, 

daB die betreffenden Werte nur durch wenige Kerne belegt sind. 

Kleine Erythroblasten (Normoblasten), Neugeborenes I/S 
Mikrolymphocyten (Thymus). . . . . . . 1/, 
Mikrolymphocyten (Magen) . . . . . . . 1/, 
Mikrolymphocyten (Lymphknoten-Lunula) 1/, 
Epithelzellen des Thymus (Randsaume) . 1/2 
Epithelkorperchen . . . . . . 1/2 
Kleine Kfunerzellen (Cerebellum) . 1/2 
Stabchenzellen der Retina. 1/2 
Ganglion retinae (Bipolaren) . . 1/2 
Pankreas .......... 1 
Pankreas (Embryo 20 cm) . . . 
Nebenniere (Zona glomerulosa) . 

1, 2 

Parotis ...... . 
Tranendriise . . . . . 
Belegzellen des Magens 
Hypophyse ..... . 
Nebenniere (Zonula fasciculata). 
Nebenniere (Zonula reticularis) . 
Submaxillaris (Embryo) .... 
Nierenhauptstiick (Embryo) . . 
Schilddriise ........ . 
Mucoides Oberflachenepithel des Magens 
Epidermis (Stratum spinosum) . 
Leber ...... . 
Leber, N eugeborenes . . . . . 
Submaxillaris ....... . 
Nierenhauptstiick. . . . . . . 
Mantelzellen des Spinalganglions 
Ganglion nervi optici (Retinae). 
Talgzellen . .. . . 
Spinalganglienzellen . 

1 
1 (2) 
1 
1, (2, 4) 
1, 2, (4) 
1, (2) 
1, (2) 
1 

1, 2, (4) 
1 

·1, 2,4 
1, (2) 
1, (4) 
1, (2) 
1, (2, 4, 16) 
2, (4) 
2 
8, 16, 32 

Wahrend in diesem Fall und - von bestimmten Geweben abge
sehen - in anderen Fallen der VergroBerungsfaktor 2 betragt, haben 

1* 
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WERMEL und SCHERSCHULSKAJA sowie BOGOJAWLENSKY bei Insekten die 
Reihe 1 : 1,5 : 2,25 ... gefunden; dies bedeutet, daB das Volumen jeweils 
um die Halite zunimmt. WERMEL und PORTUGALOW maBen fortlaufend 
lebende Keme in Gewebekulturen, wobei sich zwar im ganzen Ver
doppelungswachstum zeigte, aber sog. Unterklassen auftraten, d. h. das 
doppelte Volumen erst iiber die Zwischenstule von ungefahr 11/2 erreicht 
wurde. Ahnliche Verhaltnisse fanden auch FREERKSEN und EHRICH. 

Die Abweichungen von der gewohnlichen Verdoppelungsreihe beweisen, 
daB das rhythmische Kemwachstum nicht seine Ursache in einer einfachen 
Verdoppelung hypothetischer Protomeren haben kann. Die Erklarung 
JACOB JS (1935) fUr das aus der Verdoppelungsreihe herausfallende Volumen 
der Keme apokriner Drusen durch die Tatsache, daB diese Zellen bei der 
Sekretion Plasma und Kemsubstanzen ausstoBen, ist nicht allgemein an
wendbar. G. HERTWIG (1939b) nimmt daher an, daB in bestimmten 
Fallen ein physiologischer Faktor wirksam wird, der ein Verdoppelungs
wachstum der Kemoberllache hervorruft, also bei jeder Kemklasse einen 
zusatzlichen Zuwachs von 1· Vi 2· V2 usw. bewirkt; auf diese Weise 
wiirde die Reihe 1: 1,414: 2: 2,828 usw. entstehen, was ungefahr den 
Unterklassan entspricht. 

Einen weiteren Ausbau der JACoBJschen Auffassungen hat HERTWIG 
(1934, 1939a) dadurch vorgenommen, daB er das Verdoppelungswachs
tum in die Chromosomen verlegte, also annahm, daB diese im Ruhekem 
ihre Masse verdoppeln, vervierfachen usw., und damit dimer, tetramer, 
allgemein polymer oder mehrwertig wiirden. HERTWIG nimmt weiter an, 
daB mehrwertige Chromosomen sich wieder in einfachere aufteilen 
konnen, also etwa vierwertige sich in zweiwertige, diese wieder sich in 
einwertige zerlegen. Solche Vorgange sollen sich in schnell aufeinander
folgenden Mitosen ohne Wachstum zwischen den Teilungen abspielen, wie 
z. B. im Fall mancher Eifurchungen. Hier ist eine Abnahme der GroBe 
der Chromosomen im Lauf der Teilungen ohne weiteres ersichtlich; eine 
Bestimmung des Chromosomenvolumens wurde allerdings noch nicht vor
genommen, doch zeigen die Interphasekeme z. B. beim Mauseei (G. HERT
WIG 1939a) tatsachlich eine Abnahme des Volumens von 1 auf 1/2, 1/4 
usw. (auf die Auffassung, daB dies nur eine Folge der in solchen Fallen 
erfolgenden Plasmahalbierung ist und fUr die Mehrwertigkei,t der Chro
mosomen nichts beweist, wird noch spater zuruckzukommen sein). 

Das gesamte Problem des rhythmischen Kemwachstums und die Deu
tung seiner Ursachen wurde von dieser Seite her ausschlieBlich durch 
Messungen der Kemvolumina angegriffen; eine Strukturanalyse wurde 
nicht versucht. Dies hat zum Teil zu sehr extremen Auffassungen gefiihrt, 
so zu der Meinung, daB bei der Spermatogenese der Sauger mehr als 
zwei Reifungsteilungen ablaufen konnen. Allein auf Grund der Volums
verhiiltnisse der Spermatocyten- und Spermatidenkeme, der Kemplatte 
und Zellen sollen nach HERTWIG bei der Katze drei, nach SPUHLER beim 
Mausmaki (Microcebus murinus) sogar vier Reifungsteilungen ablaufen. 
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Falls tatsachlich mehr als zwei Teilungen vorhanden sind, kann es sich 
zweifellos nicht urn Reifungsteilungen im cytologischen Sinn, d. h. urn 
die Meiose, sondern nur urn postmeiotische haploide Mitosen handeln 1. 

Tatsachlich haben WERMEL und SCHERSCHULSKAJA beim Seidenspinner 
nachgewiesen, daB nur zwei Teilungen vorhanden sind, obwohl das 
Volumenverhaltnis von Spermatocyten- und Spermatidenkerne 16: 1 
betragt, was vier Teilungen entsprache. HERTWIG stellt daher die Hilfs
hypothese auf, daB der Spermatocytenkern zwar zunachst hoherwertig 
ware, aber vor Eintritt in die erste Reifungsteilung so viel Chromatin 
abgibt, daB niedrigwertige Chromosomen auftreten. 

In derartigen Dberlegungen ist stillschweigend der Kernphasenwechsel 
in den Begriff der Mehrwertigkeit eingebaut bzw. der Ubergang vom 
diploiden zum haploiden Zustand des Kerns mit dem hypothetischen 
Dbergang mehrwertiger in niedriger wertige Chromosomen vermengt. 
Hier wie auch in anderen Fallen hat die Strukturanalyse einzusetzen, urn 
eine reinliche Begriffsbildung zu ermoglichen. 

So wertvoll die von JACOBJ geforderte quantitative cytologische For
schung ist, so bleibt ihre Verwendung fUr letzte Entscheidungen doch 
begrenzt. Dies urn so mehr, als die Voraussetzungen fur die allgemeinen 
Deduktionen gar nicht immer gegeben sind, da rhythmisches Kernwachs
tum und Halbierung, Viertelung usw. der Kerne oder Chromosomen viel
fach nicht vorhanden ist. So wird bei der Spermatogenese der Characeen 
- die nicht mit einer Meiose verbunden ist - das Kern- und Chromo
somenvolumen in ganz anderer Weise verkleinert (GEITLER 1940a). 
Noch auffallender aber ist das Verhalten der Diatomeen, bei welchen im 
Lauf von tausenden vegetativer Teilungen das Kern- und Chromosomen
volumen allmahlich etwa auf die Halfte bis ein Drittel herabgesetzt wird. 
Sofern man hier nicht eine komplizierte Maskierung der tatsachlichen 
VerMltnisse annehmen will, folgt daraus, daB das rhythmische Kern
wachstum in der von JACOBJ und HERTWIG vertretenen Fassung keine 
allgemein gesetzmaBige Erscheinung sein kann. Wie die Verhaltnisse 
wirklich liegen, kann nur durch Untersuchungen geklart werden, die 
uber die messende Beobachtung hinausgehen. 

II. Strukturanalyse. 
1. Dipteren. 

In den Zellen der Speicheldruse und einiger anderer Gewebe der 
Dipterenlarven nehmen die Kerne auBerordentlich stark an Volumen zu. 

1 G. HERTWIG (1934) spricht bei der Katze von einer Reduktionssteilung 
und zwei Xquationsteilungen (!). DaB bei Pilzen drei Reifungsteilungen vor
kommen, wie HERTWIG (1939b) als Parallele anfiihrt, ist Hi.ngst widedegt. -
Moglicherweise erkHiren sich die allein auf Volummessungen beruhenden 
Angaben von drei Reifeteilungen einfach aus dem Vorkommen von tetra
ploiden Spermatocyten; solche wurden wiederholt - neben norma,len diploi
den - beobachtet, unter anderem auch beim Menschen (G. H. ANDRES, Die 
Riesenzellen in der Spermatogenese des Menschen. Z. Zellforsch. 18 (1933)J. 
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Bei Drosophila melanogaster wachsen die Kerne wenigstens auf das 
265fache ihrer Ausgangsgr6J3e heran (G. HERTWIG 19341). Wie die 
Messungen verschieden groJ3er Kerne zeigen, ist dies das Endglied der 
Reihe 1 : 2: 4 ... , woraus HERTWIG schlieJ3t, daB ein klarer Fall rhyth
mischen Kernwachstums vorliegt und daJ3 seine Ursache im Mehrwertig
werden der den Kern aufbauenden Chromosomen zu suchen ist. 

Eben die Riesenkerne der Dipteren gestatten nun eine Strukturana
lyse. Seitdem HEITZ und BAUER im Jahre 1933 und unabhangig von 

Abb.2. Riesenkern aus der Speicbeldruse von Chironomus Thummi, im Leben photographiert. Man sieht 
die "Riesenchromosomen" mit ihren aus Chromomeren bestehenden Querbinden; rechts oberhalb der Mitte 

dec Nukleolus. Etwa 635fach. (Nach BAUER 1935.) 

ihnen PAINTER (1933) sowie KING und BEAMS ihren wahren Aufbau 
erkannt hatten, sind sie zu den wichtigsten und besonders genetisch 
bedeutsamsten Untersuchungsobjekten geworden (zusammenfassende 
Darstellung bei GEITLER 1938a). Diese Kerne, die normalerweise teilungs
unfahig sind, enthalten die Chromosomen als maximal gestreckte Chromo
nemen. Die chromosomale Langsdifferenzierung, d. i. die Gliederung in 
Chromomeren und Zwischenfaden und in Eu- und Heterochromatin ist 
dabei mit gr6J3ter Klarheit erkennbar. 

Bei fliichtiger Betrachtung scheinen im Kern riesenhaft vergr6J3erte 
Chromosomen zu liegen; ihre Zahl ist infolge der den Dipteren eigentiim-

1 1939 (b) gibt HERTWIG ohne weiteren Beleg als maximales Volumsver
haltnis ftir Nahrzell- und Speicheldrtisenkerne den Wert 1 : 1024 an. 
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lichen somatischen Paarung die haploide (Abb. 2). Die nahere Unter
suchung zeigt (KOLTZOFF, BRIDGES, besonders BAUER 1935, 1936), daB 
jedes "Riesenchromosom", bzw. genauer seine beiden Partner, aus einem 
Bundel zahlreicher eng aneinanderliegender Einzelfaden zusammengesetzt 
ist (Abb. 3). Die Einzelfaden sind nach Art der Chromosomen der meio
tischen Prophase gebaut, d. h. stellen unspiralisierte, matrixlose Chro
monemen dar. Die Riesenchromosomen sind also in Wirklichkeit Bundel 
von Chromosomen. 

Die Entstehung der Bundel erfolgt nach der Annahme BAUERs, 
BUCKs, FROLOWAs, HEITZ', KOLLERs u. a. in der Weise, daB die in den 

a und b d 

Abb.3a-d. Chironomus Thummi. a, b optische Querschnitte dutch l1Riesenchromosomen", im Leben photo
graphiert: man sieht diezahlreicherl Chromomeren, die gleichmaBig liber den Querschnitt verteiltsind. c ein 
Stiick eines "Riesenchromosoms", in Seitenansicht: zwischen den chromatischen Querscheiben sind die 
Chromonemen sichtbar (Essigkarmin-Chromforrnol-Feulgen, Photo: die Zerstreuungskreise rUhren von 
Staubteilchen im Okular her). d Langsschnitt dutch einen Teil eines "Riesenchromosoms" mit den aus Chro
momeren aufgebauten Querscheiben und den Chromonemen (Zeicbnung) . a, b etwa 635facb, c etwa 1500facb, 

d etwa 2200facb. (Nach BAUER 1935.) 

kleinen Ausgangskernen enthaltenen Chromosomen bzw. Chromonemen 
wiederholte Teilungen erfahren und daB die Abkommlinge beisammen 
liegen bleiben. Diese Entwicklung haben PAINTER und GRIFFEN an den 
Speicheldrusenkernen von Simulium im groben verfolgt; an den heran
wachsenden Nahrzellkernen der Ovarien von Drosophila melanogaster, die 
eine weniger dichte Biindelung aufweisen, konnten die einzelnen Teilungs
phasen beobachtet werden (PAINTER und REINDORP). Es zeigte sich 
dabei in Bestatigung der Befunde an den Riesenkernen der Wanzen (vgl. 
den nachsten Abschnitt), daB sich die Chromosomen unter Erhalten
bleiben der Kernmembran teilen, wobei mitoseartige Bilder auftreten, 
ohne daB aber eine Spindel und die entsprechenden Anordnungen der 
Chromosomen gebildet werden (Abb.4). 

Das Kernwachstum besteht hier also darin, daB die Kerne durch 
wiederholte Chomosomenspaltungen im intakten Kern (Endomitose) poly
ploid werden. Nach PAINTERs und REINDORPs Angaben scheinen die groB
ten Kerne 512-ploid zu sein, d.h. seit dem diploiden Ausgangszustand 
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8 "innere Teilungen" durchgemacht zu haben. Dieser Vorgang hat gewisse 
Ahnlichkeiten mit der von G. HERTWIG postulierten Polymerisierung der 

Abb.4a-f. Drosophila melanogaster, polyploide Kerne der Nahrzellen des Ovariums wahrend des Wachs
tums. Es sind zwei endomitotische Zyklen (a-c und d-f) dargestellt: die endomitotisch entstandenen 
Chromosomenabk6mmlinge liegen zu vielen in Gruppen (c , e, i), in jeder Gruppe sind mehr Chromosomen 

als gezeichnet vorhanden. (Nach PAINTER und REINDORP.) 

Chromosomen; die Ahnlichkeit ist aber insofern auBerlicher Natur, ,als 
tatsachlich nicht vielwertige Chromosomen in diploider Zahl, sondern 
einwertige in polyploider Zahl entstehen. Allerdings bleiben die als Chro
monemen ausgebildeten Chromosomen bei den Dipteren - aber nur bei 
diesen - beisammen liegen. Dennoch muB die Unterscheidung zwischen 
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Polyploidie, d. i. Vervielfachung der Chromosomenzahl, und der vor
Hi.ufig noch ganz hypothetischen Vervielfachung der Bauelemente eines 
Chromosoms aufrecht erhalten bleiben, da andernfalls eine Verwirrung 
wesentlicher Begriffe eintrate. 

DaB das Kernwachsturn der Dipteren auf Polyploidisierung beruht, 
konnte noch auf zwei anderen Wegen gezeigt werden. Die Kerne der 
Hinterdarrnzellen der ausgewachsenen Larven von Culex besitzen das 
8- bis 16fache Volumen der gleichen Kerne in den jiingsten Larvenstadien. 
Die herangewachsenen Kerne gehen nun zu Beginn der Verpuppung 
Mitosen ein, in welchen statt 2n = 6 Chromosomen 48 oder 96 Chromo
somen auftreten, die zu entsprechend groBen Biindeln vereinigt sind. Die 
Kerne sind also wahrend des Larvenwachstums polyploid, und zwar 
16- und 32-ploid geworden (BERGER1). 

Einen. weiteren Beweis fUr die Polyploidisierung ergeben die groBen 
Nahrzellkerne in den Ovarien der Musciden, die AnHi.ufe zu einer Mitose 
durchmachen, wobei die "Riesenchromosomen" in eine groBe Zahl von 
Chromosomen zerfallen, die das mitotische Aussehen besitzen. Dabei ist 
es sehr bemerkenswert, daB die Zahl der auftretenden Chromosomen 
hOker ist als die Zahl der Einzelchromonemen, die in den "Riesenchro
mosomen" unmittelbar sicktbar sind. Es liegt daher die Annahme nahe, 
daB die als Chromonemen entwickelten Chromosomen der Blindel ihrer
seits zusammengesetzt sind, d. h. daB in Wirklichkeit die Chromosomen
zahl noch hOher ist, als sie erscheint (BAUER 1938) 2. 

Zusammenfassend ergibt sich, daB die KernvergroBerung bei den 
Dipteren auf innerer Polyploidisierung beruht. DaB es sich nicht bloB 
urn Sonderfalle in bestimmten Geweben handelt, folgt aus dem Umstand, 
daB samtliche Kerne grundsatzlich gleich gebaut sind und sich im wesent
lichen nur quantitativ unterscheiden (GEITLER 1934, 1938c, BOGULAW
JENSKY, FROLOWA). Allerdings sind die Kerne der Dipteren infolge der 
somatischen Paarung und geringen ChromosomengroBe insofern fUr die 
Untersuchung ungiinstig, als sich die Polyploidiestufe nicht exakt fest
stellen laBt. METZ ist sogar der Meinung, daB der Aufbau der Biindel aus 
Einzelchromosomen nur vorgetauscht ist; diese Auffassung wird mit 
Recht von niemandem geteilt, da sie zweifellos bloB auf den methodischen 
Schwierigkeiten beruht, die gerade bei METZ' Objekt (Sciara'} bestehen. 

1 1m Lauf der Mitosen tritt eine Herabregulierung der polyploiden Zahl 
auf die diploide (oder tetraploide) ein, in dem sich die Bundel wiederholt 
halbieren. Der Vorgang ha.ngt mit der indirekten Entwicklung aufs engste 
zusammen: wahrend des larvalen Wachstums erfolgt bei gleichbleibender 
Zellenzahl Wachstum der Kerne unter Polyploidisierung, wonach dann 
wahrend der Verpuppung die gewissermaBen aufgestapelten Teilungen auf 
einmal ablaufen und die Bildung einer entsprechenden Zahl von Zellen nach 
sich ziehen. 

2 M6glicherweise besitzen die Chromonemen eine Spirale von submikro
skopischer Dicke, die in den Riesenchromosomen maximal ge.c;treckt ist, so 
daB sie unsichtbar wird (vgl. GEITLER 1940b). 



10 LOTHAR GEITLER: 

2. Heteropteren. 
Die Kerne der Wanzen sind bei einer eingehenden Analyse des Kern

wachstums den Dipterenkernen vor allem dadurch uberlegen, daB die 
Chromosomen im Ruhekern im wesentlichen in mitotischer Ausbildung, 
d. h.spiraIisiert und stark chromatisch, erhalten bleiben und als solche 
ohrie weiteres etkennbar sind, wahrend die kleinsten Dipterenkerne, die 
diploid oder niedrig diploid sind, dem sog. retikularen Kerntypus ange
horen, d. h. entspiralisierte Chromonemen enthalten, die zudem so klein 
sind, daB sich genaue Einblicke nicht gewinnen lassen; bei den hOher 
polyploiden Dipterenkernen werden die Verhaltnisse meist noch dadurch 
kompliziert, daB die endomitotisch entstandenen Abkommlinge wie 
Homologe "gepaart" bleiben. Dazu kommt noch, daB die letzten sicht
baren Einheiten wahrscheinlich nicht die letzten tatsachlichen Einheiten 
darstellen (BAUER, vgl. S. 9). 

Fur die Wanzen konnte zunachst an dem Wasserlaufer Gerris lateralis 
(GEITLER 1937), dann auch an zahlreichen anderen Arten verschiedener 
Familien (GEITLER 1938c, 1939, 1940a) festgestellt werden, daB sich die 
Chromosomen im Ruhekern1 auszahlen lassen, wobei sich sehr verschie
dene, aber immer diploide, tetraploide, oktoploide usw. Zahlen ergeben. 
Besonders giinstig liegen die Verhaltnisse bei Gerris lateralis. Der diploide 
Satz des Mannchens besteht aus 20 Autosomen und einem X-Chromosom. 
Das X-Chromosom ist bedeutend groBer als das groBte Autosom und fallt 
besonders dadurch auf, daB es nicht nur in der Meiose, sondern auch in 
allen somatischen Kernen heterochromatisch ist. Die kleinsten Kerne 
enthalten 20 Autosomen und ein X-Chromosom, groBere Kerne 40A + 2X, 
noch groBere 80A+4 X, 160A+8 X usw., die Kerne sind also diploid, 
tetraploid usw. (Abb. 5, 6). 1m Weibchen finden sich die entsprechenden 
Zahlen 20A+2X, 40A+4X usw. Fur bestimmte Gewebe sind be
stimmte Polyploidiestufen bezeichnend; so sind die Kerne der Hodensepten 
der Imago 16-ploid (Abb. 6), die der MALPIGHISchen GefaBe in verschie
denen Abschnitten 32- und 64-ploid. Die Auszahlung samtlicher Chromo
somenist in hoch polyploiden Kernen exakt naturlich nicht mehr mog
lich; es genugt dann aber, die Zahl der X-Chromosomen, deren jedes (im 
Mannchen) einem diploiden Chromosomensatz entspricht, festzustellen. 
Die hochsten Polyploidiegrade werden in bestimmten Teilen der Speichel
druse erreicht, deren Kerne reich verastelt sind (Abb. 7); hier ist aller
dings auch die exakte Zahlung der X-Chromosomen erschwert, doch laBt 
sich in manchen Kernen annahernd die Zahl 512 feststellen, was bedeutet 
daB diese Kerne (im Mannchen) 1024-ploid sind; in anderen Kernen ist 
die Zahl der X-Chromosomen noch wesentlich hoher, die Kerne mussen 
also 2048-ploid sein. 

I Der Ausdruck "Ruhekern" bedeutet einfach, daB sich der Kern nicht in 
Mitose befindet. Aus praktischen Grunden muB er selbst im Hinblick darauf 
aufrecht erhaltenwerden, daB im "Ruhekern" Endomitosen ablaufen konnen; 
denn vielfach sind diese, wie bei vielen Pflanzen, nicht unmittelbar erkennbar. 
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Abb. 5a-q. Ger,is lateralis. t)bersicht tiber die Chromosomen- und Kernmorphologie; Mannchen. a X-Chro
mosomen wahrend der Auflockerung im Pachytan. b I. Metaphase, oben das X-Chromosom, c-e Sperma
tidenkerne in friiber bis spater Telophase mit dem X.-Chromosom, f zwei junge Spennakerne mit X-Chro· 
rnosom. g-q Ruhekerne aus verschiedenen Geweben (Autosomen gepunktet, X -Chromosomen schwarz; nur 
ein Teil der Autosomen dargestellt !) : g-i diploide Muskelkerne; j, k diploide Kerne des Tracheenepithels ; 
1, m aus dem Mitteldarm, tetraploid, n ebenso oktoploid; o--q Auskleidung des Samenleiters, oktoploide 
Kern mi 4 X-Chromosomen (0) oder zwei aus 2 X-Chromosomen aufgebauten Sammelchromozentren (p) oder 
je einem aus 4 X-Chromosomen bestehenden Sammelchromozentrum (in q sind solche Sammelchromozentren 
aus zwei Kernen dargestellt), - Alkohol-Eisessig, hei6es Essigkarmin; die Chromosomen in a-f zum Teil 

gequollen. (Nach GEITLER 1937 und 1938c.) 
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Abb.6. GeTTis lateralis. 16-ploider 
Hodenseptenkern: 8 X·Chromosomen 
(in der Mitte) , im ubrigen Kernraum 
die Autosomen. Flemming - Benda, 

Photo, etwa 1330facb. 
(Nach GEITLER 1940a.) 

LOTHAR GEITLER: 

Andere Wanzen verhalten sich grund
siHzlich gleich. Das habituelle Aussehen der 
Kerne ist aber oft - z. B. bei Pentato
miden - dadurch verandert, daB bei Vor
handensein des XY-Typus nur das Y-Chro
mosom somatisch heterochromatisch ist, und 
daB die Y-Chromosomen in polyploid en Ker
nen ein Sammelchromozentrum bilden (GEIT
LER 1939b). Die X-Chromosomen von Gerris 
zeigen nurmanchmal unvollkommene Sammel
chromozentrenbildung (Abb. 5). 

•• ' I ca .(~ .. ', . 
c 

Abb. 7 a-e. Gerris lateralis, Mannchen. a, b Teile derverastelten Kerne aus der Speicheldriise: in a links 
und b reehts sind die X-Chromosomen eingezeicbnet (in b ist ein au6erhall:> derBildebene gelegener Kern· 
abschnitt gepunktet dargestellt), c I. Metaphase, d diploider Tracheenepithelkern, e 32·ploider Kern aus 

einem MALPIGHlschen GeiaB zum GroBenvergleich. (Nach GEITLER 1938c.) 
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Die Entstehung der Polyploidie laBt sich durch Untersuchung der 
Larvenstadien eindeutig verfolgen. Viele Kerne, z. B. der MALPIGHISchen 
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Abb. 8. Gerris lateralis, Mannchen, V. Larvenstadium. Teil eines Querscbnittes durch das Mitteldarmepithel. 
Zellgrenzen nur teilweise angedeutet, Kernmembran nicht dargestellt. Basal zwei Nester von diploiden 
Erneuerungszellen (links aben ein Kern in Prophase); rechts unterhalb der Mitte letzte Endatelaphase: 
4 gespaltene X-Chromosomen un~ 160, groBtenteils noch einander genaherte nnd noch nicht rekonstruierte 
Autosomen; links ein oktoploider Kern, oben ein 16-ploider Kern (2 freie X-Chromosomeo, die 6 anderen 

sind zu je zweien miteinander vereinigt). Vergr. wie Abb. 9, nach GEITLER 1939a. 

GefaBe (Abb.9) sind im 1. Larvenstadium diploid und werden wahrend 
des Durchlaufens des II. bis V. Stadiums in der Imago 64-ploid. Andere, 
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wie die der Speicheldriise, sind bereits im I. Stadium verhaltnismaBig 
hoch polyploid, wieder bei anderen, so im Fall der Hodenseptenkerne, 
setzt die Entwicklung erst im letzten oder vorletzten Larvenstadium ein. 
Eine SondersteIlung nehmen die Mitteldarmepithelzellen ein, indem hier 
nach jedem Verdauungsakt aus Nestern diploider ErneuerungszeIlen 
oktoploide ArbeitszeIlen entstehen (Abb. 8)1. 

• <~ , ~ j. ~ . 
~ 
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Abb. 9a-k. Gerris lateralis, Weibcben. Entwicklungder Kerne in den MALP1GHIschen Gefallen. a, b I. Larven
stadium, diploide Kerne (in a sind die beiden X-Chromosomen vereinigt). c-k II. Stadium: c Endoprophase, 
d Endotelophase diploider Kerne; e tetraploider Interphasekern ; f-h Endotelophasen in tetraploiden 
Kernen; i Endopro-, j Endqana-, k Interphase in tetraploiden Kernen mitlockerer Struktur, die Spaltung der 
X-Chromosomen ist daher besonders deutlich. Es sind nicht aile Autosoinen dargestellt, die Kernmembran 

ist weggelassen. (Nach GEITLER 1939a.) 

Der Teilungsvorgang selbst, die Endomitose, besitzt, soweit es sich 
urn den Chrosomosomenformwechsel handelt, groBe Ahnlichkeit mit der 
Mitose. Die Chromosomen bilden zunachst ein "Spirem" (Endoprophase), 
verkiirzen sich dann, wobei der Langsspalt sichtbar wird (Endometa
phase), die Chromatiden treten allmahlich auseinander (Endoanaphase) 
und nehmen schlieBlich wieder Ruhestruktur an (Endotelophase) (Abb.8 
bis 11). Der wesentliche Unterschied gegeniiber einer Mitose besteht 
darin, daB keine Spindel gebildet wird, wodurch aIle an das Vorhanden
sein der Spindel bzw. die Tatigkeit der SpihdelansatzsteIlen (Centro
meren) gebundenen gerichteten Bewegungen wegfaIlen: die Chromosomen 
bleiben also regellos im- Kern verteilt, statt zu einer Aquatorialplatte 

1 Bestimmte Gewebe bleiben zeitlebens diploid (vgl. Abschnitt III 6) . 
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Abb. 10a-k. GeTTis lateralis. V. Larvenstadium. Entwicklung der Hodenseptenkeme. a diploider Ausgangs· 
kern. b Endotelophase eines diploiden Kerns (in der Mitte das X·Chromosom). e Endoprophase eines tetra· 
ploiden Kerns. d, e tetraploide Kerne in Endote)opbase. f, g sebr fruhe und fruhe Endopropbase oktoploider 
Kerne. h ebenso, etwas spater (von den 4 X-Chromosomen liegen die in der vorhergegangenen Endomitose 
auseinander entstandenen beisammen). i ebenso, frlibe Endometapbase (im Bild oberbalb der Mitte die 
4 X·Chromosomen). j, k Endotelophase qktoploider Kerne (etwas gedruekt) : b~ehte die Anordnung der 
vier (8) X-Chromosomen! - Es sind niebt aIle Autosomen dargestcllt, die Kemmembran ist weggelassen. 

(Naeh GEITLER 1939a.) 
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zusammenzutreten; die Chromatiden wandern nicht auf weite Strecken 
und in bestimmter Weise zentriert auseinander, sondern bleiben neb en
einander liegen. Die geringfiigige Auseinanderbewegung in der Endoana-

a b 

d e 

g 
Abb. 11 a-g. Lygaeus saxatilis, Mannchen. a Spate Diakinese, links aben das kleine Y -ChromosoID, rechts 
unten das gr6l3ere X-Chromosorn, von den sechs Autosomen sind nur 5sichtbar. b 1. Metaphase, in def 
Mitte X· und Y-Chromosom. c-g Hodenseptenkerne wiihrend der Endonritose zwischen 8-ploidem und 
16-ploidem Zustand; c Friihe Endometaphase (links der Nukleolus); d friihe Endoanaphase (links sind 
zwei der vier Y -Chromosomen sichtbar); e friihe Endotelophase; f junger, g alter 16-ploider Ruhekern. -

Photo etwa 1330fach. (Nach GEITLER 1940a.) 

und Endotelophase ist autonom (ahnliche Bewegungen sind an spindel
ansatzlosen Fragmenten von Univalenten in der I. meiotischen Teilung 
mancher Pflanzen zu beobachten) 1. 

1 Das Auseinanderspreizen der Chromatid en meiotischer Univalenter 
erfolgt ebenfalls autonom, den Zusammenhalt bewirkt nur das Centromer. 
Wiirde das Centromer inaktiviert werden, so wiirden die Chromatiden im 
ganzen auseinanderfallen. Die Colchicinwirkung (LEVAN 1938), die auf einer 
Inaktivierung der Spindelmechanik beruht (daher auch Tetraploidie und bei 
Wiederholung Polyploidie verursacht), kann in dies em Sinn als Modell
versuch der Endomitose gelten. 
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3. Vergleich der Endomitose der Dipteren und Wanzen. 

Fiir die Endomitose der Wanzen ist es nebst den allgemeinen Merk
malen bezeichnend, daB die maximale metaphasische Verkiirzung (Spira
lisierung) der Chromosomen unterbleibt. Die endometaphasischen Chro
mosomen sind daher verhaltnismaBig schlank und lang, wahrend die 
metaphasischen gerade der Wanzen sehr stark, bis fast "kugelig" kontra
hiert sind. In diesem Sinn erscheint der endomitotische Chromosomen
formwechsel etwas abgekurzt. Die Erscheinung ist insofem verstan'dlich, 
als der bei der Einordnung in die Metaphaseplatte eintretende Raum
mangel im Fall der Endomitose mit ihrer gleichmaBigen Verteilung der 
Chromosomen im Keminnem nicht besteht. 

Die Endomitose der Dipteren erscheint noch etwas weiter abgekiirzt: 
die Chromosomen bleiben auffallend lang-fadenfOrmig (Abb.4). Die 
Spiralisierung ist hier weiter unterdriickt, und eben damit hangt es wohl 
zum Teil zusammen, daB bei den Dipteren eine ± enge "Paarung" der 
Abk6mmlinge eines Chromosoms besteht, wahrend bei den Wanzen eine 
v611ige lsolierung erfolgt. Obwohl die Abk6mmlinge eines Chromosoms 
in den polyploiden Wanzenkemen noch lange Zeit einander nahe bleiben, 
stehen sie doch nicht miteinander in Beriihrung. 

Die postendomitotische Trennung erfolgt allerdings auch bei den 
Wanzen regelmiifJig nur an den euchromatischen Chromosomen. 1m Fall 
der heterochromatischen X- und Y -Chromosomen kann die Trennung 
durch mehrere Teilungszyklen hinausgeschoben werden oder auch iiber
haupt unterbleiben; auf diese Weise entstehen z. B. die oben erwahnten 
Sammelchromozentren der Y-Chromosomen (GEITLER 1939b). Da bei 
Drosophila melanogaster die proximalen Chromosomenabschnitte hetero
chromatisch sind, so ist dies mit ein Grund, weshalb die Dipterenchromo
somen nach der Endomitose vereinigt bleiben. Aus den Figuren PAINTERs 
und REINDORPs der spateren Entwicklungsstadien der Einahrkeme, wo 
keine enge Langspaarung mehr vorhanden ist (Abb. 4), scheint ersichtlich 
zu sein, daB die Abk6mmlinge eines Chromosoms nur an ihren proximalen 
Abschnitten miteinander vereinigt sind, wahrend die distalen Enden aus 
den Gruppen heraushangen. Grundsatzlich die gleichen Bilder finden sich 
in den Prophasen der endomitotisch entstandenen polyploiden Kerne 
von Bliitenpflanzen (Abb. 15). 

Der Grundvorgang - Chromosomenspaltung ohne Spindelmechanik 
und Kemteilung - ist in allen Fallen der gleiche. Die Unterschiede im 
einzelnen beruhen anscheinend nur auf verschiedener Spiralisierung und 
verschiedener Ausbildung des Heterochromatins (vgl. das spater iiber 
Rhoeo Gesagte). 1m iibrigen sind wenigstens die niedrig polyploiden 
Keme wieder normal mitotisch teihingsfahig (BERGER, FROLOWA, GEITLER 
1937, 'fUr Dipteren und Wanzen, OKSALA fUr Odonaten, GRAFL, GEITLER 
1940c fUr Bliitenpflanzen); die Endomitose zerst6rt also nicht etwa den 
Kernbau, sondem ist in dieser Hinsicht gleichwertig mit einer Mitose. 

Ergebnisse der Biologie XVIII. 2 
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4. Andere Tiere. 

Bei Odonaten fand OKSALA im Fettkorper und Bindegeweben regel
maBig tetraploide Mitosen (bei den Wanzen sind die Fettkorperzellen 
tetra- und hoherploid); obwohl Endomitosen nicht gesehen wurden, 
nimmt sie OKSALA doch in Analogie zu den VerhaItnissen bei den Wanzen 
an. DaB endomitotisch entstandene Polyploidie auch in anderen Insek
tengruppen vorkommt, zeigen klar die groBen Kerne von Kafern und 
Schmetterlingen (Abb.12). Das Vorhandensein der Endomitosen ergibt 
sich hier, abgesehen von der Unmoglichkeit, derart hoch polyploide Kerne 

10j1 

c 

Abb. 12 b. 

Abb.12a. Cassida viridis. Wahrscheinlich 64-ploider Kern aus einem MALPIGHISc.hen GefaB; oben links 
Spermatogonienmitose, rechts I. Metaphase zurn GroBenvergleich. (Nach GEITLER 1940a.) 

Abb.12b, a-c. Scbmetterlingsranpe. a Oberfiachenbild eines diploiden Rnhekerns aus dem Fettkorper(im 
ganzen sind 60-70 kleine punktformige Chromosomen vorhanden). b Tetraploide fruhe Metaphase aus dem 
Fettkorper zurn Vergleich der Chromosomengrofie. c Teil eines verastelten Kerns aus der Spinndriise, rechts 
oben sind die Chromosomen eingezeichnet; der ganze Kern ist mindestens 512-ploid. (Nach GEITLER 1940a.) 

durch Verschmelzungen zu erklaren, aus der Struktur der Kerne: die Chro
mosomen liegen wie bei den Wanzen isoliert in hoher Anzahl. Bei Peri
planeta konnte RIES (1939) die Chromosomen in den Ruhekernen durch 
Colchicinbehandlung deutlich sichtbar machen und fand, daB sich ver
schieden groBe Kerne in der Chromosomenzahl unterscheiden. 

Besonders bemerkenswert ist es, daB es RIES gelang, in den Riesen
kern en der Megakaryozyten aus der Milz der Maus Mitosen auszulosen, 
wobei sich hochgradige Polyploidie ergab; damit ist fUr die Sauger der 
erste Befund gegeben, der eine tatsachliche morphologische Erklarung 
des rhythmischen Kernwachstums bringt. 

5. Pflanzen. 
Wie bei den Tieren so galt es auch bei den Pflanzen als Dogma, daB 

die Chromosomenzahl in den Korperzellen konstant ist; vereinzelte 
abweichende Angaben blieben daher unbeachtet. Zufolge der an tieri
schen Objekten gewonnenen Erfahrungen ist es nunmehr von vornherein 
wahrscheinlich, daB auch bei den Pflanzen ahnliche Verhaltnisse vor
liegen. 
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Schon NEMEC stellte 1905 fest, daB die vergroBerten Kerne der GefaB
anlagen in Wurzelspitzen, wenn sie experimentell zur Teilung veranlaBt 
werden, "hyperchromatische" Mitosen mit vermehrter Chromosomenzahl 

durchmachen. Nach unseren heu-
~ , ,- u. tigen Erfahrungen (vgl. weiter un-
~ ten) handelte es sich um tetraploide 
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Abb. t 3. Spinacia o/eracea, Wurzelspitze. Oben: Chromosomen £riiher und mittlerer Prophasen aus Kernen, 
die eine innere Teilung durchgemacht haben (die Tochterchromosomen - jedes bereits gespalten - bilden 
"Paare"). Unterste Reihe: tetraploide und oktoploide Metaphase m;t "Paarung" der endomitotisch 

entstandenen Tochterchromosomen. 2500£ach. (Nach GENTSCHEFF und GUSTAFSSON.) 

NIitosen. Bemerkenswerterweise hielt NEMEC eine Entstehung dieser 
Kerne durch Verschmelzung fUr ausgeschlossen und postulierte eine 
"innere" Chromosomenvermehrung. A.hnliche, damals noch rein hypo
thetische Angaben machten ROSENBERG fUr die groBen Kerne des Sus
pensorhaustoriums von Capsella und v. GUTTENBERG fUr vergroBerte 
Kerne infizierter Zellen von Adoxa. Andererseits fand WINKLER 1916 
bei Solanum, daB die in alteren Geweben gelegentlich ablaufenden Mitosen 

2* 
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zum Teil tetra- bis oktoploid sind, und schloB daraus wie aus iilteren Ver
mutungen, daB Polyploidie in Dauergeweben ganz allgemein vorkiime; tiber 
die Entstehung konnte damals Iiur vermutet werden, daBdurch Unter
bleiben der Wandbildung nach einer diploiden Mitose Vereinigung der 

Abb. 14. Prophasekerne aus der "Vurzelspitze von Spinacia oleracea. 
Obere Reihe; mittlere und spate Prophase diploider Kerne. Mittlere 
Reihe : mittlere Prophase eines tetraploiden und frube Prophase eines 
oktoploiden Kerns. Unten: mittlere Prophase eines oktoploiden 
Kerns. Die im letzten endomitotischen Zyklus entstandenen Tochter
chromosomen liegen "gepaart". 2500fach. (Nach GENTSCHEFF uod 

GUSTAFSSON.) 

Tochterkerne eintritt 
und daB sich dieser Vor
gang wiederholen kanri.. 

In neuerer Zeit ist 
die Erscheinung der 
Polysomatie eingehend 
untersucht worden (DE 

LITARDIERE, LANG
LET, TUSCHNJAKOWA, 
WULFF, LORZ, GENT
SCHEFF und GUSTAFS
SON, ERVIN). Bei Cheno
podiaceen und in einigen 
anderen Fallen (Can
nabis, Cucumis, Acer 
platanoides? 1) treten in 
den alteren Teilen von 
Meristemen, und zwar 
meist im Plerom der 

Wurzelspitzen, aber 
auch in anderen Or
ganen, tetra, okto- und 
16-ploide Mitosen auf. 
In manchen dieser poly
ploiden Mitosen sind 
"Paare" gleicher Chro
mosomen vorhanden 
(Abb. 13); in der Pro
phase ist die "Paarung" 
besonderseng (Abb.14). 
Schon DE LITARDIERE 
und LANGLET hielten 
die Entstehung dieser 

Kerne durch Verschmelzung fUr ausgeschlossen und nahmen eine 
"doppelte Spaltung" in der Prophase an; die sog. Paare sind demnach 
Abkommlinge je eines Chromosoms. Bei Durchlaufen einer Mitose wird 
die paarweise Anordnung gestort, so daB im nachsten Mitosezyklus keine 
"Paarung" vorhanden ist, bzw. bei der nachsten "doppelten prophasi
schen Spaltung" wieder nur "Paare" und keine hoherwertigen Gruppen 
von Chromosomen auftreten. 

1 Weitere ± unsichere Angaben bei LoRZ, S.267ff. 
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N ach LORZ sollen sich die angenommenen beiden Teilungen nicht gleich
zeitig und nicht in der Prophase abspielen; vielmehr kame die Polyploidie 
dadurch zustande, daJ3 Chromosomenteilung und Kernteilung nicht syn
chronisiert sind, so daJ3 ein schnellerer Ablauf der Chromosomenteilung 
eine Verdoppelung der Chromosomenzahl nach sich zieht. DaJ3 im iibrigen 
schon in der friihesten Prophase Chromosomen"paare" auftreten, konnten 
besonders GENTSCHEFF und GUSTAFSSON eindeutig zeigen (Abb. 13, 14); 
daraus ergibt sich, daJ3 die Verdoppelung bereits vor der Teilung, also im 
"Ruhekern" erfolgt sein muJ3 und nicht erst, wie DE LITARDIERE und 
LANGLET urspriinglich annahmen, wahrend der Prophase eintritt1,2. 

Die Tatsache der Polysomatie in Meristemen zeigt, daJ3 auch bei 
Pflanzen Chromosomenspaltung und Kernteilung nicht fest gekoppeIt 
sind, sondern daJ3 durch innere Teilung polyploide Kerne gesetzmaJ3ig 
entstehen kannen. Der Beweis fUr die innere Teilung liegt in der paar
weisen Anordnung der Tochterchromosomen. Allerdings ist in den 
genannten Fallen die innere Teilung durch gewahnliche Mitosen iiber
lagert, so daJ3 hahere Polyploidiestufen nur intermittierend zustande 
kommen. Dies ist ohne weiteres daran zu erkennen, daJ3 jeweils nur 
Zweiergruppen von Chromosomen auftreten. Ein Gegensatz zwischen 
mitotischer und endomitotischer Vermehrung, oder anders ausgedriickt, 
zwischen Teilungswachstum und VergraJ3erungswachstum der Kerne, 
Zellen und Geweben, wie er bei den Tieren klar ausgesprochen ist, ist 
nicht vorhanden. Eine Annaherung an diese Verhaltnisse ist nur da
durch gegeben, daJ3 sich die Polyploidisierung in den altesten Teilen der 
Gewebe, die im Begriff stehen, zu Dauergeweben zu werden, abspielt. 

Doch finden sich auch unter den Pflanzen vaIlig den tierischen Ver
haltnissen entsprechende FaIle. Beider Aracee Sauromatum guttatum 
sind die Kerne in den Dauergeweben der Knolle, der HiiIlblatter des 
Bliitenstands, der Spatha, des Appendix u. a. stark herangewachsen. 
Das Dauergewebe der Knolle regeneriert nach Verwundung und auf den 
natiirlichen Reiz hin beim Durch brechen der Wurzeltasche junger Wurzeln, 
wobei tetra- bis 16-ploide Mitosen auftreten (GRAFL 1939). Diese Kerne 
sowie die ganz gleich gebauten anderer Gewebe erweisen sich somit 

1 Dadurch wird auch die Ansicht von WULFF widerlegt, derzufolge die 
"Paarung" eine mehr zufallige Erscheinung ware und die Polyploidie durch 
Kernverschmelzung zustande kame. - In anderen Fallen k6nnen aber tat
sachlich durch unvollkommene Teilung und nachfolgende Verschmelzung 
der Tochterkerne polyploide Kerne entstehen; es handelt sich dabei um einen 
unregelmii(Jigen, pathologischen Vorgang, der als M i:coploidie zu bezeichnen ist; 
seine Folge ist die Ausbildung polyploider Inseln im normalen diploiden 
Gewebe (vgl. zuletzt MmuNo und die dort angegebene Literatur). Wachsen 
aus den polyploiden Teilen mixoploider Gewebe neue Organe, z. B. Seiten
wurzeln aus, so k6nnen diese zur Giinze polyploid sein. 

2 Anm. bei der Korrektur: Vgl. auch GENTSCHEFF und GUSTAFSSON: 
The balance system of meiosis in Hieracium. Hereditas 26 (1940), wo "dop
pelte Spaltung" in den Pollenmutterzellen des apomiktischen Hieracium 
robustum nachgewiesen wird. 
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als verschieden hoch polyploid. DaB die Polyploidie durch innere Tei
lung und zwar "in einem Zug", d. h . ohne Zwischenschaltung von Mitosen 
entstanden ist, zeigen die Prophasen: es treten in 16-ploiden Kernen 
Gruppen von je 8 Chromosomen, in oktoploiden Gruppen von je 4 Chro
mosomen auf (Abb. 15) . AuBerdem ergibt die unmittelbare Verfolgung 
der Entwicklung, die besonders in Blattgebilden leicht durchfiihrbar ist, 
daB nach Ablauf der letzten diploiden Mitosen im Meristem nur mehr 
Wachstum der Kerne unter Zunahme der chromatischen Substanz erfolgt . 

Die auffallende Gruppenbildung in der Prophase hangt unter anderem 
damit zusammen, daB die proximalen Chromosomenden heterochro
matisch sind. Das Heterochromatin bewirkt den Zusammenhalt der 

... fO)j, 

Abb. 1 S. Sauromalum guttatum. 16·ploider Kern aus dem Grundgewebe der KnoUe in mittlerer Prophase. 
Die Abkommlinge je eines Chromosoms des diploiden Kerns liegen in Achtergruppen, je zwei "gepaart", 
zum Teil iiberkreuzt (im Bild links oben!); am Nukleolus die eine der beiden Achtergruppen von 
SAT-Cbromosomen. Es ist nur ein Teil des Kerninhalts dargestellt! (Nacb GRAFL aus GEITLER 1940a. ) 

Abk6mrnlinge eines Chromosoms im Ruhekern. Die SAT-Chromosomen 
bestehen aus einer besonders dichten Art von Heterochromatin (GEIT
LER 1938b). 

Die innere Teilung selbst konnte noch nicht beobachtet werden, was 
damit zusammenhangt, daB sie sich viel unauffalliger als bei den Dipteren 
(und erst recht bei den Wanzen) abspielt, d . h. die im Ruhekern ent
spiralisierten Chromonemen sich in dies em Zustand, also ohne die 
mitotische Kontraktion durchzumachen, teilen (vgl. auch weiter unten). 

Dank dem besonders klaren Kernbau von Sauromatum laI3t sich das 
Kernwachstum gut verfolgen. In den meristematischen Interphasen
kernen sind die Chromosomen als lockere Chromozentren bzw. Sammel
chromozentren von mehr oder weniger deutlichem chromonematischen 
Bau ausgebildet. Dieser Zustand wird ip. bestimmten Zellen der Dauer
gewebe, z. B. den Schliefizellen der Spalt6ffnungen, die diploid bleiben, 
fast unverandert beibehalten; solche Kerne sind nur etwas kleiner als 
die aktiven Interphasekerne (Abb. 16a, b, c). In den polyploiden Kernen 
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sind die Chromozentren vergroBert und zeigen im Heterochromatin 
groBe Heterochromomeren, im Euchromatin kleine Euchromomeren; 
das Heterochromatin des SAT-Chromosoms bleibt dicht und ungegliedert 
(Abb.16d). 

Wie aus den Prophasen ersichtlich ist, besteht jedes Chromozentrum 
aus mehreren - im Fall 16-ploider Kerne aus acht - Abkommlingen eines 
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Abb. t6a-d. Sauromatum guttatum. a, b Interphasekerne aus der Wurzelspitze in Seiten- und Polansicht; 
am Nukleolus zwei Trabanten. c diploiderRuhekern auseinerSchlieBzellederausgewachsenen Spatha (Ober. 
flachenbild). d Kern maximaler GroBe (16-ploid) aus der oberen Epidermis der ausgewachsenen Spatha: 
im Keminneren sind zwei Sammelchromozentren und der Nukleolus mit den heiden Trabantengruppen dar
gestellt: in den Sammelchromozentren sind die groBen Heterochromomeren und die kleinen Euchromomeren 

sichtbar. (Nacb GEITLER 1935.) 

Chromosoms, oder, wenn es sich um Sammelchromozentren handelt, aus 
mehreren Gruppen von Abkommlingen. Im Lauf der Prophase riicken 
sie auseinander und sind in der mittleren Prophase bereits deutlich iso
liert; in der Metaphase erfolgt gleichmafJige Einordnung in die Aquatorial
platte, wobei die auseinander entstandenen Chromosomen zwar noch 
nebeneinander liegen, aber keine "Paare" oder Gruppen bilden. In den 
auf die erste Mitose folgenden Mitosen ist daher die Gruppenbildung in der 
Prophase aufgehoben. Dies laBt sich auch im Interphasekern ,daran er
kennen, daB mehrere Nukleolen auftreten, weil die SAT-Chromosomen 
getrennt wurden. Eine Herabregulierung der Chromosomenzahl wie lIn 
Fall von Culex erfolgt nicht. 
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Mit den polyploiden Kernen der Dipteren bestehen gewisse Ahnlich
keiten, aber auch Unter!)chiede. Auch bei Sauromatum sind die Chromo
somen vervielfacht und im Ruhekern als langgestreckte, mit Chromo
meren besetzte Chromonemen ausgebildet, sie liegen auch, wie sie entstan
den sind, beisammen. Es fehlt aber die fUr die Dipteren so bezeichnende 
enge "Paarung", was damit zusammenhangen mag, daB bei den Di
pteren, nicht aber bei Sauromatum, eine submikroskopische Chromo
nemaspirale ausgeglattet ist (vgl. S. 9). 

Aus den bei Sauromatum vorhandEmen Verhaltnissen lassen sich nun
mehr auch altere Angaben fiber die Struktur stark vergroBerter pflanz
licher Zellkerne verstehen. So beschrieb ]ACHIMSKY die Struktur der 
graBen Antipodenkerne von Aconitum und Podophyllum als ein Gewirr 
von mit Chromomeren besetzten Chromonemen; im Unterschied zu 
Sauromatum fehlt die Chromozentrenbildung, und da auch keine Mitosen 
auftraten, lieB sich die Polyploidie nicht beweisen. Die groBen Kerne der 
Ovarialhaare von M ercurialis enthalten vergroBerte Chromozentren von 
dichtem Bau (YAMPOLSKY); sie sind offenbar mit den SAT-Chromozentren 
von Sauromatum zu vergleichen; bei Auslosung von Mitosen wiirden sie 
wie diese ihren zusammengesetzten Bau zeigen. Eine auffallende Ober
einstimmung mit Sauromatum zeigen die Kerne in den Epidermiszellen 
der Samenschale von Melandrium album und rubrum (unveroff. Beob.). 

Zusammenfassend ergibt die Untersuchung von Sauromatum, daB 
nach Abschlup des meristematischen Teilungswachstums der Gewebe wieder
holte innere Teilungen ablaufen, die unter dem iiuperlichen Bild eines Kern
wachstums unter Vermehrung der chromatischen Substanz zu Polyploidie der 
Kerne fuhren. 

Die Erscheinungen, die sich bei Sauromatum in der natfirlichenEnt
wicklung abspielen, konnte LEVAN (1939) an ZwiebelwurzeIn durch 
Wuchsstoffbehandlung kiinstlich hervorrufen. Die Wuchsstoffbehand
lung hat die Wirkung, daB sich altere Zellen stark vergroBern, wobei ihre 
Keme durch innere Teilungen polyploid werden; treten sie dann in die 
Mitose ein, so entstehen in der Prophase Gruppen von Abkommlingen 
eines Chromosoms. DaB diese Kerne nicht etwa schon vor der Wuchs
stoffbehandlung polyploid waren, beweisen am Anfang des Versuchs ab
laufende Mitosen, die diploid sind. DaB andererseits bei Sauromatum 
die Polyploidie nicht vielleicht erst durch den Wundreiz (Wundhormone) 
hervorgerufen wird, folgt daraus, daB die polyploiden Mitosen sofort ein
setzen und die Kerne ihre bezeichnende Struktur, besonders die volumi
nosen Trabanten (eigentlich Gruppen von Trabanten) schon vor der 
Verwundung besitzen. In LEVANs Versuchen ist jener Vorgang, der sich 
bei Sauromatum, und ini weseritlichen auch bei den Tieren, fiber einen 
langerenr Zeitraum der Entwicklung der Dauergewebe erstreckt, zeitlich 
verkiirzt im Experiment nachgeahmt. 

Gruridsatzlich die gleichen Verhaltnisse wie bei Sauromatum finden 
sich auch in den Geweben anderer Pflanzen. So sind die groBen Wasser-
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zellen der Laubblatter von Rhoeo discolor tetraploid, ebenso treten in 
bestimmten Zonen der Fruchtknotenwand der Orchidacee Epidendrum 
ciliare tetraploide Zellen auf, anschlie13ende Gewebe enthalten anscheinend 
oktoploide Zellen, die aber keine Mitosen durchmachen (GEITLER 1940c). 
DaB die Polyploidie auch in diesen Fallen durch innere Teilung entstan
den ist, wird durch die regelma13ige Gruppenbildung der Abkommlinge 
eines Chromosoms in der Prophase bewiesen. Die Gruppenbildung ist 
bei Rhoeo allerdings nur schwach ausgepragt, da die Kerne dem "retiku
laren" Typus angehoren, d. h. die Chromosomen vorwiegend euchroma
tisch sind und heterochromatische Abschnitte ganz zuriicktreten. Bei 
Epidendrum ist dagegen die Gruppenbildung entsprechend dem Chromo
zentrenbau, der eine Folge der starken Heterochromasie der proximalen 
Chromosomenabschnitte ist, deutlich (GEITLER 1940d). 

Ein indirekter Nachweis fUr innere Polyploidisierung laBt sich fUr die 
Riesenkerne def alten Wurzelhaarinitialen (sog. Trichocyten) von Trianea 
bogotensis erbringen (GEITLER 1940c)1. Diese Zellen sind unter anderem 
dadurch charakterisiert, da13 sie keine mitotische Teilungsfahigkeit be
sitzen. Wahrend die sie umgebenden Zellen der Wurzelspitze sich teilen, 
wachsen sie selbst unter starker Vermehrung des Plasmas heran (ganz 
analog verhalten sich die Rhaphidenzellen in der Wurzelspitze von Sauro
matum). Dabei vergro13ern sich die Kerne sehr betrachtlich und erreichen 
schlie13lich das 30- bis 50fache ihres Ausgangsvolumens (Abb.17, 23). 
Schon MILOVIDOV hat mittels FEULGENs Nuklealreaktion in ihnen eine 
starke Zunahme der chromatischen Substanz nachgewiesen. 1m Kern
innern treten wahrend des Wachstums immer deutlicher Chromonemen 
auf, die zu lockeren und unregelma13igen Sammelchromozentren zusammen
geschlossen sind, oder genauer ausgedriickt, in mehr oder weniger deutlich 
abgegrenzten Arealen angesammelt erscheinen. Eigentliches Hetero
chromatin ist nicht vorhanden, der Kern entspricht so dem "retikularen" 
Typus, nur fUllen die Chromonemen das Kerninnere nicht gleichma13ig 
aus, wie es bei Tradescantia, Allium und anderen bekannten Objekten 
der Fall ist. Chromomeren sind nicht in der auffallenden Weise von 
Sauromatum ausgebildet; was als Chromomeren erscheint, sind vielfach 
nur die optischen Querschnitte durch die verschlungenen Chromonemen. 

Da13 diese Kerne durch innere Teilung polyploid geworden sind, la13t 
sich dataus schlie13en, da13 sie bzw. ihnen ahnliche und in den Trichocyten 
entsprechenden Zellen liegende Kerne in den jiingsten Entwicklungs
stadien nahe der Wurzelspitze ausnahmsweise Mitosen eingehen konnen, 
wobei die Chromosomen in tetraploider Zahl und in Zweiergruppen auf
treten (GEITLER 1940d, vgl. auch den Schlu13 dieses Kapitels). Gro13ere 
altere Kerne machen allerdings niemals Mitosen durch, ihr Aufbau macht 
es aber so gut wie sicher, da13 sie weiter polyploid geworden sind. Die 
gro13ten, ausgewachsenen Kerne lassen sich auf Grund ihrer Gro13e und 

1 Ganz ahnliche Trichocyten hat auch Stratiotes aloides; sie wurden noch 
nicht naher untersucht. 
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ihrer Struktur auf 32-ploid schiitzen. Ihr Volumen erscheint, wie oben er
wiihnt, gegeniiber den kleinsten, diploiden Kernen etwa auf das 30- bis 

a 

, 

b 

Abb. 17a nnd b. Trianea bogotensis. Oben: Ausschnitt aus dem Dermatogen mi t zwei Trichocyten in einiger 
Entfernung von der Wurzelspitze; der Kern der im Bild linken mit "Teilungsstruktur", der der rechten mit 
"Ruhestruktur"; zwischen beiden sjnd, zum Teil unscharf eingestellt, die Kerne der gewOhnHchen schmalen 
Dermatogenzellen sichtbar. Unten: herangewachsener Kern einer Trichocyte in groBerer Entfemung von der 

Wurzelspitze. - Alkohol-Eisessig, Essigkannin, Vellet.-Terpentin; Photo, etwa 2000facb. 
Vgl. auch Abb. 23 . 

SOfache vergroBert, was zumindest dem 64-ploiden Zustand entsprache. 
DoSh sind die Messungswerte groBer Kerne zu hoch, da im Lauf des 
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Wachstums eine Abflachung eintritt, die sich nicht in Rechnung setzen 
HiBt; auBerdem erfolgt in den Endstadien der Entwicklung offensichtlich 
Kernsaftvermehrung, die EndgroBe wird also nicht allein durch Vermeh
rung der chromatischen Substanz erreicht; schlieBlich wachsen wohl 
die Chromosomen selbst heran, so daB ein etwas groBeres Volumen zu
stande kommt, als es der Chromosomenzahl entspricht (iiber die Be
deutung der Kernsaftvermehrung und ChromosomengroBe vgl. den allge
meinen Teil). Bei Sauromatum verhalten sich, anscheinend aus ahnlichen 
Griinden, die Volumina von diploiden, tetraploiden und oktoploiden 
Kernen nicht wie 1: 2: 4, sondern wie 1: 2,7: 6,75 (GRAFL 1939); aller
dings haften allen Messungen, die nicht an genau kugeligen Kernen 
vorgenommen werden, wie es auch hier der Fall ist, groBe Ungenauig
keiten an. 

Stark vergroBerte Kerne in Zellen besonderer Funktion, fUr die nun
mehr auf Grund ihrer Struktur Polyploidie angenommen werden muB, 
sich aber infolge des Fehlens der mitotischen Teilungsfahigkeit nicht be
weisen laBt, gibt es in groBerer Zahl. So ist der Riesenkern des Endo
spermhaustoriums von Arum maculatum zweifellos sehr hoch polyploid 
(JACOBSEN-PALEY), ebenso sind die Kerne der Haare, die bei Epidendrum 
ciliare die FruchtknotenhOhle auskleiden, offenbar polyploid, und zwar 
wenigstens 16-ploid; als hochpolyploid lassen sich auf Grund der starken 
VergroBerung ihrer Chromozentren auch die Kerne der Suspensorhaus
torien von Capsella und von Lupinus und anderer Leguminosen er
kennen. 

Die Kerne des Suspensorhaustoriums von Lupinus polyphyllus er
moglichen verhaltnismaBig leicht eine nahere Analyse, da sie deutlich aus
gepragte Chromozentren bzw. "Prochromosomen" enthalten (Abb. 18). In 
den diploiden Kernen gewohnlicher GroBe, die in allen Meristemen auf
treten, betragt die Anzahl der Chromozentren etwa 40 bis 45, was mit der 
diploiden Chromosomenzahl 48 gut iibereinstimmt. In den Riesenkernen 
alterer Suspensorzellen ist die Zahl der Chromozentren nicht verandert; 
ihre GroBe hat aber stark zugenommen (Abb. 19). Gleichzeitig hat sich eine 
sehr bezeichnende Differenzierung innerhalb der Chromozentren einge
stellt, die im wesentlichen mit der bei Sauromatum vorhandenen identisch 
ist: zentral befindet sich Heterochromatin, peripher Euchromatin. Das 
Heterochromatin ist sehr dieht und strukturlos, bzw. bei Praparation 
in Essigkarmin in der iiblichen Weise von Vakuolen durchsetzt, wahrend 
im Euchromatin mehr oder weniger deutliche Reihen von kleinen Chromo
meren erkennbar sind; sie sind offenbar auf Chromonemen aufgereiht, 
die Zwischenfaden ("Fibrillen") konnen aber nicht gesehen werden. Durch 
die Fixierung wird der Aufbau im Euchromatin meist netzig verandert. 
Das zentrale Heterochromatin, das wohl die proximalen Chromosomen
abschnitte darstellt, entspricht in. seinem Aussehen vollig demdiehteri 
Trabantenheterochromatin in den ·Riesenkernen von Sauromatum, wah
rend die proximalen heterochromatischen Chromosomenabschnitte bei 
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Sauromatum lockerer gebaut sind und ihren Aufbau aus Heterochromo
meren erkennen lassen. 1m iibrigen besteht grundsatzliche Dbereinstim
mung beider Pflanzen, so daB es erlaubt ist, die bei Sauromatum gewon
nenenErfahrungen auf Lupinus zu iibertragen: jedes Chromozentrum stellt 
zweifellos eine Gruppe von endomitotisch entstandenen Chromosomen 
dar, die im Heterochromatin verklebt sind, wahrend die euchromatischen, 
als Chromonemen ausgebildeten Enden frei heraushangen. Besonders 

Abb.18. Lupinus polyphyllus. Links: oberer Teil eines ,meren Embryos mit zwei 
Suspensorzellen; rechts: eine isolierte Suspensorzelle. Alkohol-Eisessig, Essigkarmin, 

Quetschpraparat. 

deutlich sind in jedem Kern die beiden SAT-Chromozentren zu er
kennen, die mittels eines riesenhaft vergroBerten Trabanten - eigentlich 
einer polyploiden Gruppe von Trabanten - am stark vergroBerten 
Nukleolus hangen und weiterhin in einen groBen euchromatischen und 
in einen relativ klein en heterochromatischen Abschnitt gegliedert sind 
(Abb.19). Auf Grund des GroBenvergleichs mit den Chromozentren 
diploider Kerne laBt sich annehmen, daB die Suspensorkerne jedenfalls 
hOher als 16-ploid sind. 

Da das Wesen solcher Kerne darin besteht, daB sie sich nicht mito
tisch, sondern endomitotisch teilen bzw. diese Zellen sich nicht teilen, 
sondern wachsen, und da die Chromosomen nicht wie bei den Wanzen 
distinkt im Ruhekern erkennbar sind, ist zunachst keine Aussicht vor
handen, ihre Polyploidiestufe exakt zu bestimmen. Die unmittelbare 
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Abb. 19a-c. Lupinus polyphyllus. a diploider Kern aus einer EpidermiszeIIe eines ,ilteren Embryos mit 
Nukleolus und Chromozentren (nieht aIIegezeiehnet I). b, c groBer und groBter Kern eines alten Suspensors; 
am Nukleolus die beiden SAT-Chromozentren mit Trabant, im iibrigen Kernraum Chromozentren-mit 

heterochromatischem Mittelstiick. - Alkohol-Eisessig, Essigkarmin, Quetschpraparat. 
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Verfolgung der Entwicklung, die als gangbarer Weg erscheinen k6nnte, 
fiihrt deshalb zu keinem klaren Ergebnis, weil keine morphologisch klar 
ausgepragten Endomitosen wie bei den Wanzen und zum Teil bei den 
Dipteren ablaufen. Die Chromosomen sind entweder als entspiralisierte 
Chromonemen entwickelt (Sauromatum, Trianea) oder durch Hetero
chromatin maskiert (Capsella) und machen wahrend der inneren Teilung 
keinen auBerlich auffallenden Formwechsel durch; die Kerne von Lupinus 
waren in dieser Hinsicht noch zu untersuchen. 

Doch zeigt z. B. die nahere Beobachtung der Trichocytenkerne von 
Trianea, daB nicht aIle Kerne genau die gleiche Struktur besitzen. 
Wahrend die meisten Kerne verhaltnismaBig grobe Chromonemen ent
halten, die zu chromozentrenartigen Ansammlungen zusammenschlieBen 
(Abb.17b), zeigen einzelne Kerne feinere Chromonemen, die gleich
maBiger im Kern verteilt sind (Abb.17c). Da soIche Kerne immer in 
geringerer Zahl und nur in wachsenden Wurzelspitzen, die auch Mitosen 
enthalten, auftreten, muB angenommen werden, daB es sich urn Stadien 
der inneren Teilung handelt; sie lassen sich auch durch Mittel, weIche 
die Mitosen sistieren, z. B. Kultur bei h6herer Temperatur (35 0 C), zum 
Verschwinden bringen. Diese Stadien waren am besten mit einer gewohn
lichen friihen Prophase zu vergleichen. Ein ganz analoger Strukturwechsel 
laBt sich auch in den sicher polyploiden Kernen der Rhaphidenzellen in 
der Wurzel von Sauromatum beobachten. 

6. Die endomitotische Mechanik. 
Dberblickt man die am besten bekannten FaIle der inneren Teilung 

bei Dipteren, Heteropteren und Bliitenpflanzen, so zeigen sich zwar grund
satzliche Dbereinstimmungen im allgemeinen Ablauf, aber graduelle Ver
schiedenheiten im einzelnen. Die Unterschiede liegen im verschiedenen 
Zeitpunkt der Trennung der Abkommlinge eines Chromosoms und in der 
verschiedenen Spiralisierung. 

Bei den Wanzen erfolgt die Trennung am friihesten und auf der ganzen 
Chromosomenlange - nur im Fall heterochromatischer Chromosomen 
konnen die Abkommlinge verklebt bleiben -, wahrend in den typischen 
Schleifenkernen der Dipteren die Abk6mmlinge sich iiberhaupt nicht 
trennen. Bei den Bliitenpflanzen ist die innere Teilung nicht genau ver
folgbar; aus dem allgemeinen Habitus ergibt sich aber, daB jedenfalls 
keine Biindelung nach Art der Dipteren vorhanden ist; doch scheint es, 
daB ein festerer Zusammenhalt an den Centromeren (Spindelansatzen) 
besteht. Dies laBt sich aus jenen Fallen schlieBen, wo endomitotisch ent
standene polyploide Kerne wieder in die Mitose treten: so sieht man bei 
Sauromatum und Trianea in der Prophase die Chromosomen an den 
Spindelansatzen zusammenhangen oder doch mit diesen Stellen ein
ander genahert liegen. N och viel auffallender ist diese Erscheinung in den 
Prophasen, die in den durch Wuchsstoffeinwirkung polyploid gewordenen 
Kernen erfolgen (LEVAN 1939): hier bleiben die Chromosomen"paare" 
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bis in die Metaphase mittels der Centromeren zusammenhangen. Der 
Grund hierfiir mag der sein, daB im Fall der kiinstlichen Polyploidieaus
losung die innere Teilung und die Mitose forciert wurden und die Centro
meren noch keine Zeit gefunden haben, sich zu trennen, wahrend die natiir
lich ablaufende Entwicklung allmahlich erfolgt und die eintretende Mitose 
die Centromeren wenn nicht getrennt, so doch bereits gespalten vorfindet, 
so daB in der Prophase sofort die Trennung einsetzen kann. Bisher ist 
kein Fall naturlicher Entwicklung bekannt geworden, wo die Chromo
somenabkommlinge in der Metaphase noch zusammenhingen; dies gilt 
auch flir die Falle der Polysomatie in Meristemen. 

Die bei der Wuchsstoffeinwirkung in Erscheinung tretende Diskrepanz 
zwischen Spaltung der Chromatiden und der Centromeren - die Centro
meren sind zumindest im physiologischen Sinn ungespalten -, welche 
in abgeschwachter Form anscheinend auch bei den natiirlichen Endo
mitosen der Pflanzen vorhanden ist, steht nicht ohne Analogien da: Sie 
findet sich im Fall der nach Rontgenbestrahlung auftretenden Diplo
chromosomen (WHITE) und ist eine bezeichnende Eigentiimlichkeit der 
Colchicinmitose (LEVAN 1938 und die dort angegebene Literatur)1. Fur 
die Colchicinmitose ist nachgewiesen, daB die gesamte Spindelmechanik 
unterdriickt ist, woraus sich eine bemerkenswerte Parallele zur Endo
mitose ergibt. 

1m Fall der Bildung von mehr als zweiwertigen prophasischen Gruppen 
(in mehr als tetraploiden Kernen) bei Sauromatum liegen je zwei Chromo
somen enger aneinander (Abb. 15); dies bedeutet, daB der Zusammenhalt 
am Centromer nicht iiber einen endomitotischen Zyklus hinausgeht. 
Ebenso sind im Fall der wuchsstoffausgelosten oktoploiden Prophasen nur 
Zweiergruppen, aber keine Vierergruppen von Chromosomen vorhanden. 

Bei den Wanzen sind die VerhaItnisse trotz dem im allgemeinen sehr 
klaren Ablauf schwer iiberblickbar. In der Endoanaphase halten die Chro
matiden an einem Ende oder an beiden Enden langer zusammen, im ersten 
Fall entstehen V-fOrmige, imanderen ringformige Figuren (Abb.9, 10). 
Die V-formigen Figuren konnten dadurch erklart werden, daB ein langerer 
Zusammenhalt am Centromer vorhanden ist, was damit im Einklang 
stiinde, daB die Centromeren tatsachlich terminal liegen; flir die Ring
figuren fallt diese Deutung natiirlich weg. Es 1st daher wahrscheinlicher, 
daB eine von den Centromeren unabhangige Endbindung vorliegt, wie 
sie auch von der Colchicinmitose bekannt ist (LEVAN 1938, Abb.1). 
1m iibrigen ist gerade bei den Wanzen die Centromerenmechanik auch in 
der gewohnlichen Mitose noch problematisch: die Centromeren eilen 
n1i.mlich in der Anaphase nicht, wie iiblich, unter Nachziehen der Chromo
somenarme voraus, die Chromatiden trennen sich vielmehr parallel zuein
ander und zur Aquatorialebene; es mussen also besondere mechanische 
Verh1i.ltnisse vorliegen (vgl. SCHRADER, GEITLER 1937, 1939b). Zu Ende 

1 Uber die wahrscheinlich in gleicher Weise deutbaren "Doppelchromo
somen" der Radiomorphosen EM MY STEINs vgl. Abschnitt 7. 
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der Endomitose sind die Tochterchromosomen, soweit sie nicht hetero
chromatisch sind, jedenfalls vollstandig, also auch an den Centromeren, 
getrennt. 

In den lockeren Endomitosen der Nahrzellkeme von Drosophila schei
nen sieh die Chromosomen -ahnlich . wie in den polyploiden Prophasen 
von Sauromatum zu verhal~eri: die Chrbmosomenarme einer Gruppe sind 
offenbar frei, wahrend die Centromeren genahert liegen. In den typischen 
Schleiferikemen sind dagegen die Chromosomenabkommlinge der ganzen 
Lange nach eng "gepaart". Dieses nur den Dipteren eigentfunliche 
Verhalten muB, wie auch die nur hier vorhandene echte Paarung der 
Homologen im Soma, seine besonderen Griinde haben; sie liegen, wie 
schon fruher angedeutet, wohl in einer auBersten Entspiralisierung des 
Chromonemas. 

7. Verschiedene Literaturangaben (Krebszellen). 

Auf Grund der mitgeteilten Tatsachen erscheinen manche altere 
Literaturangaben in einem neuen Licht. Schon in anderem Zusammen
hang wurde auf die Befunde WINKLERs uber die weite Verbreitung poly
ploider Pflanzengewebe, auf die Vorausahnung der inneren Teilung durch 
NEMEC u. a. m. hingewiesen. 1m folgenden sei auf einige weitere Fane 
hingewiesen. Doch ist zu beachten, daB es keineswegs gerechtfertigt 
ware, aIle Beobachtungen polyploider Mitosen'schematisch als Anzeiehen 
innerer Teilungen zu deuten. So entstehen z. B. die tetra- und oktoploiden 
Keme der Tapetenzellen hoherer Pflanzen sieher durch gehemmte Mitosen 
mit nachfolgender Verschmelzung der Tochterkeme (STEIL fur Fame, 
GEITLER 1940 fur die Angiosperme Adoxa). Hier fehlt naturlich die "Paa
rung" . Dbrigens handelt essieh in diesen und ahnliehen Fallen (Endo
sperm) urn Zellen von sehr beschrankter Lebensdauer. 

Nach aIlem, was bisher bekannt wurde, kann die Gruppenbildung in 
der Prophase polyploider Mitosen als untriigliches Anzeichen dafur gelten, 
daB die Polyploidie endomototisch entstanden ist. Umgekehrt kann aller
dings trotz Fehlen der Gruppenbildung innere Polyploidisierung erfolgt 
sein, da die Gruppenbildung beim Durchlaufen einer gewohnlichen Mitose 
aufgehoben wird. Das Fehlen der Gruppenbildung in der Metaphase 
besagt jedenfalls niehts gegen ihr Vorhandensein in der Prophase oder 
friihen Prophase; bei Rhoeo geht sie verhaItnismaBig fruh verloren. Es 
ist auch nicht ausgeschlossen, daB die Chromosomenabkommlinge schon 
im Ruhekem sich vollig trennen; dies ist ja bei den Wanzen der Fall, und 
tatsachlich zeigt sieh bei ihnen in den Mitosen, die gelegentlich auftreten, 
keine Gruppenbildung. Es folgt aus alledem, daB jeder Einzelfall ein
gehender Beobachtung bedarf. 

Unter diesen Umstanden kann die Feststellung polyploider Mitosen 
in der aIteren Literatur nur mit groBter Vorsieht ausgewertet werden. 
Polypoloide Mitosen finden sieh nieht seIten in pflanzlichen Gallen
geweben (z. B. KOSTOFF und KENDALL) und es ist wahrscheinlich, daB sie 



Wachstum des Zellkerns in tierischen und pflanzlichen Geweben. 33 

durch innere Teilung entstehen. Fiir polyploide Gewebezellen des Oppos
sum nehmen dies schon KAYund GE0RGE, wenn auch nur hypothetisch, 
an. DaB derartige Angaben fUr Gewebe der Insekten (vgl. z. B. FROLWA) 
im Sinn von Endomitosen zu deuten sind, ist fast selbstverstandlich. 

Besonderes Augenmerk verdienen die Falle sog. somatischer Diakine
sen (POPOFFs "Doppelchromosomen" in Leberzellen von Paludina, DELLA 
VALLEs "pseudotetradi" bei Salamandra und Buto, verschiedene An
gaben HAECKERs, BONNEVIEs u. a. m.). FARMER, MOORE und WALKER 
beschrieben "Reduktionsteilungen" in Carcinomen und Sarkomen des 
Menschen, in Tumoren des Hundes, der Maus und der Forelle; WINGE 
(1930) fand diakineseartige Stadien in Theerkarzinomen von Mausen; 
LUDFORD sowie CREW und KOLLER fUhren die "Doppelchromosomen" 
in Mausetumoren hypothetisch auf Polyploidie infolge Fehlens der Spindel 
zuriick. Fiir experimentell erzeugte Riibentumoren mit "Diakinesen" 
in oktoploiden Kernen nimmt WINGE (1928) Entstehung durch doppelte 
Langsspaltung der Chromosomen an. In allen diesen Fallen handelt es 
sich urn keine Paarung von Homologen. 

Eingehende neue Untersuchungen liegen an den nach Radium
bestr:;thlung auftretenden krebsigen Entartungen in der Bliitenregion von 
Antirrhinum majus vor (STEIN 1936). Hier laufen vor dem Zeitpunkt der 
Meiose polyploide Mitosen ab, in welchen nach der Meinung der Ver
fasserin echte Paarung und Herabsetzung der Chromosomenzahl jeweils 
auf die Halite erfolgt. Obwohl diese Auffassung nach den vorhandenen 
Beobachtungen nicht eindeutig abgelehnt werden kann, sind doch fol
gende Anhaltspunkte dafiir vorhanden, daB sie unzutreffend ist und daB 
in Wirklichkeit Polyploidisierung durch innere Teilungen erfolgte: 1. die 
"Paarung" findet sich nur in tetra- und oktoploiden Mitosen, nicht aber 
in diploiden; 2. es treten nicht nur "Paare" ("Tetraden", Zweiergruppen), 
sondern auch "Oktaden" (Vierergruppen) auf; 3. die "Paarung" kann 
auch ausbleiben; 4. die typischen Stadien einer meiotischen Prophase 
fehlen. Ferner kann die Angabe, daB die Chromosomen in den Prophasen 
locker liegen und erst in der Metaphase eine "dichte Langsbindung" ein
gehen, insofern auf einer Tauschung beruhen, als anscheinend in den Pro
phasen die Centromeren eng beisammenliegen und nur die Chromosomen
arme auseinanderspreizen (STEINS Fig. 8 II). DaB die Chromosomen in 
diesen "Reduktionsmitosen" gegeniiber sonstigen Mitosen verkiirzt 
erscheinen, findet sein Analogon in manchen Fallen von Polysomatie, 
so regeImaBig bei Spinacia (GENTSCHEFF und GUSTAFS$ON, ~ 11-22): 
hier sind die Chromosomen jener polyploiden Mitose~, die paatWeise An
ordnung zeigen, die also kurz nach einer inneren Teilung entstanden sind, 
starker kontrahiert als die. anderer Mitosen. In Anbetracht der ungiin
stigen cytologischen VerhaItnisse von Antirrhinum erscheint auch die 
Angabe der Zahlenreduktion nicht ganz iiberzeugend; selbst wenn sie 
ablauft, wiirde dies nichts gegen die endomitotische Entstehung dieser 
Kerne aussagen, sondern einen Parallelfall zu den Verhaltnissen 1m 

Ergebnisse der Biologie XVIII. 3 
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Dann der Culex-Puppen darstellen. 1m ubrigen ist es sieher, daB andere 
polyploide Keme (in der vegetativen Region) auf dem Wege der Kem
versehmelzung entstehen. 

1m ganzen kann die innere Polyploidisierung von Krebszellen, falls 
sie, wie zu vennuten, tatsaehlieh vorhanden ist, nicht im atiologisehen 
Sinn ausgewertet werden. Es wiirde sieh jedenfalls nur um eine Begleit
erseheinung handeln, die zudem nicht einmal fur Krebszellen eharakteri
stisch ist. 

III. Allgemeiner Teil. 
1. Die Bedeutung der Polyploidie. 

Die Strukturanalyse hat ergeben, daB bei Tieren und Pflanzen Kern
wachstum unter innerer Polyploidisierung erfolgt. Diese Erseheinung ist 
schon jetzt in so zahlreichen Fallen und versehiedenen systematisehen 
Gruppen nachgewiesen worden, daB sie als allgemein verbreitet angesehen 
werden muB. Sie stellt bei Tieren wie bei Pflanzen einen gesetzmaBig 
mit der Differenzierung der Gewebe einhergehenden Vorgang dar. 

Die Keme nehmen wahrend der inneren Polyploidisierung an Volumen 
zu. Genaue Volumsbestimmungen von strukturell definierten .poly
ploiden Kernen fehlen jedoch zur Zeit noch. Bei Sauromatum seheinen 
sich die Volumina diploider, tetraploider und oktoploider Keme wie 
1 : 2,7 : 6,75 zu verhalten (GRAFL 1939). DaB sieh die Kernvolumina nicht 
wie 1 : 2 : 4 ... verhalten mussen, wurde schon wiederholt ausgesproehen, 
im besonderen fand seinerzeit BOVERI, daB sich bei Vervielfaehung der 
Chromosomen nieht das Kernvolumen, sondern die Kemoberfliiche pro
portional mit der Chromosomenzahl (dem Chromatinvolumen) verandert. 
Ob diese Beziehung, die ein auffallend starkes Anwaehsen des Kemvolu
mens im Verlauf der Polyploidisierung naeh sich zieht, in den bisher 
bekannten Fallen verwirklieht ist, bleibt noeh fraglieh. Die genaue Be
stimmung seheitert bei den Dipteren daran, daB die Chromosomenzahl, 
bei den Wanzen infolge unregelmaBiger Kemfonnen das Kemvolumen 
nieht genau bestimmbar ist; bei den Pflanzen ist das vorliegende Material 
zu gering. 

Andererseits liegt eine groBe Zahl von Messungen fUr Kerne vor, deren 
Struktur nicht analysiert ist. Wie fruher dargelegt wurde, treten vielfaeh 
klare Verdoppelungsreihen rhythmisehen Wachstums auf, wahrend in 
anderen Fallen etwas abweiehende, aber in sieh gesetzmaBige Zahlen
reihen vorhanden sind. 

Es fragt sieh nun, in welcher Beziehung die Ergebnisse der Struktur
analyse zu den rein statistisehen Angaben stehen. Es ist ohne weiteres 
klar, daB in allen Fallen, wo die Polyploidisierung durch innere Teilung 
nachgewiesen ist, diese bei den messenden Betrachtungsweise als rhythmisches 
Kernwachstum erscheinen kann; dabei mussen die Kemvolumina infolge 
bestimmter', erst teilweise uberbliekbarer Verhaltnisse (vgl. Absehnitt 2,3) 
nieht immer im VerhaItnis 1 : 2 : 4 ... stehen. Andererseits ist es bemerkens-
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wert, daB BERGER bei Culex,~.wo die innere Polyploidisierung feststeht, 
kein rhythmisches Wachstum fand. Dies ist durch die Annahme erklar
lich, daB zwischen den Endomitosen keine langeren Ruheperioden einge
schaltet sind. Der nicht erbringbare Nachweis von rhythmischen Wachs
tum beweist also jedenfalls nicht, daB keine Polyploidisierung stattfand. 

Eine andere Frage ist es, ob im Fall des statistischen Nachweises von 
rhythmischen Wachstum dieses immer aut Polyploidisierung beruhen mUfJ. 
Verschiedene Anzeichen sprechen dafiir, daB dem nicht so ist. Bei der 
Braunalge Fucus laBt sich das Volumen zweifellos haploider Kerne in 
eine rhythmische Wachstumsreihe einordnen (HOPPNER). Ebenso finden 
sich in der Spermatogenese mancher Sauger bestirnmte Kernklassen 
welche zu der Annahme von drei oder vier "Reifungs"teilungen gefiihrt 
haben (vgl. S.4)1. 

AuBerdem zeigt die rein morphologische Betrachtung, daB das Kern
volumen nicht nur von der Chromosomenzahl, sondern von zwei weiteren 
Faktoren abhangt, namlich 1. von der Menge des Kernsaftes (Karyo
lymphe) , 2. von dem Volumen der einzelnen Chromosomen. Diese Um
stande sind im folgenden naher zu betrachten. 

2. Die Bedeutung der Kernsaftbildung. 

Es ist seit langem bekannt, daB das Verhiiltnis der Kernsaftmenge 
zur Chromatinmasse in verschiedenen Entwicklungsstadien stark schwan
ken kann. AuBerlich betrachtet stellen sich kernsaftreiche Kerne bei sonst 
vergleichbaren Verhaltnissen als strukturarm und schwach farbbar dar. 

Die Kernsaftbildung besteht vor allem in einer Wasseraufnahme. 
Vielfach entsteht der Eindruck, daB die Chromosomen selbst quellen 
und dadurch bis zum ophschen Verschwinden gebracht werden. Anderer
seits scheint sich in bestimmten extremen Fallen pflanzlicher Chromo
zentren- oder Prochromosomenkerne der Kernsaft zwischen den kaum 
veranderten Chromosomen zu bilden. Einzelheiten, wie das Verhalten 
der Chromonemen, die vielleicht konstante Beziehung zwischen Einzel
chromosom und "zugehorige Kernsaftmenge", der eventuelle Abbau der 
Nukleinsaure u. a. m. lassen sich noch nicht genauer verfolgen. Es 
konnen daher nur ziemlich rohe Abschatzungen gemacht werden. Den
noch muB die Kernsaftbildung bei der Betrachtung des Kernvolumens 
beriicksichtigt werden, wenn man nicht zu ganz einseitigen Vorstellungen 
gelangen will. 

Mit der Kernsaftbildung geht im allgemeinen proportional die Bil~ 
dung von Nukleolarsubstanz einher. Kernsaftreiche Kerne besitzen groBe 
N ukleolen, kernsaftarme kleine oder gar keine (Spermien !). Eine bestirnmte 
Proportionalitat zwischen Nukleolarsubstanzmenge und Chromatinmenge 

1 Es ist allerdings moglich, daB diese Befunde nicht in diesem Zusammen
hang verwertet werden konnen, da ihnen vielleicht das V orkommen tetra
ploider Spermatocyten zugrunde liegt (vgl. S. 5, FuBnote 1). 

3* 
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ist aber nicht vorhanden (vgl. GRAFL 1940). 1m iibrigen kommen 
Schwankungen wahrend verschiedener physiologischer Zustande des 
gleichen Kerns vor; sie brauchen uns hier nicht weiter zu beschaftigen . 

h 

Das bekannteste Bei
spiel fur KernvergroBe
rung durch Kernsaft
bildung, aber ohne Ver
mehrung der chroma
tisch en Substanz geben 
die Eikerne vieler Tiere 
und mancher Pflanzen 
(z. B. der Cycadeen) abo 
Ganz gleich verhalten 
sich iiberhaupt Kerne, 
die in einer lange ohne 

Teilung wachsenden 
Zelle sich vergroBern 
und dann durch wieder
holte Sukzedanteilungen 

e: 

Abb.20a und h. Vegetativer Kern der Foraminifere Alyxotheca arenilega mit der ersten Teilungsspindel. 
a 1Jbersichtsbild, die winzige Teilungsspindel liegt links (Vergr. 1100fach): h Einzelbild hieraus, nur ein 
Teil der Teilungsspindel und ein Centrosom im Schnitt getroffen (Vergr. 3000fach) . - Mikrotomschnitte, 

Susa .. (Nach FOYN.) 

"zerfallen" (Gamontenkern der Gregarinen, Foraminiferen - vgl. be
sonders FbvN und Abb. 20, Acetabularia - vgl. SCHULZE). Die Chro
matinarmut aller dieser Kerne ergibt sich abgesehen yom unmittelbaren 
Eindruck daraus, daB die aus ihnen hervorgehende Teilungsspindel ge
wohnliche GroBe besitzt, also relativ zum Kern sehr klein ist, und auch 
die Chromosomen die gewohnliche Ausbildung besitzen. 
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Allerdings gibt es Falle, auf die besonders G. HERTWIG (1939b) im 
Zusammenhang mit seiner Hypothese der polymeren Chromosomen hin
weist, wo wahrend des Eikernwachstums die Chromosomen zu wachsen 
scheinen, aber vor oder in der erst en meiotischen Teilung Substanz ab
geben, so daB sie dann wieder "klein" erscheinen (Lampenbiirstenchro
mosomen, Eliminations"chromatin" der SChmetterlinge). Ahnliche Ge
dankengange vertritt PAINTER (1940). DaB es sich dabei tatsachlich urn 
ein Chromosomenwachstum handelt, ist aber vollig unbewiesen. Fiir die 
Eliminationssubstanz der Schmetterlinge und auch anderer Tiere ist aus 
dem negativen Ausfall der FEULGEN-Reaktion ersichtlich, daB es sich 
nicht urn "Chromatin" handelt. DaB Chromonemen eliminiert werden, 
wie nach HERTWIGs Auffassung anzunehmen ware, ist durch nichts be
legt. Alle diese Falle sind einer erneuten Untersuchung nach modernen 
Gesichtspunkten bediirftig 1. 

Ein sehr anschauliches Beispiel fiir die Wirkung der Kernsaftbildung 
auf das Kernvolumen bietet die erste Pollenkornmitose der Angiospermen 
(GEITLER 1935). Hier laBt sich von der Telophase an schrittweise ver
folgen, wie die beiden Tochterplatten einer Spindel sich ausschlieBlich 
durch verschieden starke Kernsaftbildung und Auflockerung der Chromo
somen zu verschieden groBen und verschieden dichten Kernen entwickeln. 
Besonders auffallend sind diese Veranderungen in Chromozentrenkernen 
(GRAFL 1940 fiir Sauromatum). 

Sehr eindrucksvolle Beispiele fUr die VolumvergroBerung durch Kern
saftbildung geben auch die jungen Ei- und Bauchkanalkerne der Gymno
spermen abo Diese Kerne sind Schwesterkerne, die von der Telophase 
an verschiedene Entwicklung nehmen. Bei Sciadopitys bleiben die telo
phasischen Chromosomen im Bauchkanalkern als polare Gruppe auf 
kleinem Raum zusammengedrangt erhalten, wahrend der Kern als solcher 
sich als Saftblase gewissermaBen ohne Beteiligung der Chromosomen ent
wickelt (vgl. besonders M.TAHARA). 

Das gleiche Verhalten zeigen manche Ganglienkerne der Wanzen. 
Die stark vergroBerten Kerne in bestimmten Teilen des Gehirns verdanken 
ihre Volumzunahme nur der Kernsaftvermehrung. Die euchromatischen 
Autosomen erscheinen als aufgequollene, kaum farbbare Wolken, in 
welchen chromomerenartige Kornchen sichtbar sind, wahrend die hetero
chromatischen Geschlechtschromosomen unverandert kompakt erhalten 
bleiben (Abb. 21). An diesen Kernen laBt sich nicht nur ablesen, daB sie 
diploid sind, daB also ihre Vergri:iBerung nicht auf Polyploidisierung 

1 Grundsatzlich besteht auch die Moglichkeit, daB die Chromosomen 
bzw. Chromonemen anukleal ausgebildet sind. Von einer inneren Polypo
loidisierung ware dann unmittelbar wohl nichts zu bemerken und sie wiirde 
sich nur in einem rhythmischen Wachstum des Kerns ausdriicken. Derartige 
Annahmen sind vorlaufig noch rein hypothetisch; "eben in dieser Richtung 
miissen aber weitere Untersuchungen angestellt werden, da moglicherweise 
hier der Schliissel zur Erklarung noch unbekannter Zusammenhange liegt. 
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beruhen kann, sondern daB auch das Volumen der einzelnen Chromosomen 
nicht zugenommen hat. Letztere Behauptung gilt genau allerdings nur fur 
die heterochromatischen Geschlechtschromosomen; fur die Autosomen 
HiBt es sich nur abschatzen, daB die VergroBerung des von ihnen ein
genommenen Areals nicht auf Substanzzunahme, sondern auf Auf
lockerung durch Wasseraufnahme beruht. 
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Abb. 21 a--d. Diploide Keme aus verschiedenen Regionen des Gehirns von Gerris lateralis. a, b Maonchen 
(ein X -Chromosom), c, d Weibchen (zwei X -Chromosomen, die in c oben miteinander vereinigt sind). In den 
durch Kernsaftbildung vergroBerten Kernen b und d sind die heterochromatischen X-Chromosomen wenig 

verandert, die euchromatischen Autosomen sind sehr stark aufgelockert. (Nach GEITLER 1939a.) 

Wie diese Kerne verhalten sich auch die Kerne mancher anderer 
Gewebe der Wanzen und von Tieren und Pflanzen uberhaupt. Es ist 
klar, daB hierbei die Volumenverhaltnisse, die primar durch Polyploidi
sierung verursacht werden, mehr oder weniger verschoben werden konnen. 

3. Die Bedeutung der ChromosomengroBe. 
DaB wahrend der ontogenetischen Entwicklung starke Schwankungen 

des Chromosomenvolumens auftreten konnen, ist eine altbekannte Er
scheinung. Die exakte Erfassung ist allerdings so schwierig, daB noch 
kaum brauchbare Angaben vorliegen. Abgesehen von der Ungenauig
keit der Messung und dem verschiedenen Fixierungszustand der Chromo
somen verschiedener Zellen (auch bei "gleicher" Fixierung) liegt eine 
wesentliche Schwierigkeit darin zu entscheiden, ob die Chromosomen 
tatsachlich verschieden groB oder bloB verschieden vital gequollen sind. 
Namentlich die oben erwahnten Veranderungen der Chromosomen wah
rend der Wachstumsperiode tierischer Eier sind in dieser Hinsicht 
schwer deutbar. Ferner hat RHODA ERDMANN fur die Furchung des 
Seeigeleies temperaturbedingte Schwankungen der ChromosomengroBe 
festgestellt . 

Bei der Betrachtung des Chromosomenvolumens scheiden naturlich 
alle Falle aus, in denen es sich urn bloBe Veranderungen der Chromo
somengestalt handelt. Diese beruhen auf verschiedener Spiralisierung und 
haben grundsatzlich mit Veranderungen der Chromosomenmasse nichts 
zu tun, Die tatsachliche Entscheidung im Einzelfall ist allerdings nicht 
immer leicht. 1m ubrigen durfte der Vergleich der ChromosomengroBen 
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in den mittleren Stadien somatischer Mitosen am leichtesten durch
fuhrbar sein. 

Auffallende Volumschwankungen der Chromosomen sind oft in den 
Eifurchungsteilungen der Tiere ersichtlich: in den aufeinanderfolgenden 
Stadien nimmt die ChromosomengroBe abo RHODA ERDMANN fand beim 
Seeigel eine Verkleinerung auf etwa 1/40, G. HERTWIG (1939a) nimmt fur 
solche und ahnliche Falle an, daB das Chromosomenvolumen bei jeder 
Teilung halbiert, also im ganzen weiterhin geviertelt, geachtelt uSW. wird. 
Ein Anhaltspunkt fUr diese Annahme liegt darin, daB in den ersten 
Furchungsteilungen des Mauseeies die Volumina der Interplia5ekerne im 
Verhaltnis von 1 : 1/2: 1/4", stehen; die Volumina der Chromosomen selbst 
lieBen sich nicht bestimmen. Die angenommene Halbierung, Viertelung 
usw. der Chromosomen - die aber nicht bewiesen ist - betrachtet 
G. HERTWIG als Ausdruck dafur, daB die Chromosomen polymer sind und 
sich in ihre Einzelelemente zerlegen. Falls tatsachlich beim Mauseei 
wiederholte Halbierung des Chromosomenvolumens erfolgt, kann sie, 
wie die Halbierung der Kernvolumina, einfach damit zusammenhangen, 
daB in diesem Fall das Plasmavolumen jeweils halbiert wird und dies auf 
rein ernahrungsphysiologischer Grundlage eine entsprechende Verkleine
rung der Chromosomen und damit der Kerne, nach sich zieht, ohne daB 
am Grundbauplan der Chromosomen sich etwas andert. Solange gegen
teilige Beweise fehlen, muB diese Auffassung als die zunachstgegebene 
betrachtet werden. Sie ist auf alle Falle anwendbar, wo zwischen den 
Teilungen kein Wachstum erfolgt. Bei anderen Objekten, wo diese Vor
aussetzung nicht zutrifft, wie bei den spermatogenen Teilungen der 
Characeen oder den vegetativen Teilungen der Diatomeen (GEITLER 
1940a), wo also, da zwischen den Teilungen Wachstum stattfindet, eine 
allmahliche Abnahme des Plasmavolumens erfolgt, kann von einer Hal
bierung der Chromosomen oder der Kerne keine Rede sein. 

Eine nicht unwesentliche Schwierigkeit erwachst der Deutung 
G. HERTWIGs gerade im Fall der Eifurchung auch daraus, daB manchmal 
die den Zygotenkern aufbauenden mannlichen und weiblichen Chromo
somen ursprunglich verschieden groB sind und sich erst nach der Befruch
tung in der GroBe angleichen. Bei dem Lebermoos Spaerocarpus Donellii 
sind die Chromosomen im Weibchen etwas groBer als im Mannchen 
(LORBEER). Auch das X-Chromosom - vielleicht auch die Autosomen
von Melandrium ist im Weibchen etwas groBer als im Mannchen (BELAR). 
Solche Falle sind nicht im Sinne eines polymeren Chromosomenbaus 
verstandlich, so daB man ohne zwingende Gegengriinde auch in den von 
G. HERTWIG angefuhrten Beispielen an ernahrungsphysiologischen Ein
flusse denken wlrd, welche die Ausbildung der Chromosomenmatrix ver
schieden beeinflussen. 

DaB die Chromosomenbundel der Dipteren nicht als polymere Chro
mosomen und die somatische Reduktion bei Culex nicht als Zerfall in 
Einzelelemente aufgefaBt werden kann, und daB aus beiden, im Gegensatz 
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zu HERTWIGs Annahme, sich kein Beweis fur das Vorkommen polymerer 
Chromosomen ergibt, hat schon BERGER (1938) betont. Diese Kerne sind 
vielmehr polyploid, enthalten also normale "einwertige" Chromosomen 
in vervielfachter Anzahl, aber nicht mehrwertige in diploider Anzahl. 
Die Richtigkeit dieser Auffassung ergibt sich unter anderem aus den Ver
haltnissen, die bei den Wanzen herrschen. 

Das Problem der ChromosomengroBe kann allerdings noch keines
falls als gelOst gelten. Drei Moglichkeiten stehen offen, urn ein gesteiger
tes Chromosomenvolumen zu erklaren: 1. die Anzahl der (sichtbaren) 
Chromonemen wird vervielfacht 1; 2. die Chromonemen setzen sich aus 
submikroskopischen Langselementen zusammen, die vervielfacht werden 
konnen; 3. der chromonematische Aufbau der Chromosomen bleibt der 
gleiche, es wird nur die Hillisubstanz (Matrix) vermehrt. Fall 1 und 2 
wiirden den Vorstellungen HERTWIGs entsprechen. Die Langenzunahme 
der Chromosomen ware in allen Fallen durch maBigere Spiralisierung zu 
erklaren, da ein echtes Langenwachstum des Chromonemas aus geneti
schen und molekularphysikalischen Grunden unannehmbar erscheint 
(vgl. die zusammenfassende Darstellung uber Chromonemabau und sub
mikroskopische Struktur bei GEITLER 1940b). 

Eine sichere Entscheidung zwischen den drei Moglichkeiten ist zur 
Zeit ausgeschlossen. Bei Rhoeo discolor laBt sich in diploiden Mitosen mit 
stark vergroBerten Chromosomen in der Pro- und Telophase kein Ab
weichen der Chromonemabau feststellen (GEITLER 1940d). Dieser Be
fund ist aber zu vereinzelt, urn allgemeine Schlusse aus ihm ziehen zu 
konnen. Selbst wenn er allgemein zu recht bestiinde, konnte dennoch 
eine ;,innere Teilung" submikroskopischer Langselemente, zu deren 
Annahme Griinde vorhanden sind, erfolgen. Ein Fingerzeig in dieser 
Richtung konnte vorlaufig nur durch Messungen gewonnen werden, fur 
deren positiven Ausfall allerdings nu~ eine geringe Wahrscheinlichkeit 
besteht, da neben methodischen Schwierigkeiten auch andere Faktoren, 
so die im Zusammenhang mit Milieueinflussen in der Zelle wecbselnde 
Ausbildung .. der Chromosomenmatrix, die Sachlage verschleiern konnen. 
Bei Rhoeo betragt das Volumsverhaltnis zwischen den kleinsten und 
groBten somatischen Chromosomen ungefahr 1 : 4,2, zwischen den homoo
typischen und den groBten somatischen Chromosomen ungefahr 1 : 2,8. 
Obwohl diese Werte mit allem Vorbehalt zu beurteilen sind, so sind doch 
jedenfalls die in der Keimbahn befindlichen Chromosomen der homoo
typischen Teilung groBer als manche somatischen Chromosomen, woraus 

1 Es ist dabei gleichgiiltig, ob je Chromatide ein einziges Chromonema 
(DARLINGTON) vorhanden ist oder ob jede Chromatide zwei ·Chromonemen -
was das wahrscheinlichste ist - oder vier (NEBEL) entMlt. J edenfalls lassen 
sich die Feststellungen iiber das Vorhandensein mehrerer Chromonemen nicht, 
wie es HERTWIG (1939a) tut, als Beweis fiir die Existenz polymerer Chromo
somen anfiihren; denn diese Beobachtungen beziehen sich auf "normale" 
Chromosomen, die mich HERTWIG Terminologie einwertig waren. 
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wohl zu schlieBen ist, daB andere Vorgange als Verdoppelung zumindest 
mitspielen. 

N ach allem bleibt die Annahme physiologisch bedingter Schwankungen 
der Matrixausbildung die zeitgemaBeste. Dies urn so mehr als Aufspal
tungen mehrwertiger Chromosomen noch vollig hypothetisch sind. Auch 
die fruher erwahnten wiederholten Halbierungen der Furchungskerne 
erscheinen bei naherer Betrachtung nur als Sonderfalle, wahrend andere 
Vorgange, wie die allmahliche Herabsetzung des Volumens durch ein 
gewisses Wachstum zwischen den Teilungen, als das allgemeinere Verhal
ten aufzufassen sind. Allerdings ist das letzte Wort nicht gesprochen: 
denn es kann ein bestimmter rhythmischer Formwechsel der Chromo
nemen bzw. ihrer Grundelemente von Veranderungen in der Ausbildung 
der Matrix uberlagert sein, wodurch die wirkliche Sachlage vollig ver
schleiert werden konnte. 

Ohne daB das Chromosomenwachstum zur Zeit befriedigend erklart 
werden kann, ist doch die Tatsache also solche in ihrer Bedeutung fur 
das Kernwachstum klar: das Chromosomenvolumen ist ein wesentlicher 
Faktor, der das Kernvolumen mitbestimmt. Bei Sauromatum und genauer 
bei Rhoeo lieB sich zeigen, daB in den polyploiden Mitosen nicht nur 
die Chromosomenzahl erhoht ist, sondern daB auch das Volumen der 
einzelnen Chromosomen zugenommen hat. Dieser Vorgang ist aber nicht 
an die innere Polyploidisierung gebunden, sondern tritt auch in alteren 
diploiden Geweben ein. Bei Rhoeo betragt das Volumenverhaltnis der 
Chromosomen der kleinsten diploiden Kerne in Meristemen und das 
der Chromosomen der groBten diploiden Kerne in Dauergeweben etwa 
1 : 4,2. Auch bei Epidendrum sind die Chromosomen in Dauergeweben 
deutlich groBer als in Meristemen. SchlieBlich ist es eine gewohnte Er
scheinung, daB Mitosen in Wurzelspitzen, die in den alteren Teilen auf
treten, nicht nur im ganzen groBer sind, sondern auch groBere Chromo
somen zeigen als in den jiingeren Teilen. 

4. Zusammenfassung der Abschnitte 1-3. 
Auf Grund der bisherigen Beobachtungen sind im wesentlichen zweier

leiUrsachen des Kernwachstums zu unterscheiden: 1. echtes Wachs
tum durch Chromatinvermehrung, 2. VergroBerung oder "Atlfblahung" 
durch Wasseraufnahme. Allerdings ist die im zweiten Fall erfolgende 
Zunahme der Nukleolarsubstanz und vermutlich von Kernsaftkolloiden 
auch ein echter Wachstumsvorgang. Aus praktischen Grunden erscheint 
die Gegenuberstellung aber doch notwendig. Ob sie sich spater wird 
aufrecht erhalten lassen, ist fraglich; denn der Kern bildet eine Einheit, 
und es ist nicht anzunehmen, daB die Kernsaftbildung ganz unabhangig 
von den Chromosomen erfolgt. In dieser Hinsicht geben z. B. die Befunde 
HOPPNERs an Fucus, aus denen zu folgen scheint, daB auch der Kernsaft 
rhythmischen Wachstumsvorgangen unterliegt, einen gewissen Fingerzeig. 
Eine wesentliche Schwierigkeit der exakten morphologischen Analyse 
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besteht darin, daB die Chromosomen bzw. Chromonemen nur verfolgbar 
sind, wenn sie nukleal sind; wie sie sich im "achromatischen" Zustand ver
halten, wissen wir nicht. 

Das echte Kernwachstum kann auf zwei verschiedenen Vorgangen be
ruhen: 1. auf VergroBerung des Chromosomenvolumens, 2. auf Verviel
fachung der ChromosomenzahI. Beide konnen getrennt oder kombiniert 
auftreten. Bei den Wanzen liegt fast ausschlieBlich Polyploidisierung 
ohne VergroBerung der Chromosomen vor; bei Rhoeo wird das Kernwachs
tum in bestimmten Dauergeweben nur durch ChromosomenvergroBerung, 
in anderen auch durch Polyploidisierung bewirkt. Die VergroBerung der 
Chromosomen erreicht allerdings nur maBige Werte (das bei Rhoeo vor
handene Verhaltnis von 1 : 4,2 dtirfte maximal sein); ein betriichtliches 
echtes Kernwachstum kann daher nur durch Polyploidisierung erfolgen. 

5. Phylogenie. 
Zu dem ontogenetischen Verhalten gibt es eigenartigerweise anschei

nend sehr weitgehende phylogenetische Parallelen. Die Erscheinung der 
Polyploidie verwandter Arten ist so bekannt, daB sie hier nicht weiter be
sprochen zu werden braucht. DaB es auch phylogenetische Veranderungen 
der Chromosomengro,8e gibt, hat neuerdings STRAUB besonders betont 
(1938, 1940). Sehr auffallend ist das Verhalten bestimmter Vinca-Arten 
(PANNOCCHIA-LAJ). Vinca minor hat 2n=46, Vinca maior 2n=92, 
Vinca dillormis 2n = 46 Chromosomen. V inca minor und maior besitzen 
ungefahr gleichgroBe Chromosomen, wahrend die Chromosomen von 
Vinca dillormis bedeutend groBer sind (Abb.22). Die Volumina des 
gesamten Chromatins der drei Arten stehen dabei ungefahr im Verhalt
nis 1: 2: 4, wodurch Vinca dillormis als "kryptopolyploid", d. h. trotz 
diploider Chromosomenzahl als "achtwertig" erscheint. Ganz ahnliche 
Verhaltnisse hat schon frtiher MELINOSSI (1935, 1936), von dem auch der 
Ausdruck "Kryptopolyploidie" stammt, bei Bunias-Arten gefunden. 
So auffallend diese Tatsache an sich ist, so reicht sie doch keineswegs 
dazu aus, urn aus ihr einen Beweis fUr die Existenz polymerer Chromo
somen abzuleiten. 

Eine Erscheinung, die sich mit der Vorstellung mehrwertiger Chromo
somen schwer vereinen laBt, ist die Verminderung des Chromosomen
volumens in nattirlichen Polyploiden (STRAUB 1940, daselbst altere Lite
ratur). Der Vorgang dtirfte an sich nicht selten sein, wenn auch sein exak
ter Nachweis bisher nur in wenigen Fallen erbracht wurde (am besten ist 
die hypotetraploide Bulbine semibarbata untersucht). In ktinstlich her
gestellten Polyploiden scheint zunachst keine Veranderung des Chromo
somenvolumens einzutreten. Doch fand v. WETTSTEIN bei einem experi
mentell erzeugtem tetraploiden Moos, daB im Lauf der Jahre die ZellgroBe 
zurtickging, ohne daB die Chromosomenzahl abnahm, woraus zu schlieBen 
ist, daR sich die Chromosomen verkleinert haben. Gleichzeitig wurde die 
Form fertiI. Es scheinen also jene Veranderungen verfolgt worden zu sein, 
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die das Wesen der natiirlichen Polyploiden im Unterschied zu den kiinst
lichen ausmachen. Da eine chromosomale Untersuchung aussteht, so ist 
dieser Fall in dem hier er6rterten Zusammenhang nur mit Vorbehalt 
aufzunehmen. Jedenfalls aber ist es durch die Untersuchung natiirlicher 
Polyploider wahrscheinlich gemacht, daB Chromosomenverkleinerungen 
erfolgen (diese ziehen eine geringere Zellgr6Be nach sich, welche den 
mechanischen Schwierigkeiten, die sonst aus der Polyploidie erwachsen, 
entgegenwirken). In polyploidisierten Geweben fehlen derartige Erschei
nungen, was funktionell gut verstandlich ist. 

Die Auffassung, daB Polyploide ihr Chromosomenvolumen herab
setzen, ist allerdings nicht unbestritten. KOSTOFF (1939) legt den Ge
danken nahe, daB natiirlich Polyploide deshalb kleine Chromosomen haben, 

abe 

Abb. 22 a-e. Aquatoriaipiatten aus der Wurzeispitze von Vinca minor (a), V. maior (b) und V. diftormis (e). 
2900faeh. (Naeh PANNoeeHIA-LAI.) 

weil schon die Eltem kleine Chromosomen hatten und weil eben die aus 
kleinchromosomigen F ormen gebildeten Polyploiden erhaltungsgemaBer 
sind; also wiirde die Tatsache, daB natiirliche Polyploide kleine Chromo
somen haben, nur ein Ergebnis der Selektion sein (der Besitz groBer Chro
mosomen ist der Erhaltung ungiinstig, weil die Wahrscheinlichkeit 
von der Polyvalentbildung in der Meiose gr6Ber ist - dies gilt allerdings 
nur im Hinblick auf die Chromosomenlange - und weil in den Aquotorial
platten Raumschwierigkeiten bestehen). - Auch bei dieser Auffassung 
bleibt aber die Tatsache bestehen, daB es nahe verwandte Arten mit ver
schieden groBen Chromosomen gibt, daB somit das Chromosomenvolumen 
in der einen oder anderen Richtung veranderlich sein muB. Den endgiil
tigen Beweis, daB eine Veranderung in Richtung der Verkleinerung ein
tritt, kann nur die cytologische Analyse von Fallen bringen, wie einen das 
oben erwahnte von F. VON WETTSTEIN erzeugte polyploide Moos dar
stellt. 

6. Gewebedifferenzierung. 

1m Vergleich zur Polyploidisierung spielt die Veranderung des Chro
mosomenvolumens und - von besonderen Fallen abgesehen - der 
Kemsaftbildung fiir die Gewebedifferenzierung nur eine geringe Rolle. 
Der wesentlicheUnterschied verschiedener Gewebe ist dadurch gegeben, 
daB manche bis zu ihrer Fertigstellung durch Teilungswachstum sich 
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vergr6Bern, wahrend bei anderen naeh AbsehluB des Teilungswaehstums 
eine Periode innerer Teilung einsetzt. Diese Verhaltnisse lassen sieh bei 
den Wanzen klar erkennen. Epidermis und Nervensystem bleiben dauernd 
diploid und maehen bis zuletzt Zellteilungen dureh, die Speieheldruse 
differenziert sich unter fruheitig ablaufenden Endomitosen. Das Gewebe
und Organwachstum erfolgt in einen Fall durch Vermehrung der Zellen, 
in anderen durch Zellwachstum. Ubergange kommen in manchen Ge
weben vor, indem z. B. im Fettk6rper niedrigpolyploide Mitosen ablaufen, 
also in das Zellwachstum Mitosen eingeschaltet werden. Grundsatzlieh 
gleich verhalten sieh andere Insekten und wohl auch andere Tiere (vgl. 
S. 18)1. 

Fur die naher untersuchten tierischen Gewebe ist im allgemeinen 
das Erreiehen einer einheitliehen Polyploidiestufe bezeichnend. So sind 
bei Gerris die Kerne der MALPIGHISchen GefaBe 32- und 64-ploid, wobei 
anscheinend eine strenge Verteilung dieser Kernklassen auf versehie
dene Abschnitte gegeben ist; die Kerne der Muskelzellen sind diploid oder 
tetraploid, die der Hodensepten regelmaBig 16-ploid usw.; nur der Fett
k6rper ist aus Zellen verschieden hoher Polyploidiestufen zusammen
gesetzt. In den pflanzlichen Dauergeweben, die keine besondere Speziali
sierung besitzen, sind oft nebeneinander diploide, tetraploide, oktoploide 
und 16-ploide Zellen vorhanden (Grundgewebe der Knolle und Epidermis 
der Blattgebilde von Sauromatum; naeh WINKLERs Angaben verhalten 
sich offenbar aueh die Dauergewebe von Solanum in dieser .Weise). Fur 
die Epidermis von Sauromatum laBt sieh allerdings zeigen, daB die Ver
teilung versehieden hoeh polyploider Zellen nicht ganz willkurlieh ist, 
sondern bestimmte Grunde hat. Die Stellen, an welchen Spalt6ffnungen 
entstehen, behalten am langsten ihre mitotisehe Teilungsfahigkeit; die 
SchlieBzellen und ihre Nachbarzellen bleiben aueh dauernd diploid. Von 
diesen meristematisehen Inseln aus besteht ein Gefalle derart, daB die 
Zellen urn so fruher ihre mitotisehe Teilungsfahigkeit verlieren, je weiter 
sie vomZentrum entfernt liegen. Wahrend die zenti"alen Zellen sieh 
noeh teilen, gehen die auBersten zur inneren Teilung uber und maehen 
drei Endomitosen, weiter innenliegende nur zwei Endomitosen und die 
innersten nur eine Endomitose dureh. 

Ahnlieh liegen die Verhaltnisse bei der Differenzierung der Triehoeyten 
(Wurzelhaarinitialen) von Trianea. Die Triehoeyten entstehen dadureh, 
daB eine von zwei mitotiseh entstandenen Tochterzellen des jungen 
Dermatogens keine weitere Mitosen erfahrt, sondern zum inneren Kern
wachstum ubergeht, wahrend die andere Tochterzelle sich weiter mitotisch 
teilt. Es ist wahrscheinlieh, daB der Trichocytenkern so viele Endomi
tosen durehmaeht, als - abgesehen von zufalligen St6rungen - die 
Schwesterzelle Mitosen erfahrt. Sind die ausgewachsenen Trichoeyten, 

1 Wahrscheinlich aber nicht alle. So scheint der Aufbau bei Nematoden 
und Rotatorien wenigstens vorwiegend mittels ZeIlteilung durchgefiihrt zu 
werden. 
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wie es wahrscheinlich ist, 32-ploid, so miiBte jeder von ihnen eine Reihe 
von 16 diploiden Zellen entsprechen; tatsachlich findet man meist weniger 

a 

Abb.23a und b. Trianea bogolensis, Ausschnitte aus dem Dermatogen nahe der Wurzelspitze (a) und in 
gr6Berer Entfernung von dersolbeIi (b). In a sind die eben entstandenen Trichocyten an ihrem dichteren 
Plasma und dem diehteren KerIibau erkennbar; sie si,nd zunarhst kleineF als die in T~ilungsaktivitat 
stehenden Schwesterzellen, werden spater aber betrachtlieh groBer (b). Alkohol·Eisessig, Essigkarmin. 

diploide Zellen, was auf Unterbleiben der letzten Mitosen, die nie syn
chron ablaufen, zuriickgefiihrt werden kann (Abb. 23); auch die Ein
schaltung sekundarer Trichocyten, die sich spater entwickeln, kann das 
erwartete regelrnaBige Bild zerst6ren. Derartige Beziehungen zwischen 
Mitosen und Endomitosen bestehen vielleicht auch im Fall des Endosperrns 
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von Arum (JACOBSEN-PALEY): wahrend die eine Tochterzelle der Endo
spermanlage endomitotisch zum groBen Haustorium heranwachst, teilt 
sich die andere wiederholt mitotisch. Genauere statistische Untersuchungen 
k6nnten hierfiber weitere Aufklarung bringen. 

Die innere Polyploidisierung bestimmter Gewebe oder Gewebeteile 
ist ein gesetzmaBiger und ffir die Gewebedifferenzierung wesentlicher 
Vorgang. Entwicklungsgeschiehtlich bestehen Unterschiede insofern, als 
die Polyploidisierung erst nach dem Erl6schen der mitotischen Teilungs
fahigkeit erfolgt (die meisten Gewebe der Insekten, Sauromatum) oder 
schon frfiher einsetzen kann (Polysomatie der Wurzelspitzen bei Cheno
podiaceen u. a.). 

Systematische Untersuchungen fiber die Verteilung polyploider Ge
webe stehen noch aus. Dber die Beziehungen, die vielleicht zu bestimmten 
Funktionen bestehen, laBt sich daher kein abschlieBendes Urteil fallen. 
Es scheint aber schon jetzt, daB bei Tieren wie bei Pflanzen die h6chsten 
Polyploidiegrade in Zellen mit gesteigerter trophischer Funktion erreieht 
werden. Umgekehrt miissen solche Zellen nicht polyploid sein; so sind 
viele pflanzliche Nektarien offenbar aus diploiden Zellen aufgebaut. 
Es ist also ersichtlich, daB auch bei Organen gleicher Funktion die bei
den Typen des Aufbaus - viele kleine diploiden Zellen oder wenige groBe 
polyploide - verwirklicht sind. 

7. Beziehungen zwischen Kern- und Zellwachstum. 
Durch die Tatsache, daB die Kerngr6Be auBer von der Chromosomen

zahl auch von der Chromosomengr6Be und der Kernsaftmenge abhangt, 
erscheint das Problem der Kernplasmarelation in einem neuen Licht. 
Eben die FaIle, wo das Plasmavolumen in einem anderen Verhaltnis 
zunimmt, als es nach der Chromosomenzahl zu erwarten ware, sind durch 
die Wirksamkeit eines der beiden anderen Faktoren erklarlich. 1m ein
zelnen erscheinen allerdings die Zusammenhange noch durchaus unsicher. 
DaB z. B. die mehrmals beobachtete Proportionalitat zwischen Plasma
volumen und Kernoberflache (vgl. dazu ABELE) auf einer in bestimmter 
Beziehung zur Chromosomenzahl stehenden Vermehrung des Kernsafts 
beruht, ist wahrscheinlich, aber nieht bewiesen. Die eigenartigen Befunde 
HOPPNERs an Fucus fiber scheinbar rhythmisches Wachstum des Kern
safts wurden schon mehrmals erwahnt. 

Jedenfalls laBt sich an Fucus die andere wichtige Tatsache feststeIlen, 
daB das Zellwachstum rhythmisch ablauftI. Bemerkenswerterweise wachsen 
die Zellen nicht wie die Kerne nach einer geometrischen Verdoppelungs
reihe, sondern nach einer arithmetischen von der allgemeinen Form 
a+ax· (n-1), wobei a das Grundvolumen und x ein Zunahmefaktor 
ist, der in verschiedenen Geweben wechseln kann; in somatischen ist er 
gleieh 1/2, in generativen gleieh 1. 

1 Die diesbeziiglichen alteren Angaben ILsE FISCHERs fiir tierische Gewebe 
sind nach HOPPNER nicht v6llig klar. 
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GesetzmaBige, aber im Einzelfall verschiedene Beziehungen zwischen 
Kern- und Zellgri:iBe bestehen auch bei Blutenpflanzen. Neuerdings ver
folgte TROMBETTA die Entwicklung der Gewebe von den Meristemen bis 
zum Dauerzustand. Es zeigte sich zunachst die bekannte Erscheinung, 
daB die Zellvergri:iBerung infolge von Zellsaftbildung die Kernvergri:iBe
rung ubertrifft, wodurch eine - oft sehr starke - Verschiebung des Ver
haltnisses von Kern- zu Zellgri:iBe eintritt. Diese Verschiebung erfolgt 
aber nicht regellos, sondern streng gesetzmaBig. In manchen Fallen wachst 
der Kern proportional mit der Zelloberfliiche, was sich so deuten laBt, 
daB die Zelloberflache ein MaB fUr das Volumen des Cytoplasmas, das 
ja als dunner Wandbelag entwickelt ist, abgibt; hier wurde also die Kern
plasmarelation exakt gewahrt bleiben. In anderen Fallen erfolgt nach der 
meristematischen Entwicklung kein deutliches Kernwachstum, sondern 
nur Zellwachstum; wieder in anderen Fallen setzt das Kernwachstum 
erst nach AbschluB der meristematischen Entwicklung ein. So wichtig die 
Feststellung ist, daB uberhaupt bestimmte Beziehungen zwischen Kern
und Zellwachstum auch dann bestehen, wenn die Kernplasmarelation 
im ublichen Sinn nicht gewahrt bleibt, so ist ein vertieftes Verstandnis 
doch erst von der morphologischen Analyse des Kernbaus erwarten. 

Auf dieser Grundlage waren wohl auch weitere Einblicke in die phy
siologischen Beziehungen zwischen Kern und Plasma zu erreichen. Trotz 
der Annahme des Primats des Kerns in der Zelle bleiben jene klaren FaIle 
zu beachten, wo das Plasma das Verhalten des Kerns bestimmt. So wird 
das verschiedene Aussehen der Tochterkerne der ersten Pollenkornmitose 
- dichter chromatischer Bau des kleinbleibenden generativen Kerns, 
lockerer achromatischer Bau des sich vergri:iBernden vegetativen Kerns -
dadurch hervorrufen, daB der generative Kern in eine kleine Menge dichten 
Plasmas, der vegetative in eine gri:iBere Menge stark vakuolisierten Plas
mas gelangt; wird diese Anordnung infolge abnormer Lage der Teilungs
spindel gesti:irt, so fallen auch die entsprechenden Unterschiede des 
Kernbaus fort (GEITLER 1935, SAX). Als plasmabedingt erscheinen auch 
die fruher geschilderten FaIle, wo das Fehlen des Wachstums zwischen 
den T eilungen ein Kleinerwerden der Kerne hervorruft und bei regel
maBiger Halbierung des Plasmavolumens auch das Kernvolumen halbiert 
wird. Wie manche tierische Furchungsteilungen zeigen, handelt es sich 
dabei nicht nur urn eine Beeinflussung des Kernsafts, sondern auch des 
Chromosomenvolumens, indem nach der Telophase nur geringes oder im 
Idealfall kein Wachstum der Chromosomen durch Substanzvermehrung 
erfolgt. 

8. Ausblicke; physiologische Bedeutung; Amitose. 

Schon im vorhergehenden Abschnitt und an einigen anderen Stellen 
wurde auf Probleme hingewiesen, deren Inangriffnahme auf Grund der 
neuen Erkenntnisse uber innere Polyploidisierung und damit zusammen
hangender Erscheinungen mi:iglich erscheint. AbschlieBend ware hervor
zuheben, daB die Beziehung zwischen Kernbau und Funktion in neuer 
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Beleuchtung zu betrachten ware. Polyploide Kerne unterscheiden sich 
von diploiden 1. durch die vermehrte Anzahl der Gene; 2. durch das zu
ungunsten der OberfIache abgeanderte Verhaltnis von Volumen und Ober
fIache (falls nicht Regulationen vorhanden sind, die bei steigender Chromo
somenzahl eine VergroBerung der Oberflache bewirken, wozu Anzeichen 
vorhanden sind); 3. dadurch, daB die endomitotische Teilung ein offenbar 
einfacherer Vorgang als die Mitose ist und eine geringere Umstellung im 
Zellenleben erfordert, also die spezifischen von der Dauerzelle ausgeubten 
Funktionen weniger stort. 

Die Bedeutung des zuerst angefUhrten Punkts, auf den OKSALA be
sonders hinweist, darf allerdings nicht uberschatzt werden. Denn die 
zahlreichen FaIle experiment ell hergestellter Polyploider zeigen, daB 
wenigstens bei geringen Graden der Polyploidie, die aus mechanischen 
Grunden sich nicht storend auswirken, GestaItung und Funktion im 
wesentIichen gleichbleiben. Uber das VerhaIten, das Hochpolyploide 
zeigen wurden, laBt sich, da es sie als ganze Organismen nicht gibt, 
naturlich keine Aussage machen. Unterschiede, die sich zwischen Diploiden 
und Polyploiden zeigen, sind wohl hauptsachlich auf Rechnung des 
zweiten obengenannten Punktes zu set zen (wobei noch die Kernplasma
relation entsprechend mitspielt). 

Die Auffassung von der Endomitose als einen Vorgang, der mit den 
trophischen Funktionen der Zelle besser als die Mitose vereinbar ist, 
leitet zur Betrachtung der Amitose uber, deren Bedeutung im gleichen 
Sinn von RIES (1937) hervorgehoben wurde. Obwohl bei hoheren 
Pflanzen und Tieren Angaben uber Amitosen vielfach als irrig nach
gewiesen wurden und daher ein Zweifel an ihrem Vorkommen uberhaupt 
entstanden ist, muB doch ihr Vorhandensein zumindest fur bestimmte 
Gewebeteile hoherer Tiere als gesichert geIten (fUr die Makronuklei der 
Ciliaten wurde ihr Auftreten nie ernstIich bezweifelt). Schon CLARA (1931) 
nahm an, daB die Amitose der sichtbare Ausdruck der hypothetischen 
inneren Verdoppelung, die dem rhythmischen Kernwachstum zugrunde 
liegen sollte, ware, und bezeichnete die Amitose im Unterschied zu dieser 
"Endoschisis" als "Phaenoschisis". Durch den nunmehr erbrachten 
Nachweis der Endomitose wird die Auffassung nahegelegt, daB in der 
Amitose die Trennung der endomitotisch entstandenen Chromosomensiitze 
erfolgt. Auf welche Weise die Auseinanderordnung der Tochterchromo
somen geschieht, ist allerdings vorerst noch vollig dunkel. Denn in den 
bisher naher analysierten Endomitosen besteht ein wesentliches Kenn
zeichen des Ablaufs darin, daB die Tochterchromosomen und selbst ihre 
Abkommlinge uber lange Teilungsfolgen nebeneinander liegen bleiben. 

Von besonderer Bedeutung ist das Problem der Amitose im FaIl der 
Ciliaten, wo sie den ausschlieBlichen Vermehrungsvorgang der Makro
nuklei darstellt. POLJANSKY hat durch Verfolgung der Entstehung des 
Makronukleus in den Exkonjuganten von Bursaria sehr wahrscheinlich 
gemacht, daB der Makronukleus auf dem Weg innerer Teilung polyploid 
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wil'd. Damit stehen die Beobachtungen PIEKARSKIs iiber die Amitose 
des Makronukleus von Colpoda in Einklang, die zudem zeigen, daB be
stimmte geordnete Vorgiinge ablaufen, die eine geregelte Trennung gleicher 
chromatischer Elemente bewirken. Das gleiche Prinzip liegt wohl dem 
eigenartiger Vorgang zugrunde, der sich z. B. bei Euplotes regelmiiBig 
vor jeder Amitose abspielt: zwei anukleale Platten durchwandern den 
hufeisenformigen Makronukleus von den Enden gegen die Mitte zu 1. Auch 
aus der inneren Struktur allein liiBt sich auf Polyploidie schlieBen. End
lich hat auch die iiuBerliche vergleichend-morphologische Betrachtung, im 
besonderen des Makronukleus von Stentol'-Arten, friihzeitig dazu gefiihrt, 
den Makronukleus als mehrwertig oder in der Terminologie MAX HART
MANNs als polyenergid zu betrachten (unabhii 19i9 von HARTMANN hat 
auch IVANIC die gleiche Meinung ausgesproch n, aber mit wenig glaub
wiirdigen Griinden belegt). Die Hypothese, dar es "polyenergide" Kerne 
gibt, hat im iibrigen durch die Befunde des hythmischen Kernwachs
turns und besonders der inneren PolyploidisierUl g eine tatsiichliche Grund
lage erhalten. 

Wenn auch im Licht dieser BeobachtungeI die Amitose als ein geord
neter und gesetzmiiBig mit der inneren Pol 'ploidisierung verbundener 
Vorgang erscheint, so kann diese Auffassun ~ doch keineswegs auf aIle 
Fiille iibertragen werden, wo eine Zerteilung f .nes Kerns in zwei oder auch 
mehr Stucke vorliegt. Sofern es sich dabei urn offensichtlich pathologische 
Fiille von Fragmentation handelt, ist dies ohne weiteres klar. Derartige 
Vorgiinge konnen sich aber auch in der normalen Entwicklungsgeschichte 
langlebiger Zellen abspielen, so regelmiiBig in den Internodien der Chara
ceen. Die Internodialzellen wurden hier manchmal als "vielkernig" 
bezeichnet; tatsiichlich enthalten sie aber nur Kernfragmente, die zu
sammen einem einzigen Kern entsprechen. Bei Nitella mUCl'onata liiBt 
sich verfolgen, wie das einzige Chromozentrum des Kerns ungeteilt einem 
beliebigen Kernfragment zugeteilt wird. Das Chromozentrum vergroBert 
sich auch nicht wesentlich, und die miiBige Volumzunahme des Kerns, 
die seinem Zerfall vorhergeht, beruht offensichtlich auf Kernsaftbildung 
(GEITLER 1940a). 

Eine physiologische Wirkung des Kernzerfalls besteht in der Ober
fl'iichenvergroBerung und der Verteilungsmoglichkeit der Kernsubstanz 
auf verschiedene Zellareale. Beides ist auch bei der Amitose der Fall, 
wenn ihr keine Zellteilung folgt, wie es in den Geweben der hoheren 
Tiere die Regel ist (vgl. dazu die Bemerkungen von RIES 1937 iiber den 
Arbeitsrhythmus der Zellen). Die Amitose stellt in dieser Hinsicht wohl 

1 Dies hat schon YOCOM ganz richtig beschrieben; spater hat IVANIC 

den Ablauf wieder verkannt und eine abenteuerliche Darstellung eines "Cen
trosoms" entwickelt, die auf MiBverstandnissen beruht (unveroffentlichte 
Beobachtungen an Euplotes patella). Die weitere Auffassung IVANI<~s, daB die 
Makronuklei degenerierende Kerne waren, wurde schon von verschiedenen 
Seiten als unbegriindet zuriickgewiesen. 

Ergebnisse der Biologie XVIII. 4 
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ein Mittel der Regulierung der OberfHichenwirkung dar, wenn diese 
durch die Volurnzunahme infolge innerer Polyploidisierung beeintrachtigt 
ist und nicht durch unmittelbare OberfHichenvergroBerung ausgeglichen 
wird. 

9. BeschluB. 
Die gewonnenen Einsichten in das Problem des Kernwachstums sind 

teils deskriptiver Natur, teils werden bereits die wesentlichen Kausal
zusammenhange erkennbar. Ein sicherer Grundstock von Kenntnissen 
ist vorhanden. Wie in jedem lebendigen Wissenschaftszweig ziehen aber 
auch hier neue Beantwortungen neue Fragestellungen nach sich. Einige 
dieser Fragestellungen, die enge Beziehungen zum Problem des Chromo
somenbaus und der Zelldifferenzierung, im weiteren Sinn zur Genetik 
und Entwicklungsphysiologie besitzen, sind schon klar faBbar, andere 
stehen der zukiinftigen Forschung noch vollig offen. 
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Die Bildung eines Erbmerkmales geht, wie diejenige des ganzen Orga
nismus, schrittweise vor sich. Jede einzelne Phase des Entwicklungsvor
ganges vollzieht sich gemaB den gerade wirksamen inneren und auBeren 
Bedingungen und fuhrt durch ihren Ablauf den Ausgangszustand fur die 
weitere Differenzierung herbei. 

Daruber, wie die Zelle einen EntwicklungsanstoB beantwortet, ent
scheidet ihr Erbgut. Dabei werden zu bestimmter Zeit jeweils bestimmte 
Einzelgene wirksam, d. h. wir beobachten ganz eindeutige Merkmals-
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anderungen, wenn bei sonst gleichbleibendem Erbanlagenbestande ein 
Erbfaktor durch einen anderen ersetzt wird. Man kann also versuchen, 
aus dem Netz der ineinandergreifenden, an der Merkmalsbildung be
teiligten Reaktionen eine einzelne Kette herauszul6sen und zu er
mitteln, wann und wie sich hier die Wirkung der beteiligten Gene 
auBert. Eine ersch6pfende Antwort auf die Frage nach dem Angriffs
punkt und der Wirkungs:weise der Erbfaktoren ist von solchen Einzel
untersuchungen allerdings nicht zu erwarten, weil an allen Ent
wicklungsvorgangen viele Gene mehr oder weniger stark beteiligt sind. 
Erst die Kombination zahlreicher Beobachtungen kann das Zusammen
spiel, die Wirkung und vielleicht die N atur der Gene dem Verstandnis 
naher bringen. 

Vorlaufig sind wir von diesem Ziele noch weit entfernt; doch konnten 
in den letzten Jahren mehrfach enolgreiche phanogenetische Unter
suchungen an Tieren und Pflanzen durchgefiihrt werden, die uns in 
vielen Fallen einen Einblick in die Entwicklungsphysiologie genetisch 
bedingter Merkmale vermittelt haben, wie etwa in diejenige der Fliigel
zeichnung bei Schmetterlingen (KUHN und v. ENGELHARDT 1933, KUHN 
und HENKE 1936). . 

Als besonders zuganglich ffir die weitere Analyse erWiesen sich FaIle, 
in denen unter det Wirkung eines Erbfaktors ;ein bestimmter Stoff ent
stand, der bei Anwesenheit eines anderen, allelen Genes in geringerer 
Menge oder gar nicht auftrat und der sich auf chemischem Wege oder im 
Tierversuch nachweisen lieB. Diese Voraussetzungen sind erst bei sehr 
wenigen Objekten aus dem Tierreich in ausreichendem MaBe erfiillt, so 
ffir die Augenfarbstoffe der Mehlmotte (KUHN und Mitarbeiter) und der 
Taufliege (BEADLE, EPHRUSSI u. a.), ffir das Verpuppungshormon der 
Fliegen (HADORN) und die Haarfarbstoffe der Nagetiere, von denen hier 
berichtet werden sol11. 

1. Die Entstehung der Haare und ihres Pigmentes. 
Das Haar entsteht bei Saugetieren von der "Haarmatrix" aus, die 

ihrerseits den Boden eines in das Corium eingesenkten Epidermiszapfens, 
des "HaarfoIlikels", bildet (Abb.1). Die Matrixzellen sitzen wie eineKappe 
auf einer bindegewebigen PapiIle und liefern durch fortgesetzte Teilung 
(Proliferation) die am Aufbau des Haares und seiner Scheiden beteiligten 
Schichten, die, wie Abb. 2 zeigt, von verschiedenen Teilen der Matrix 
abstammen. Wahrend die innere Haarscheide nach einiger Zeit aufh6rt 

1 Die Ergebnisse der Insektenarbeiten sind an dieser Stelle erst kiirzlich 
besprochen worden' (PLAGGE 1939). Die Untersuchungen an h6heren Pflan
zen stecken noch in den Anfangen (MELCHERS 1939, VON WETTSTEIN und 
PIRSCHLE 1938, PIRSCHLE 1940), dagegen haben neuerdings KUHN und 
MOEVUS' (1940) bei Chlamydomonas Genfermente nachgewiesen und ihre 
Wirkung naher beschrieben. 
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zu wachsen und in der Haut zuriickbleibt , bricht das eigentliche, aus 
Mark, Rinde und Cuticula bestehende Haar nach auBen durch (Abb. 3). 

En/wickfllng des Ifoores 
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Abb. 1. HaarentwickIung und HaarwechseI beim Kaninchen (aus SCHWANITZ, Zeichn. SCHAUMANN). 

Spater lost es sich mit seinem unteren Ende von der Matrix ab, bleibt aber 
durch Reste der Haarscheide, den "Epithelstrang" mit ihr verbunden. 

~r. rk 

I ind e 

Abb.2. Wurzel eines jungen wei Ben Haares (etwas schematisiert). Ursprung und raumliche Anordnung 
der Haarschichten (n. DANNEEL 1931). 

Dieses "Kolbenhaar" ist die Ruhe- und Dauerform des Haares bei Nage
tieren (DANNEEL 1932, SCHWANITZ 1938). 
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Der H aarwechsel erfolgt nach SCHW ANITZ beim Kaninchen zuerst 
in kiirzeren Abstanden, spater nur noch einmal im Jahre und be
ginnt mit einer Reaktivierung der ruhenden Matrix, aus der nun ge
nau wie beim ersten Male ein neues Haar hervorgeht (Abb. 1, untere 
Halfte). Das alte Haar, das sich in zwischen gelockert hat, fallt aus 
oder wird von dem nachdrangenden jungen Haare herausgestoBen 
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Abb. J . Junges, die Epidermis durchsto6endes Haar einer wei6en Ratte (n. DANNEEL 1931). 

(Abb. 4). Durch Kahlzupfung kann man an jeder beliebigen Korper
stelle auch auBerhalb der Mauserzeit einen ortlichen Haarwechsel hervor
rufen. 

Das Haarpigment, auf dem ja die Fellfarbung beruht, entsteht aus
schlieBlich in denjenigen Matrixzellen, die das Mark und die Rinde des 
Haares liefem, und auf diese beiden Schichten bleibt die Pigmentierung 
nachher auch beschrankt. Wir unterscheiden beim Kaninchen drei Haar
larbstolle, einen schwarzen, einen braunen ,und einen gelben. An der 
Farbe, KomgroBe, Dichte und Verteilung desPigmentes kann man unter 
dem Mikroskop beinahe jedes Haar als von einer bestimmten Farb
rasse stammend erkennen (DANNEEL 1934). Die schwarzen Rassen, mit 
deBen wir es hier fast ausschlieBlich zu tun haben, besitzen nur schwarzes 
Pigment von mittlerer GroBe, aber verschiedener Lagedichte. Dber die 
chemische Zusammensetzung der Pigmente wissen wir wenig; die letzten 
Arbeiten hieriiber stammen von NEUMANN (1937), EINSELE (1937) und 
SERRA (1939). 
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2. Die Genetik der Farbrassen des Kaninchens. 
Ein Kaninehen kann sieh nur dann voll ausfarben, wenn es wenigstens 

von einem Elter den Erbfaktor A mitbekommen bat. Tiere, die kein A, 
sondern zweimal das Gen a besitzen (aa), bleiben weiB und haben 

l:.pitJcnrlic.. 

rr;' ll' '7'H-rI:-'-- Haarkolb.II 

:.-

---- Hind 

J'a pilic 

.\ I a tri.~ 

Abb.4. Ersatz eines alten Haares durch ein neues beim Alaskakaninchen (nacb einemOriginalpr~parat 
von SCHWANITZ). 

rote, d . h. unpigmentierte Augen (Albinos). Farbung (A) dominiert 
iiber Nichtfarbung (a); miseherbige Aa-Tiere lassen sieh daher von rein
erbigen AA-Tieren gleieher Farbrasse auBerlich nieht unterscheiden. 
A und a sind die Endglieder einer ganzen Reihe von allelen Erbfaktoren 
(s. u.), dieden Ausfarbungsgrad der Kaninehen bestimmen und die wir 
Grundfaktoren fUr Fellfarbung ilennen. 

Dariiber, welche Farbe entsteht, bestimmen mehrere Modifikations
gene, die mit den Buchstaben B, C, D ... bzw. b, e, d ... bezeichnet werden, 
wobei wiederum B Dominanz iiber b, C tiber c und D iiber d bewirkt. 
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Die moglichen Kombinationen dieser Farbfaktorcll mit A ftihren zu acht 
am ganzen Korper ausgefarbten Rassen 1: 

\ BCDg ( \ 1."k.'1 

"rhi IICOj:' (,' cI""drzchi"chilia) 

h· /' '. j 
,-,./ I 

~: "t J 

.ll{CJJg (.,Sc hwarz' '"Ibino) 

ABCD schwarz Alaska 
ABCd blau Blauwiener 
ABcD braun . Havanna 
AbCD gelb Thiiringer 
ABlcd braun-blau Feh 
AhCd gelb-blau Schildplatt 
AbcD gelb-braun Orange 
Abcd gelb-braun-blau Sandfarben 

Zu den bisher besprochenen Genen gesellt sich 
endlich der Wildfarbigkeits- oder Agutifaktor G. 
Wildfarbige A-Rassen besitzen, wie unser Wild
kaninchen (ABCDGp in den Deck- und Woll
haaren je eine gelbe Querbinde und haben im 
Gegensatz zu den einfarbigen g-Tieren einen 
weiBen Bauch, 

An die Stelle von A konnen, wie erwahnt, 
auBer a noch andere allele Erbfaktoren treten, 
namlich der Chinchillafaktor achi, der Marder
faktor am und der Russenfaktor an. Die ganze 
Reihe lautet nach abriehmender Dominanz der 
Farbung geordnet: A_achi_am_an_a. Chin
chill'as sind am Korper heller als die entsprechen
den A-Tiere, Marder nocn heller, Russen ganz 
weiB (Abb. 5). Die Korperspitzen (Akra) dagegen, 
d. h. Ohren, Nase, Pfoten und Schwanz farben 
sich bei allen drei Rassen voll aus; der Schwarz
russe (anBCDg) ist also weiB mit schwarzen 
Akra. Gelb~r Farbstoff kann iiberhaupt nur bei 
Anwesenheit von A entstehen; Gelbchinchillas, 
Gelbmarder und Gelbrussen sind daber auch an 
den Korperspitzen fast ungefarbt, und bei den 
Wildchinchillas, Wildmardem und Wildrussen 
findet man eine weiBe an Stelle der gelben Quer
binde im Haar. 

Parallel zu der Abnahme des Haarpigments 
in dieser Allelenreihe , geht eine Aufhellung der 

Iris (NACHTSHEIM 1933); die Russenkaninchen haben bereits rote Augen 
wie die Albinos. 

Abb. 5. Das Alaskakanincben 
und die vier durcb Mutation 
des Erbfaktors A entstandenen 

Rassen dec Schwarzserie. 

IBei reinerbigen Genotypen geniigt die Angabe der halben Erbformel, da 
die andere Halfte gleich lautet, 

2 Im anglo-amerikanischen Schrifttum findet man statt ABCDG die 
Buchstaben' CEBDA; eine Einigung uber die BezeiChnung konnte bisher 
nicht erzielt werden. 
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3. Die temperaturabhangige Farbung 
der Russenkaninchen. 

Die Russenkaninchen (Abb. 6 a) sind schon lange bekannt und werden 

als reinerbige Schwarzrussen (::~~~{) vielerorts geztichtet; aber erst irn 

Jahre 1915 entdeckte der Kinderarzt W. SCHULTZ in Allenstein, daB die 
Fiirbung der Russenkaninchen ver
anderlich ist. Er beobachtete an
laBlich eines operativen Eingriffes, 
wie an einer enthaarten, vorher 
weiBen Korperstelle des Versuchs
tieres schwarze Haare nachwuchsen. 
Der Versuch lieB sich beliebig 
wiederholen und 1920 erkannte 
SCHULTZ, daB die Pigrnentbildung 
durch Kalte ausgelost wird, und 
daB die Korperspitzen sich beirn 
Russenkaninchen deshalb ausfar
ben, weil diese Stellen der irn Ver
gleich zur Korperwarrne relativ 
niedrigen AuBenternperatur beson
ders a,usgesetzt .sind. Durch Ent
haaren und nachfolgendes Kiihl
halten laBt sich narnlich jeder weiBe 
Hautbezirk zur Bildung dunkler 
Haare veranlassen (Abb. 6 b). Dabei 
entsteht immer dasjenige Pigment, 
das der . iibrigen Erbforrnel ent
spricht. Umgekehrt erhielt SCHULTZ 
nach Einhtillung, also durch Warm
halten, an den Akra weiBe statt 
gefarbter Haare (Abb. 6c). Die 
Pigmentbildung bei Russenkaninchen 
ist also temperaturmoditikabel, wie 
etwa die Bildung des Bliitenfarb

h 

c 

Abb. 6 a-c. Schwarzrussenkaninchen. b an der lin
ken Korperseite kahlgezupft und wahrend des Nach
wachsens der Haare kiihlgehalten, c am Iinken Ohr 

und auf der Nase kahlgezupft und danach 
warmgehalten (Zeicnn. FREIBERG). 

stoffs der bekannten chinesischen Primel. Bei tieter T emperatur verhalten 
sich die Haarbildungszellen der Russenkaninchen wie A-Zellen, bei hoher 
wie a-Zellen (Phiinokopie). 

Weitere Untersuchungen tiber die "Kalteschwarzung" der Russen
kaninchen wurden moglich, als es SCHULTZ (1928, 1930) gelang, uber
lebende Hautexplantate aus weifJen Korperpartien von Russenkaninchen 
zur Pigmentbildung zu veranlassen. Er entnahm dazu Riickenhaut von 
neugeborenen oder ganz jungen, frisch getoteten Tieren, breitete sie am 
Boden einer PETRI-Schale so aus, daB die Luft Zutritt zu den Haar
wurzeln hatte, umgab das Praparat mit feuchter Watte und deckte die 
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Schale zu. Nach emlgen Stunden sah er bei solchen Versuchen (von 
der nach oben gekehrten Hautunterseite her), wie siCh die Haarwurzeln 
schwarzten (Abb. 7). Die Melaninbildung begann bei 30° schon nach 

Abb.7. Explantatschwarzung. Pigmentierte 
Haarwurzeln von der Hautunterseite her 

gesehen( etwas schematisiert). 

etwa einer Stunde, bei Zimmertempe
ratur wesentlich spater. Die Kalte
schwarzung der Explantate erfolgte 
aber ebenso wie diejenige lebender 
Tiere nur zur Zeit des Haarwachs
turns; in den Wurzeln ausgewachsener 
Haare entsteht kein Pigment. Ober
halb von 37° bildete sich auch in den 
Haarwurzeln junger Tiere kein Haar
farbstoff mehr. 

Ahnlich wie Hautexplantate lassen 
sich auch die Augen von jungen 
Russenkaninchen in vitro ausfarben. 
SCHULTZ (1927, 1929) erhielt bei Ver
such en dieser Art eine deutliche 
Pigmentierung der Iris und eine 
schwache Anfarbung der Retina, hat 
seine Beobachtungen jedoch bisher 
nicht weiter verfolgt. 

4. Die kritische Hauttemperatur. 
Die Beobachtung, daB das Russenkaninchen in der Warme weiBes, in 

der Kalte aber schwarzes Haar bildet, lenkte die Aufmerksamkeit auf die 
Frage nach der Umschlagtemperatur. Diese Frage war indessen zunachst 
nicht leicht zu beantworten; die "kritische Aupentemperatur" ist namlich, 
wie ILJIN (1926) nachwies, fUr verschiedene Korperregionen niCht gleich. 
Aber auch fur dieselbe Korperregion fand man verschiedene Werte; so 
bet rug die kritische AuBentemperatur fUr die Flankengegend nach Beob
achtungen von ILJIN, KAUFMANN, LENZ u. a. bei sachsischen Tieren etwa 
20°, bei polnischen 10° und bei Moskauer Tieren sogar nur wenig tiber 0°. 
Tiere aus Mitteldeutschland behielten zwar in Moskau die Schwelle von 
20° bei, ihre Nachkommen beantworteten aber erst erheblich niedrigere 
AuBentemperaturen mit Pigmentbildung. SCHULTZ (1929) und ILJIN 
(1931) konnten ferner zeigeil, daB Sympathicusdurchtrennung die Tem
peraturschwelle herabsetzt, wahrend ThyroxinfUtterung sie hebt. Aus 
allen diesen Beobachtungen geht klar hervor, daB die kritische Aupen
temperatur keine konstante Grope ist, sondern vom Wiirmeregulierungsver
mogen abhiingt.Wesentlich ist also nicht die AuBentemperatur, sondern, 
wie ENGELSMEIER (1935), ein SchUler O. ~OEHLERS, nachgewiesen hat, 
die kritische Hauttemperatur. Er bestimmte durch elektrothermische 
Messungen am lebenden Tier diejenige hochste Hauttemperatur, bei der 
gerade eben noch Pigment entstand, und fand liir alle Korperregionen und 
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ttnter allen Bedingungen dieselben Werte, niimlich 33° bei ana"-Schwarz
russen und 30-31° bei ana-Schwarzrussen. 

Wie man sieht, ist die Dominanz der Russenfarbung unvollstandig: 
Bastarde zwischen Schwarzrussen und Albinos sehen zwar ebenso aus 
wie reinerbige Schwarzrussen, verhalten sich aber hinsichtlich der kri
tischen Temperatur anders als diese. 

5. Die Aufteilung des Pigmentierungsvorganges 
in zwei Phasen (Unterkiihlung und Pigmentbildung). 

ENGELSMEIER versuchte nun die kritische Temperatur auch an 
Hautexplantaten zu ermitteln. Die Messungen, die in eichbaren Wasser
thermostaten vorgenommen wurden, lieferten keine exakten Werte, 
wiesen aber (s. Tab. 1) fur anan-Schwarzrussen eine hohere Umschlags
temperatur nach als fur ana-Schwarzrussen, fur Ruckenhaut eine hOhere als 
fiir Bauchhaut und fur Schwarzrussen eine ltjjhere als fur Blaurussen: 

TabeJIe 1. Von n Hautexplantaten pigmentierten sich 
bei 33, 35 und 38°: 

n 33° 35° 38° 

% % % 

12 aDaD-Schwarzrussen. { Riicken 12 100 10 83,5 5 41,6 
Bauch 12 100 7 58,3 1 8,3 

18 ana - Schwarzrussen . r Riicken 17 95 3 16,7 0 0 
1 Bauch 17 95 3 16,7 0 0 

2 anan-Blaurussen { Riicken 2 100 0 0 0 0 
Bauch 1 50 0 0 0 0 

3 ana - Blaurussen r Riicken 3 100 0 0 0 0 
1 Bauch 1 33,3 0 0 0 0 

Bei den aDa-Schwarzrussen stimmten die Ergebnisse, wie die Tabelle 
erkennen laBt, untereinander auffallend schlecht uberein. Hier muBte 
also irgendeine unbeachtet gebliebene St6rung eingetreten sein. Als solche 
kam eine V orunterkuhlung im Stall oder bei der Hautentnahme in Frage, 
denn wir wissen aus Erfahrung, daB junge Russenkaninchen, die im 
warmen Nest v611ig weiB bleiben, sehr bald Pigment bilden, wenn sie 
das Nest verlassen oder herausgenommen werden. ENGELSMEIER bediente 
sich daher bei seinen weiteren Untersuchungen einer verbesserten Technik, 
die spater auch von uns beibehalten wurde: Die Jungtiere kamen noch nest
warm in einen Arbeitsthermostaten und wurden dort bei 37° get6tet; 
Stucke der yom Unterhautgewebe befreiten Haut des Ruckens odeI' 
Bauches wurden dann verschieden lange unterkuhIt und anschlieBend 
zur Pigmentbildung in den Thermostaten zuruckgebrachtl. 

1 Ein Kontrollstiick blieb jeweils von Anfang an, d. h. ohne vorherige 
Unterkiihlung bei 37° liegen, einer Temperatur also, die einige Grade oberhalb 
der kritischen liegt; eine trotzdem eintretende Pigmentierung erwies dann, 
daB das verwendete Tier vorunterkiihlt, d. h. fiir Versuche unbrauchbar war. 
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Bei Versuchen dieser Art stellte ENGELSMEIER fest, wie gleichzeitig 
auch SCHULTZ (1932) entdeckte, daB der Vorgang der Pigmentbildung 
selbst nicht an T emperaturen unter 34° gebunden ist, sondern auch bei 
37° und mehr stattfindet 1, dafJ er aber iiberhaupt nur dann eintritt, wenll 
eine ausreichende Unterkiihlztng unter 34° vorangegangen ist. 

Bei der Fiirbung des Russenhaares folgen also mindestens zwei Reak
tionen aufeinander. Vor der eigentlichen "Pigmentbildung", die bei Russen
kaninchen, genau wie bei den A-Rassen, auch bei hijherer Temperatur eil1-
treten kann, liegt eine andere Phase, die" U nterkiihlung", die von an gegell
iiber A so veriindert wird, dafJ sie nur noch unterhalb von 34° vor sich gehl. 

Die Unterkiihlungstemperatur ist nach Beobachtungen ENGELS
MEIERs fUr den Erfolg gleichgiiltig, soweit sie nicht iiber 33° und nicht 
unter ,......, 10° liegt. 

6. Die Pigmentbildung (Reaktion III) 
und ihre experimenteUe Abtrennung von der 

Unterkiihlung (Reaktion II). 
In Stickstoffatmosphare farben sich Hautexplantate nicht aus, der 

Vorgang bedarf also der Sauerstoffzufuhr. Diese Einschrankung gilt 
jedoch nur fUr die Pigmentbildung selbst, nicht aber fUr die Unter
kiihlungsreaktion, wie sich leicht zeigen laBt (DANNEEL und PAUL, 
unver6ffentlicht) : 

Einem neugeborenen, nicht vorunterkiihlten Russenkaninchen entnimmt 
man in einem elektrisch heizbaren Arbeitsraum bei 37° ein Stuck Riickenhaut, 
legt es in ein DurchstromungsgefaB und leitet feuchten Stickstoff hindurch, 
dessen Temperatur durch Vorschaltung entsprechend temperierter Wasch
flaschen auf 37° gehalten wird. Nach einiger Zeit tragt man die ganze Appa
ratur ins Laboratorium und laBt 2 Stunden lang Stickstoff von 25° hindurch
stromen (Unterkiihlung). Dann bringt man die Apparatur in den geheizten 
Arbeitsraum zuriick, durchstromt die Kammer noch bis zum Temperatur
ausgleich mit Stickstoff von 37°, nimmt das Hautsttick heraus und legt es 
zur Pigmentbildung in eine luftgefiillte feuchte Kammer. Hier schwarzen 
sich bei J7° die Haarwurzeln genau so schnell und intensiv, wie diejenigen eines 
Kontrollstuckes, das bei sonst gleicher Behandlung in Luft statt in Stickstoff 
unterktihlt wurde. Explantate, die in Luft unterktihlt, dann aber in Stick
stoff von 37° gebracht werden, bleiben dagegen vollig weiB. 

Bei der eigentlichen Pigmentbildung, die wir Reaktion I I I nennen, wird 
also Sauerstoff verbraucht, wiihrend die U nterkiihlungsreaktion (Reaktion II) 
auch bei SauerstoffabschlufJ, also unter anaeroben Bedingungen, vor sich 

geht 2: Reaktion I I - __ ~ Reaktion II I 
Unt('rkiihlung Pigmentbildung 

nur unter 34°, anaerob auch tiber 37°, aerob 

1 Genauere Angaben tiber die Temperaturabhangigkeit der Pigment
bildung folgen spater (s. S. 66). 

2 Zu demselben Ergebnis hatten auch schon altere Versuche gefiihrt, 
bei denen Teile der Hautunterseite wahrend der Unterktihlung abgedeckt 
und so vom Sauerstoff der Luft abgeschlossen waren (DANNEEL, 1934). 
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Dieses gegensatzliche Verhalten der beiden Reaktionen gegen Sauer
stoffmangel erm6glicht ihre Trennung voneinander: 

Solange die Haut vor jeder Abkiihlung geschiitzt bei 370 liegen 
bleibt, kann ~eaktion II nicht einsetzen. Kiihlt man nun das Explantat 
in Stickstoffatmosphare ab, so lauft zwar die Unterkiihlungsreaktion ab, 
nicht aber die sauerstoffbediirftige Pigmentbildung. Durch "Oberfiihren 
in Luft und ErhOhung der Temperatur auf 370 kann man schlieBlich die 
Unterkiihlung unterbrechen und die Pigmentbildung (Reaktion III) in 
Gang bringen. 

Reaktion III, in deren Verlauf das Pigment sichtbar wird, besitzt 
ein Temperaturoptimum, ist im Gegensatz zur Unterkiihlungsreaktion 
gegen Fermentgifte empfindlich1 und geht nur bei Gegenwart von Sauer
stoff vor sich. In dieser Phase wird also oflenbar eine noch ungefiirbte 
Farbvorstufe (Chromogen) unter Mitwirkung eines Fermentes (Oxydase) 
zu Pigment oxydiert. Der Vorgang entspricht wahrscheinlich in groBen 
Ziigen der schon lange bekannten Reaktiort von Tyrosinase auf Tyrosin 
(RAPER). Ob es sich bei dem Chromogen dei- Kaninchenhaut urn Tyrosin 
oder urn Dioxyphenylalanin handelt, beides Verbindungen, die in der 
Natur als Farbvorstufen vorkommen, oder ob hier ein anderer ahnlich 
gebauter Stoff deren Rolle iibemimmt, wissen wir nicht, k6nnen aber in 
der Haarwurzel des Kaninchens zur Zeit ihrer Pigmentierungsbereit
schaft durch Zufuhr von Dioxyphenylalanin eine vorzeitige Farbstoffbil
dung ausl6sen (s. S. 70). 

7. Der EinfluB der Erbfaktoren A, an und a auf den 
Ablauf der Unterkiihlungsphase (Reaktion II). 

Die Pigmentbildung der Russenkaninchen unterscheidet sich von 
dem entsprechenden Vorgange bei den A-Rassen durch den besonderen 
Charakter der hier als 
Unterkiihlung bezeichne
ten Reaktion II. Danach 
lag die Vcrmutung nahe, 
daB die Erbfaktoren der 
A-Serie in dieser Phase 
wirksam wiirden. Den Be
weis erbrachte ENGELS
MEJ ER ( 1935) zunachst fiir 
die Gene an und a. Bei 
gleicher Temperatur ist 
namlich die zur Pigment

Tabelle 2. Kritische Unterkiihlungszeiten 
in Minuten nach ENGELSMEIER (193i). 

Hautexplantate. 

Riicken Bauch 

Schwarzrussen · { anauBCD < 5 10-20 
ana BCD 15-20 30-40. 

Blaurussen . · { anauBCd 15-20 30 
ana BCd 25-30 >30 

Gelbrussen . { ananbCD 40-60 
· I ana bCD >60 I 

bildung benotigte Mindestdauer der Unterkiihlung bei reinerbigen Russen 
(anan) kiirzer als bei Bastarden zwischen Russen und Albinos (ana). Sie 
betragt z. B. (Tab. 2) fUr Riickenhaut homozygoter Schwarzrussen weniger 

1 Insbesondere gegen Blausaure (DANNEEL 1934). 

Ergebnisse der Biologie XVIII. 5 
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als 5 Minuten, fUr diejenige heterozygoter Schwarzrussen dagegen 10 bis 
20 Minuten 1. Einen gewissen EinfluB haben auch die Farbfaktoren auf 
die Unterkiihlung. Braunrussen verhalten sich zwar hinsichtlich der er
forderlichen Mindestunterkiihlungsdauer wie Schwarzrussen; Blaurussen
haut muB dagegen Hi.nger unterkiihlt werden, Gelbrussenhaut noch Hinger 
(ENGELSMEIER 1935, 1937). 

Die Unterkiihlungsphase wird bei den anan-Tieren also schneller 
durchlaufen als bei sonst erbgleichen ana-Tieren; d. h. die Unterkiihlungs
reaktion wird direkt oder indirekt von den Allelen an und a beeinflufJt, und 
zwar unterscheiden sich die Kombinationen anan und ana in ihrer Wirkung 
quantitativ. 

8. Der Zusammenhang 
zwischen den Reaktionen II und III. 

Die obere Temperaturschwelle der 3. Reaktion, die diesen Vorgang 
ja als Fermentreaktion kennzeichnet, liegt, wie erwahnt, oberhalb von 
37°. Sie hat aber keinen bestimmten Wert, sondern riickt urn so h6her, 
je langer die Unterkiihlung (Reaktion II) gedauert hat. 

Unterkiihlt man namlich Hautexplantate verschieden lange bei 25° in 
Stickstoffatmosphare und untersucht dann, bei welcher Temperatur gerade 
eben noch Pigment entstehen kann, so erhait man Werte fUr die H6chst
temperaturen, die, wie Tab. 3 zeigt, mit zunehmender Unterkiihlung 
kontinuierlich bis zu etwa 55° ansteigen (DANNEEL, 1937)2. 

Tabelle 3. Pigmentbildung bei 40----56° in Hautexplantaten 
von ana,-Russen nach verschiedener Unterkiihlungsdauer. 

ci ·s 
.... 
Q.l 

10 

@ 20 
"C 

<JJ 
gj' 40 

::I 
:i:l 80 
:::1 
,;.j 
~ 160 --

1:: 
;::J 

+ ± 
+ 

+ 
+ . + ± 

-;- nach 2 Stunden pigmentiert 
2 pigmentfrei 

Zwischen den Reaktionen II und III besteht also ein unmittelbarer Zu
sammenhang. 

9. Reaktion II als Phase der Fermentbildung. 
Die Abhiingigkeit des Verlaufes der 3. Rea,ktion von der Dauer der 

vorangegangenen Unterkiihlung deutet daraufhin, daB in der 2. Reaktion 

1 Bauchhaut muG in beiden Fallen etwas langer unterkiihlt werden. 
2 Zu demselben Ergebnis ist auf ahnlichem Wege auch ENGELSMEIER 

(1937) gelangt. 
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ein Stoff bereitgestellt wird, der zur Pigmentbildung notig ist. Als solcher 
kam in Anbetracht der auffallenden Temperaturabhangigkeit der Unter
kiihlungsreaktion nur das oxydierende Ferment in Frage. Wir haben des
halb versucht, das Ferment in Hautextrakten nachzuweisen und seine 
Entstehung wah rend der Unterkiihlung messend zu verfolgen (DANNEEL 
und SCHAUMANN 1938)1. 

Bei der Einwirkung von Extrakten aus der Haut junger schwarzer Ka
ninchen auf ein fiir solche Versuche geeignetes kiinstliches Chromogen, 
namlich Dioxyphenylalanin (Dopa), entstand indessen zunachst kein 
Pigment; auBerdem unterblieb aber auch die an der Luft sonst allmahlich 
von selbst einsetzende Dunkelung des Dioxyphenylalanins vollkommen. 
Die Extrakte enthielten also einen Hemmsto//, der die Autoxydation des 
Dioxyphenylalanins verhinderte und vielleicht auch ein etwa vorhandenes 
Ferment nicht zur Wirkung kommen lieB. Da die Pigmentbildung ein 
Oxydationsvorgang ist, lag es nahe, in dem Hemmstoff eine leicht 
oxydable Substanz zu vermuten, die den verfiigbaren Sauerstoff abfing, 
bevor er von dem Ferment auf das Chromogen iibertragen werden 
konnte. Tatsachlich lieB sich der Hemmstoff durch Zusatz von Wasser
stoffsuperoxyd und auch durch Beliiftung der Extrakte leicht absattigen. 
Vom H emmsto// be/reite A usziige aus schwarzer Kaninchenhaut erwiesen 
sich als /ermentativ hochwirksam und /iirbten das mit den Extrakten ver
setzte Dioxyphenylalanin iiber mehrere Farbstu/en rasch tie/schwarz, wie 
z. B. der folgende Versuch zeigt: 

3 g Haut von einern 3 Tage alten ausgebluteten Alaskakaninchen wurden 
vom Unterhautgewebe befreit, durch eine Kaumaschine getrieben, irn Morser 
mit Quarzsand verrieben und mit der Handpresse ausgequetscht; der PreB
saft wurde durch Zentri-
fugieren und Filtrieren 
geklart. Durch einen Teil 
des Extraktes leiteten wir 

Tabelle 4. Autoxydative und fermentative 
Pigrnentbildung aus Dioxyphenylalanin. 

I Farbung 
nach 

8 Stunden 

2,5 ccm Dopa . . . . . . 2 
2,5 ccrn + H20 2 4 
2,5 ccrn +0,5 ccrn E 1 
2,5 ccrn + 0,5 ccm E02 • 5 
2,5 ccrn + HP2 + 0,5 ccrn E 6 

3 Stunden lang Luff hin
durch (E02 ), der Rest 
blieb unbehandelt (E). 
AlsChrornogen dientege- 1. 
pufferte gesattigte Dopa- 2. 
losung (PH 7.4); die Ver- 3. 
suchsternperatur betrug 4. 
37°, der H 20 2 -Zusatz 5. 
0,05 ccrn einer 3 %igen 
Losung. 

(0 farblos, 1 hellrosa, 2 rosa, 3 orange, 4 violett, 
5 grau, 6 schwarz) 2. 

Ein urspriinglich unwirksamer, die AutoxydatiQn des Dioxyphenyl
alanins hemmender Hautextrakt wurde, wie man sieht, sowohl durch 

1 Versuche, in Hautextrakten eine Oxydase nachzuweisen, sind schon 
fruher von ONSLOW (1915), KOSSWIG (1927), KOLLER (1930) und SCHULTZ 
(1932) unternommen worden, haben jedoch seinerzeit zu widerspruchsvollen 
Ergebnissen gefuhrt. . 

2 . Diese Farbstufen werden auch bei der fermentativen Oxydation des 
Tyrosins durchlaufen. 

5* 



68 ROLF DANNEEL: 

Beliiftung als auch durch Zusatz von Wasserstoffsuperoxyd fennentativ 
wirksam. 

Da das Fennent im Aussalzversuch schon bei Halhsattigung, der 
Hemmstoff dagegen erst bei Sattigung mit Ammonsulfat ausfallt, ge
lang auch auf diesem \Vege eine Trennung des Hemmstoffs vom Ferment 
und die Darstellung hochwirksamer Extrakte (DANNEEL und SCHAU
MANN 1938). 

Das Ferment hat sein Wirkungsoptimum bei 37° und PH 7,0-7.5- Es 
luhrt (in der vorhandenen Konzentration) nur Dioxyphenylalanin, nicht 
aber T yrosin in Pigment uber. . 

Da die Methode des Farbvergleiches gleichzeitig angesetzter L6sungen 
eine genaue Beurteilung des relativen Fennentgehaltes enn6glichte, 
konnten wir nun auch priifen, ob die Fermentbildung beim Russen
kaninchen in die Unterkiihlungsphase fallt, ob also nach Ablauf dieser 
Reaktion in vorher fennentfreier Haut Fennent enthalten war. 

Die Haut der Versuchstiere muBte hierzu bei 37° entnommen und in 
zwei gewichtsgleiche Halften geteilt werden, von denen die eine sofort, 
die andere erst nach erfolgter Unterkiihlung zu Extrakt verarbeitet wurde. 
Ein Versuch von vielen verlief wie folgt: 

Ein2 Tage alter anan-Schwarzrusse lieferte die belden Extrakte E1 
(Explantat nicht unterkuhlt) und Ea (Explantat 11/. Stunden bei 25° unter
kuhlt). Als Chromogenlosungen dienten je 2 ccm\einer 0,2 %igen Dopa1osung 

Tabelle 5. Die Wirkung von Extrakten 
aus unterkuhlter (Et ) und aus nicht

unterkiihlter Russenhaut (E1) 
auf Dioxyphenylalanin. 

vom PH 7. Der Hemmstoff 
wurde durch 0,1 ccm 0,05 %iger 
H.O.-Losung je Versuchsglas 
zerstort, und die Versuchsc 

temperatur betrug 3 7°. Tabelle 5 
gibt das Ergebnis des Ver
suches wieder. . 

1. Dopa ......... . 
2. Dopa + HP. . . . . . . 
3. Dopa + HIO. + 0,5 ccm El 
4. Dopa+H.Oa +o,5ccm E. 

Von' den beiden gleich kon
zentrierten E xtrakten war nur 

hellrosa 
hellrosa der zweite, von der unterkuhlten 

I Fllrbung 
nach 

6 Stunden 

rosa Haut stammende, lermenthal-
schwarz tig, der erste dagegen ferment-

Irei (s. Tab. 5). . 
Das lur die Pigmentbildung erlorderliche Ferment entsteht also wiihrend 

der Unterkuhlung (Reaktion II). 
Diese Aussage gilt nicht nur fUr das Russenkaninchen, sondem ebenso 

fUr Marder, Chinchillas und A-Tiere (s. S.69 und 74); nur ist hier die 
der Unterkiihlung entsprechende Reaktion experimentell nicht zugang
lich, weil sie sich von der Pigmentbildung nicht abtrennen laBt. 

10. Die Geschwindigkeit der Fermentbildung 
bei A, an und a-Tieren. 

Der Nachweis, daB die Erbfaktoren der A-Serie in der Unterkiihlungs
phase wirksam werden und daB dort das Fennent entsteht, berechtigt 
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noch nicht zu einer Verkniipfung der beiden Vorgange. Eine Entschei
dung dariiber konnten vielmehr wieder nur Versuche mit Russenkaninchen 
erbringen, dann namlich, wenn sich zeigen lieB, daB aUau-Schwarzrussen 
bei gleicher Unterkiihlungsdauer mehr Ferment bildeten als gleichaltrige 
ana-Tiere. Zu diesem Zwecke muBten also gewichtsgleiche Rautstiicke 
von gleichaltrigen Tieren beider Rassen gleich lange unterkiihlt, zu gleich 
konzentrierten Extrakten verarbeitet, und diese auf ihren Fermentgehalt 
gepriift werden. N ach einer bestimmten moglichst kurzen Versuchsdauer 
wurden hierzu die aus' dem Chromogen gebildeten Pigmente mit Salz
saure ausgefallt, gewaschen, getrocknet und gewogen. Die gefundene 
Pigmentmenge (nach Abzug des im Kontrollversuch durch Autoxydation 
entstandenen Pigmentes) muBte dann dem Fermentgehalte des verwen
deten Extraktes annahemd proportional sein. Die Ergebnisse von vier 
derartigen Doppelversuchen gibt das folgende Protokoll wieder: 

Versuchstiere: 4 Paar junge, jeweils gleichaltrige aUan_ und ana-Schwarz
russen (Nr. 1-8). - Unterkiihlung: drei StundeninNa-Atmosphare bei25°.
Chromogen: je 5 mg Dioxyphenylalanin in je 3 ccrn Phosphatpufferlosung 
vom PH 7,4. -,-- Hernrnstoffzerstorung: durch Zusatz von 0,1 ccmHaOs (0,5 %ig) 
je Versuchsglas. - Extraktzusatz: je 0,5 ccrn. - Versuchstemperatur: 37°, 
Versuchsdauer: 8 Stunden. 

Tabelle 6. Menge des durch Autoxydation, durch aUan-Extrakt 
und durch aUa-Extrakt aus Dioxyphenylalanin gebildeten 

Pigmentes (vier Doppelversuche). 

Tiere 
Autoxydation aUaU-Extrakt I aUa-Extrakt 

rug rug mg 

1/2 2,0 5,6 
J 

4,9 
3/4 2,2 6,7 5,0 
5/6 2,0 5,2 

I 
4,3 

7/8 3,1 7,4 5,1 
Durchschmttswerte: I 2,3 . (i,2 4,8 

In allen vier Versuchen enthielt, wie man sieht, der anan-Extrakt mehr 
Ferment als der aUa-Extrakt. Unterder Wirkung von zwei an entsteht also 
in der Zeiteinheit mehr F erme'(lt als unter derjenigen voneinem an und einem a. 
Ob und inwieweit derAlbinofaktor a iiberhal1pt einen EinfluB auf die 
Reaktionsgeschwindigkeit hat, geht aus den Versuchen jedoch nicht her
vor; wir kommen auf diese Frage noch zuriick. 

Ein weiterer Versuch miteinem schwarzen Alaska (ABCDg) und einem 
gleichaltrlgen anau-Schwarzrussen wies fiir die Raut des A-Tieres einen 
gr<>Beren Fermentgehalt nach als fUr reichlich (2 Stunden) unterkiihlte 
Russenhaut. Da andererseits der Marderfaktor am, das nachste Allel der 
A-Serle, die kritische Rauttemperatur auf iiber 37° erhoht, wie einige 
orientierende Versuche ENGELSMEIERs (1937) an Gelbmardem gezeigt 
haben~ kOnnen wir unsere Aussage dahin erweitem, dafl sich die Erbfak
toren der A-Serie quantitativ hinsichtlich ihrer Wirkung auf den Prozefl 
der F ermentbildung unterscheiden. 
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11. Das Ferment als intrazelluHir gebildeter Genwirkstoff. 
Die bisher geschilderten Versuche mit Extrakten haben zwar nachge

wiesen, daB das Ferment in der Raut entsteht, konnten aber keine Aus
kunft daruber geben, ob die Fermentbildung auf die Raarmatrixzellen 
beschrankt ist, und we1che Zellbestandteile etwa daran beteiligt sind. 

Wir haben deshalb die ganze Versuchsreihe nach der von BLOCH 

angegebenen Methode an Gefrierschnitten wiederholt (DANNEEL und 
PAUL 1938). 

Als Versuchstiere dienten wieder ganz junge Schwarzrussenkaninchen, 
die wir im Heizraum bei 37° toteten, entbluteten und abhauteten; ein Stiick 
der vom Unterhautgewebe befreiten Riickenhaut wurde sofort, ein zweites 
erst nach erfolgter Unterkiihlung auf dem Gefriermikrotom geschnitten. Die 

Abb. 8. Dopareaktion in den Haarwurzeln eines unter· 
klihlten Schwarzrussen (Hnke Haarwurzel tangen.tial, 
reehte axial getro!!en). Nach DANNEEL und PAUL. 

Schnitte fingen wir in gepufferter, 
0,2 %iger Dopalosung auf, lieBen 
sie dort bei Zimmertemperatur 
24 Stunden lang liegen, fixierten 
sie dann mit Formol und legten 
sie zur mikroskopischen Unter
suchung in Glycerin-Gelatineein. 

Die Dopareaktion in der 
H aut von Russenkaninchen fiel 
vor der U nterkuhlung stets nega
tiv, nach erfolgter Unterkuhlung 
stets . positiv aus, und dabei 
schwarzten sich in der Chromo
genlosung nur die H aarbildungs
zellen (Abb. 8). Wie die ge

nauere histologische .Prufung erwies, erscheint das Dopapigment in Gestalt 
kleiner Komer, die nach GroBe und Lagerung denbei der naturlichen 
Pigmentbildung entstehenden Kornchen vollig entsprechen. Auch die 
Reaktion zwischen dem zugefiigten Dioxyphenylalanin und dem Ferment 
der Zelle findet also an der Oberflache bestimmter Zellstrukturen staU, 
der Lipochondrien, wie wir spater sehen werden. 

Die Haut von heterozygote.n Schwarzrussen (ana) mufJte zur Erzielung 
einer eben sichtbaren Reaktion wesentlich langer unterkuhlt werden als die
jenige von homozygoten Tieren (anan) , namlich iiber eine Stunde lang, 
gegenuber einer halben bei den letzteren. 

Diese Untersuchungen bestatigen also, daB das Ferment wahrend der 
Unterkiihlung entsteht, und daB hier unter der Wirkung von zwei an in 
der Zeiteinheit mehr Ferment · gebildet wird als unter derjenigen von 
einem an und einem a. 

Alle zur Pigmentbildung fuhrenden V organge spielen sich in den M atrix
zellen, d. h. am Orte der Merkmalsbildung ab, hier werden also auch die 
Erbfaktoren der A-Serie wirksam. Das Auftreten eines intrazelluliir gebil
deten Genwirkstolfes verdient besonders hervorgehoben zu werden, weil 
bei allen anderen bisher daraufhin genauer untersuchten Entwicklungs-
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vorgangen Genwirkstoffe nachgewiesen wurden, die in bestimmten Ge
weben gebildet werden und das Erfolgsorgan erst auf dem Blutwege er
reichen. 

12. Die Farbung des Russenkaninchens. 
Die Untersuchung der Pigmentbildung bei erbbekannten Kaninchen

rassen hat, wie wir sahen, 1. die Teilphase aufgedeckt, von der an die 
Merkmalsentwicklung unter dem EinfluB der Allele A, an und a nach
weislich verschieden verlauft (Reaktion II), 2. zur Ermittlung des Vor
ganges gefiihrt, der sich in dieser Phase abspielt (Fermentbildung) und 
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Abb.9. Die Fermentbildung bei anan. mid ana·Scbwarzrussen (Scbema). Dem Verlauf der gestrichelten 
Kurven en tsprechend wiirde die Menge des in der Zei teinbeit bei ana n. und ana· Tieren gebildeten Fermentes 
zunehmen, wenn nicbt mit steigender Temperatur ein immer grOBerer Anteil der lnaktivierung (Kurve 6) 
veriiele. Die Oberlagerung der beiden Prozesse ergibt die in der Zeiteinheit tatsachlich verfiigbaren 

Fermentmengen (ausgezogene Kurven). Nach DANNEEL und SCHAUMANN. 

3. erwiesen, worin sich dieser Voigang bei den drei Genotypen unter
scheidet (Reaktionsgeschwindigkeit). 

Die Spitzenfarbung des Russenkaninchens, deren Eigenart ja diese 
Untersuchungen angeregt hat, wird nun verstandlich. Wie das an Hand 
der Versuchsergebnisse entworfene Kurvenbild (Abb. 9) verdeutlicht, 
nimmt die in der Zeiteinheit ver/iigbare Fermentmenge bei anan_ und ana
Tieren zunachst mit der Temperatur ZU, erreicht ein Maximum und fallt 
dann auf Null ab (ausgezogene Kurven). Dieser Verlauf ist das Ergebnis 
zweier sich iiberlagemder Vorgange: der mit steigender Temperatur 
wachsendenFermentbildungsgeschwindigkeit (Kurven [anan] und [ana]) und 
der ebenfalls zunehmenden Inaktivierung des Fermentes (Kurve 15)1. 

1 Ob es sich in dem vorliegenden Falle nur um eine Hitzezerstorung 
handelt, oder ob auBerdem irgendwelche Hemmstoffe einen EinfluB auf die 
Reaktionsgeschwindigkeit haben, wissen wir nicht; die folgenden reaktions
kinetischen Uberlegungen geIten in beiden Fiillen. 
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Je weniger Ferment in der Zeiteinheit unter dem EinfluB des Erbgutes 
entsteht, desto tiefer liegt die resultierende Fermentkurve und desto 
friiher (vgl. hierzu Tab. 3, S. 66) wird die "kritische Temperatur" er
reicht, bei der die verfiigbare Fermentmenge unter den zur Pigment
bildung erforderlichen Mindestwert (Realisationsgrenze) absirikt. Bei 
den Russenkaninchen ist nun die Geschwindigkeit der Fermentbildung so 
klein, daB dieser Punkt nicht wie bei den A-Rassen oberhalb, sondern 
unterhalb der durchschnittlichen Hauttemperatur liegt, namlich fur 
homozygote Schwarzrussen (anan) bei 33°, fur Bastarde zwischen Schwarz
russen und Albinos (ana), die noch langsamer Ferment bilden, bei 31°. 

Die Russenkaninchen sind also deshalb nur an den Korperspitzen gefiirbt, 
weil nur hier die mittlere Hauttemperatur unter dem fur diese Rassen kriti
schen Werte liegt, d. h. so tief, daB trotz der geringen Geschwindigkeit der 
Fermentbildung und trotz der hemmenden Einflusse an diesen Korper
stellen stets die zur Pigmentierung erforderliche Menge Ferment verfug
bar ist. 

Die Kurven, die nur der Veranschaulichung der Versuchsergebnisse dienen 
solI en, sind nach dem folgenden Verfahren konstruiert worden: Die Mengen 
des bei 3° entstehenden Fermentes wurden fUr anaD - Tiere gleich 2, fiir ana-Tiere 
gleich 1,5 gesetzt und dann jeweils fiir je 10° Temperaturerhohung verdoppelt 
(gestrichelte Kurven), die Ferment-Inaktivierung, die als Hemmreaktion 
aufgefaBt werden kann, von einem willkiirlich gewahlten Anfangswerte aus 
pro 10° Temperaturerhohung verfiinffacht (punktierte Kurve). Aus der Uber
lagerung der beiden Prozesse ergaben sich dann die Werte fiir die in der 
Zeiteinheit wirklich verfiigbaren Fermentmengen (ausgezogene Kurven). Die 
Einheiten der Ordinate und die -Hohe der Realisationsschwelle habe ich so 
bemessen, daB die graphische Darstellung mit den Versuchsergebnissen iiber
einstimmte. Die Kurven geben den Verlauf der Reaktionen zwar nicht im 
einzelnen, wohl aber grundsatzlich richtig wieder, wie die Untersuchung 
anderer Fermentreaktionen gezeigt hat l . . 

Die eigenartige Temperaturabhangigkeit der Fermentbildung bei den 
Russenkaninchen laBt auch die schon friiher erwahnte Beobachtung 
ENGELSMEIERs verstandlich erscheinen (S. 64), wonach die Unterkuh
lungstemperatur fur das Endergebnis gleichgultig ist, sofern sie nur in den 
Bereich fallt, in dem die Fermentkurve oberhalb der Realisationsgrenze 
liegt. Bei 25° entsteht in der Zeiteinheit natiirlicb, mehr Ferment als bei 
15°, aber auch die bei 15° gebildete Menge reicht I).och aus, urn alles vor
handene Chromogen in Pigment uberzufuhren; nur erfolgt die Umsetzung 
entsprechend langsamer, wie Explantatversuche gezeigt·haben. 

Die fermentative Oxydation des Chromogens verlallft ja:iiberhaupt 
auffallend langsam; denn auch bei anan-Schwarzrussen verstreicht, selbst 
bei Einhaltung optimaler Bedingungen, nach der Unterkiihlung noch etwa 
eine Stunde, bis .das erste Pigment sichtbar wird. Diese Verzogerung ist 
sicher darauf zuruckzufuhren, daB das an sich schon in geringer Konzen
tration vorhandene Ferment raumlich auf bestimmte Stellen im Zell-

1 Vgl.· C. OPPENHEIMER: Die Fermente und ihre Wirkungen, 5. Auf I., 
Ed. 1 (1925). 
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plasma beschrankt ist (s. S. 70), daB also nur hier ein Umsatz stattfinden 
kann. 1m Reagensglas ·verlauft dieselbe Reaktion sehr viel schneller. 

Die reaktionskinetischen Verhaltnisse bestimmen auch, ob Fiirbung 
oder Nichtfiirbung dominiert. Steht namlich, wie beim lebenden Tiere, 
ein hinreichender Zeitraum zur Verfiigung, so farben sich die Akra auch 
bei aDa-Schwarzrussen voll aus, weil das Ferment also Katalysator wirkt 
und daher selbst in geringer Konzentration allmahlich alles Chromogen 
in Pigment umwandeln kann. In diesem Falle dominiert also im End
ergebnis Farbung iiber Nichtfarbung. DaB die Pigmentbildung jedoch 
bei aDa-Tieren langsamer erfolgt als bei aDaD-Tieren, lehrt die Beobach
tung gleichzeitig angesetzter Explantate beider Rassen. Rier ist nam
lich zu einem bestimmten Zeitpunkte die Raut des homozygoten Tieres 
stets bereits stark pigmentiert, diejenige des Bastards jedoch noch weiB; 
sp1iter gleicht sich der Unterschied aus, un~ nun kann man die beiden 
Explantate auch mikroskopisch nicht mehr. voneinander unterscheiden. 

Erfolgte die Fermentbildung bei einer Kaninchenrasse noch langsamer 
als bei den Russenkaninchen, so langsam namlich, daB die Fermentkurve 
bei keiner Temperatur mehr die Realisationsgrenze iiberschritte, dann 
miiBten diese Tiere unter a.llen Umstanden weiB bleiben, ein Zustand, 
der bei den Albinos (aa) verwirklicht ist, wie wir noch sehen werden. Ein 
Beispiel fiir das andere Extrem, wo namlich an jeder Rautstelle jederzeit 
geniigend Ferment verfiigbar ist, liefern die A-Rassen. Beim Russen
kaninchen kann man nun durch Auswahl der geeigneten Versuchstempera
turen samtliche Obergange zwischen diesen beiden Extremen verwirk
lichen. Bei 34° kann zwar noch Ferment entstehen (aDan-Tiere), die in 
der Zeiteinheit verfiigbare Menge geniigt indessen nicht mehr zur Pigment
bildung, d. h. Nichtfarbung dominiert iiber Farbung (Albinofall). Setzt 
man die Temperatur herunter, so gelangt man, wie die graphische Dar
stellung in Obereinstimmung mit dem experimentellen Befun~e zeigt, 
in einen Bereich (31-33°), wo aDa-Gewebe im Gegensatz zu anaD-Gewebe 
weiB bleibt; hier findet also ein Dominanzwechsel statt. Bei noch tieferer 
Temperatur geniigt auch ein aD_Quantum Ferment (neben einem a
"Quantum") zur vollen Ausfarbung (Alaskafall)l. 

Dariiber, ob Fiirbung oder Nichtfiirbung dominiert, entscheiden im vor
liegenden Fallemindestenszwei Umstiinde: die Geschwindigkeit dItY Ferment
bildung, die ihrerseits u. a. vom Erbgut und von derTemperatur abhiingt, 
und die verfiigbare Reaktionszeit. Die Dominanz ist also, unddas kann 
nicht oft genug betont werden, keine genetische, sondern eine ent
wicklungsphysiologische Erscheinung. 

Phiinotypisch macht sich die Temperaturabhangigkeit der Dominanz 
bei Russenkaninchen aus gleich zu erwahnenden Griinden nicht bemerkbar, 

1 Unterhalb von 10~ muG, dem Kurvenverlauf nach zu urteilen, erneut ein 
Dominanzwechsel erfolgen und dann wieder ein Stadium erreicht werden, 
wo auch zwei aD-Quanten Ferment nicht mehr zur Realisation des Merkmals 
ausreichen. 
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urn SO deutlicher aber bei den M arderkaninchen. Dnter dem EinfluB 
des Erbfaktors am entsteht namlich in der Zeiteinheit mehr Ferment als 
bei den Russen, die kritische Temperatur liegt daher etwas hoher, und 
zwar knapp oberhalb der hochsten vorkommenden Hauttemperatur. Die 
kiihleren Akra des Schwarzmarders sind also schwarz, das iibrige Fell 
dagegen bleibt heller, weil hier die Fermentbildungsgeschwindigkeit ge
ringer ist (abfallender Teil der Kurve), die Fermentproduktion sich also 
der Realisierungsgrenze nahertl. Dnter diesen Dmstanden muB sich natiir
lich jede Veranderung auch der inneren Bedingungen sehr deutlich auf 
die Intensitat der Farbung (mit Ausnahme der iiberall gleich schwarzen 
Korperspitzen) auswirken; amam_ Tiere sind daher bei gleicher A upentempera
tur dunkler als amatl-Tiere und diese wieder dunkler als ama-Tiere. An den 
Akra dominiert somit bei normalen AuBenbedingungen die Marderfar
bung, am Korper dagegen si.nd die Bastarde der Marder mit Russen oder 
Albinos intermediar gefarbt (unvollstandige Dominanz). Das AusmaB 
der Dominanz ist also hier regional verschieden. 

Eine interme(j,iare Merkmalsausbildung kommt auch beim Russen
kaninchen vor, namlich dort, wo die Hauttemperatur des erwachsenen 
Tieres sich dem kritischen Werte nahert, .d. h. an den SchwarzweiB
grenzen des Felles. Hier findet man in allerdings sehr schmalen Dber
gangszonen hellere Haare, deren Zellen zwar, ebenso wie diejenigen schwar
zer Haare, nur schwarze Pigmentkorner enthalten, diese aber in geringerer 
Anzahl und in feinerer Verteilung. Diese Grenzzone kann man unter 
geeigneten Bedingungen verbreitern. Halt man namlich Jungtiere, 
deren WarmeregulierungsvermOgen noch mangelhaft ausgebildet ist, 
auBerhalb des warmen Nestes, so farben sich die Akra schwarz, der 
iibrige Korper aber ruBig grau, weil sich dort die Hauttemperatur dem 
kritischen Werte nahert. Die Tiere sehen aus wie helle Marderkaninchen, 
und hier kann man nun auch an der Intensitat und Ausdehnungder 
intermediaren Farbung homozygote von heterozygoten Russen deutlich 
unterscheiden, was bei erwachsenen Tieren wegen der geringen Aus
dehnung der 'helleren Dbergangszonen an den SchwarzweiBgren~en nicht 
moglich ist. 

Der Dmschlag d~r Farbung ("alternative Modifikabilitat") beim er
wachsenen Russenkaninchen beruht also nicht aufdem Genotypus, 
sondern lediglich auf der Steilheit des ortlichen Temperaturgefalles bei 
langsamer Fermentbildung. 1st das Temperaturgefalle flacher (wie beim 
schlecht regulierenden Jungtier) oder die Fermentbildung rascher (wie 
beiIli MarderkanincMn), so werden die Dbergangsstufen, die matl beim 
erwachsenen Russenkaninchen nur unter dem Mikroskop erkennen kann, 
auch . makroskopisch sichtbar; aus der alternativen M odilikabiUtat wird, 
entwicklungsphysiologisch betrachtet, eine gleitende. 

1 Die am..Kurve, die aus Griinden der Obersichtlichkeit nicht in die 
graphische Figur eingezeichnet wurde, wiirde etwas hoher liegen, als die 
an-Kurven, sonst aber entsprechend verlaufen. 
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Mit diesen Betrachtungen k6nnen wir den ersten Teil dieses Berichtes, 
in dem vorwiegend von der Farbung des Russenkaninchens die Rede war , 
abschlieJ3en. In den folgenden Abschnitten werden wir eine dritte Teil
phase der Pigmentbildung kennenlernen , zu deren Aufklarung zwar auch 
Versuche mit Russenkaninchen beigetragen haben, die sich aber bei allen 
gefarbten Rassen in gleicher Weise nachweisen laf3t. 

13. Die rontgenempfindliche Teilphase der Pigment
bildung (Reaktion I) und ihr Zusammenhang mit der 

Fermentbildung (Reaktion II). 
Die Wirkung der Gene A, an und a macht sich, wie wir sahen, in der 

"Unterkiihlungsphase" geltend. Daraus folgt aber noch nicht, daB die 
genannten Erbfaktoren erst zu diesem Zeitpunkte in den Pigmentbil
dungsvorgang eingreifen, denn die 
bei den drei Rassen beobachteten 
Unterschiede in der Fermentbildungs
geschwindigkeit k6nnten ja auch auf 
entsprechende Unterschiede in einem 
friiheren Entwicklungsstadium zu
riickgehen. Eine Entscheidung dar
iiber, wo der unmittelbare Angriffs
punkt der Gene in Wirklichkeit zu 
-suchen ist, kann nur die weitere Ana- Abb. 10. Junges Alaskakanincben einige Wocben 

nach der Bestrablung des Hinterendes mit 
lyse der Reaktionskette erbringen , 1500 Rontgeneinheiten. 
und hierzu lieferte die Untersuchung 
der Rontgenstrahlenwirkung auf die Pigmentbildung einen ersten Beitrag 
(DANNEEL und LUBNOW 1936). 

Bestrahlt man schwarze Kaninchen mit Rontgenstrahlen, so fallen die 
H aare an der betroffenen Stelle aus und machen helleren, bei Verabtolgung 
ciner hinreichend hohen Dosis ganz weifJen Haaren Platz (Abb. 10)1. Die 
A ufhellung bleibt iiber aile H aarwechsel hinweg bis zum T ode der Versuchs
tiere un1(eriindert; nur haben die ersten nach der Bestrahlung erscheinen
den Haare stets schwarze Spitzen, die den folgenden Haargeneratiorien 
fehlen. 

Die Rontgenstrahlen bewirken alsonachhaltige Veriinderungen in den 
Bildungszellen des Haarmarkes und der Haarrinde, die ja allein Pigment 
bilden k6nnen, und die mit den iibrigen Matrixzellen zusammen aIle 
Mausem iiberdauem (vgl. Abb. 1). 

1 Dasselbe gilt, wie wir nachgewiesen haben, auch fur alle anderen Farb
rassen des Kaninchens. - Veranderungen der Pigmentierung nach Rontgen
bestrahlungen hab~n zuerst HANCE und MURPHY (1926/27) bei Mausen beob
achtet, spater BECKER (1937) bei Kaninchen und neuerdings GREITE (1940) 
bei Vogeln. 
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Zur Erzielung einer eben sichtbaren Wirkung ist eine Mindestrontgendosis 
erforderlich, die bei etwa 750 r liegP. Die Summierung unterschwelliger 
Reize fiihrt zwar auch zu einer AufhelIung; diese falIt jedoch stets schwacher 
aus als nach einmaliger Bestrahlung mit der Gesamtdosis. Zur deutlichen 
Entpigmentierung der Haare sind 1000--1500 r erforderlich, zur volligen Ent
farbung 1500--2000 r; bei noch hoheren Dosen entstehen schwer heilbare 
Hauterytheme. Die Harte der Strahlen hat keinen nennenswerten EinfluB auf 
den Ausfall der Versuche; nur liegen die gleichwertigen Dosen bei den weichen, 
weniger tief in die Haut eindringenden Strahlen hoher als bei den harten. 

Durch Einbeziehung der Russenkaninchen in die Bestrahlungs
versuche gelang die Einordnung der rontgenempjindlichen Phase in 
die zur Pigmentbildung jiihrende Reaktionskette: 

Abb.11. Abb. 12. 

Abb. 11. Pigmentring in einem mehrere Tage 
nach der Bestrahlung und Unterkiihluug ent
nommenen Haar vom Riicken eines Scbwarzrussen 

(schematisiert, n. DANNEEL u. LUBNOW). 

Abb.12. MehrereTage nach derBestrahlung und 
Unterkiihlung entnommenes und erneut unter~ 
kiihltesHautexplantat vom RiiC:ken einesSchwarz
russen. Links bestrahlte,rechtsnnbestrahlte (wah
rend der Bestrahlung mit Blei abgedeckte) Halfte 

(n. DANNEEL u. LUBNOW). 

Bestrahlt man ein nestwarmes 
junges Russenkaninchen, unterkuhlt 
es dann einige Stunden lang und 
bringt es anschlieBend in die Warme 
zuruck, so farben sich, wie man durch 
Hautentnahme feststellen kann, die 
Haarwurzeln trotz der Bestrahlung 
voll aus (1. Versuch). 1m Laufe der 
folgenden Tage wird dann das auf 
Grund der Unterkuhlung entstandene 
Pigment in 'das wachsende Haar ab
geschoben und erscheint hier als 
dunkler, unter dem Mikroskop deut
lich sichtbarer Ri.ng (Abb. 11). 

Wird nun dem Versuchstier in 
diesem Stadium, also einigeTage 
nach der Bestrahlung, ein "Spat
explantat" aus der bestrahlten Zone 
entnommen und emeut unterkuhlt 
(2. Versuch), so schwarzen sich die 
Haarwurzeln nicht mehr, wahrend 

sich Kontrollstftcke aus unbestrahlten Teilen der Haut ohne weiteres 
ein zweites Mal pigmentieren (Abb. 12). 

Aus dem erst en Versuch folgt, daB in den Zellen der Haarmatrix 
von Anfang an irgendein "Ausgangsmaterial" enthalten ist, das auch 
nach der Bestrahlung noch eine einmalige Pigmentbildung ermoglicht, 
deren AusmaB bei Russenkaninchen von der Dauer der Unterkuhlung 
abhangt 2. 

1 Dieser und die folgenden Werte gelten fiir eine Spannung von 70 bis 
180 kV und eine Stromstarke von 3-4 rnA, also fiir "harte" Strahlen. 
Genauere Angaben stehen in der Originalarbeit (DANNEEL und LUBNOW 1936). 

2 Bei ganz gefarbten Rassen wird das "Ausgangsmaterial" immer unter 
Pigmentbildung verbraucht; die S. 75 erwahnten schwarzen Spitzen der ersten 
nach der Bestrahlung erscheinenden Haare sind darauf zuriickzufiihren. 
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Die Rontgenstrahlen vermogen also wedel' das "A usgangsmaterial" zu 
zerstoren, noch, wie der 1. Versuch ebenfalls beweist, den A blauf del' Reak
tionen II und I II ZIt beeinflussen; sie verhindern vielmehr (Versuch 2) nul' 
die N achlieferung des "A usgangsmateriales~', nach dessen E rschopfung somit 
auch jede weitere Pigmentbildung. Die strahlenempfindliche Phase (Reak
tion I) liegt also zeitlich val' del' Unterkiihlung. 

Die Reaktionen I und II miissen irgendwie miteinander verkniipft sein, 
denn schon wenige Tage nach der Bestrahlung laBt sich in der Haut gefarb
ter Rassen kein Ferment mehr nachweisen (DANNEEL und SCHAUMANN). 
Das vorerst unbekannte, wahrend der Reaktion I 
entstehende "Ausgangsmaterial" wird also fiir die 
F ermentbildung gebraucht. 

14. Reaktion I als Phase 
der Lipochondrienbildung. 

Die Wirkungsweise der Rontgenstrahlen und 
die Natur des rontgenempfindlichen Vorganges 
wurden uns schon klarer, als wir die Pigment
verteilung in den schwach aufgehellten, "grau
melierten" Haaren naher untersuchten (DANNEEL 
und LUBNOW). Hier fanden sich namlich nicht 
etwa ausschlieBlich normal pigmentierte neben 
ganz farblosen Haarzellen, sondem gerade vor
wiegend solche mit einem mehr oder weniger 
verminderten, von Zelle zu Zelle wechselnden 
Pigmentbestande. Dieser Befund lieB sich weder 
mit der Annahme somatischer Genmutationen 1 

noch mit der Vorstellung in Einklang bringen, die 
Strahlen zerstorten einen im Plasma gleichmaBig 
verteilten Stoff; denn in beiden Fallen hatten 

Abb. 13. Ausschnitt aus einem 
graumelierten Haar eines be-

strahlten Alaskakaninchens 
(1000 r) . Vierreihiges, pigmen· 
tiertes, durch Luftraume unter
brochenes Mark; Rinde unge-

£arbt. Nach DANNEEL und 
LUBNOW. 

jeweils aIle Abkommlinge derselben partiell geschadigten Matrixzelle gleich 
aussehen miissen. Das war aber, wie Abb. 13 zeigt, durchaus nicht der 
Fall, die Zellen der graumelierten Haare wiesen im Gegenteil stets viel 
mehr Pigmentierungstypen auf, als iiberhaupt Matrixzellen vorhanden 
waren. Wir schlossen daraus seinerzeit, daB infolge der Bestrahlung letzten 
Endes irgendwelche in begrenzter Anzahl im Plasma. der Matrixzellen 
vorhandenen Strukturen ausgefallen seien, und zwar in einem der Dosis 
entsprechenden Prozentsatze. Eine zufallsmaBige Verteilung der noch 
vorhandenen Granula auf die Abkommlinge einer partiell geschadigten 
Matrixzelle muBte dann zu einer so unregelmaBigen Pigmentverteilung 
fiihren, wie sie die graumelierten Haare aufwiesen. 

1 Genmutationen kommen auch deshalb nicht in Frage, weil eine 100%ige 
gen- und organspezifische MutationsauslOsung nicht denkbar ist. 
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Den Beweis fur die Riehtigkeit dieses Gedankenganges erbraehte 
die histologische U ntersuchung bestrahlter und unbestrahlter H aarwurzeln 
(LUBNOW 1939). 

In normalen, nicht bestrahlten Haarwul'zeln geHirbter Kaninehen 
kann man die Matrixzellen der Haarrinde und des Haarmarkes an ihrem 
Pigmentgehalt naturlieh sofort erkennen. Aber aueh in den noeh unpig
mentierten Haarwurzeln nieht unterkuhlter Russenkaninehen untersehei
den sieh diese Zellen deutlich von den Bildungszellen der ubrigen Haar
sehiehten. Sie enthalten sehr viel mehr Plasma, das jeweils auf einer Kern
seite zu einem sHirker farbbaren Plasma/eld (GoLGI-Feld) verdiehtet ist 
(Abb. 14); in dieser Plasmazone sind, wie entsprechend fixierte Praparate 
zeigen, besondere osmiophile Strukturen angehauft (Abb. 15), die den 
anderen Matrixzellen fehlen und die ihrem Aussehen, ihrer Lagerung 
und Farbbarkeit naeh als Lipochondrien angesproehen werden mussen. 
Bei der Ausfarbung werden diese Strukturen unsiehtbar, und an ihre 
Stelle tritt das Pigment (Abb.16). 

N ach der Bestrahlung fallen bei erwachsenen Tieren die Haare auf der 
betroffenen Stelle, wie gesagt, gewohnlich aus; die neuen, nunmehr helier 
gefarbten oder ganz weiGen Haare gehen genau wie beim naturlichen 
Haarwechsel (Abb. 1 und 4), aus denselben Matrixzellen hervor, die die 
alten Haare gebildet hatten (LUBNOW). Diejenigen Zellen der Matrix, 
die 1etzt das Mark und die Rinde lie/ern, haben jedoch bei den ganz weifJ 
gewordenen H aaren in/olge der Bestrahlung ihr /ruheres, an Sekretzellen 
erinnerndes Aussehen vollig verloren (Abb. 17) und enthallen, wie der os
mierte Schnitt zeigt (Abb. 18), auch keine GOLGI-Substanz und keine Lipo
chondrien mehr; sie gleichen jetzt also durchaus den unscheinbaren Matrix
zellen der ubrigen Haarschichten. In den Wurzeln graumelierter Haare 
findet man noeh eine mehr oder weniger groGe Anzahl von Zellen, deren 
Fahigkeit zur Pigmentbildung nur herabgesetzt ist, und die auch noeh 
Reste des GOLGI-Feides und der osmiophilen Granula enthalten (Abb. 19, 
20 a und b). Die Matrixzellen werden also von der Bestrahlung nicht 
alle gleich stark betroffen; verrnutlieh befinden sie sieh nicht gleieh
zeitig in demselben Funktionszustande und sind deshalb verschieden 
empfindlich. . 

Bestrahlt man Jungtiere oder neubehaarte Stellen erwaehsener Kanin,. 
chen, so unterbleibt vielfaeh der Haarausfall; man kann dann bei gefarb
ten Rassen die Strahlenwirkung an ein und demselben Haar beobaehten. 
Bei solchen Versuchen zeigte sich in volliger Dbereinstimmung mit d~n 
fruher geschilderten Beobaehtun,gen an Russenkaninehen, daB die Ent
pigmentierung nieht sofort eingesetzt hatte; die zur Zeit der Bestrahlung 
vorhandenen Lipoehondrien waren vielmehr erhalten geblieben und noeh 
unter Pigmentbildung "verbraueht" worden. Auf die ganz norrnale 
dunkle Spitze dieser Haare folgfe eine starke Einsehnurung, die auf eine 
vorubergehende Herabsetzung der Zellvermehrung dureh die Bestrahlung 
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Abb.17. Abb. IS. 

~bb. 14. HaarwiIrzel eines normalen, nicht unterkiihlten Schwarzrussen (Ungsschnitt, n. HELl 
Ebenso wie aile folgenden Bilder nach Priiparaten von LUBNOW neu gezeichnet. 

Abb.15. Haarwurzel eines nicht unterkiihlten Schwarzrussen (Ungsschnitt, osmiert) . . Nach LUBNOW. 

Abb. 16. Haarwurzel eines unterkiihlten Schwarzrussen nach erfolgter Pigmentbildung (Ungsschnitt, 
n. CHAMPY fixiert) . Nach, LUBNOW. 

Abb. 17. Wurzel eines durch Bestrahlung vOllig entpigmentierten Alaskahaares (Ungsschnitt, n . HELLY 
fixiert). Nach LUBNOW. 

Abb. IS. Haarwurzel eines bestrahlten Russenkaninchens .(Ungsschnitt, oomiert). Nach LUBNOW. 
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hinweist (LUTHER 1939); das Pigment erstreckte sich jedoch stets iiber 
diese Einschniirung hinaus .noch ein Stuck we it in den darauf folgenden, 
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Abb.20 •. Abh. 20 b. 

Abb. 19. Haarwurzel eines bestrahlten Alaskakaninchens mit nur 
einer pigmentbildenden Matrixz~lle und deren Abkommlingen 

(L~ngsschnitt, n. HELLY fixiert). Nach LUBNOW. 
Abb. 20 a und b. Ausschnitte aus Ungsschnitten durch partiell 
geschadigte Haarwurzeln eines bestrahlten, nieht unterkiiblten 
Scbwarzrussen. a} n. HELLy-Fixierung, b) n. Osmierung. Die meisten 
Matrixzellen haben ihre morphologischen Strukturen (GoLGI-Feld, 

Lipochondrien) \eingebiiBt (n. LUBNOW). 

wieder normal gebauten, aber weiter unten farblosen 
Teil des Haarschaftes (Abb. 21). 

Die Rontgenstrahlen wirken also nicht aut die be
reits vorhandenen Lipochondrien ein, sondern aut ihren 
Werdegang. Auf den A ngrilfspunktder Strahlen liefern 
die bisherigenBeobachtungen ebenfalls einen Hin
weis: Die Dauerwirkung einmaliger Bestrahlungen 
(s. S. 75) ware namlich nicht verstandlich, wenn 
durch den Eingriff eine Reaktion betroffen wiirde; 
eine solche miiBte ja, sofern· die Voraussetzungen 
fUr ihren Ablauf erhalten blieben, alsbald wieder 
einsetzen. Dies geschieht nicht; also beeinflussen 
die Strahlen nicht einen Vorgang, sondern zerst6ren 
eine Struktur, nach deren v6Iliger oder partieller 
Ausschaltung dann keine bzw. nicht mehr aIle Lipo-

Abb.21. BestrahltesHaar chondrien entstehen k6nnen. Wahrscheinlich handelt 
(1000 r) eines Alaska-

kaninchens (schemati- es sich bei dieser Struktur urn das GOLGI-Feld, dessen 
siert). Die Pigmentbildung 
hat erst aufgeh&t,ais die funktioneller Zusammenhang mit den Lipochondrien 
zun~chsteingetreteneAll- ja bekannt ist (HIRSCH 1939, RIES 1938). Auch die gemeinschiidigung (Ein-

schniirung!) schon im Bereiche des GOLGI-Feides bestrahlter Zellen viel-
abgeklungen war. fach auftretende Vakuolisierung (Abb.20b) spricht 

fUr die Berechtigung dieser Annahme. Die Rontgenstrahlen verhindern 
jedentalls nicht den Ablaut von Reaktion I, sondern zerstoren ein Produkt 
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dieses V organges, eine Prasubstanz, aus del' in gesunden M atrixzellen 
spateI' die Lipochondrien he.rvorgehen. 

15. Die Abhangigkeit der Lipochondrienbildung 
von den Scheckungsfaktoren Sis, K/k, X/x. 

Wie die histologische Untersuchung bestrahlter und unbestrahlter 
Haarwurzeln gezeigt hat, miissen in den Matrixzellen bestimmte Struk
turen enthalten sein, damit Ferment gebildet werden kann. Wir standen 
somit erneut vor der schon friiher aufgeworfenen Frage (s. S. 75) nach 
dem unmittelbaren Angriffspunkt del' A-Gene; denn wir muBten ja nun 
damit rechnen, daB die Erbfaktoren der A-Serie die Entstehung der 
Lipochondrien und erst auf diesem Umwege die Fermentbildung steuerten. 
Der nachstliegende Weg zur Klarung dieser Frage war die histologische 
Untersuchung del' Matrixzellen aller bekannten, genetisch weifJen odeI' weifJ
bunten J(aninchenrassen. 

Totaler oder partieller Pigmentverlust kommt bei Albinos, bei 
weiBen Wienern, bei wildfarbigen Tieren, bei. Silberkaninchen und bei 
Schecken vor. 

Die weifJen Wiener sind, wieder Name sagt, ganz w(liB, unterscheiden 
sich von den. Albinos aber durch ihre pigmentierten Augen; we Nicht:farbung 
beruht auf dem Erbfaktor x. Die engliscke Sckeckung ist dominant und an 
die Anwesenheit des Faktors K gebunden, wahr!!nd die rezessive kolliindiscke 
Sckeckung durch mindestens zwei Allele (Sl nnd ss) hervorgeru~en werden 
kann1• Beim Silberkanincken ist das ganze Fell von einzelnen weiBen Haaren 
durchsetzt. Die Silberung, die erst beim zweiten Haarkleid auf tritt, verhalt 
sich gegen Nichtsilberung dominant und gebt auf die Erbfaktoren PI' Pi, 
Ps ... zuruck, die sich, kombiniert, in ihrer Wirkung summieren. Bei den 
wildfarbigen G-Rassen endlich sind die Bauchhaare mit Ausnahme der Haar
basis weiBI. Ane diese Tiere besitzen in dem sonst der ubrigen Erbformel 
gemaB ausgefarbten Fell wellie Areale von verschiedener Lag~ und Aus
dehnungs. Auf den ersten Blick scheinen die Scheckungsfaktorenzweierlei 
zu bewirken, namlich eine Umstimmung in'den Matrixzellen (Pigmeritverhist) 
und auBerdem eine Beschrankung dieser Veranderung aufganz bestimnite 
Hautareale. Wahrscheinlich sind aber diese beiden Effekte Folgen einer und 
derselben Wirkung. Man konnte etwa darandenken, und darauf deutet auch 
der VerIauf der Farbausbreitung beim Haarwechsel hin (DANNEEL und 
LEWECK, unveroffentiicht), daB die Bereitschaft zur Pigmentbildung von 
vomeherein nicht am ganzen Korper dieselbe ist, und daB das jeweilige ort
liche ·Gefalle die Realisation der Scbeckungs:faktoren beeinfluBt. 

Von diesen weiBen und weiBbunten Rassen haben wir vorerst nur den 
Albino, die beiden Schecken und den weiBen Wiener untersucht. Extrakte 
aus Albinohaut enthalten Ferment, wenn auch nur in eben nachweisbarer 

1 slscTiere sind stark, ssss-Tiere schwach und slss-Tiere maBig gescheckt. 
I Die Gene a, x; K, s und G werden von den Englandem und Amerikanern 

mit den Buchstaben c, v, En' du und A bezeichnet; ein besonderes Symbol 
fur P fehlt. . 

S Auch'die Farbung des weiBen Wieners kann 3J.so als (extreme) Scheckung 
angesehen werden. 

Ergebnisse der Biologie XVIII. 6 
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und zur Pigmentbildung beim lebenden Tiere nicht ausreichender Menge. 
In den weifJenFellbezirken von Schecken und WeifJwienern liefJ sich dagegen 
iiberhaupt kein Ferment nachweisen (DANNEEL und SCHAUMANN). In 
Dbereinstimrriurrg niit dem physiologischen Befunde wies die histologische 
Untersuchung (LUBNOW 1939) nach, daB die Haarwurzeln von Albinos, 
vom Pigmentmangel abgesehen, vollig denjenigen gefiirbter Rassen gleichen 
(Abb. 14): die Matrixzellen des Haarmarkes und der Haarrinde unter
scheiden sich durch ihre GroBe und ihren Lipochondriengehalt deutlich 

R ind 

- ~l nl r i:'C 

Abb. 22. Haarwurzel aus der weiBen 
Fell partie eines Hollanderscbecken 
(Ungsschnitt, n. HELLY fixiert) . 
Nach einem Praparat von LUBNOW. 

von den Bildungszellen der iibrigen Haar
schichten. Die Matrix der Schecken und de~ 
weifJen Wieners setzt sich dagegen nur aus Zellen 
einer Art zusammen (Abb. 22) und sieht aus 
wie diejenige bestrahlter Haare (Abb. 17, 18). 

Das WeifJ der bestrahlten Haare .entspricht 
also morphologisch und Physiologisch nicht '. dem 
der Albinos, sondern dem der Schecken und der 
weifJen Wiener. 

Der Wirkungsmechanismus der Rontgen
strahlen ist aber trotz des gleichen histo
logischen Bildes ein anderer als derjenige der 
Scheckungsfaktorep., deni! durch die Bestrah
lung zerstoren wir die Prasubstanz der Lipo
chondrien (in den Haaren nicht gescheckter 
Rassen), wahrend diese Strukturen in den 
weiBen Fellteilen der Schecken und WeiB~ 
wiener gar nicht erst entstehen. 

Die Erbfaktoren der A-Serie haben - und 
damit beantworten wir die eingangs aufgewor
fene Frage - mit der Bildung des GOLGI-Feldes 
und der Lipochondrien (Reaktion I) nichts zu 
tun; denn die Matrixzellen der Albinos (a), 

Russenkaninchen (an) und Alaskas (A) stimmen in ihrem morpho
logischen Aufbau vollig iiberein. Die Grundfaktoren fUr Fellfarbung 
konnen sich abet nur dann manijestieren, wenn ein GOLGI-System vor
handen ist, wenn also die Erbfaktoren s, K und x fehlen oder, wie in 
den gefarbten Fellbezirken der Schecken, aus irgendeinem Grunde nicht 
wirksam werden. 

16. Der Stand der Untersuchungen. 
Erorterung derErgebnisse. 

Von dem Vorgang der Haarpigmentbildung bei Kaninchen kennen 
wir. bisher drei Teilreaktionen, die zeitlich aufeinander folgen und in 
kausalem Zusammenhang stehen: 
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1. die Bildung des GOLGI-Systems und der Lipochondrien (Reaktion I), 
2. die Fermentbildung (Reaktion II), 
3. die Pigmentbildung (Reaktion III). 
In den Ablauf dieser drei Vorgange greifen bestimmte Erbfaktoren 

ein, derert Wirkung wir zum Teil durch Veranderung der AuBenbedin
gungen ersetzen k6nnen (Phanokopie). Das folgende Reaktionsschema 
entspricht dem jetzigen Stande der Forschung, ist aber Iiaturlich noch 
unvollstandig, weil wir bisher nur die Wirkung der Grundfaktoren fur 
Farbung genauer untersucht haben, nicht aber diejenige der Modifika
tionsgene (Farbfaktoren). 

~" NealrfionI 

@t'hl'Ol1lfJ9'n+ntQl-:I.r---:N,:-"'efI.-:"*fi,":":"im-'.D[=-_· fi$t!JPJ! 
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Der Werdegang des Pigmentes HiBt sich, wie man sieht, nicht als 
einfache ReaktionskeUe darstellen. Wir haben es vielmehr mit einem 
verzweigten Reaktionsnetzzu tun. Mit fortschreiterider Differenzierung 
munden immer mehr Teilvorgange verschiedenen Ursprunges zusammen. 

Die einzelnen Entwicklungsfolgen werden von den zugeh6rigen Erb
faktoren offenbar nicht eingeleitet, sondem nur beeinflufJt. Die Gene der 
A~Serie bestimmen namlich nicht, ob iiberhaupt Ferment entsteht, son
dem wieviel Ferment in der Zeiteinheit gebildet werden kann (s. S.66). 
Auch der Aufbau des GOLGI-Systems erfolgt sicher nicht durch die Erb
faktoren S, k oder X, denn bei den Schecken fehlen die Lipochondrien 
nur in den weiBen Hautbezirken, nicht aber in den gefarbten. Die heiden 
zur Pigmentbildung fiihrenden Grundvorgiinge gehen also jedenfalls nicht 
von Einzelgenen aus, sondern sind bereits im Gange, wenn die zugehOrigen 
Erbfaktoren wiiksam werden. Dasselbe gilt wahrscheinlich auch fur zahl
reiche andere Genwirkungen, vielleicht fur alie; die vielen periodischen 
Genwirkungen waren sonst kaum zu erklaren. So ruht auch die Ferment
bildung beim erwachsenen Haare, setzt aber in den Matrixzellen beim 
Haarwechsel emeut ein. 

In engemZusammenhange mit der Frage nach den Wechselwirkungen 
zwischen den Genen und den von ihrten gesteuerten Entwicklungsvor-. 
gangen steht diejenige nach der Primiirwirkung der Gene. DaB die erste 
sichtbare Wirkung eines Erbfaktors zugleich die erste von ihm ausgehende 
Wirkung ist, k6nnen wir olme Kenntnis der Gennatur, d.h.allein durch 
phanogenetische Untersuchungen, wie leicht einzusehen ist, uberhaupt 
ni~ht nachweisen.Wohl aber laBt sich in geeigneten F1illen zeigen, daB 
eine beobachtete Wirkung nicht die Primarwirkung des betreffenden 

6* 



84 ROLF DANNEEL: 

Genes sein kann. Die Erbfaktoren der A-Serie zum Beispiel beeinflussen 
die Fermentbildung sicher nicht unmittelbar. Das Ferment entsteht ja von 
den Lipochondrlen aus; da diese aber schon vor Beginn der Ferment
bildung vorhanden sind (s. Abb. 14) und yom Kern raumlich getrennt 
im Plasma liegen, kann zwischen den Genen und den Lipochondrien 
keine unmittelbare Beziehung (Kontaktwirkung) bestehen. Der Ferment
bildung muB vielmehr ein anderer genabhangiger Vorgang vorausgehen, 
der zur Entstehung eines Stoffes - vielleicht eines Profermentes - im 
Plasma fiihrt, dessen Konzentration seinerseits erst die Geschwindigkeit 
der von den Lipochondrien ausgehenden Fermentbildung bestimmt 1. 

Dariiber, wo und wie die Scheckungsfaktoren in die Entstehung des GOLGI
apparates eingreifen, konnen wir erst etwas aussagen, wenn wir wissen, 
wie diese Struktur entsteht. Die Wirkungsmechanismen der drei Gen
paare diirften aber verschieden sein,denn bei Schec~enbastarden setzt 
sich in dem einen Falle die Scheckung (K), in dem anderen die Nicht
scheckung (S) durch; auch ist die Fellzeichnung beim Hollander eine ganz 
andere als beim englischen Schecken. Sie konnte beispielsweise bei den 
s-Tieren auf der Verlangsamung einer Reaktion, bei den K-Tieren aber 
auf einer ErMhung der Reaktionsschwelle·beruhen (s. S. 81). 

In das Wechselspiel zwischen den Entwicklungsvorgangen und den an 
ihnen beteiligten Einzelgenen greifen endlich noch Faktoren allgemeinerer 
Wirkung ein. So bestimmen die Erbfaktore~ der A-Serle zwar, wieviel 
Ferment pro Zeiteinheit entsteht; ob diese Fermentmenge dann aber 
fiir die Pigmentierung wirklich verfiigbar ist, dariiber entscheidet beim 
Russenkaninchen . die Hauttemperatur, die ihrerseits von der AuBen~ 
temperatur, dem Warmeregulierungsvermogen des Tieres und der mehr 
oder· weniger exponierten Lage des betreffenden Korperteiles abhangt. 

Literaturverzeichnis. 
BEADLE, G. W.: Physiological aspects of genetics. Annual Rev. Physiol. 

1 (1939). 
BECKER, 0.: Strahlenbiologische Untersuchungen an der Haut des Himalaja

kaninchens. Strahlenther. 55 (1936). 
BLOCH, B.: Das Pigment. Handbuch der Haut- und Geschlechtskrankheiten, 

Bd.I/1. 1927. 
- u. F. SCHAAF: Pigmentstudien. Biochem. Z. 162 (1926). 
~ - Uber Pigmentbildung inder Haut. Klin:Wschr. 1932 I. 
CASTLE, W. E.: The genetics of domestic rabbits. Harward Univ. Press 

Cambridge, Mass., 1930. 
- Genetics of the dutch coat pattern in rabbits. J. of exper. Zool. 67 (1934). 

1 Die Annahme, das aktive Ferment entsmnde zwar im Plasma, wiirde 
aber erst sekundar an die Lipochondrien adsorbiert, steht mit den Beobach
tungen im Widerspruch, daB sich bei der Dopareaktion nur die Lipochondrien 
schwarzen (s. S. 70), und daB sich weder in Extrakten aus weiBer Schecken
haut noch in so1chen aus bestrahlter Haut Ferment nachweisen laBt (s. S. 77 
und S.82). 



Phanogenetik der Kaninchenfarbung. 85 

DANNEEL, R.: Das spektroskopische Verhalten der Haarpigmente. Z. vergI. 
PhysioI. 12 (1930). 

- Die Entwicklung der Haare bei der Ratte. Z. Morph. u. OkoI. Tiere 20 
(1931). 

- Zur Physiologie der Kalteschwarzung beim Russenkaninchen. I. BioI. 
ZbI. 54 (1934). 

- Die Farbung unserer Kaninchenrassen und ihre histogenetischen Grund
lagen. Z. Abstammgslehre 71 (1936). 

-- Untersuchungen tiber die temperaturempfindliche Haarpigmentbildung 
bei Russenkaninchen. Z. Abstammgslehre 73 (1937). 

- Die Wirkungsweise der Grundfaktoren fUr Haarfarbung beim Kaninchen. 
Naturwiss. 26 (1938). 

- Die Wirkungsweise einiger Gene fUr Fellfarbung beim Kaninchen. Verh. 
dt~ch. zooI. Ges. 12, SuppI. (1939). 

- u. E. LUBNow: Zur Physiologie der Kalteschwarzung beim Russen
kaninchen. II. BioI. Zbl. 56 (1936). 

- u. H. PAUL: Zur Physiologie der Kalteschwarzung beim Russenkaninchen. 
IV. BioI. ZbI. 60 (1940). 

- u. K. SCHAUMANN: Zur Physiologie der Kalteschwarzung beim Russen
kaninchen. III. BioI. ZbI. 58 (1938). 

DULIERE, W. L. and H. ST. RAPER: The tyrosinase-tyrosine reaction VII. 
Biochemic. J. 24 (1930). 

EINSELE, W.: Studies of multiple allelomorphic series in the house-mouse. 
II. Methods for the quantitative estimation of melanin. J. Genet. 34 
(1937). 

ENGELSMEIER, W.: Nachweis der alternativen Modifikabilitat der Haarfar
bung beim Russenkaninchen. Z. Abstammgslehre 68(1935). 

- EinfluB der Temperatur auf die Ausfarbung der Haare beim Kaninchen 
verschiedener Erbrassen. Z. Abstammgslehre 73 (1937). 

EPHRUSSI, B.: Aspects of the physiology of gene action. Amer. Naturalist 
72 (1938). 

GREITE, W.: Die Wirkung von Rontgenstrahlen auf die Pigmentbildung in 
der Vogelfeder. BioI. ZbI. 60 (1940). 

HADORN,. E.: Die Verpuppung der Fliegen als Beispiel eines hormonal be
dingten Prozesses bei Wirbellosen. Mitt. Naturwiss. Ges. Thun 4 (1939). 

HANCE, R. ].: Altering a matured genetic character. J. Hered. 18 (1927). 
- and I. B. MURPHY: Studies of the effects of X-rays. J. of exper. Med. 

44 (1926). 
HIRSCH, G. C.: Analyse der Restitution des Sekretmaterials im Pankreas 

mittels Rontgenstrahlen. Arch. Entw.mechan. 123 (1931). 
- Gtundlinien einer Theorie der Golgikorper. Proc. roy. Acad. Amsterdam 

40 (1937). 
- Einiges tiber die Restitution von Produkten in tierischen Zellen. Verh. 

dtsch. zooI. Ges. 12, SuppI. (1939). 
ILJIN, N. A.: Studies of animal pigmentation II. Investigation of the tempera

ture influence of the Himalaya rabbits pigmentation. Trans. Labor. exper. 
BioI. Zoopark Moskow 1 (1926). 

- Studies in morphogenetics of animal pigmentation IV. Analysis of pig
ment formation by low temperature. Trans. Labor. exper. BioI. Zoopark 
Moskow 3 (1927). 

- Farbenveranderungen der Russenkaninchen und einer siamesischen Katze, 
hervorgerufen durch Schilddriisenwirkung. Arch. Entw.mechan. 125 
(1931) und Trans. dynamo of development 6 (1931). 

KAUFMANN, L.: An experimental study of the partial albinism in Himalaya
rabbits. BioI. generalis (Wien) 1 (1925). 



86 ROLF DANNEEL: 
======================================== 

KOLLER, P. C.: On pigment formation in the D-black rabbit. J. Genet. 22 
(1930). 

KOPEC, ST.: Sur un cas d'apparition de taches chez un lapinrusse. Mem. 
lnst. nat. polon. d'ckonomie rurale a PULAWY 7 (1926). 

KOSSWIG, C.: Uber die Vererbung und Bildungvon Pigment beim KantI'lchen. 
Z. Abstammgslehre 45 (1927). 

KUHN, A.: Entwicklungsphysiologisch-genetische Ergebnisse an EjJhestia 
kuhniella Z. Z. Abstammgslehre 73 (1937). 

- u. M. v. ENGELHARDT: Uber die Determination des Symmetriesystems 
auf dem Vorderfliigel von Ephestia kuhniellaZ. Roux' Arch. 130 (1933). 

- u. K. HENKE: Genetische und entwicklungsphysiologi~che Untersuchungen 
an der Mehlmotte Ephestia kuhniella Zeller. XIII. u. XIV. Abh. wiss. 
Ges.Gottingen,Math.-physikal. Kl. 15, H. 3 (1936). 

KUHN, R. u. F. MOEWUS: Uber die chemische Wirkungsweise der Gene Mot> 
MD und Gathe bei Chlamydomonas~ Ber. dtsch. chern. Ges. 73 (1940). 

LENZ, FR.: Ein Streiflicht .auf die Akromelanie. Miinch. med. Wschr. 1919. 
- Die Akromelanie des Russenkaninchens. Arch. Rassenbiol. 15 (t 923). 
LUBNOW, E.: Die Wirkung der Rontgenstrahlen auf die Pigmentbildung. 

Z. Abstammgslehre 77 (1939). 
LUTHER, W.: Die Strahlenwirkung auf Amphibienhaut vor und nach der 

Metamorphose. Naturwiss. 27 (1939). . 
- Die Wirkung der Rontgertstrahlen auLdie Zellteilung. Strahlenther; 66 

(1939). 
MELCHERS, G.: Die Bliihhormone. Ber. dtsch. bot. Ges. 57 (1939). 
NACHTSHEIM, H.: Die Entstehung der Kanipchenrassen lm . Lichte ihrer 

Genetik. Z. Tierziichtg 14 (1929), 
- Neue Untersuchungen iiber mUltipien Alleloiribrphismus bei Kaninchen. 

Z. Abstammgslehre 54 (1930).· . 
- Die genetischen Beziehungen zwischen Korperfarbifund Augenfarbe beim 

Kaninchen. BioI. Zbl. 53 (1933). . 
NEUMANN, P.: Haarpigmentuntersuchungell an verschiedenen Farbrassen 

des Kaninchens. BioI. ZbI. 57 (1937). 
ONSLOW, M. W.: A contribution to our knowledge of the chemistry of coat

colour in animals. Proc.roy. Soc. Lond., Ser. B, BioI-Sci 89 (1915). 
PIRSCHLE, K.: 1st der "d-Stoff" von Petunia artspezifisch? BioI. Zbl. 60 

(1940). 
PLAGGE, E.: Genabhangige Wirkstoffe. Erg. BioI. 17 (1939). 
RAPER, H. ST.: The tyrosinase-tyrosine reaction. V, VI. Biochemic. ].20, 

21 (1926/27). 
RENNER, 0.: Die pflanzlichen Plastiden als selbstandige Elemente der gene, 

tischen Konstitution. Ber. Verh. sachs. Akad. Leipzig.86 (1934). 
RIES, E.: Grundrill der Histophysiologie. Leipzig: Akad. Verlagsges; 1938. 
SCHULTZ, W.: Schwarzfarbung weiBer Haare durch Rasur und die Entwick

lungsmechanik der Farbmuster von Haaren und Federn. I. Arch. Ent
mechan. 41 (1915). 

- Kalteschwarzung eines Saugetiers und ihre allgemein-biologischen Hin-
.. weise. Arch. Entw.mechan. 47 (1900). . 

- Verhalten der einzelnen Farbungsgene zur Dopareaktion bei Kaninchen
.rassen. Arch. Entw.mechan. 105 (1925). 

- Willkiirliche Augenpigmentierung beim Saugetieralbino. Arch. Entw.
mechan. 1 09( 1927). 

- Kaltefarbung weiBer Haare bei Schokolade-, Blau- und GanzweiB-Russen
kaninchen. BioI. generalis (Wien) 4 (1928). 



Phanogenetik der Kaninchenfarbung. 87 

SCHULTZ, W.: Pigmentierung. von Albinoaugen und sympathische Hetero
chromie der Iris willklirlich erzeugbar. Graefes Arch. 122 (1929). 

- Luftmelaninbildung bei Zimmertemperatur in Saugetieraugen und Haar
wurzeln. Arch. Entw.mechan. 123 (1930). 

- Methoden zur Darstell-ung versteckter mendelnder Erbanlagen durch ihre 
Aktivierung ohne Kreuzung. Handbuch der blologischen Arbeitsmetho
den, herausgeg. von v. E. ABDERHALDEN, Abt. IX. 1931. 

- Haarmelaninerzeugurtg bei Albinos innerhalb flinf Minuten unter dem 
Mikroskop und weiteres zur Kalteschwarzung von Haar, Haut und Auge. 
Arch. f. Dermat~ 165 (1932). 

- Die Kaltemelaninbildung bis zur Augenschwarzung vollstandiger Albinos. 
Nova Acta Leop. 2 (1935). 

SCHW ANITZ, J.: Untersuchungen zur Morphologie und Physiologie des Haar
wechsels beim Hauskaninchen. Z. Morph. u. 6koI. Tiere 33 (1938). 

SERRA, J. A.: Estudos sabre a pigmenta~ao melanica. Coimbra 1939. 
TIMOFEEFF-RESSOVSKY, N. W., ZIMMER, K. G. u. M. DELBRUCK: lJber die 

Natur der Genmutation und der Genstruktur. Nachr. Ges. Wiss. Got
tingen, Math.-physik. KI. Fachgruppe VI, N. F. 1 (1935). 

WET'I:"STEIN, F. V. u. K, PIRSCHLE: lJber dieWirkung heteroplastischerPfrop
fungen und die lJbertragung eines Gen-bedingten Stoffes durch Pfrop
fung bei Petunia. BioI. ZbI. 58 (1938). 



tiber den Kreislauf 
bei den Weichtieren. 

Von EMIL VON SKRAMLIK, Jena. 

Mit 59 Abbildungen. 

Inhaltsiibersicht. Seite 

Einleitung . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 91 

Unterschied zwischen offenem und geschlossenem Kreislaufsystem. 
Aufbau des offenen Kreislaufsystems. Seine Bedeutung. Die Bezeich
nungen fiix:dieHohlraume (Lakunen, Sinus, UbergangsgefaBe). Kreis~ 
laufsystem bei den KopffiiBern, Muscheln, BauchfiiBern, GrabfiiBern 
und Wurmmollusken .. Stromung des Elutes in den Hohlraumen. 
Makroskopischer und mikroskopischer Aufbau des Herzens. Allge
meines iiber die auBere Versorgung der Kreisl!lufanteile der Weich
tiere mit Nerven. 
I. Anatomische Vorbemerkungen uber das Kreislaufsystem der Weich-

tiere ......... . . . . . . . " . . . . . . 10t 

A. Die KopllufJer . . . . . . . . . . . . . ... . . . . . . 10t 
Bau des Herzens. Arteriensystem. Kapillarsystem. Venoses 

System. Kiemenherzen. Kiemenherzanhange. Histologischer 
Aufbau der wichtigsten Anteile des Kreislaufsystems der Kopf
fiiBer. Versorgung des Kreislaufsystems durch auBere Nerven. 

B. Die Muscheln . ...................... 109 
Bau des Herzens. Beziehung des Herzens zum Enddarm. 

Arteriensystem. Leibessinus. Kapillarsystem. Venoses System. 
Makroskopischer nnd mikroskopischer Aufbau des Herzens. Bau 
der Klappen im Herzen. Aufbau.der KEBERschen Klappe. Ver
sorgung des Herzens der Muscheln mit i!.nBeren Nerven. 

C. Die BauchfufJer . . . . .'. . . . . . . . . . . . . . . . . 116 
Allgemeine Bemerkungen iiber den makroskopischen und 

mikroskopischen Aufbau des Herzens bei den BauchfiiBern. 
1. Kreislaufsystem der verschiedenen Ordnungen der BauchfufJer 117 

a) V orderkiemer . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 11 7 
Bau des Herzens. Arteriensystem. Leibessinus, 

Lakunensystem. KapiUarsystem. Venoses System. Makro
skopischer und mikroskopischer Aufbau des Herzens. 

b) Lungenschnecken. . . . . . . . . . . . . . . . . . 120 
Bau des Herzens. Arteriensystem. LeibessinllS, 

Lakunensystem. Kapillarsystem. Venoses System. Makro
skopischer und mikroskopischer Aufbau des Herzens. 

c) H interkiemer. . . . . . . . . . '.' . . . . . . . . 123 
Bau des Herzens. Arteriensystem. Leibessinus, 

Lakunensystem. Kapillarsystem. Venoses System. 
Makroskopischer und mikroskopischer Aufbau des 
Herzens. 



Uber den Kreislauf bei den Weichtieren. 89 

Seite 
2. Herznervenapparat der verschiedenen Ordnungen der Bauch-

/ufJer . . . . . . . 126 
a) Vorderkiemer 126 
b) Lungenschnecken . 127 
c) H interkiemer . . . 127 

D. Die Grab/ufJer. . . . . 128 
Makroskopischer Aufbau des Herzens. 

E. Die W urmmollusken . . . . . . . . . . . . . . . 128 
Bau des Herzens. Arteriensystem. Leibessinus, Lakunen

system. Venoses System. Makroskopischer und mikrosko
pischer Aufbau des Herzens. Versorgung des Herzens durch 
aul3ere NerveIi. 

II. Physiologisc~-chemische Bemerkungen ubeT den Gehalt des Blutes 
und des Herzens verschiedener Weichtiere an Cholinesterase und 
Cholinestern . . . . . . . . . . . . . . . . 131 

lII. Physiologie des Kreislau/systems der Weichtiere 134 
A. Die Kopf/ufJer . . . . . . . . . . . . . 134 

Schwierigkeiten der Durchfuhrung physiologischer Unter
suchungen. Tatigkeitsweise der verschiedenen Anteile des Kreis
laufsYstems. Die Bedeutung der Kiemen1:i.erzen und der Kiemen
herzanhange. Tatigkeitsweise der Klappen im arteriellen Herzen. 
Ursache fur die Zusammenarbeit der einzelnen Kreislaufanteile. 
Tatigkeitsweise losgeloster Kreislaufanteile. Beziehung zwischen 
Wandspannung und Frequenz des arteriellen Herzens. Grund
lagen fUr die koordinierte Tatigkeit der einzelnen Kreislaufan
teile. BeeiIiflussung der Kreislauftatigkeit durch das Eingreifen 
der Atem- und Willkurmuskulatur. Frequenz, in der das Kreis
laufsystem der KopffiiBer tatig ist. Abhangigkeit der Frequenz 
der einzelnen Kreislaufanteile von der Temperatur und der Er
nahrung. Reizbarkeit und Chronaxie der verschiedenen Kreis
laufanteile. Elektrogramm der einzelnen Kreislaufanteile. Be
einflussung der Kreislauftatigkeit durch Gifte. Die Wirkung 
der aul3eren Nerven auf das Kreislaufsystem. Chronaxie der 
Herznerven. Hemmende und fOrdernde Herznerven. Der Blut
druck im Kreislaufsystem. EinfluB der auBeren Herznerven 
auf den Blutdruck. Druckgefalle im Kreislaufsystem. 

B. Die Muscheln. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 161 
Tatigkeitsweise des Herzens. Grundlagen fur die koordi

nierte Tatigkeit der einzelnen Herzabteilungen. Spielder Klap
pen iIn Herzen. Tatigkeitsweise des freigelegten Muschelhe:r;zens. 
Bedeutung der Anordnung des Herzens im Tierkorper fur die 
Unterhaltung seiner Tatigkeit. Registrierung der Herztatig
keit. Grundlagen fur die automatische Tatigkeit des Herz
muskels. Grundlagen fur die koordinierte Zusammenarbeit der 
einzelnen Herzabteilungen. Frequenz des Herzens. Abhangig
keit der Frequenz von einer ganzen Anzahl von Faktoren 
(Offnung und SchluB der Schalen, Vorstrecken und Einziehen 
des FuBes, GroBe der Tiere, Temperatur). Bedeutung der Er
nahrung fur die Herztatigkeit bei SuB- und Seewassermuscheln. 
Tonusschwankungen des Muschelherzens. Reizbarkeit und 
Erregbarkeit des Herzens. Elektrogramm des Herzens. Beein
flussung derHerztatigkeit durch Gifte. Wirkung der auBeren 
Nerven auf das Kreislaufsystem. Hemmende und fOrdemde 



90 EMIL VON SKRAMLIK: 

Herznerven. Beeinflussung der Nerventatigkeit durch phar
makologische Stoffe. Blutdruck im Kreislaufsystem. Stromung 
des Blutes in den GefaBen. Bedeutung des Bulbus arteriosus 
sowie der Hilfsherzen fUr die Kreislauftatigkeit. Beeinflussung 
des Blutdruckes durch den VerschluB der Schalen. Bedeutung 
der Perikardialhohle fiir die Kreislauftatigkeit. Die Leistung 
der KEBERschen Klappe. Bezif)hungen zwischen der Herzkam
mer und dem Enddarm. 

C. Die BauchfufJer . . 
1. Die V orderkiemer . . 

Vorderkiemer, an denen bisher physiologische Unter
suchungen angestellt wurden. Spiel der Herzklappen. Fre
quenz des Herzens. Abhangigkeit der Herzschlagfrequenz 
von einer Anzahl von Faktoren, vor allem der Temperatur. 
Bedeutung der Ernahrung fiir die Herztatigkeit. Tatigkeits
weise von ausgeschnittenen Herzen und Herzstreifen. Grund
lagen fiir die automatische und koordinierte Tatigkeit des 
Herzens und seiner Abteilungen. Vorhandensein von Auto
matiezentren im Herzen von Haliotis tuberculata L. Reizbar
keit und Erregbarkeit des Herzens. Wirkung des konstanten 
elektrischen Stromes auf die Herztatigkeit. Elektrogramm 
des Herzens. Wirkung der auBeren Nerven auf das Kreislauf
system. Hemmende und fordernde Herznerven. Beeinflus
sung der Nerventatigkeit durch pharmakologische Stoffe. 
Vorgange im Kreislaufsystem. Bedeutung des Perikardial
raumes fiir die Herztatigkeit. Reizbarkeit des Herzbeutels. 
Bildung der Perikardialfliissigkeit. Druckverhaltnisse im 
Herzen wahrend der Tatigkeit. 

2. Die Lungenschnecken . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Lungenschnecken, an denen bisher physiologische Unter

suchungen angestellt wurden. Spiel der Herzklappen. 
Frequenz des Herzens. Abhangigkeit der Herzschlagfrequenz 
von einer Anzahl von Faktoren, vor allem der Temperatur. 
Bedeutung der Ernahrung fiir die Herztatigkeit. Tatigkeits
weise von ausgeschnittenen Herzen und Herzstreifen. 
Grundlagen fiir die automatische Tatigkeit des Herzens. 
Intervall zwischen Vorhof- und Kammertatigkeit. Seine Ab
hangigkeit von der Herzschlagfrequenz. Grundlagen fiir die 
koordinierte Tatigkeit des Herzens und seiner Abteilungen. 
Tonusschwankungen und Gruppenschlagen des Herzens. 
Reizbarkeit und Erregbarkeit des Herzens. Wirkung des 
konstanten elektrischen Stromes. Extrasystolendes Herzens. 
Elektrogramm des Herzens. Beeinflussung der Herztatig
keit durch Gifte. Wirkung der auBeren Nerven auf das 
Kreislaufsystem. Hemmende und fOrdernde Nerven. Beein
flussung der Nerventatigkeit durch pharmakologische Stoffe. 
Vorgange im Kreislaufsystem. Bedeutung des Perikardial
raumes fiir die Herztatigkeit. Erfolg der Reizung des Herz
beutels. Druckverhaltnisse im Herzen wahrend der Tatig
keit. Hilfsherzen. 

3. Die Hinterkiemer . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Hinterkiemer, an denen bisher physiologische Unter

suchungen angestellt wurden. Spiel der Herzklappen. 
Frequenz des Herzens. Abhangigkeit der Herzschlagfrequenz 

Seite 

192 
193 

205 

237 



Uber den Kreislauf bei den Weichtieren. 

von einer Anzahl von Faktoren, vor aHem der Temperatur. 
Bedeutung der Emahrung fiir dieHerztatigkeit. Tatigkeits
weise von ausgeschnittenen Herzen und Herzstreifen. 
Grundlagen fUr die automatische und koordinierte Tatigkeit 
des Herzens und seiner Abteilungen. Reizbarkeit und Er
regbarkeit des Herzens. Wirkung des. konstanten elektri
schen Stromes auf die Herztatigkeit. ·Elektrogramm des 
Herzens. Beeinflussung der Herztatigkeit durch Gifte. Wir
kung der auBeren Nerven auf das Kreislaufsystem. Hem
mende undfordernde Nerven. Beeinflussung der Nerventa
tigkeit durch pharmakologische Staffe. Vorgange im Kreis
laufsystem. Bedeutung. des Perikardialraumes fiir die Herz
tatigkeit. Bildung der Perikardialfliissigkeit. Die Crista 
aortae. Druckverhaltnisseitn Herzenund im Tierkorper. 

91 

Seite 

4. Die Flossenfu{3er odeI' Ruderschnecken . . . . . . . . . . 248 
Beeinflussung der Herztatigkeit durch die Temperatur. 

D. Die Grabju{3er . . .. . . .. . . . . . .. . . . . 249 
Erfahrungen iiber die Herztatigkeit bei Dentalium. 

E. Die Wurmmollu$ken . . . . . . . . . . . . . . . . 250 
Erfahrungen iiber die Herztatigkeit bei Chitonen. Verzeich

lllingder Tatigkeit der Herzkammer. Herzfrequenz. Reizbarkeit 
mid Erregbarkeit des Herzens. Wirkung der ~uBeren Nerven 
auf das Kreislaufsvstem. Das dorsale GefaBrohr bei Chaetoderma. 

tJberblick ............................ 253 
Art des Kreislaufsystems. Herzaufbau, makroskopisch anatomisch 

und histologisch (Muskelfasem sowie nervose Elemente). Automatie 
und Automatiezentren. Gruridlagen fiir das automatische tmd kaordi
nierte . Arbeiten der verschiedenen Kreislaufanteile. Peristaltik und 
Antiperistaltik. Bedeutungr der Temperatur und der Ernahrung fiir 
die Tatigkeit der Kreislaufanteile. Reizbarkeit und Erregbarkeit der 
Kreislaufanteile. Bildung von Elektrizitat. BeeinfluBbarkeit des 
Herzens bzw. der Kreislaufanteile durch auBere Nerven. Zustaride
kommen des Blutumlaufs. Booeutung der Vis a tergo. Unterstiitzung 
der Herzarbeit durch Hilfseinrichtungen (Hilfsherzen und Windkessel). 
Eingreifen spontaner Zusammenziehung des ganzen Tieres zugunsten 
des Kreislaufs. Bedeutung des Perikardialraumes. 

Literaturverzeichnis . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 269 

Einleitung. 
Die Weichtiere umfassen, wie die Obersicht in BREHMs Tierleben, 

4, Auf I. (Band Niedere Tiere) lehrt, eine groBe Anzahl von Klassen bzw. 
Ordnungen und Unterordnungen. Auf Grund der dort gegebenen Ein
teilung kann man sie in folgender Weise gliedem 1 : 

1 Aus sachlichen Grunden habe ich bei meinen Besprechungen nicht die 
hier angegebene Reibenfolge eingehalten, sondern gerade die nmgekehrte. 
Ich beginne also meine Besprechungen mit den hochst organisierten Ver
tretem, den Kopffu{3ern (CePhalopoda) und schlieBe sie mit den niedrigst 
organisierten, den Wurmmollusken (Amphineuren) abo 

Wegen der Systematik vergleiche man auch die Werke von ALDER und 
HANCOCK (Nacktkiemer) sowie von SIMROTH (Lungenschnecken, GrabfiiBer, 
WurmmoHusken) in BRONNS Klassen und Ordnungen. 
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1. Klasse: Wurmmollusken (Amphineura), 
1. Ordnung: Wurmmollusken (im engeren Sinne, Aplacophora) , 
2. Ordnung: Kii/erschnecken (Placophora). 

2. Klasse: Grab/ufJer (Scaphopoda). 
3. Klasse:Schnecken oder Bauch/ufJer (Gastropoda), 

1. OrdnuI).g: V orderkiemer (Prosobranchia), 
2. Ordnung: Lungenschnecken (Pulmonata), 
}. Ordnung: Hinterkiemer (OPisthobranchia), 
4. Ordnung: Flossen/ufJer, Ruderschnecken (pteropoda). 

4. Klasse: Muscheln (Lamellibranchia). 
5. Klasse:' KoplliifJer (Cephalopoda), 

1. Ordnung: Vierkiemer (Tetrabranchiata), 
2. Ordnung: Zweikiemer (Dibranchiata). 

Diese Tierklassen unterscheiden sich nicht nur in bezug auf die all
gemeine Bauart voneinander, sondem auch in gewisser Weise durch ihr 
Kreislaufsystem, das jew~ils so angeordnet und beschaffen ist, wie es 
den Bediirfnissender betreffenden Tierklasse bzw. Tierordnung am besten 
entspricht. GanZ allgemein gilt ·fUr· das Kreislaufsystem der Weich
tiere, daB es ein ollenes ist. Das besagt, daB, soweit Herzen gegeben sind, 
aus diesen arterieIle GcrfaBe hervorgehen, die sich bis in Arterienkap#laren 
verzweigen. Diese Arterienkapillaren miinden in Hohlraume, . die sog. 
Lakunen, "Sinus" oder Ubergangsge/iifJe ein, au~ denen wiederdl€ Venen
kapillaren hervorgehen. Diese sammeln sich zuletzt in jenen' groBen 
venosen GefaBen, die das BIut dem Herzen zufiihl'en. Wir haben' beim 
ollenen Kreislau/system also nicht jene strenge An~inanderreihung von 
Arterien, Kapillaren und Venen, wie sie .dem geschlossenen zu eigen und 
dadurch charakterisiert ist, daB. aIle GefaBeiiber eine selbstandige, wohl
ausgebildete Wandung Vf~rfiigen ['Vgl. BETliE (2)]. 

Eine Frage, die auch heute noch niCllt ganz geklart ist, ist die, welches 
die Umgrenzung der Lakunen, "Sinus" oder DbergangsgefaBe ist, die 
sich in denjenigen Tierkorpem befinden, die iiber ein "offenes Kreis
laufsystem" verfiigen. Man kann an verschiedenen SteIlen des Korpers 
del' Weichtiere anatomisch Raume feststeIlen, die zum Teil weit ver
zweigt sind und BIut enthalten. Die Hauptfrage lauft nun darauf hin
aus, ob diese BIutraume eine eigene Wandung besitzen odeI' ob ihre 
Abgrenzung lind Einteilung durch die Organe zustande kommt. 

1m ersten FaIle wiirde es sich darum handeln, daB die Arterien (ge~ 
gebenenfalls nach entsprechender Verzweigung bis in Arterienkapillaren) 
in Raume mit eigener Wandung einmiinden, welche einen groBen Quer
schnitt aufweisen. Aus diesen Sinus wiirden dann die VenenkapillareIi 
hervorgehen, die sich allmahlich in den groBen Venen sammeln. Imzweiten 
Falle'wiirden die feineren Arterien oder die Arterienkapillaren in. Raume 
miinden, die zwischen die Organe eingeschaltet \ sind und keine eigene 
Wandung besitzen. 1m ersten Falle konnte aIlerdings im strengenSinne 
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des Wortes nicht mehr von einem o/lenen Kreislaufsystem gesprochen 
werden. Die GefaBe waren richtig aneinandergeschaltet, Arterien, Arte
rienkapillaren, Sinus, Venenkapillaren und Venen, ohne daB an einer 
Stelle eine Unterbrechung der Kreislaufbahn durch Anteile gegeben 
ware, die nicht mit einer eigenen Wandung ausgestattet sind. Ahnlichen 
Verhaltnissen begegnen wir z. B. bei den groBen venosen Sinus, die sich 
beim Menschen und vielen Wirbeltieren in der Dura mater nachweisen 
lassen (vgl. MOQUIN-TANDON). 1m zweiten Falle ware richtig ein offenes 
Kreislaufsystem gegeben, da ja eine Wandung des GefaBsystems nur an 
bestimmten Stellen vorhanden ist. Ein Analogon zu diesen Verh1iltnissen 
ware in der Milz des Menschen und zahlreicher Wirbeltiere zu erblicken;bei 
der ja auch Arterienkapillaren, Blutraume und Venenkapillaren nachge
wiesen wurden. Freilich weist die Milz eine auBere Begrenzung auf, so 
daB die Analogie keine vollstandige ist, besonders dann nicht, wenn man 
von der Voraussetzung ausgeht, daB die Milz einen Anteil des Kreislauf
systems der Wirbeltiere darstellt. 

Hier ware auch auf die eigenartigen Verhaltnisse hinzuweisen, die in 
dem System ffir die Lymphbildung und den Lympkabflu/3 gegeben sind. 
Die Lymphe gehtin den Kapillaren aus der Blutbahn ab, sammelt und 
bewegt sich zuerst in den Lficken zwischen den Zellen und wirderst all
mahlich in die Lymphkapillaren fibergeffihrt, aus denen die LymphgefaBe 
hervorgehen. Zwischen den Blutkapillaren auf der eirten und den Lymph
kapillaren auf der anderen Seite ist dieses System als unterbrochen anzu
sehen. Auch hier haben wir bloB Hohlraume,die mit Lymphe angeffillt 
sind und die fiber keine eigene Wandung verffigen. Die Abgrenzung 
dieser Raume erfolgt nur durch die umliegenden Zellen. Hohlraume, die 
mit der Lymphe etwas zu tun haben, finden wiT im menschlichen Organis
mus und in dem zahlreicher Wirbeltiere z. B. in der Pleural- und Peri
tonaealhOhle. Vondiesen ist vorzugsweise durch physiologische Unter
suchungen bekannt geworden, daB sie mit'dem LymphgefaBsystem in 
Zusammenhang stehen. Stoffe, die man in diese Hohlen einbringt, er
scheinen nach Ablauf einer bestimmten Zeit in der Lymphe. Solche 
Hohlraume (z. B. die Pleural- und Peritonaea1hohle) k6nnten in. eine 
gewisse Analogie zu den "Sinus" im Weichtierkorper gesetzt werden, 
vorausgesetzt natfirlich, daB diese fiber eine eigene Wandung verffigen. 

Wie man sieht, sind die Fragen, deren Beantwortung ffir das Ver
standnis des offenen Kreislaufsystems von groBer Wichtigkeit sind, viel
fach gar nicht oder nicht richtig gestellt worden, so daB man sich nicht 
wundem kann, daB bisher auf diesem Gebiete eine groBe Unklarheit 
herrscht. Das geht schon aus den zahlreichen Bezeichnungen hervor, dip 
fUr die Hohl- oder Blutraume gewahlt wurden, die sich im Korper der 
Weichtiere an den verschiedensten Stellen befinden. Man spricht von 
Lakunen, "Sinus" und von Obergangsgefii/3en. 1m allgemeinen ist man, 
wie ein tTberblick fiber das gesamte Schrifttum lehrt, einer strengen Beant
wortung dieser Frage aus dem Wege gegangen. Man schloB sich entweder 
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den Anschauungen von MILNE-EDWARDS (6) an, nach denen es solche mit 
Blut ausgefiillten Hohlraume ohne Wand im Weichtierkorper gibt, oder 
man bekampfte diese Anschauung. MILNE-EDWARDSl hat auf Grund seiner 
Injektionspraparate allerdings keine Klarung dieses Problems gebracht 
und bringen konnen. Er spricht von einer "degradation" des Kreislauf
systems der Weichtiere an verschiedenen Stellen, in dem arteriellen bzw. 
kapillaren bzw. venosen Anteil. Wenn er sich auch in seinen Arbeiten 
nicht immer klar ausdruckt, so kann man nicht urn die Vorstellung herum
kommen, daB er richtig an eine Unterbrechung des Kreislaufsystems, also 
an Lucken in ihm, gedacht hat. Diesen Anschauungen wurde von zahl
reichen Forschern widersprochen. Sie fandenWandungen fur die Hohl
raumeoder glaubten, solche nachweisen zu konnen und deuteten mit 
Rechtdarauf hin, daB man dann im strengen Sinne des Wortes nicht mehr 
von einem offenen Kreislaufsystem sprechen kann. Freilich ist auf Grund 
zahlreicher Befunde anzunehmen, daB der Ausbau des Kreislaufsystems 
bei den verschiedenen Klassen der Weichtiere wechselvoll ist. Es ergehen 
sich da zweifellos sehr groBe Unterschiede in bezugaufdie "Vollkommen
heit" des Kreislaufsystems. 

So hat es sich fruhzeitig herallsgestellt, daB die Kopttuper uber. ein 
sehr entwickeltes Kreislaufsystem verfugen, das dem derhoheren Wirbel
tiere kaum nachzustehen scheint. Jedenfalls lieB sichda eine weitgehende 
Verzweigung der Arterien bis in feinste Kapillaren feststellen, die durch'
aus nicht immer in Sinus iibergehen. Die Kapillaren vermitteln vielfach 
unmittelba:r die Verbindung zwischen den feinsten Arterien und den 
feinsten Venen. 

Fiirdie Muscheln hat schon KEBER den Standpunkt vertreten, daB 
die groBen,mit Blut ausgefiillten Hohlraume mit einer eigenen Wandung 
ausgestattet sind. Er selbst vermochte sie an verschiedenen Stellen des 
Tierkorpers bei entsprechender VergroBerung festzustellen. Es ist aber 
nicht gesagt, daB dort, wo ihm ein"Nachweis derWandung nicht gelang, 
nun auch wirklich keine gegeben ist. Die GefaBwande konnten so innig 
mit den Organen verwachsen sein, daB· sie sich bei ihrer Zartheit und 
Diinnwandigkeit nicht oder doch nur sehr schwer nachweisen lassen (vgl. 
die Angaben auf S.33 seines Aufsatzes). Auch wurden im Kreislauf
system der Muscheln an den verschiedensten Stellen Kapillarsysteme 
nachgewiesen. 

Wie weit in der Klasse der Muscheln Unterschiede in bezug auf den 
Aufbau des Kreislaufsystems bestehen, laBt sich vorerst nicht mit Sicher
heit sagen. Man wird daran denken mussen, wenn man z. B. bei LANGER 
(2,3) liest, daB das GefaBsystem der Teichmuschel als ein vol1kommenes 
anzusehen ist, in dem Sinne, daB das Blutauch in den Lakunen durch 
besondere GefaBmembranen gegen die Organe abgegrenzt ist. Es fiillt 
also nicht etwa wie eine Art von "Infiltra:tt< die Lucken zwischen den 

1 Es han:delt sich um die Abhandlungen von MIumcEDWARDS (1-5), 
zum Tell um die in Zllsammenarbeit mit VALENCIENNES (1, 2). 
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Organen und die Spalten in den Geweben aus. Dberall soIl es Kapillar
gefaBe geben, die den Arterien entstammen und kontinuierlichin die 
Venen ubergehen, zum Teil allerdings unter Zwischenschaltung von 
Lakunen. LANGER hat bei der Teichmuschel zwei Arten von soIchen 
DbergangsgefaBen oder Lakunen festzustellen vermocht. Die eine ist u. a. 
im Darmkanal nachzuweisen. Hier geht aus den Arterien nach ent
sprechender Verastelung ein feines Kapillarnetz hervor, das vorzugsweise 
an der Oberflache dieser Organe gelegen ist. Aus diesen feinen Kapillar
netzen entstehen groBere, die teilweise schon zu dem Venensystem ge
rechnet werden muBten. Die zweite Art von DbergangsgefaBen wird durch 
Schwellnetze dargestellt. Sie sind Bestandteile eines richtigen "Schwell
gewebes", das die Organe, hauptsachlich denFuB und den Mantel, nach 
allen Richtungen durchzieht. Die GefaBe dieser Netze haben verschie
denen Durchmesser. 1m I nnern der Organe sind es vielfach grobere GefaBe, 
die nach Injektion mit entsprechenden Massenselbst mit unbewaffnetem 
Auge zu sehen sind. Gegen die Ober/liiche zu liegen kleine Kapillaren, 
die sich nur bei entsprechender VergroBerung feststellen lassen. Diese 
oberflachig gelegenen Kapillarnetze gehoren ebenfalls schon dem venosen 
System an. 

Gleiche Beobachtungen wurden auch in der Klasse der Bauch/iifJer 
gemacht (WEDL). Auf diesem Gebiet hat NALEPA eine Anzahl grundlicher 
Untersuchungen beigebracht. Erbezeichnet als Ubergangsge/iifJe jene 
weitverzweigten Raume, die vielfach untereinander in Verbindung stehen, 
deren Wandung aber einer gewissen Selbstandigkeit und Unabhangigkeit 
von den ubrigen Organgeweben entbehrt undbei verschiedenen Organen 
verschieden ausgebildet ist. Wenn sie vorhanden ist, so besteht sie aus 
Bindesubstanz mit eingestreuten Kernen. NALEPA hat mit Recht darauf 
hingewiesen, daB die ubliche Bezeichnung, die fUr diese Blutraume ge
wahlt wird - Lakunen -, in dem Augenblicke hinfallig wird, sowie man 
mit ihr Raume bezeichnen will, die einer Wandung vollig entbehrem!,Be
zeichnet man aber mit "Lakunen" Raume im Organgewebe, die unter 
Umstanden weit verzweigt sind und deren Wandung bloB aus Bindegewebe 
besteht, so kann man von einem lakuniiren Ge/iifJsystem auch' dann 
sprech,en, wenn diese Wandung noch keine soIche Unabhangigkeitvom 
Organgewebe erreicht hat, wie dies Z. B. bei den Arterien der Fall ist. 
NALEPA hebt ausdrucklich hervor, daB es viel zweckmaBiger ware, be
stimmte Anteile des GefaBsystems der Weichtiere mit Lakunen an
zusprechen. Diese Bezeichnung ware den Bezeichnungen Kapillaren und 
Sinus vorzuziehen, bei denen ja immer an ein selbstandiges R6hrensystem 
gedacht wird oder an Erweiterungen eines solchen selbstandigenRohren
systems. Freilich scheint das Kreislaufsystem bei den Bauch/iifJern sehr 
viel weniger vollkommen ausgebildet zu sein, als diesbei den Muscheln 
bzw. den KoptfiifJern der Fall ist. 

Ein weitgehender "Abbau" des Kreislaufsystems ist bei den Grab/iifJern 
bzw. Wurmmollusken festzustellen. Hier wird man an eine "degradation" 
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des Kreislaufsystems in dem Sinne von MILNE-EDWARDS denken miissen. 
Die Organe werden vielfaeh von der Blutfliissigkeit umspiilt, die dann 
nieht mehr in irgendwelchen R6hren mit selbstandiger Wandung ein
gesehlossen ist. 

Yom anatomischen Gesiehtspunkt aus kommt man zu dem SehluB, 
daB in bezug auf die Anordnung des Kreislaufsystems der Weichtiere noeh 
vielesim Unklaren ist. Jedenfalls verhalt sieh das Kreislaufsystem dieser 
Tiere ganz anders als das der hOheren Wirbeltiere. Nieht allein, daB es 
Untersehiede bei den versehiedenen Klassen der Weichtiere gibt; es 
ergeben sieh aueh groBe Untersehiede zwischen Weiehtieren, die derselben 
Klasse angeh6ren. Ferner wird bei demselben Tier der Kreislauf an ver': 
sehiedenen Stellen in versehiedenartig gestalteten Bahnen vor sieh gehen. 
Neben Kapillarsystemen werden vielfaeh aueh bloB einfaeh Blutraume 
gegeben sein. 

Die Frage naeh der Begrenzung der Lakunen ist aber nieht nur anato
misch, sondern aueh Physiologisch von Bedeutung, und zwar mit Riiek
sieht auf die Str6mung der Hiimolymphe in diesen Hohlraumen. Geht 
diese stets in gleieher Weise vor sieh in dem Sinne, daB die Blutk6rperehen 
naeh Ablauf einer bestimmten Zeit an der gleiehen oder annahernd der 
gl~ehen Stelle wieder anzutreffen sind, wie man das vom Kreislauf der 
Wirbeltiere her keunt? Die Tatsaehe eines ,,,offenen" Kreislaufsystems 
besagt noeh lange nieht, daB die Blutbewegung ganzlieh ungeordnet vor 
sieh gehen muB. So kann man bei durehsiehtigen M anteltieren, di~ ein 

-offenes Kreislaufsystem besitzen, z. B. bei Clavelina sehen, wie sieh die 
Blutk6rperehen in den Hohlraumen des Tieres in bestimmten Bahnen 
voranbewegen, und zwar durehaus gleiehartig, aueh wenn man iiber langere 
Zeitraume beobaehtet. Dieser Tatsaehe widersprieht es nieht, daB dureh 
eine gelegentliehe Zusammenziehung des Tieres die Str6mung fiir kurze 
Zeit in Unordnung gerat. Sowie die auBere Ursaehe der St6rung abge
klungen ist, geht die Str6mung wieder in der friiberen Weise vor sieh. 
leh habe mieh von diesem Gesehehen haufig in lang dauernden Ver
suehen iiberzeugen konnen. Aueh ist es mir gelungen, diese Vorgange im 
Film festzuhalten [v. SKRAMLIK (17)]. Selbst bei der Sehlagumkehr des 
Herzens kommtes zu keinem "Dureheinander". Die Blutk6rperehen voll
fiihren zunaehst eine ruekartige Bewegung und werdendann ohne Ande
rung ihrer gegenseitigen Lagerung mi.eh der entgegengesetzten Riehtung 
getrieben. Man wird daraus den SehIuB ziehen k6nnen, daB die Lakunen 
bei diesen Tieren mit einer eigenen Wandung ausgestaUet sind. Damit 
ist aueh die Tatsaehe in Einklang zu bringen, daB man bei den lv.fantel
tieren die Umlaufszeit des Elutes bestimmen konnte. Diese hat sieh wie 
bei den Wirbeltieren von der Zahl der Herzschlage als abhangig erwiesen. 
In der Zeit von etwa 27 HerzsehIagen wird ein Blutk6rperehen einmal 
im Tierk6rper herumgetrieben [v. SKRAMLIK (3, 13)]. 

Wie weit nun diese Verhaltnisse auf die Weichtiere zu iibertragen 
sind; bedarf erst einer eigenen Untersuehung. Von vornherein wird man 
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annehmen mussen, daB die Stromung des Blutes urn so ungeregelter vor 
sich gehen wird, je durftiger das Kreislaufsystem entwickelt und je be
weglicher das Tier ist. Beweglichkeit solI hier hauptsachlich wie Ver
schieblichkeit der einzelnen Anteile des Korpers gegeneinander bewertet 
werden, es ist also nicht nur an aktive Bewegungen des Tieres zum Zwecke 
von Ortsveranderungen gedacht. Der ganze Fragenkomplex, der sich aus 
diesen Bemerkungen ergibt, muB noch auf experimentellem Wege in 
Angriff genommen werden. Es konnte also eine Entscheidung daruber, 
ob die Lakunen bei den Weichtieren eine eigene, wenn auch noch so dunne 
Wandung besitzen, von physiologischer Seite herbeigefiihrt werden. 

Bei den meisten Weichtieren kann der ganze Korper durch eigene Mus
keln in einem gewissen Umfange zur Zusammenziehung gebracht werden. 
Ziehen sich diese Muskeln, die der Willkur unterstehen, zusammen, so 
werden die vorhin erwahnten weiten Hohlraume, die Lakunen, zusammen
gedruckt und das Blut auf diese \¥eise in betrachtlichem AusmaBe dem 
Herzen zugefuhrt. Diese Tiere konnen also die Vorgange im Kreislauf
system willkiirlich lenken. Eine Willkurbeeinflussung der Kreislaufvor
gange ist bei einem geschlossenen Kreislau/system nicht oder nur in sehr 
beschranktem Umfange moglich. DemgemaB arbeiten auch die "Motoren" 
in dem offenen Kreislaufsystem nach ganz anderen Prinzipien als im 
geschlossenen. Es ist vorzugsweise die Dehnung, durch die die Herzen, 
ebenso wie ihre einzelnen Abteilungen mit den Hilfseinrichtungen im Kreis
laufsystem, zu geregelter Tatigkeit gebracht werden. 

Zwischen den Vorgangen im Kreislaufsystem der Weichtiere und dem 
der ubergeordneten Tiere, vor allem der M anteltiere, bestehen sehr ausge
pragte Unterschiede. Die Manteltiere haben wohl ein o//enes Kreislau/
system, ihr Herz wird aber in der gleichen Weise zur Tatigkeit gebracht, 
wie das bei den meisten Chordaten mit Ausnahme von Amphioxus lanceola
ius Y. der Fall ist, namlich durch das Eingreifen von Automatiezentren. 
Bei Amphioxus haben wir wohl ein geschlossenes Kreislaufsystem, doch 
wird das Blut hier durch die Tatigkeitsweise einer ganzen Anzahl von 
GefliBen in Umlauf gehalten [vgl. v. SKRAMLIK (13-15)]. Diese GefaBe
die Lebervene, der Sinus venosus (das sog. Herz), die Endostylartetie, die 
Brtlbilli, das Glomus und die Subintestinalvene - arbeiten nach dem 
gleichen Prinzip wie das Herz in dem o//enen Kreislau/system der Weich
tiere. Sie werden zur Tatigkeit gebracht, sowie sie einen bestimmten Fiil
lungszustand aufweisen, durch den eine Dehnung der Wand herbeigefiihrt 
wird. In dem Kreislaufsystem von Amphioxus lanceolatus Y. gibt es 
keine Automatiezentren. Soweit ein Herz bei ihnen gegeben ist, arbeitet 
das nicht unter dem EinfluB von Automatiezentren, sondern nach dem 
Prinzip der Dehnung. 

Der Herzmuskel der Weichtiere verhalt sich in Physiologischer Be
ziehung vielfach ganz anders als der Herzmuskel anderer Wirbelloser und 
auch der Wirbeltiere. Eine Frage von nicht geringer Bedeutung, die 
schon bei den allgemeinen Besprechungen behandelt werden muB, ist nun 
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die, ob die eigenartige Tatigkeitsweise des Herzmuskels der Weichtiere 
irgendwie mit einer besonderen anatomischen Beschaffenheit' dieser Ge
bilde in Zusammenhang zu bringen istl. Die erst en Forscher, die die Herz
muskelfasern von Weichtieren einer genauen histologischen Untersuchung 
unterwarfen, haben die Feststellung gemacht, daB man aus der Herzwand 
der Weichtiere Elemente zu isolieren vermag, die vielfach spindelformig 
gestaltet sind und zugespitzte Enden aufweisen 2. Es handelt sich hier 
urn ahnliche Gebilde, wie man sie bei Behandlung des Herzmuskels 
der niederen Wirbeltiere durch konzentrierte Kalilauge gewinnen kann, 
[WEISMANN (1, 2)J. Dazu kam weiter die Feststellung, daB diese Herz
muskelelemente eine mehr oder minder deutliche Querstreifung auf
weisen. J edenfalls wurden die Herzmuskelfasern der Weichtiere den quer
gestreiften Muskelfasern zugezahlt und nicht etwa den glatten. 

Man hat diese quergestreiften Elemente in der Herzmuskelwand samtlicher 
Weichtiere nachzuweisen vermogen. Bei den Kop//ii{3erherzen wurde die 
Querstreifung zuerst durch H. MULLER festgestellt. Diese erste Beobachtung 
hat aHerdings eine gewisseEinschrankung durch spatere Untersuchergefunden, 
indem BOLL und KNOLL (1, 2) die Querstreifung nur "angedeutet" sahen. 
MARCEAU hat aber bei sehr genauen Untersuchungen die Querstreifung der 
Muskelfasern in nahezu samtlichen Kreislaufanteilen der KoPf/ii{3er fest
steHen konnen, also z. B. nicht allein im arteriellen, sondern auch im Kiemen
herzen. Die Querstreifung der ll'/uschelherz/asern wurde zuerst von MARGO 
und DOGIEL bei Anodonta gesehen, von DOGIELUnd KNOLL auch bei Pecten. 
VIGIER (1, 2) konnte aHerdings bei Anodonta Ulid Mytilus nur eine einfache 
Querstreifung der Herzmuskelfasern feststeHen. Von MARCEAU (1-3) 
wurden diese Angaben weitgehend erganzt. Bei den Herzmuskelfasern del 
Vorderkiemer wurde die Querstreifung ebenfalls vielfach festgestellt: von 
GIBSON und MARSHALL bei Patella, von LEYDIG bei Paludina vivipara, von 
MADER bei Nassa reticulata, von KNOLL bei Murex und von FLEURE und 
SPILLMANN bei Haliotis. Auch die Herzmuskelfasern der Lungenschnecken 
erwiesen sich als que:rgestreift, wie vor aHem aus den Feststellungen von 
DARWIN an Helix pomatia L. hervorgeht. KNOLL hat dann die Querstreifung 
de:r Herzmuskelfasern bei dem Hinterkiemer Aplysia nachzuweisen vermocht. 
Bei den Amphineuren, vor aHem den Chitonen, erwiesen sich nach den Be
obachtungen von VIGIER und VL1l:s sowie MARCEAU die Herzmuskelfaserr: 
ebenfaHs als quergestreift. 

Aus all diesen Befunden kann man den SchluB ziehen, daB die Herz 
muskelfasern der Weichtiere quergestreift sind. Man hat allerdings im 
Laufe der Zeit diese ersten Befunde vielfach nicht anerkannt, weil man 
nicht in der Lage war, in entsprechenden Praparaten die Querstreifung 
richtig nachzuweisen. Es wurde dann davon gesprochen, daB die Herz
muskelfasern der Weichtiere glatt sind, ja es wurde sogar auf Grund der 
histologischen Bilder die Vorstellung entwickelt, daB es sich urn eine be
sondere Art von Streifung handelt, die als "schrag" oder "spiralig" zu 
bezeichnen ist. Wenn aber wirklich von einer Querstreifung gesprochen 
wurde, so dachte man nicht an die iibliche Art von Querbandern. Wie aus 

1 Vgl. hier auch die Angaben von VON SIEBOLD, KOLLIKER (2) sowie 
VON BRUCKE (1). 

2 Hingewiesen sei auch auf die Angaben von BERGH_ 
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den bildlichen Darstellungen hervorgeht, sah man vielfach eine Reihe 
von "Kornchen", die wohl in der Querrichtung angeordnet waren, sich 
aber voneinander gesondert erwiesen. 

In neuerer Zeit scheint PLENK die Ursache der vielen Widerspruche 
erkannt zu haben. Wenn nicht immer reine Bilder der Querstreifung in den 
Praparaten zur Darstellung gelangen, so solI das auf der Art der Fixie
rung beruhen. Unter dem EinfluB des Fixierungsmittels werden die ver
schiedenen Teile der Muskelfasern ungleichmaBig zur Tatigkeit gebracht 
und in ungleichmaBigem Tatigkeitszustande fixiert. Es kommt dann 
leicht zu Veranderungen, vor allem zu Verzerrungen der Muskelfasern. 
Sie erfahren Verdrehungen, durch die der Eindruck einer schragen oder 
spiraligen Streifung zustande kommt. In Wirklichkeit ist die Beschaffen
heit dieser Fasern wahrend des Lebens eine ganz andere, als man sie in 
den histologischen Bildern sieht. 

Unter dem EinfluB des Fixierungsmittels kommen auch Umwand
lungsformen von normalen quergestreiften Fasern zustande. Wenn an 
ihnen dann keine Querstreifung festzustellen ist, so ist das noch lange 
kein Beweis dafUr, daB sie glatt sind, wie vielfach angenommen wurde 
[WEISMANN (1, 2), LANG-HE SCHELER und A. J. CLARK]' In Wirklichkeit 
handelt es sich urn Funktionsstadien quergestreifter Muskelfasern, bei 
denen die Querstreifung verschwunden ist. PLENK lehnt das Vorkommen 
einer schragen oder spiraligen Streifung der Muskelfasern vollkommen 
abo Soweit er sich nicht durch eigene Untersuchungen davon uberzeugen 
konnte, daB die Herzmuskelfasern der Weichtiere quergestreift sind, 
schlieBt er sich den Darlegungen von MARCEAU an, von denen noch in den 
anatomischen Vorbemerkungen zu der Beschreibung des Kreislaufsystems 
jeder Weichtierklasse ausfuhrlich die Rede sein wird. 

Man muB also vorerst von der Ansicht ausgehen, daB die Herzmuskel
fasern der Weichtiere quergestreift sind. Eine eigene anatomische Unter
lage fUr das abweichende funktionelle Verhalten der Herzmuskelfasern 
der Weichtiere gegenuber denen der Wirbeltiere ist zur Zeit nicht nach
weisbar. 

In dem allgemeinen Dberblick uber den Aufbau des Kreislaufsystems 
der Weichtiere ist es am Platze, auch noch etwas uber die Nervenversorgung 
der verschiedenen Kreislaufanteile zu sagen. ZweckmaBig schlieBt man 
sich da an die anatomischen Entwicklungen uber das Nervensystem 
der Weichtiere an, die HESCHELER in dem LANGSchen Lehrbuch der ver
gleichenden Anatomie der wirbellosen Tiere gebracht hat. Man kann sich 
gewissermaBen eine Urform dieses Nervensystems zurecht denken, an 
dessen Hand man in der Lage ist, diejenigen Nervenzweige zu charakteri
sieren und zu bezeichnen, die fur die Innervation des Herzens im besonderen 
und des Kreislaufapparates im allgemeinen in Frage kommen. 

Nach den Ausfuhrungen von HESCHELER befinden sich im Kopf der 
Tiere auf dem Rucken (s. Abb. 1) zwei kraftig ausgebildete Ganglien
zellenhaufen, die als Cerebralganglien angesprochen werden. Diese treten 

7* 
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untereinander in querer Richtung in Verbindung, und zwar durch Fasern, 
die iiber die Speiserohre hinweg verlaufen. Diese Fasem bezeichnet man 
in ihrer Gesamtheit als Cerebralcommissuren. Voniedem Cerebralganglion, 
also der rechten und der linken Seite, nehmen zwei kraftige Nervenstrange 
ihren Ursprung, die den Korper der Tiere in der Langsrichtung von vorn 

Abb. !. Schematische Darstellung eines 
"Urweichtieres" nach HESCHELER. Es 
bedeuten: M den Mund, A den After, 
H die Herzkammer mit den vorgeschal
teten Vorhofen, K die Kiemen, C das 
Cerebral-, PI das Pleural-, Pc das 
Pedal-, Pa das Parietalganglion und Vi 
das Viscera~ganglioD rechts bzw.links. 
Man beachte die Uings- und Querver
bindungen zwischen diesen Ganglien
zellenhauf~m (Connectiven bzw. Com
missuren). Die Querverbindung zwi
schen den beiden Cerebralganglien ver
lAuft iiber dem Vorderdarm, die Quer
verbindung zwischen den beiden Pedal
bzw. Visceralganglien unter dem Vorder-

bzw. unter dem Enddarm. 

nach hinten durchziehen. In ihnen befinden 
sich Ganglienzellen in reichlichen Mengen 
eingelagert. 1m Tierkorper gibt es zwei Paar 
solcher bngs verlaufender Nervenstrange, 
also insgesamt vier. Die zwei Strange des 
einen Paares verlaufen rechts und links im 
FufJ und werden Pedalstamme genannt. Die 
zwei Strange des anderen Paares verlaufen 
in der Leibeshohle und werden als V isceral
stamme angesprochen. Diese beiden Strange 
treten im riickwartigen Anteil der Tiere 
untereinander in Verbindung. 

Auf Grund der verschiedenen Ganglien
zellenhaufen, die in diese Stamme ein
gelagert sind, ergibt sich ein bestimmtes 
Schema des Nervensystems der Weichtiere. 
Die Ganglienzellenhaufen, die sich wegen 
ihrer GroBe ganz besonders hervorheben, 
sind die beiden Cerebralganglien, die beiden 
Pedalganglien, femer die beiden Pleural
ganglien rechts bzw. links vomPharynx, 
endlich die beiden V isceralganglien in den 
hinteren Anteilen der Leibeshohle. 

Man kann nun die Nerven, die die gleich
namigen Ganglienzellenhaufen der beiden 
Korperseiten rechts bzw. links verbinden, 
als Commissuren, die Nervenfasern, die die 
Ganglienzellenhaufen ein- und derselben 
Korperseite verbinden, als Connectiven an
sprechen. Danach bestehen folgende Commis
suren: eine zwischen den beiden Cerebral
ganglien, die uber dem Vorderdarm hinweg

lauft, eine zwischen den beiden Pedalganglien, die unter dem Vorderdarm 
hinwegzieht, und endlich eine zwischen den beiden Visceralganglien, 
die unter dem Enddarm verlauft. Beidseitig bestehen folgende Connec
tiven: eine Cerebropedal-, eine Cerebropleural-, eine Pleuropedal- und 
eine Pleurovisceralconnective. Natiirlich kann man fill den Ausdruck 
Commissur auch die Bezeichnung Querverbindung, fiir den Ausdruck 
Connective auch die Bezeichnung Langsverbindung wahlen. An einem 
von diesen beiden Namen festzuhalten, empfiehlt sich schon mit Riick-
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sicht darauf, daB CARLSON (1), derjenige, der die Nervenanordnung und 
-funktion fiir das Kreislaufsystem der Weichtiere am genauesten durch
forscht hat, diese Ausdriicke fortlaufend gebraucht. CARLSON (1) hat 
auch mit Recht darauf hingewiesen, daB es auf Grund der vorliegen
den Kenntnisse vollkommen verfehlt ware, die Nerven im Korper der 
Weichtiere als cerebrospinale, sympathische und parasympathische zu 
sondern und anzusprechen. An dieser Tatsache hat sich seit 1908 nichts 
geandert; deswegen ist es angebracht, an den vorhin erwahnten Nerven
bezeichnungen nicht zu riitteln und sie zu beniitzen, wenn man diejenigen 
Strange bzw. Stellen der Strange charakterisieren will, von denen Fasern 
fiir die einzelnen Anteile des Kreislaufsystems abgehen. 

I. Anatomische Vorbemerkungen 
tiber das Kreislaufsystem der Weichtiere. 

A. Die Kopffii.6er. 
Bei den KoPlfiij3ern weist das Kreislaufsystem die hochste Entwicklung 

unter samtlichen Weichtierarten auf (s. Abb.2a, b). Man kann hier viel
fach bereits von einem geschlossenen Kreislaufsystem sprechen, in dem 
die Verbindung zwischen den feinsten Arterien nach den feinsten Venen 
zu durch Kapillaren vermittelt wird (s. Abb. 3). Von den Lakunen, den 
weiten Hohlraumen, in die die Arterien iibergehen und aus denen die 
Venen hervorgehen, ist bei den KoPlfiij3ern nur wenig zu sehen. Unter 
diesem Gesichtspunkt ist das Kreislaufsystem der Kopffiij3er ahnlich 
aufgebaut und angeordnet wie das der Chordaten von den Rundmaulern 
einschlieBlich aufwarts. Bei den angefiihrten Wirbeltieren ist es ja nur 
die Milz, die iiber ein offenes Kreislaufsystem verfiigt, wahrend der Blut
umlauf in allen iibrigen Organen in geschlossener Bahn stattfindet. 

Als Motor fiir den Umlauf des Elutes dient bei den KopflufJern das 
Herz, das verschieden gestaltet ist. Bei den Tetrabranchiern ist es mit 
einem Sack zu vergleichen, annahernd von den Umrissen eines Rechtecks, 
der zu beiden Seiten in je zwei Zipfeln ausgezogen ist. In jeden dieser vier 
Zipfel miindet ein Vorhof. Die vier Vorh6fe selbst stellen langgestreckte 
Schlauche dar, die eher als erweiterte Venen wie als richtige VorhOfe zu 
betrachten sind im Sinne derjenigen, die sich bei den Wirbeltieren finden. 
Bei den Dibranchiern erweist sich die Herzkammer, die meist mit kraftiger 
Muskulatur ausgestattet ist, schlauchartig verlangert. Bei den Octopoden 
ist die Herzkammer in der Querachse des Korpers gelagert. In der gleichen 
Richtung verlaufen die beiden Vorh6fe, die in die Herzkammer einmiinden, 
an Stell en, die einander entgegengesetzt liegen. Bei den meisten Oegopsiden 
ist die Kammer in der Liingsachse des K6rpers gelagert. Die Vorh6fe miinden 
einander entgegengesetzt in sie ein und stehen mit ihrer Langsachse senkrecht 
zu der Langsachse der Kammer. 

Der Hauptmotor im Kreislaufsystem der KoPffufJer, gleichgUltig ob es 
sich um Deca- oder Octopoden handelt, ist als arterielles Herz anzusprechen. 
An dieser Bezeichnung muE mitStrenge festgehalten werden, da es daneben 
im Kreislaufsystem der KopffiiEer auch noch venose Herzen gibt. Aus der 
arteriellen Herzkammer entspringen (5. Abb.4) zwei Aorten. Die eine, die 
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Aorta cephalica, verlauft gegen den KopffuB, die andere, die Aorta abdominalis, 
gegen die Spitze des Eingeweidesackes. Die erstere weist einen sehr viel 
groBeren Durchmesser auf. Sie gibt zahlreiche Aste an den Mantel und die 
vordere Ki:irperwand ab, sie versorgt den Trichter, die Speiseri:ihre, die 
Speicheldriisen, den Magen, die Bauchspeicheldriise sowie auch die anderen 
Verdauungsdriisen mit Arterienzweigen. Die Aorta cephalica teilt sich in der 
Nahe des Kopfes in zwei Hauptaste, die sich an die Ansatzstelle der Arme 

a d 

g 

Abb. 2. Scbematische Zeichnungen zur DarJegung der Beziehungen von Kiemen und H ... bei verschiedenen 
Weichti .. arlen nach HESCHELER. Es bedeuten: A den Vorhof, V die Kammer. Es sind dargestellt die Ver
haltnisse a bei den zweikiemigen, b bei den vierkiemigen K r>Pftup .. n, c bei den M uscheln, d bei den ."go
b,anchen Vorderkiem .. n, e bei denaz"gobranchen Vo,d .. ki_n, f bei den Vorderkiem .. n mit einemHerzvor
hof, g bei den Hinterkieme1'n und h bei den Chitonen. Durch die Pfeile ist die Richtung des Blutstromes 

kenntlich gemacht. Aus der Kammer geht jeweils die Aorta bzw. gehen die Aorlen hervor. 

begeben. Hier verzweigt sich nun jeder von ihnen in so viele Aa. brachiales, 
als der Halfte der Arme entspricht. Die Aorta abdominalis versorgt den 
Riickenteil der Korperwand, die Geschlechtswerkzeuge sowie den Tinten
beutel und den Enddarm. 

N ur bei den Oegopsiden gehen bloB zwei arterielle HauptgefaBe, die Aorten, 
aus der Herzkammer hervor. Bei den Octopoden und Myopsiden entspringen 
aus ihr auch noch weitere Arterien, vor allem die Arteria genitalis. Beim 
Herzen von Nautilus (einem Tetrabranchier) geht aus der Herzkammer neben 
der Aorta cephalica auch noch eine kleine Aorta hervor, die sich in zwei Aste 
teilt, die vordere und hintere Pallialarterie. Ferner entspringen aus diesem 
Herzen drei besondere Arterien, welche zu den Keimdriisen und deren Hilfs
apparaten ziehen. 

h 
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Abb. 3. Kreislaufsystem von Octopus vulgari., nach MILNE-EDWARDS (5). Der Korper des Tieres ist nach 
vVegschneiden der Fangarme seitlich er6ffnet worden. Die rechte Kieme wurde von ihrer Ursprungsstelle 
entfernt, urn die Verbindung der Korperh6hle mit den groBen Venen sicbtbar zu machen. Das arterielle 
System ist von dem abfGhrenden KiemengefaB aus rot, das Venensystem von der K6rperhohle aus blau 
gefarbt. Es bedeuten: A den Vorbof, V die Kammer, Kh dasKiemenberz,L die Leber, K.H. die Wand der 
er6ffneten Korperhohle , in der man die Speicheldrtisen, die Speiserohre nnd die Aorta erkennen kann, S den 
hinteren Anteil 'des groBen Sinus, der den Spiralmagen einschlieBt, a die Vena cephalic a, die das Blut ,aus 
den Armen sammelt, b die Vena cava der einen Seite, die ihr Blnt in das Kiemenherz der gleichen Seite 

ergiellt, c bzw. d das zu· bzw. abfiihrende Kiemengefall. 
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Die genannten Arterien verzweigen sich bis zu Kapillarsystemen, die 
auBerordentlich reich entwickelt sind. Bis auf wenige Driisen lassen sich 
diese Kapillarsysteme in allen Organen nachweisen. Es war KOLLIKER (1), 
der sie zuerst bei Embryonen von Sepia officinalis L. gesehen haP. Spater 
wurden sie von LANGER (1) und WILLIAMS an Injektionspraparaten sorgfal
tigst untersucht. Die Kapillarnetze sind in einem jeden Organ in einer ganz 

Abb. 4. Kreislaufsystem von Eledone moschata mojifiziert nach BAUER-JAMMES, von der ventralen Seite 
aus gesehen. Es bedeuten: A die Vorht>fc, V d~e Kammer, Ao.c. die Aorta cephalica, Ao/p. die Aorta ven
tralis, A .g. die Arteria genitalis, K die Kieme, N die Nierenanhange der Nierenveneu, Pt die Peritonaeal
tuben, V.c. die Vena cava, V.r. die Vena rcnatis, Kh das Kiemenherz mit dem Kiemenherzanhang, a das 

zufiihrende, b das abfiihrende KiemengefaB. 

bestimmten Weise geformt. Es laBt sich ohne weiteres feststellen, daB aus 
ihnen die kleinsten Venenstamme hervorgehen, so daB man mit aller Be
rechtigung wenigstens an diesen Stellen des Korpers der KopffiiBer von einem 
geschlossenen Kreislaufsystem reden kann. 

1 KOLLIKER (1) beschreibt auf S. 80f£' seines Werkes seine makrosko
pischen und mikroskopischen Befunde iiber das GefaBsystem von reif.ea 
Embryonen von Sepia officinalis. Er bemerkt, daB man KapillargefaBe in 
groBen Mengen nachweis en kann, besonders reichlich in demjenigen Zell
gewebe des Mantels, das unter den Pigmentflecken gelegen ist, weiter in der 
faserigen Membran, die die innere Flache des Mantels auskleidet, endlich in 
den Blastemschichten, die die riickwarts gelegenen Lappen des inneren 
Dottersackes umgeben. 
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Der Riickstrom des Blutes zum Herzen erfolgt in einem eigenartigen 
Venensystem. Die Armvenen enden in einem ringfOrmigen Sinus, der die 
Mundteile umgibt. Dieser stellt einen Sammelbehalter fiir die ganze Kopf
fuBgegend dar. Aus diesem Sinus geht eine groBe Kopfvene hervor, die Vena 
cephalica, die auch das Blut aus der Leber, dem Trichter und den anderen 
Organen aufnimmt. Unter dem Magen teilt sich die Vena cephalica gabelig 
in zwei Hohlvenen, die Venae cavae, die in die beiden Kiemenherzen iiber
gehen, welche an der Basis der Kiemen gelagert sind. In der Umgebung des 
arteriellen Herzens tragen aIle diese· Venen eigenartige traubenfOrmige Ge
bilde, die als Venenanhiinge bezeichnet werden. Diese sind hohl und stehen 
iiberall mit den Venen in Verbindung. Die Hohlen, in die diese Anhange hin
einragen, werden als Nierensacke bezeichnet. An den beiden Kiemenherzen 
befinden sich Gebilde, die sog. Kiemenherzanhange oder Perikardialdriisen. 
Der letztere Name stammt von GROBBEN (1); mikroskopisch sind namlich 
diese Gebilde wie Driisen aufgebaut. Wie neuere Untersuchungen von 
MITOLO gelehrt haben, handelt es sich in den Perikardialdriisen urn kleine, 
abgerundete Organe, die der inneren hinteren Wand des Kiemenherzens auf
sitzen und in die Herzbeutelhohle eingeschlossen sind. Daher stammt offen
bar auch der Name "Perikardialdriisen". Die Kiemenherzanhange wiegen 
nur wenige Milligramm. So fand MITOLO bei einem Exemplar von Eledone 
moschata mit einem Korpergewicht von 485 g ein Gewicht von 20 mg. Die 
Gebilde weisen verschiedene Farbung auf: Bei Polypus vulgaris sind sie weiB
lich, bei Sepia officinalis gelblich und bei Eledone moschata violett-blaulich 
gefarbt. Ihre Oberflache ist stets runzlig. Von ihrer mutmaBIichen Leistung 
wird noch die Rede sein. 

Die Kiemenherzen treiben das venose Blut bei ihrer Zusammenziehung 
in das zufUhrende (afferente) KiemengefaB. In den Kiemen wird das Blut 
arterialisiert und mit Hilfe der abfiihrenden (efferenten) KiemengefaBe 
den Vorkammern des Herzens und von hier nach der Kammer zu getrieben. 
In einem gewissen Gegensatz zu allen iibrigen Weichtieren stromt bei den 
KopffufJern das Blut aus dem gesamten Korper den Kiemen zu. Auf diese 
Weise erhalt das Herz mit seinen Vorhofen und seiner Kammer ausschliefJlich 
arterialisiertes Blut. 

Die hier gegebene Beschreibung des Venensystems gilt in erster Linie fUr 
den Decapoden Sepia officinalis L. Bei den Octopoden ergeben sich manIJ.ig
fache Abweichungen. So verlaufen bei Polypus vulgaris LAM. an der AuBen
seite eines jeden Armes zwei Venen, die untereinander in Verbindung treten. 
An der Basis der Arme verbinden sich diese Venen zunachst paarweise, zu
letzt zu zwei lateralen Kopfvenen. Diese beiden seitlichen Kopfvenen ver
einigen sich zu einer groBen, der Vena cephaIica, die vor dem Trichter empor
steigt. Die Armvenen iiberfiihren also bei den Octopoden ihr Blut nicht in 
einen Ringsinus, wie bei Sepia officinalis L., sondern unmittetbar ih die 
Vena cephalica. Nautilus pompilius L. besitzt einen groBen Sinus, der kopf
warts im Korper gelegen ist und den Kropf mit der Vena cava einschlieBt. 
Die Vena cava tritt durch Offnungen, die sich in ihrer Wand befinden, mit 
dem Hauptsinus in Verbindung. Bei Nautilus fehlen die Kiemenherzen 
(HE SCHELER) . 

Es ist nunmehr etwas von dem histologischen Aufbau der wichtigsten 
Anteile des Kreislaufsystems der KopffufJer vorzubringen. Nach den An
gaben von MARCEAU (1, 3) setzt sich die Wand der Vorhofe aus vier Schichten 
zusammen. Zu auBerst, also dem PerikardiaIraum zugekehrt, befindet sich 
ein Epithel geringer Hohe, das aus Zellen zusammengesetzt ist, die keine 
besonders charakteristische Bildung aufweisen. Unter dieser epithelialen 
Lage, der ersten Schicht, ist eine Art von" Verbindungsschicht" gelegen, deren 
Breite weitgehend von der Ausbildung des Epithels abhangt, das sie bedeckt. 
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In dieser Verbindungsschicht (zweiten Schicht) befinden sich BlutgefiiBe, 
auch feinste, also Kapillaren, weiter Fasern, die in der Langsrichtung ange
ordnet sind und eine Querstreifung aufweisen. Die dritte Schicht wird von 
Muskeln gebildet, die verschieden dick sind. Die Fibrillen dieser Muskel
fasern sind quergestreift; sie erinnern an diejenigen, die man in der Wand 
der GefaBe der KopffiifJer findet [vgl. LUISADA (1)]. Nach den Angaben von 

Abb. s. Longitudinalschnitt von Muskelfasern aus 
dem Herzen von Sepia ollicinalis L. nach MARCEAU 

bei etwa 1400facher VergroLlernng. Es bedeuten: 
E die Epithellage, M die Muskelschicht, K den 
Kern der Muskelfaser, L ein auswanderndes farb· 
loses Blutkorperchen. Man beachte die auLler-

ordelltlich scharf ausgepragte Querstreifung. 

BAUER sollen zwischen diesen Muskel
fasern u nd den A trioven trikular kla ppen 
Verbindungen bestehen. Ein Ubertritt 
dieser Muskelfasern in die Kammer lieB 
sich aber nicht feststellen . Die Vorhof
Kammer-Verbindung besteht offenbar 
nur aus lockerem Bindegewebe. Zu 
innerst liegt als vierte Schicht ein 
Endothel von feinem Aufbau. 

Die Wand des arteriellen Herzens 
ist bei den meisten KopffufJern infolge 
der starken Muskulatur sehr kraftig 
entwickelt. Auf diese Weise kommt 
es, daB das Blut, das sich in der Hi:ih
lung der Kammer befindet, nicht ohne 
weiteres mit allen Muskelbundeln zum 
Zwecke der Ernahrung in Beruhrung 
kommen kann. Die Herzwand muB 
also schon durch eigene GefaBe mit 
Blut versorgt werden. Tatsachlich hat 
MILNE-EDWARDS bei Polypus vulgaris 
eine kleine Arterie nachgewiesen, die 
von dem ErnahrungsgefaB fUr die 
rechts gelegene Kieme ihren Ausgang 
nimmt und sich in der Wand des 
arteriellen Herzens verzweigt. Aus ihr 
entstehen Kapillaren, die in eigene 
Venen ubergehen. Man kann also 
schon von einem Kreislauf des Blutes 
auch in der Wand des arteriellen Her
zens der KoPffufJer sprechen, wie man 
ihn von den Wirbeltieren her kennt 
[MILNE-EDWARDS (3)]. MARCEAU (3) 
hat diese GefaBe, die den KranzgefaBen 
der Saugetiere gleichzustellen sind, 
auch bei anderen KopffuBern fest-
stellen ki:innen. 

Die Wand desarteriellen Herzens setzt sich aus drei Schichten zusammen. 
Nach auBen hin ist sie von einem Epithel uberkleidet. Es folgt dann das 
M yocard und zu innerst ein Endothel. Die Epithelschicht, die dem Peri
kardialraum zugekehrt ist, weist bei verschiedenen KoPffufJern verschiedene 
Entwicklung auf. Ganz besonders stark ist sie bei Sepia officinalis, schwacher 
bei Polypus vulgaris ausgebildet. Das Myocard (s. Abb. 5) setzt sich aus 
mehreren Lagen von Muskelfasern zusammen. In der auBeren Lage sind diese 
Muskelfasern recht regelmaBig angeordnet, in der inneren uberkreuzen sie 
sich in den verschiedensten Richtungen. Es ergeben sich hier leicht Kanten, 
die in die Herzhi:ihle vorspringen, wie man sie in den Vorhi:ifen kleiner Sauge
tiere regelmaBig findet. Die Bundel in der auBeren Lagesind vorzugsweise 
in zirkuliirer und in longitudinaler Richtung angeordnet. N ach den Angaben 
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von MILNE-EDWARDS scheint im Innern der Herzkammer eine solcke Unter
teilung gegeben zu sein, daB das Blut, das der Herzkammer von der rechten 
Kieme zuflieBt, fast ganzlich in die Aorta cepkalica getrieben wird, wahrend das 
Blut, das aus der linken Kieme kommt, hauptsachlich in diejenigen GefaBe 
gelangt, die aus den hinteren und ventralen Anteilen der Herzkammer ihren 
Ursprung nehmen. 

Wenn die Muskelfasern in der Herzkammer der KoPffufJer so kraftig ent
wickelt sind, so hat das in erster Linie damit etwas zu tun, daB sich die 
graBen arteriellen GefaBe, die aus der Herzkammer ihren Ursprung nehmen, 
bis in die Kapillaren verzweigen, die dem Durchgang des Blutes natiirlich 
einen graBen Widerstand 
entgegensetzen. DieMuskel
fasern bestehen aus Sarko
plasmasaulen, die mekr oder 
minder stark entwickelt und 
mit Kernen versehen sind. 
J ede so1che Sarkoplasma
saule ist von einer kon
traktilen Rindenschicht um
geben, die wechselnde Breite 
aufweist und durch quer
gestreifte Fibrillen gebildet 
wird. Diese Muskelfasern 
erinnern an diejenigen, die 
man bei den niederen Wir
beltieren oder bei den Em
bryonenderhoheren Wirbel
tiere findet. Die Muskel
fibrillen der Muskelfasern 
besitzen (s. Abb. 5) einen 
Durchmesser, der groBer ist 
als bisher fiir das Herz der 
Chordaten festgestellt wurde 
[vgl. RANSOM, MARCEAU (3) 
und LUISADA (1)]. DasEndo
card des arteriellen Herzens 

Kh 
Abb.6. Scbnitt durch den Kiemenherzanhang bei Loligo w/; 
garis nach MARCEAU bei etwa 100facher Vergr66erung. Es be· 
deuten: Kh einen Teil der Wand des Kiemenherzens, Kha den 
Kiemenherzanhang, EJ das Perikardialepithel, das das Kiemen
herz von auGen umkleidet, E'I. das Epithel, das die freie Ober
Wiehe des Kiemenherzanhanges umkleidet, E. das Epithel, das 
die I nnenwand des Kiemenherzanhanges auskleidet. 1m Innem 
des rechten Herzanhanges breiten sich GefaBe aus, die mit dem 

Kiemenherzen, aber auch (bei O) mit der Umgebung 
in Verbindung stehen. 

weist bei den KopffiiBern eine sehr zarte Gestaltung auf. Es bildet eine 
einheitliche Lag€" von Epithelzellen, die der Herzhohle zugekehrt sind. Bis
her sind in keiNml Teil des arteriellen Herzens Ganglienzellen nachgewiesen 
worden. RANSOM hat selbst bei genauester Untersuchung keine so1chen Ge
bilde feststellen konnen. 

Die Stromungsrichtung des Blutes im Kreislaufsystem der KoPflufJer 
wird durch eine Anzahl von Klappen geregelt, die zuerst von CUVIER be
schrieben wurden. Diese Klappen finden sich vorzugsweise im Herzen, und 
zwar zwischen den Vorhofen und der Kammer sowie zwischen der Kammer und 
den angeschlossenen arteriellen GefaBen. H. FREDERICg (1) erwahnt den 
Aufbau dieser Klappen aus einer Arbeit von A.IsGROVE. An der Eintritts
stelle eines jeden Vorhofs in die Kammer befinden sich zwei Taschenklappen, 
ebenso dort, wo die Herzkammer in die Aorta iibergeht. 

Die Vena cava und die Nierenvenen setzen sich zum groBten Teil aus Binde
gewebe zusammen, in dem sich zu geringen Mengen Muskelfasern eingelagert 
befinden. Dort, wo die Nierenvenen in die Kiemenherzen iibergehen, werden 
die Muskelfasern kiirzer. Sie erweisen sich verdickt und sind deutlich quer
gestreift. Kleine Teile der Nierenvenen sind nach den Untersuchungen von 
BAUER vollig frei von Ganglienzellen. 
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Die Kiemenherzen haben eine verhaltnismaBig dicke Wandung. Sie ent
sprechen einem schwammartigen Gewebe. An der Eintrittsstelle des zu
fuhrenden GefaBes befindet sich eine Klappe, die aus zwei Anteilen besteht. 
Dort, wo das zufiihrende Kiemengefii[J aus dem Kiemenherzen abgeht, sind 
keine Klappen nachweisbar. Es gibt bei den Kopffu[Jern verschiedene Typen 
von Kiemenherzen. Bei Polypus vulgaris, Moschites moschata und Sepia 
officinalis ist die Wand der Kiemenherzen sehr dick. Sie umgrenzt eine sehr 
enge Hohlung von Rohrengestalt. In das Innere der Wand dringen zahl
reiche sekundare Kanale ein, die verzweigt sind, so daB auf diese Weise das 
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Abb. 7. Schnitt durch die Zotten, die die Hohlung des 
Kiemenherzanhanges bei Sepia olficinalis auskleiden, nach 
MARCEAU bei etwa 200facher VergrMlerung. Es bedeuten : 
G ein Gefiill, dessen Endothel durch kleine quergestreifte 
Fasern verstarkt ist, E das Epithel, das die Zotten bildet, 
C Kapillaren, die in den Zotten gelegen sind und mit dem 

Epithel in Verbindung treten. 

Kiemenherz den Charakter 
eines Schwammes annimmt. 
~ach auBen zu besteht die 
Wand dieser Organe aus einer 
dunnen Schicht eines eng
maschigen Netzes von quer-

gestreiften M uskelbundeln. 
Beim CALMAR und bei Sepiola 
ist demgegenuber die Wand 
der Kiemenherzen auBerordent
lich dunn, der Hohlraum in-
folgedessen verhaltnismaBig 

groB. Die Wand des Kiemen
herzens weist eine ahnliche Bil
dung auf wie die des arteri
ellen. Die Muskelanteile der 
Wand sind bei den Kiemen
herzen durch GefaBe versorgt, 
we1che ihnen arterielles Blut 
zufiihren. Die eigentlichen Zel
len der schwammartigen Wand 
wie die der endothelialen Zel
len liefern bei den Calmaren 
und bei Sepiola ein Pigment. 

Die Kiemenherzanhange 
sind bei allen Kopffu[Jern drii
sige Hohlorgane (s. Abb. 6, 7), 
deren Hohlung verschiedene 

Weite aufweist. Sie treten durch eine Offnung in Form l: -iner Spalte mit 
der Perikardialhohlein Verbindung, sei es direkt, sei es\!tdurch Vermitt
lung eines Divertikels. Ihre 'Vand besteht zum Teil aus einer epithelialen 
Zellage. 

Das Kreislaufsystem der Kop/fu[Jer wird durch Nervenfasern versorgt, 
die in den Visceralnerven 1 verlaufen. J eder dieser Visceralnerven setzt sich 
aus zwei Strangen zusammen. Die Fasern, die das Herz selbst versorgen, 
endigen bei den Octopoden im ersten Herzganglion, das vor dem Vorhof ge
lagert ist. Von diesem Herzganglion zieht ein Nerv zum Vorhof selbst. Von 
ihm geht ein Zweig ab, der die Kammer versorgt. Starke Connectivenfasern, 
die dorsal von den Vorhofen verlaufen, verbinden das erste mit dem zweiten 
Herzganglion. Von dies en nehmen Nervenfasern ihren Ausgang, die zum 
Kiemenherzen bzw. zur Nierenvene ziehen. Ein wichtiger Zweig tritt in die 
Kieme ein, nachdem an der Basis dieses Organs ein Branchialganglioll eill-

1 Uber das Nervensystem der zweikiemigell Kop/tu[Jer gibt die Abhalld
lung von CHERON Auskunft. 
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geschaltet wurde. So liegen die Verhaltnisse bei den Octopoden. Bei den 
Decapoden ist die Nervenfaserversorgung (s. Abb. 8) der einzelnen Anteile des 
Kreislaufsystems ahnlich, aber nicht v611ig gleichartig. Die Nerven, die das 
Kiemenherz versorgen, nehmen nach den Angaben von CARLSON (1) yom 
zweiten Herzganglion ihren Ursprung, das 
bei Sepia officinalis L. an der Kiemen
basis neben dem ersten Kiemenganglion 
liegt. 

B. Die Muscheln. 
Das Kreislaufsystem der Musckeln 

(s. Abb. 9) ist lange nicht so hoch ent
wickelt wie das der KoPlfufJer. Was Zahl 
und GroBe anbelangt, sind die Lakunen 
bei den Muscheln sehr viel betracht
licher ausgebildet als bei den KopffufJern. 
Ais Motor fUr den Umlauf des Blutes 
kommt bei den Muscheln eine Herz
kammer in Frage, in die zwei Vorhofe 
einmunden, vielfach an Stellen, die ein
ander diametral gegenuber liegen (z. B. 
bei A nodonta cygnea L.). In anderen 
Fallen sind die Vorhofe parallel zuein
ander gelagert und munden in die Kam
mer an benachbarten Stellen ein (z. B. 
bei Ostrea edulis L.). 

Bei den meisten Muscheln ist die Herz
kammer von dem Enddarm durchbohrt, 
eine Bildung, die man sich so entstanden 
denken muB, daB sich die Kammer von 
oben her um den Enddarm geschlagen hat. 
Es gibt Ausnahmen von dieser Regel; so 
liegt die Kammer bei Nucula, Anomia, 
lIIeleagrina und Ostrea dorsalwarts yom 
Enddarm. Bei dies en Muschelgattungen 
ist die Kammer meist in der Querrichtung 
ausgezogen; die beiden seitlichen Enden 
weisen eine Anschwellung auf, wahrend 
das mittlere Stuck, das tiber dem Enddarm 
verlauft, verhaltnismaBig eng uncl dtinn 
gestaltet ist. Bei A rca N OE kann man 

PVG 

Abb.8. Herznervenversorgung bei Loligo 
pealii nach CARLSON (I). Es bedeuten: 
A die Vorhofe, S die hinteren Sinus, Kh die 
Kiemenherzen, Ao.a. die Aorta anterior, 
Ao.p. die Aorta posterior, PVC das Pleuro. 
visceralganglion. Die Herznerven entstam
men dem rechten bzw. linken Visceral-

nerven VNr bzw. VNI . 

infolge dieser Anordnung nahezu von zwei seitlichen Herzkammern sprechen, 
die untereinander nicht mehr durch ein einfach gestaltetes Sttick zusammen
hangen. 

Aus der Herzkammer der Muscheln gehen (s. Abb. 2C) im allgemeinen zwei 
Aorten hervor, eine vordere und eine hintere. Die Aorta anterior entspringt aus 
clem vorderen Anteil der Kammer und verlauft tiber den Darm nach vorn. 
Sie teilt sich in verschiedene Arterien, vor allem eine Eingeweide-, eine FuB
und die .vordere Mantelarterie. Die hintere Aorta verlaBt die Kammer am 
hinteren Ende. Sie verlauft in cler Regel an der Unterseite des Enddarmes. 
Aus ihr gehen die beiden hinteren Mantelarterien hervor. 
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Abb. 9. Kreislaufsystem von Pinna marina nach MILNE·EDWARDS (4). Das Tierist erOffnet worden, so daB 
die Hauptorgane sichtbar sind. Die abfiihrenden KiemengefaBe, das Herz und die Arterien sind rot, das 
allgemeine Lakunensystem sowie die zufiihrenden Kiemengefalle blau geflirbt. Es bedeuten: A ·den Vorhof, 
V die Kammer - der zweite Vorhof ist sozusagen auf der gegeniiberliegenden Seite der Kammer zu suchen 
(ein Teil der Kammer umgreift den Enddarm) - S den hinteren Schliellmuskel, K die Kiemen, A n die Anal
ilffnung, a die vordere, b einen Teil der hinteren Aorta, c das zufiihrende, d das abfiihrende KiemengefalJ. 

K 
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Das Arteriensystem der Muscheln ist mit einer eigenen Wandung aus
gestattet (vgl. TOURENG). Es verzweigt sich bis zu feinen GefaBen, durch die 
das Blut dem Lakunensystem des Korpers zugefiihrt wird. Aus den Lakunen 
geht das Venensystem hervor, das offenbar zum groBten Teil keine eigene 
Wandung besitzt. Durch diese venosen Bahnen, die vielfach den Eindruck 
von GefaBen erwecken, wird das Blut dem venosen Langssinus zugefiihrt, 
der unter der Perikardialhohle liegt. Von hier aus gelangt ein groBer Teil 
des Blutes in das verwickelt aufgebaute Kanalnetz der beiden Nieren (vgl. 
RANKIN). Nach Durchgang durch die NierengefaBe stromt das Blut den zu
fii,hrenden (afferenten) KiemengefaBen (den Kiemenarterien) zu und tritt hier 
zu beiden Seiten des Tierkorpers in die Kiemenlamellen ein. In den Kiemen 
wird es arterialisiert und dann durch die abfiihrenden (efferenten) Kiemen
gefaBe (die Kiemenvenen) den Vorhofen des Herzens zugetrieben. Ein 
anderer Teil des Blutes gelangt unter Umgehung der Nieren durch direkte 
Verbindungen zwischen dem venosen Sinus und den Kiemenarterien direkt 
in die Kiemen und von hier iiber die Kiemenvenen nach den Vorhofen. Das 
Blut, das dem Herzen durch die Vorhofe zustromt, weist also einen wechseln
den Grad von Venositat auf. Derjenige Anteil des Blutes, der durch die 
NierengefaBe hindurchgegangen ist, ist natiirlich sauerstoffarmer und kohlen
stoffdioxydreicher als derjenige, der die Nieren nicht passiert hat l . 

Nicht bei allen Muscheln gehen aus der Herzkammer zwei Aorten hervor. 
Bei den Gruppen der Ur- und Fadenkiemer (der Proto- und Filibranchier) 
gibt es vielfach nur einen einzigen vorderen 'Aortenstamm, der aber nach 
kurzem Verlauf eine eigene Aorta visceralis abgibt, die alle diejenigen Organe 
versorgt, die das Blut bei den iibrigen Muschelarten durch die Aorta posterior 
zugefiihrt bekommen. Bei Teredo verschmilzt die vordere Aorta mit der 
hinteren, so daB also auch hier ein gemeinsamer Aortenstamm aus der Herz
kammer entspringt. Bei denjenigen Muscheln, die mit Siphonen ausgestattet 
sind, weist die hintere Aorta an derjenigen Stelle, an der sie aus der Herz
kammer hervorgeht, eine Erweiterung auf, die von GROBBEN (2) als Bulbus 
arteriosus bezeichnet worden ist. Diese Anschwellung ist mit Muskelfasern 
ausgestattet und daher wahrscheinlich auch einer Zusammenziehung fahig. 
Der RiickfluB des Blutes aus dem Bulbus arteriosus in die Kammer wird durch 
eine eigene Klappe verhindert, die zungenfOrmig gestaltet ist und yom vor
deren Anteil der Wand aus in das Lumen bineinragt. 

Der Aufbau der Vorhofe und der Herzkammern wurde bei verschiedenen 
Muschelarten untersucht. Am zweckmaBigsten geht man so vor, wie es 
BRUNET und JULLIEN (1, 4) bei einer Anzahl von Muscheln (Gryphaea angu
lata LMK., Ostrea edulis, Anodonta cygnea, Unio batavus, Pinna nobilis, Pecten 
jacobaeus, Venus gallina sowie M ytilus edulis bzw. galloprovincialis) getan 
haben. Sie benutzten dabei das Verfahren, das CARDOT (1) fiir das Schnecken
herz entwickelt hatte. Es wird eine Kaniile in die Herzhohle eingefiihrt, 
entweder in den Vorhof oder aber in die Kammer. Die iibrigen Offnungen 
des Herzens werden abgeschniirt. Es handelt sich dann darum, die Herz
muskulatur in einen so1chen Zustand zu bringen, daB sie moglichst er
schlafft ist. Das geschieht am besten durch Anwendung einer Losung, die 
MgCl2 enthalt und das Herz von auBen und innen umspiilt. Auf diese Weise 
lassen sich die Herzhohlen im gut gefiillten Zustande fixieren. Zuletzt wird 
in die Herzkammer eine Gelatine-Lasung eingefiihrt, durch deren Erstarren 
der Dehnungszustand des Herzens aufrechterhalten bleibt. Nach diesem 
Verfahren lassen sich sehr schone Praparate gewinnen, die die Faserziige 
des Herzens klar aufzeigen. 

1 Der Aufbau der Atem- und Kreislaufwerkzeuge bei den Muscheln ist 
schon von BOlANUS eingehend beschrieben worden. 
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BRUNET und JULLIEN (1) fanden nun, daB die Muskelfasern in den Vor
hofen der genannten Muscheln in einer ganz bestimmten Weise angeordnet 
sind. Sie verlaufen vorzugsweise in der Richtung von dem abfiihrenden 
KiemengeHiB nach der Vorhof-Kammer-Grenze. Zum Teil breiten sie sich 
allerdings auch facherformig aus. Durch diese Anordnung der Muskelfasern 
soll die tJberfiihrung des Blutes aus dem abfiihrenden KiemengefaB nach der 
Herzkammer erleichtert werden. Die Anordnung der Muskelfasern in der 

Kammer ist verwickelter als in den Vorhofen. Aber auch 
da iiberwiegen die longitudinalen Fasern; besonders dieht 
ist das Flechtwerk der Muskelfasern in der Herzkammer 
an der Vorhof-Kammer-Grenze. Zu ahnlichen Ergebnissen 
wie BRUNET und J ULLIEN kam auch ESSER beim Herzen 
von A nodonta, das er in 5-6 %iger Formollosung fixierte. 

Das Herz von Ostrea circumpicta wurde dann noch 
von TAKATSUKI (3) in bezug auf seinen graben und feinen 
Aufbau untersucht. Die merkwiirdig braunliche Farbung 
der Vorhofe ist bei diesem Herzen durch die Einlagerung 
von Drusenzellen bedingt, die sich zwischen den Muskel
fasern befinden. In dies en Driisenzellen liegen licht
brechende Korperchen verschiedener GroBe, die leicht 
mittels N eutralrat und Methylenblau gefarbt werden 
konnen. Injiziert man einer lebenden Auster Ammoniak
karmin, so sind die exkretorischen Zellen nach Ablauf von 
3 Tagen mit raten Kornchen beladen, die durch Phago
cytose aufgenommen wurden. 

Nach den Befunden von MOTLEY (1) besteht das Herz 
einer Anzahl amerikanischer SiiBwassermuscheln (Trito
gonia verrucosa SAY., Amblema peruviana LAM., Lasmigona 
complanata BARN., Elliptio crassidens LAM., Fusconaia 
ebena LEA, A ctionaias carinata BARN., Lampsilis purpurata 
LAM., und Megalonaias gigantea BARN.) aus Muskelfasern, 
wie sie auch von der europaischen Teichmuschel her be
kannt sind. Das Herz ist von einem Herzbeutel umgeben, 

Abb.l0. Muskelfaser der au~ einer einzigen dicken Schicht. von kubischem oder 
aus dem Herzen von 
A nodonta cygnea nach 
MARCEAU bei etwa 
1200facher Vergro6e
rung. Das Herz wurde 
im ausgedehnten Zu
stande fixiert . 1m 
oberen Anteil findet 
sich einKern mit zahl
reichen Sarkoplasma-

granulationen. 

zylindrischem Epithel aufgebaut und mit zahlreiehen 
Schleimzellen ausgeriistet ist, die ihr Sekret an den Herz
beutelraum abgegeben. 

Nach den Beobachtungen von MARCEAU (2, 3) ist die 
Wand des Herzens der Muscheln auBerardentlieh diinn 
gestaltet, vorzugsweise die der Vorhofe. tJber die An
ordnung der Muskelfasern kann man in einfacher Weise 
AufschluB bekommen, wenn man ein Flachenpraparat her
stellt und dieses etwas dehnt. Die Muskelfasern .selbst 
verzweigen sich vielfach und anastomosieren zum Teil 

untereinander, auch kommt es an zahlreiehen Stellen zur tJberkreuzung 
dieser Muskelfasern. Das Myokard ist urn so starker entwiekelt, je groBere 
Leistungen das Herz der betreffenden Muscheln im Tierkorper zu verrichten 
hat. AuBen sitzt dem Myokard ein Epithel auf [vgl. auch MOTLEY (2)J,das 
dem Perikardialraum zugekehrt ist. Manchmal ist diese Schicht besonders 
dick. Die Muskelfasern selbst sind bei den Muscheln quergestreiftt. Es 
handelt sich bei Ihnen urn Sarkoplasmasaulen, die zum Teil eine feine 

1 Ein gleiches hat TAKATSUKI (3) festgestellt. Nach MOTLEY (1) solI das 
Herz der vorhin erwahnten amerikanischen SiiBwassermuscheln aus glatten 
Fasern zusammengesetzt sein. 
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Granulierung aufweisen. Die Kerne dieser Muskelfasern sind axial gelagert 
(s. Abb. 10). Die Muskelfibrillen selbst sind deutlich charakterisiert. Auf 
Querschnitten sieht man sie in der Umgebung des Randes. Es entwickelt 
sich also auf diese Weise eine kontraktile Schicht, die mehr oder minder 
dick ist. 

Die Muskeifasern, die sich im Herzen der Muscheln befinden, gehoren 
drei Typen an . Es handelt sich: Erstens urn Fasern, die aus einer Sarkoplasma
saule bestehen, die m ehr oder minder stark entwickelt ist und · Kerne ein
schlieJ3t. Sie ist von einer kontraktilen Rindenschicht umgeben, von wechseln
der Breite, die durch quergestreifte Fibrillen gebildet wird. Diese Fasern 

Abb. t t. Die Venen des FuBes und des Eingeweidesackes bei Anodonta cellensis SCHROT. nach SCHWANECKE. 
Es bedeuten: Sp die Speiserohre, M den Magen, D den Darm, F die FuBmuskeln , K die Kiemen, S den 

vorderen SchlieOmuskel, Sin.ven. den Sinus venosus mit der KEBERschen Klappe K.Kl. 

erinnern an die Herzmuskelfasern der niederen Wirbeltiere oder an die der 
Embryonen von hoheren Wirbeltieren. Zweitens urn Fasern, die ein Sarko
plasma mit feinen Granulationen aufweisen. In demselben sind Fibrillen 
von mehr oder minder regelmaJ3iger Querstreifung vertreten. Drittens urn 
Muskelfasern, die sehr wenig charakteristisch ausgebildet sind. Auf Quer
schnitten sieht man eine Sarkoplasmamasse, die Kerne einschlieJ3t, welche 
sehr unregelmaJ3ig verteilt sind. In diesen Muskelfasern finden sich Muskel
fibrillen meist nur in einer Schicht. 

1m Herzen der Muscheln befinden sich Klappen zwischen den Vorhofen 
und der Kammer sowie zwischen der Kammer und den angeschlossenen 
arteriellen GefaJ3en. Bei den ersteren handelt es sich vielfach urn auJ3erordent
lich zarte taschenartige Gebilde. Dehnt man die VorhOfe stark aus, so kann 
man durch die Wand hindurch das Spiel der Atrioventrikularklappen bei der 
Tatigkeit des Herzens verfolgen. Zwischen der Kammer und den Anfangs
teilen der Aorten sind ebenfalls zarte Taschenklappen eingeschaltet. 

1m Kreislaufsystem der Muscheln gibt es aber nicht nur Klappenein
richtungen im Herzen, sondern auch an anderen Stellen des Korpers. Hin
gewiesen sei vor allem auf die sog. KEBERsche Klappe (s. Abb. 11 , 12), qie 
sich an der Einmiindungsstelle der venosen GefaJ3e des FuJ3es in den Haupt-

Ergebnisse der Biologie XVIII. 8 
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sinus befindet . An seinem vorderen Ende kann namlich der Sinus venosus 
durch Eingreifen eines Ringmuskels abgeschlossen werden . Dieser Ringmuskel 
ist es nun, der - naturlich zu unrecht - mit der Bezeichnung Klappe ange
sprochen wird1 . An demjenigen Anteil dieses Ringmuskels, der dem Riicken 
des Tieres zugekehrt ist, setzt ein ziemlich starker Muskel an, der schrag nach 
hinten durch den Sinus venosus hindurchzieht und an dessen Grunde breit 
angeheftet ist2 . Der AbschluB des Sinus venosus wird also durch zweierlei 
Einrichtungen bewerkstelligt: Einmal durch Zusammenziehung des Ring
muskels, sod ann noch durch Zusammenziehung des Muskels von schragem 
Verlauf, der den volligen AbschluB des Sinus venosus sichert. 

Aora. 

<i ; 

-. 

Abb. 12. Sinus venosus mit der KEBERschen Klappe bei 
Anodonta cellensis SCHROT. nach SCHWANECKE. Es bedeuten: 
D den Parm, Ao.a. die vordere Aorta, P den Herzbeutelrauffi, 
B dieVorh6hle des BOJANusschenOrgans, K.Kl. dieKEBERsche 
Klappe (rechts von ihr verlauft in dorso·ventraler Richtung 

ein Muskelfaden), V.p. die Fullvene. 

Das Herz der Muscheln ist 
auch mit N erven versorgt. Ein 
"Herznervenapparat" wurde 
zuerst d urch DE Qu AT REF AGES 
fUr Teredo, durch HANCOCK 
und EMBLETON fur M ya 
truncata beschrieben. QUATRE
F AGES spricht von zwei Paaren 
von Ganglien, die auBeror
dentlich klein sind und sich 
in dem hinteren Anteil der 
Herzbeutelhohle befinden. 
Von diesen Ganglienzellen 
nehmen N ervenfasern ihren 
Ut:sprung, die zu den Vor
ho,fen ziehen und in deren 
Muskulatur eintreten. Andere 
N ervenaste verzweigen sich 
im Perikardialsack selbst . 
Auch die Kammermuskulatur 
soil mit N ervenfasern versorgt 
sein, die von dem unteren 
vorderen Anteile der Visceral
ganglienzellenhaufen ihren 
Ausgang nehmen. Durch 

DOGIEL wurden Ganglienzellenhaufen in den Vorhofen und in der Vorhof
kammerverbindung bei Pecten und A nodonta beschrieben. 

1 Eine Klappe dient im strengen Sinne der Vorstellung, die man sich von 
einer solchen anatomischen Bildung macht, nur der Regelung der Stromungs
richtung des Elutes. Infolge des Einschaltens von Klappen kann das Blut bloB 
in einer bestimmten Richtung vorangetrieben werden. Eine Klappe schafft 
also in einem Kreislaufsystem eine "Asymmetrie des Widerstandes". In 
einer Richtung ist der Widerstand fur den Durchgang des Blutes sehr klein, 
in der entgegengesetzten sehr groB. In diesem Sinne arbeitet aber die KEBER
sche "Klappe" - wie sie bezeichnet wird - nicht. Ein Ringmuskel wirkt 
niemals wie eine Klappe, sondern wie eine Art von SPerrhahn oder Sperr
vorrichtung ganz allgemein, der einmal Flussigkeit durchtreten laBt, das 
andere Mal nicht. 

2 Eine genaue Beschreibung der KEBERschen Klappeneinrichtung befin
det sich auch in der Abhandlung von RANKIN. AuBer dieser Klappe ist 
noch eine andere am hinteren Ende des Sinus beschrieben worden~ zwischen 
den beiden Schenkeln des Muskels zum Zuruckziehen des FuBes. RANKIN 
war nicht in der Lage, eine solche Klappe oder Offnung, die VON RENGARTEN 
erwahnt, aufzufinden. 
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Die genaueste Untersuchung iiber den Herznervenapparat der Muscheln 
ist auf CARLSON (1, 2, 8) zuriickzufiihren. Bei M ytilus fand er eine ganze 
Anzahl von Ganglienzellenhaufen, die offenbar denjenigen Herzganglien ent
sprechen, die QUATREFAGES bei Teredo beschrieben hat. In erster Linie ver
mochte er aber feine Nerven nachzuweisen, die mit der Versorgung des 
Herzens etwas zu tun haben und von der Dorsalseite eines jeden Visceral
ganglions ihren Ausgang nehmen. Diese Nerven begeben sich zuerst dorsal
warts zu der Vorderflache des hinteren Adductorenmuskels und wenden 
sich dann nach Yom. An dieser Stelle werden zwei feine Aste abgegeben. 
Der vordere konnte bis zur Basis der Vorh6fe verfolgt werden. CARLSON war 

W, 
, I 
, I 
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Abb. 13. Herznervenversorgung bei M ytilus calif",· 
manus nach CARLSON (I). Es bedenten: A den Vor· 
hot, V die Kammer, die von dem Enddarm durch
bohrt ist. Die Herznerven entstammen vorzugsweise 

den Visceraiganglien ViG. 

Abb, 14. Herznervenversorgung bei Mya arenatia 
nach CARLSON (I). Es bedeuten: A den Vorhof, 
V die Kammer, die von dem Enddarm durchbohrt 
ist. Die Herznerven entstammen vorzugsweise dem 

Visceralganglion ViG. 

allerdings nicht in der Lage festzustellen (s. Abb. 13), ob diese feinen Nerven
zweige tatsachlich in die Vorhofmuskulatur eintreten. Er fand eine ganze 
Anzahl weiterer Nervenaste, die sich in die Nahe der Kammer begebenl. 
Es konnte aber auch da nicht mit Sicherheit ermittelt werden, ob eine Ver
bindung zwischen diesen Nervenfasern und der Kammermuskulatur besteht. 
Ahnlich liegen die VerhaItnisse fiir M ya. Von besonderem Interesse ist es, 
daB CARLSON bei dieser Tierart (s. Abb. 14) Nervenstamme fand, die zu der 
Niere, sowie zu dem Rectum, aber auch zu der Aorta ziehen. In diesem 
Nervenzweig sieht CARLSON ein Homologon zu dem dorsalen Mantelnerven 
bei Mytilus. Auch bei anderen Muschelarten (Pecten, Tapes, Venus, Car
dium, Mya und Hennites) erweist sich das Herz mit Nervenfasern versorgt, 
die entweder von dem Visceralganglion ihren Ausgang nehmen oder aber von 
der Langsverbindung zwischen Cerebral- und Visceralganglion. 

Des Interesses wegen sei erwahnt, daB N ervenelemente im Herzen der 
Muschel nicht immer nachgewiesen werden konnten [vgl. ESSER sowie 

1 Zu ahnlichen Ergebnissen \vie CARLSON kam in neuerer Zeit auch SUZUKI 
(2) beim Herzen der Muschel Lutraria maxima. Die Herznervenfasern stam
men aus der Cerebrovisceralconnective und begeben sich sowohl zu den Vor
h6fen als auch zu der Kammer. 

8* 
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MOTLEY (1)J. Allerdings darf daraus nicht der SchluB gezogen werden, daB 
es darin keine Nervenfasern gibt. Nach den Vorstellungen von MOTLEY (i) 
wird die Tatigkeit des Herzens vorzugsweise auf chemischem Wege geregelt, 
da sich in ihm Nervenfasern nicht nachweisen lieBen. 

C. Die BauchfiiBer. 
Bei den AngehOrigen der dritten Klasse der Weiehtiere, den Bauch

fiifJern, ist (s. Abb. 2d-g) das Kreislaufsystem sehr verschieden gebaut. 
GroBe und Zahl der Lakunen wechseln hier sehr stark. 1m allgemeinen 
besteht der Motor fiir den Umlauf des Blutes aus einem Vorhof und einer 
Herzkammer. Nur bei den niedersten BauchfiiBern findet man zwei 
Vorhofe, die in eine Kammer einmiinden, an Stellen, die einander gegen
iiberstehen. Die zwei Vorh6fe fiihren dann das Blut aus den beiden 
Kiemen der Herzkammer zu. Bei denjenigen Ordnungen, bei denen nur 
eine Kieme erhalten blieb, ist nur ein Vorhof gegeben. Wenn sich aber 
bei diesen Tieren noch ein kleiner rudimentarer rechter Vorhof befindet, 
so miindet hier keine Kiemenvene mehr ein, da sie ja gemeinsam mit der 
einen Kieme verschwunden ist. Bei den Zweikiemern (Zygobranchiern), 
einer Gruppe von Vorderkiemerschnecken, ist· die Herzkammer in der 
Langsrichtung des Enddarms angeordnet und wird von diesem der Lange 
nach durchbohrt. Bei den Einkiemern (A zygo,branchiern) , einer anderen 
Gruppe von Vorderkiemerschnecken, die iiber eine machtige links gelegene 
Kieme verfiigen, wird der Herzschlauch quer von dem Enddarm durch
bohrt. In diesem Falle liegt der Hnke Vorhof vor, der rechte hinter der 
Kammer. In den vorn gelegenen Vorhof miindet das linke, in den hinten 
gelegenen das rechte abfiihrende KiemengefaB. Denkt man sieh die hin
tere Vorkammer geschwunden, wie dies bei vielenBa:uchfiiBern der Fall 
ist, so setzt sich das Herz aus einer Kammer und einem vor ihr gelegenen 
Vorhof zusammen, der das Blut aus einer Kiemen- bzw. Lungenvene 
erhalt. Wahrend bei den zygobranchen Fiicherziinglern Herzkammer 
und VorhOfe im Korper annahernd median (bilateral symmetrisch) ange
ordnet sind, ist bei den Balkenziinglern das gesamte Herz ganz nach links 
verschoben. Der eine Vorhof liegt dann vor der Herzkammer. Bei den 
Lungenschnecken und den Hinterkiemern liegt der Vorhofhinter der Herz
kammer. Es empfiehlt sieh, das Kreislaufsystem und den zugehOrigen 
Nervenapparat fiir die verschiedenen Ordnungen der BauchfiiBer ge
sondert zu besprechen, da von einer Einheitlichkeit im Aufbau nur sehr 
bedingt die Rede sein kann. 

Der Aufbau des Herzens wurde bei den verschiedenen Ordnungen der 
BauchfiifJer vielfach untersucht. Wie das Herz im: 'einzelnen gestaltet 
ist, solI im AnschluB an die Besprechung des Kreislaufsystems der ver:' 
schiedenen Ordnungen der BauchfufJer dargelegt werden. Vorerst sei 
nur das allgemeine hervorgehoben. Man kann sieh hier wieder auf die 
Untersuchungen von MARCEAU (2,3) stiitzen, der den Aufbau des Herzens 
bei einer groBen Anzahl von BauchfufJern makroskopisch und mikro-
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skopisch anatomisch untersucht hat. Die Wande der Vorh6fe sind meist 
auBerordentlich dunn. Die Wand der Kammer erreicht dagegen bei 
manchen BauchfufJern eine recht betrachtliche Dicke. Das Myokard des 
Herzens ist auch bei den BauchfiiBern von auBen mit einer Epithel
schicht umgeben, die dem Perikardialraum zugekehrt ist. Das Myokard 
selbst besteht aus Muskelfasern, die sich in der mannigfachsten Richtung 
durchflechten. Sie werden durch Sarkoplasmasaulen dargestellt, die sich 

Abb. 15. Kreislaufsystem von Raliotis tuberculata L. nacb MILNE·EDWARDS (4). Das Tier wurde auf den 
Riicken gelegt, die HaUte des FuBes entfernt, ebenso ein TeiJ der unteren Baucbeingeweide mit dem Mageo. 
Der Kopfsinus und der vordere AnteiJ der Aorta sind erofinet, um den Zungenapparat zur DarsteIIung zu 
bringeo. Die abfiibrenden KiemengefaBe, das Herz und die Arterien sind rot, das allgemeine Lakuoensystem 
sowie die zufiibreoden KiemengefaBe blau geflirbt. Es bedeuten: A die VorbOfe, 'V die Kammer, a die 

vordere Aorta, b den arterieIIen Kopfsinus, c das zufiibrende, d das abfiihrende KiemengefaB. 

durch einen hohen Gehalt an Sarkoplasmasubstanz auszeichnen. Die 
kontraktile Rinde ist verhaltnismaBig dunn gestaltet . An den Muskel
fibrillen kann man mehr oder minder deutlich ausgesprochen die Quer
streifung erkennen. Die Muskelfasern selbst lassen sich in zwei Typen 
sondern; es handelt sich urn jene beiden ersten Systeme, die bei der Klasse 
der KopffufJer besprochen wurde. Die endokardiale Schicht ist bei den 
BauchfufJern ahnlich ausgebildet wie bei den Muscheln. 

1. Kreislaufsystem der verschiedenen Ordnungen der BauchfiiBer. 
a) Bei den Vorderkiemern geht (s. Abb. 15) aus der Herzkammer ein 

groBes GefaB, die Aorta, hervor, das sich bald in zwei Aste teilt, die Aorta 
cephalica, die nach vorn und die Aorta visceralis, die nach hinten zieht 
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(s. Abb. 16). An dem gemeinsamen Aortenstamm HiBt sich (manchmal noch 
innerhalb der Perikardialhohle) eine Anschwellung nachweisen, der Bulbus 
arteriosus. Die Aorta cephalica versorgt den vorderen Korperteil mit Blut, 
vor allem den Kopf, den Rachenraum, die Speiserohre, den Magen sowie den 
Mantel. Die Aorta visceralis fiihrt das Blut denjenigen Organ en zu, die im 
Eingeweidesack liegen, vornehmlich der Verdauungsdruse, der Geschlechts
druse und dem Mitteldarm. Die GefaBe, die aus den Aorten hervorgehen, ver
zweigen sich sehr stark. Diese Zweige gehen in das Lakunensystem uber, 
das sich an allen Korperstellen nachweis en HiBt. Das Blut sammelt sich dann 

Abb. 16. GefaBsystem von Paludina vivipara nach LEYDIG. Es bedeuten : A den Vorhof, V die Kammer, 
Ao.c. bzw. AO.t', die Aorta cephalica bzw. die Aorta visceralis, K die Kiemen mit dem abfiihrenden 

KiemengefAB, N die Niere, C das Cerebral· und Pe das Pedalganglion. 

in einem groBen venosen Sinus, in welchem Magen, Speicheldrusen, Darm, 
Verdauungsdrusen und Geschlechtsorgane angeordnet sind (vgl. WEGMANN). 

Der Ruckstiom des Blutes aus dies em graBen venosen Sinus zum Herzen 
geht auf verschiedenen Wegen vor sich. Ein groBer Teil des Blutes flieBt 
vorzugsweise durch Lakunen, weniger durch KaniHe, dem zufiihrenden 
KiemengefaB zu. In den Kiemen wird das Blut arterialisiert und gelangt 
durch das abfUhrende KiemengefaB zum Vorhof des Herzens. Ein anderer 
Teil des venosen Blutes durchstromt die Niere und sammelt sich aus der 
Niere wieder in eigenen Hohlraumen oder GefaBen, die zur Kieme fUhren. 
Ein weiterer Teil des venosen Blutes ergieBt sich unmittelbar in das Kiemen
gefiiB, das zum Vorhof fiihrt . In diesem Fall wird also die Niere1 und auch die 
Kieme umgangen. DemgemaB stromt der Herzkammer sowohl arterialisiertes 
als auch venoses Blut zu. Ganz besonders verwickelt sind die Verhaltnisse 
im Kreislaufsystem der Balkenzungler. Hier gelangt nur ein Teil des venosen 
Blutes in die Kiemen, der andere wird dem Mantelrand zugeleitet (der bei den 
Atmungsvorgangen eine groBe Rolle spielt). Von da aus sammelt sich das 
Blut nach Arterialisierung in einem groBen RinggefaB. 

1 Vgl. hier die Angaben von PERRIER. 
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Der Aufbau des lIerzens wurde (s. Abb. 17, 18) bei verschiedenen Vorder
kiemern untersucht, so durch MORIN und JULLIEN (3) bei Murex trunculus. 
In der iiberwiegenden Menge findet man in dem Muskelsyncytium langliche 
Fasern, die Muskelfibrillen von verhaltnismaBig einfacher Gestaltung be
herbergen. Die Querstreifung ist an ihnen sehr gut zu erkennen. [Vgl. 

Abb. 17. Herzmuskelfasern von Haliotis tuberculata L. nach SPILLMANN bei etwa 360facher VergroBerung. 

BRUNET und JULLIEN (1, 3) sowie MORIN und JULLIEN (2, 5)]. Die Muskel
fasern selbst enthalten sehr viele Kerne. Der Vorhof des Herzens von Murex 
trunculus ist verhaltnismaBig einfach gebaut. In der Wand der Vorhofe 
findet man eine Art von Syncytium, das sich vom Myokard sehr wesentlich 
unterscheidet. Es hat aber mit der "Vorhofsdriise", die man bei Paludina 
gefunden hat, nichts gemein. Auf Grund seiner Anordnung und der Art seines 
Einbaues in den Vorhof kann man annehmen, daB dieses Gewebe etwas mit 
der Tatigkeitsweise des Herzens zu tun hat. 

Von der Vorhof-Kammer-Grenze nehmen starke Faserziige ihren Aus
gang, die sich facherformig von der Basis der Kammer nach der Spitze zu 
ausbreiten. Die Muskelfasern der Kammer lassen sich in zwei Systeme 
gliedern, von denen das eine vorzugsweise aus longitudinal, das andere vor
zugsweise aus zirkular angeordneten Fasern zusammengesetzt ist. An der 
Basis der Kammer weist das Myokard einen "embryonalen" Typus auf. 
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Hier sind die Muskelfibrillen von primitiver Art und scheinen wenig geordnet. 
Dieses Gewebe empHingt die Erregung, die von dem Vorhofe kommt und 
ubertragt sie vermittels der longitudinal angeordneten Fasern nach allen 
Teilen der Kammer. Dabei liegen nach Ansicht von MORIN und J ULLIEN (2, 5) 
die Dinge so, daB die zirkuHir angeordneten Fasern zuletzt von der Erregung 
ergriffen werden . 

1m Herzen von Murex finden sich an den verschiedensten Stell en nervose 
Zellelemente. MORIN und JULLIEN (2, 5) haben innerhalb des Gewebes eine 
ganze Anzahl von Ganglienzellen nachgewiesen, zum Teil in der Wand des 

Vorhofs, zum Teil in der der Kammer. In der letz
teren befinden sich die nervosen Elemente haupt
sachlich in der Basis und in der Spitze. 

b) Das Kreislaufsystem der Lungenschnecken ist 
im groBen ganzen ahnlich gebaut wie das Kreislauf
system derjenigen Arten von BauchfiiBern, die mit 
Rucksicht auf den einen Vorhof als Monotocardier be
zeichnet werden. Eine wesentliche Abweichung ist 

k allerdings dadurch gegeben, daB die Tiere nicht mehr 
durch Kiemen, sondern mit Hilfe von Lungen atmen. 
Das Herz besteht (s . Abb. 19, 20) aus zwei Ab
teilungen (einem Vorhof und einer Kammer), die 
hintereinander geschaltet im Perikardialraum unter
gebracht sind. Aus der Kammer geht ein groBes 
arterielles GefaB hervor, die Aorta, die sich zumeist 
sehr bald in zwei groBere arterielle GefaBe teilt, von 
denen das eine den Kopfteil, das andere den hinteren 
Anteil des Tieres mit Blut versorgt. Bei verschie
denenLungenschnecken (z. B. Testacella) istdievordere 

Abb.18. Muskelfaserausdem Aorta sehr stark, die hintere dagegen schwach ent
Herzen von Haliotis tube,
c"lata L. nach MARCEAU bei 
etwa 1 SOOfacher VergroBe· 
rung. Es bedeuten: K den 
Zellkern der Muskelfaser, 

k den Kern einer 
Endothelialzelle. 

wickelt. Hier fallt der vorderen Aorta, auch Aorta 
ascend ens genannt, die Aufgabe zu, einen Teil der
jenigen Organe mit Blut zu versorgen, welche in allen 
anderen Fallen ihr Blut durch das Verbreitungsgebiet 
der hinteren Aorta beziehen. Bei der Art Oncidium 
gibt die Aorta erst ziemlieh weit entfernt vom Herzen 
einen groBeren Zweig ab, die Arteria visceralis, die aller

dings nicht ohne weiteres mit der Aorta posterior anderer Formen verglichen 
werden kann, da sie wohl die Verdauungsdrtise, den Magen und bestimmte 
Anteile des Darms, nicht aber die Geschlechtswerkzeuge mit Blut versorgt. 

Aus den Arterien gelangt das Blut bei den Lungenschnecken in die groBen 
Leibessinus und das Lakunensystem. Von hier wird es in verschiedene Venen 
gesammelt, die sich zu einem groBen venosen Zweig vereinigen, der dem End
darm angeschlossen ist und als Vena circularis zum Mantelrand zieht. Aus 
dieser Vena circularis gehen zahlreiche venose GefaBe hervor, die sich an der 
Unterseite des Mantels ausbreiten und ein GefaBnetz bilden, das Atmungs
zwecken dient und in dem das venose Blut arterialisiert wird. Zuletzt gelangt 
es durch zahlreiche GefaBe in die groBe Lungenvene (Vena pulmonalis), die 
dem Enddarm annahernd parallel verlauftl. Aus der Vena pulmonalis wird 
es dem Vorhof des Herzens zugefuhrt. 

1 Hier sei darauf hingewiesen, daB GIROD den Kreislauf in dem BOJANUS
schen Organ von Helix pomatia L. beschrieben hat. Die Arteria bojania dient 
bloB zur Ernahrung der Zellen des Organs. Die groBe Vene und die Nieren
Lungen-GefaBe spielen die Rolle der zufiihrenden GefaBe, die Vena pulmona
lis empfangt die abfiihrenden Zweige der Druse durch Vermittlung von 
Lakunen, die in die Lamellen des Organs eingeschaltet sind. 
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Bemerkenswert ist es, daB es nach den Angaben von HESCHELER bei den 
Vaginuliden und auch bei der Art Atopos an den BlutgeHWen muskulOse 
Sphinkteren gibt, die sehr dicht angeordnet sind. Offenbar dienen diese dazu, 
das Blut in den GefaBen zu stapeln und auf diese \V'eise Anteile des Korpers 
zur SchweUung zu bringen. 

Gerade bei den Lungenschnecken wurde eine ganze Anzahl von Unter
suchungen dariiber angestellt, in welcher \V'eise das Herz aus Muskelfasern 

Abb. 19. Kreislaufsystem von Helix pomatia L. nach MILNE·EDWARDS (5). Der Korper des Tieres wurde 
der ganzen Lange nach gespaJten, der groBte Ten der Eingeweide ist ein wenig nach rechts verlagert. Die 
Vena pulmonalis, das Herz und die Arterien sind rot, das allgemeine Lakunensystem sowie das zufiihrende 
LungengefaB blau gefiirbt. Es bedeuten: A den Vorhof, V die Kammer, Ao den Aortenanfangsteil, M den 

Magen, D den Darm, C das Cerebralgangliofl, a die Vena pulmonalis, b die Arteria abdominalis. 

zusammengesetzt ist (S. Abb. 21, 22, 23) . Bei dieser Gelegenheit hat es sich 
auch gezeigt, von welcher Bedeutung es ist, eine geeignete Fixierungsfliissig
keit fUr die H erzen zu verwenden. Bringt man die Herzen der Weichtiere 
in die iiblichen Fixierungsfliissigkeiten ein, wie z. B. in 100/0ige Formollosung, 
so arbeiten sie darin im gefUllten Zustande noch eine ZeitIang weiter. Sie 
werden aber in der Regel nicht im erschlafften, sondern im stark zusammen
gezogenen Zustande fixiert. Dann ist es jedoch schwer, den Verlauf der 
Fasern bei der histologischen Untersuchung zu erkennen. Hier hat man aus 
der Beobachtung von CARDOT (3) Nutzen gezogen, der festgestellt hat, daB das 
Eintauchen des Herzens von Helix pomatia in eine hypertonische Losung, und 
zwar bis zur doppelten Konzentratlon der iiblichen Warmbliiter-RINGER
LOsung ohne Zusatz von Natriumbikarbonat von Vorteil ist. In einer solchen 
Losung stellt das Herz nach Verlauf von wenigen Minuten seine Tatigkeit ein 
und bleibt in Diastole still stehen; infolgedessen gelingt es beiAnwendung 
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hypertonischer Lasungen leicht, das Herz im ausgedehnten Zustande zu 
fixieren. vViinscht man dagegen die Fixierung des Herzens in Systole vorzu

nehmen, so wird man hypo- oder iso
tonische RINGER-Lasung verwenden. 
Bei Benutzung der iiblichen Fixie
rungsfliissigkeiten, z. B. der ZENKER
schen, ist man dagegen nicht in der 
Lage, vorherzusagen, in we1chem Zu
stand das Herz fixiert wird. 

MORIN und J ULLIEN (1) haben nun 
das Herz von Helix pomatia, BRUNET 
und JULLIEN (2) das Herz von wei
teren L ungenschnecken (Limnaea und 
Arion) auf seinen Aufbau hin unter
sucht. Der Vorhof des Herzens dieser 
Tiere weist nach ihren Angabcn ge
nau so wenig einen einheitlichcn Bau
plan auf wie das Herz von Murex 
trunculus. Die Kammer ist dagegen 
bei den Lungenschnecken in ganz 
bestimmter Weise aufgebaut, offen~ 
bar mit Riicksicht auf ihre besondere 
Beanspruchung im Tierkarper. 

JULLIEN und VAIREL-BLANC (1, 
3, 4) haben nun an Herzen von Helix 
pomatia, die in einer isotonischen 
MgCl2-haltigen Lasung zu weitgehen 
der Erschlaffung gebracht und dann 
fixiert worden waren 1, den Faser
verIauf sowohl im Vorhof als auch 
in der Kammer sehr gut dargestellt. 
Man kann in erster Linie erkennen, 
daB sich die Faserziige von der Atrio
ventrikulargrenze aus sowohl nach 
der Kammer als in einem gewissen 
Umfange auch nach dem Vorhof hin 
ausbreiten und daB sie hauptsachlich 
in longitudinaler Richtung verIaufen. 
Sie treten natiirIich durch quer an
geordnete Faserziige untereinander in 
Verbindung. 

In bezug auf die Nervenversor
gung des Herzens der Lungen
schnecken gehen die Angaben der 
einzelnen Autoren noch stark ausein
ander. ARGAUD und MOUGEOT kamen 
zu der Feststellung, daB die Muskel
fasern des Herzens der Weinberg
schnecke iiberall von Geflechten ner
vaser Fibrillen umsponnen sind 2. 

1 Siehe auch die Angaben von 
ARVANITAKI, CARDOT und JULLIEN. 

2 Der Vollstandigkeit halber sei erwahnt, daB Pompilian im Herzen von 
Helix pomatia mit Hilfe farberischer Methoden Gebilde dargestellt hat, die er 
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Doch scheint nach ihren Angaben der Herzmuskel dieser Tiere die Befahigung 
zu besitzen, sich schon zu einer Zeit zusammenzuziehen, da die nervosen 
Fibrillen noch nicht richtig ausgebildet sind. Danach macht es den Eindruck, 
als ob im Herzen von Helix pomatia L. den Muskeln die Befahigung zu
komme, automatisch zu arbeiten, die Nerven dagegen hatten die Aufgabe, 
die Tatigkeitsweise der Herzmuskeln zu regeln, entsprechend den Bediirf
nissen, die im ganzen Tierkorper vorliegen. Den Befunden von ARGAUD und 
MOUGEOT widersprechen die von ZUBKOV (1). Er vermochte weder epi- noch 
intrakardial gelagerte Ganglienzellen festzustellen und auch kein spezifisch 
gebautes Erregungsleitungssystem zwischen Vorhof und Kammer. 

Abb.21. Abb.23. 

Abb.21. Muskelgeflecht aus der Herzkammer von Helix pomatia L. nach NOLD bei etwa 
90facher Vergro6erung. 

Abb. 22. Muskelfaser aus dem Herzen von Helix pomatia L. nach MARCEAU bei etwa 1200facher Vergro6erung. 
Abb.23. Herzbeutelepithel von Helix pomatia L. nach MARCEAU bei etwa 1700facher Vergr06erung. 

In der Wandung der Aorta und der groBeren Arterien hat NALEPA bei 
Zonnites Algirus mittels des Goldchloridverfahrens ein Nervengeflecht nach
gewiesen. Die Nerven selbst erscheinen sehr blaB und verlaufen mehr oder 
weniger in gleicher Richtung. Ganglienzellen sind in sie nur selten einge
lagert. Wo sie aber gegeben sind, liegen sie in unmittelbarer Nahe der Nerven. 

c) Bei den Hinterkiemern (s. Abb. 24) liegen die Verhaltnisse ahnlich 
wie bei den V orderkiemern, doch ergeben sich eine ganze Anzahl von Ab
weichungen bemerkenswerter Art. Bei Gasteropteron ist das Herz in einen 
groBen Perikardialraum eingeschlossen. Es ist nichts gelagert, zum Teil vor, 
zum Teil liber der Basis der Kiemen. 1m Korper ist es quer angeordnet, der 
Vorhof befindet sich rechts, die Kammer, die mit Muskulatur gut ausgestattet 
ist, links. Aus der Kammer geht die Aorta hervor, die sich nach ganz kurzem 
Veri auf in zwei Aste teilt, die vordere bzw. hintere Aorta. Aus allen Teilen des 
Korpers stromt das venose Blut in zwei groBe venose Sinus zuriick, von denen 
sich der eine im Kopfe, der andere im Rumpf befindet. Aus diesen Sinus 
wird das Blut der Niere zugeleitet, die liber ein wohlausgebildetes Lakunen
system verfligt. Aus der Niere tritt das Blut in das zufiihrende KiemengefaB 
liber, wird in der Kieme arterialisiert und von hier durch das abfiihrende 

fiir Ganglienzellen und Nervenfasern hielt. Er kam zu diesem SchluB vor
zugsweise durch Vergleich dieser Zellen mit den Ganglienzellen, welche sich 
im Cerebral- und Visceralganglion der Tiere befinden. 
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Abb.24. Kreislaufapparatvon Aplysia nach MILNE-EDWARDS (5). Das Tier ist der Lange nach erOffnet 
worden, so daJl die groJlen venOsen Sinus sichtbar sind, die von der BauchhOhle gebildet werden, sowie die 
lakunaren Gefa6e, die bier von allen Seiten einmiinden. Das arterielle System wurde von dem abfiihrenden 
KiemengefaJl aus rot, die Lakunen wurden, genau so wie das zufiihrende KiemengefaJl, blau gefarbt. Es be
deuten: A den Vorhof, V die Kammer,C die Crista aortae, Ao die Aorta, K die Kieme, M den Magen, P den 
Pharynx, Sp die Speiserohre, a die Arteria intestinalis, die auch die Leber versorgt, b die Arteria gastrica, 

c die FuBarterie, d die Mantelarterie. 



--------- - - ----- --
Uber den Kreislauf bei den Weichtieren. 125 

KiemengefaB dem Vorhof des Herzens zugeleitet. In diesem Falle wird das 
Herz nur von arterialisiertem Blut durchstromt. Alles venose Blut geht bei 
dem Ruckstrom zum Herzen zuerst 
durch die Niere und dann durch 
die Kieme. 

Anders liegen die Dinge bei d er 
Art Aplysia. Aus der Herzkammer 
geht (s. Abb. 25) die Aorta hervor, 
die eine sehr betrachtliche Anschwel
lung aufweist, we1che als Crista 
Aortae angesprochen wird. Aus die
ser gehen eine Anzahl von GefaBen 
hervor, eine Arteria abdominalis fUr 
die Verdauungsdruse und den Mit
teldarm, eine Arteria gastrooesophagica 
zumEnddarm undMagen und endlich 
als ein besonders wichtiger Stamm, 
die Aorta anterior, von der Aste zu 
den Geschlechtswerkzeugen und den 
librigen Anteilen des Korpers ab
gegeben werden. Das venose Blut 
sammelt sich in einem groBen venosen 
Sinus, der es durch das zufUhrende 
KeimengefaB der Kieme zuleitet. Hier 
wird das Blut arterialisiert und ge
langt dann durch das abfUhrende 
KiemengefaB in den V orhof des Her
zens. Ein Teil des venosen Blutes 
allerdings- wird aus dem venosen 
Sinus der Niere und von hier un
mittelbar dem Vorhof zugeleitet, ohne 
daB es dabei zu einer Beanspruchung 
der Kieme kommt. In das Herz ge
langt also sowohl arterielles als auch 
venoses Blut. -

So liegen die Verhaltnisse bei den 
Bedecktkiemern. Bei dim N (lcktkiemern 

Abb.25. Crista aortae mit dem angeschlossenen 
Arteriensystem bei Aplysia depilans nach MAZZA
RELLI. Es bedeuten: vO die Miindungsstelle der 
Herzkammer, Ao.ant. die Aorta anterior, A.g. die 
Arteria genitalis, A .abd. die Arteria abdominalis 

und A .g.oe. die Arteria gastrooesophagica. 

ist das Herz im Herzbeutelraum eingeschlossen im Korper median gelagert. 
Aus der Herzkammer geht die Aorta hervor, die sich in eine vordere und 
hintere Aorta verzweigt. Beide - GefaBe geben eine 
groBe Anzahl von Arterienasten ab, die in das 
Lakunensystem des Korpers ubergehen. Aus diesem 
wird das Blut in Venen gesammelt, die mit einer 
eigenen Wandung ausgestattet sind. Diese fUhren 
dann das Blut, das bereits arterialisiert wurde, dem 
Vorhof des Herzens zu. 

JULLIEN (11, 12) hat den Aufbau des Herzens 
von Aplysia fasciata untersucht. Die vollig er
schlaffteKammer wurde mit Flussigkeit gefUllt 
und in diesem Zustande fixiert. An so1chen Pra
paraten kann man sehr gut den Faserverlauf des 
Herzens verfolgen. Die Ventral£lache der Kammer 
erweist sich verwickelter aufgebaut als die Dorsal

Abb. 26. Querschnitt durch 
Herzmuskelfasern von Aplysia 
depilans nach MARCEAU bei 
etwa 1 700iacher VergroBerung. 

£lache. Auf beiden Flachen, der ventralen sowohl wie der dorsalen, gehen 
die Fasern vein der Atrioventrikulargrenze facherformig auseinander und sind 
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in der mannigfachsten Weise untereinander verflochten. 1m allgemeinen 
uberwiegen die Hingsgestellten Fasern die quergestellten an Zahl und 
Menge. JULLIEN bringt diese Tatsache mit der Erscheinung in Zusammen
hang, daB Langsstreifen aus der Herzkammer leichter zum automatischen 
Arbeiten zu bringen sind als Querstreifen (s. S. 240). Uber den Aufbau der 

c 

Abb. 27. Herznervenversorgung bei 
Haliotis c,acherodii nach CARL

SON (t). Es bedeuten: As bzw. Ad 
den Iinken bzw. rechten Vorhof, 
V die Kammer, die von dem End
dann durchbohrt wird. Die Herz-
nerven entstammen vorzugsweise 
dem Visceralganglion V iG, das 
durch weitere Nervenfasern mit 
haher geJegenen GangJienzelIen
anteilen, vor allem dem Cerebral
ganglion C, in Verbindung tritt. 

Muskelfasern im Herzen von Aplysia unterrichtet 
Abb.26. 

2. Herznervenapparat der verschiedenen 
Ordnungen der BauchfiiBer. 

Auch bei den Bauch/ii/1ern gibt es einen 
Herznervenapparat, der entsprechend den drei 
Ordnungen (Vorderkiemer, Lungenschnecken 
und Hinterkiemer) gesondert fUr sich be
sprochen werden soll. 

a) Bei denjenigen Vorderkiemern, welche uber 
zwei VorhOfe verfUgen, hatte als ersterLAcAzE
DUTHIERS N ervenfasern gesehen, die von dem 
Visceralganglion bzw. der Pleuroviscerallangsver
bindung ihren Ausgang nehmen und zum Peri
kardialsack ziehen. Er bezeichnete diese Nerven
strange wohl als Herznerven, war- aber nicht in 
der Lage, richtige Verbindungen dieser Nerven
fasern mit den Vorhofen oder der Kammer nach
zuweisen. Nach den Angaben von HALLER (2, 3,4) 
wird das Herz von FISSURELLA, TURBO und 
TROCHUS von zwei verschiedenen Ganglienzellen
haufen innerviert. Von den Branchialganglien 
nehmen Zweige ihren Ursprung, die zu den Vor
h6fen ziehen, wahrend die Kammer yom Visceral
ganglion aus versorgt wird, und zwar durch einen 
N erven, der entlang qer Aorta zu ihr zieht. 
BOUVIER ( 1 ) beschreibt ahnliche N ervenzweige 
fUr Patella und Nerita. 

Auch auf diesem Gebiete hat CARLSON (1) 
mit seinen Forschungen Wesentliches beigetragen. 
Seine Untersuchungen wurden vor allem an 
Lucapina crenula und Haliotis angestellt. Von 
dem Visceralganglion oder von der Pleurovisceral
verbindung nehmen (s. Abb. 27) Nervenfasern 
ihren Ausgang, die zu der Niere und zu der Basis 
der Vorh6fe ziehen. Histologisch lieBen sich diese 
N erven nicht so weit verfolgen, daB eine richtige 
Verbindung zwischen ihnen und den Muskelfasern 
der Vorhofe hatte festgestellt werden k6nnen. 

Interessant ist die Versorgung der Herzkammer mit N ervenfasern. Dies ge
schieht auf dem Wege uber die Aorta. 

Bei denjenigen Vorderkiernern, die nur einen Vorhof haben, haben vor 
allem HALLER und BOUVIER Herznervenfasern beschrieben. HALLER arbei
tete an Murex trunculus, einer Schneckenart, die drei Visceralganglienzellen
haufen besitzt. Von dem mittleren Ganglienzellenhaufen, der auch der groBte 
ist, nehmen Fasern ihren Ursprung, die entlang der Aorta zur Kammer ziehen. 
Die Vorhofe sind in ahnlicher Weise mit Nervenasten versehen wie dies bei 
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Fissurella ~der Fall ist. CARLSON (1) hat vorzugsweise an N atica und Syco
typus gearbeitet. Bei N atica nehmen die Herznervenfasern hauptsachlich von 
der rechten Pleurovisceralverbindung ihren Ausgang. 1m Verlaufe der Ner
venzweige ist ein kleines Ganglion eingeschaltet, von dem eine dtinne Nerven
faser ausgeht, die zu der ventralen Wand des Perikardialsackes zieht. Feine 
Zweige dieser Perikardialnerven konnen bis zur Basis des Vorhofs verfolgt 
werden, ebenso bis zur Aorta und tiber diese zur Kammer. 

SUZUKI (1, 2) hat die Innervation des Herzens einer Anzahl von Vorder
kiemern untersucht. Bei Ianthina und Hipponyx stammt der Herznerv Yom 
Visceralganglion, beiLementina voneiner Anschwel- C 
lung der Pleuroviscera1connective und bei Cypraea 
von dem N. visceralis. Bei all dies en Vorderkiemern 
werden sowohl der Vorhof als auch die Kammer 
von demselben N erv versorgt. Bei Ianthina, Lemen
tina und Cypraea befinden sich zahlreiche uni- und 
bipolare Ganglienzellen innerhalb des Herzens. 

b) Bei den Lungenschnecken hat als erster 
RANSOM Herznervenfasern beschrieben. Bei Helix 
gibt es nach seinen Angaben einen Zweig, der von 
dem oesophagealen Ganglion seinen Ursprung 
nimmt und entlang der Aorta in die Kammer tiber
tritt. Einzelne Zweige dieses Nerven sollen sich 
auch zu dem Vorhof begeben. PLATE (5) hat bei 
den I anneliden vier N erven gesehen, die von dem 
visceralen Ganglion ihren U rsprung nehmen. Einer 
von dies en versorgt die Niere, den Herzbeutel und 
wahrscheinlich auch das Herz selbst. CARLSON (1) 
hat Untersuchungen an Helix, Limax und Ario
limax angestellt [vgl. auch BOUVIER (1,2)]. Nach 
dem Bild, das er von der Innervation des Herzens 
von Helix gibt (s. Abb. 28), stammt der Aorten
zweig, der auch Aste nach der Niere entsendet, von 
einer Nervenfaser ab, die von dem Pleurovisceral
ganglion ihren Ausgang nimmtl. Bei Limax fand 
er hauptsachlich Nervenfasern fUr die Aorta, da
neben noch Zweige fUr den Perikardialsack. Ob 
diese letzteren auch noch die Vorhof- und Kammer

Abb.28. Herznervenversorgung 
bei Helix pomatia L. nach CARLa 

SON (1). Es bedeuten: A den 
Vorbof, V die Kammer, N die 
Nieren, C das Cerebralganglion. 
Die Herznerven entstammen vora 
zugsweise Zweigen, die von dem 

muskulatur versorgen, vermochte er nicht fest- Pedalganglion Pe herkommen. 
zustellen. 

C) Bei den Bedecktkiemern hat LACAZE-DuTHIERS innerhalb der Vor
hofe eine groBe Anzahl von N ervenfasern gesehen. DOGIEL beschreibt bei 
A plysia einen N ervenzweig fUr den Vorhof, der von dem linken hinteren 
Anteil des Visceralganglions kommt. An A plysia wurde von RANSOM sowie 
von BOTTAZZI in Zusammenarbeit mit ENRIQUES Ahnliches beobachtet. Die 
letzteren Autoren erwahnen in erster Linie einen Nervenzweig, der von dem 

1 N ach den Beobachtungen von Nalepa wird der Varhof des Herzens von 
Zonnites algirus durch einen Nervenzweig versorgt, der von der Lunge seinen 
Ausgang nimmt; zu der Kammer begeben sich Nervenzweige tiber die Aorta. 
Nach neueren Angaben von VAN TIEL entspringen bei Helix pomatia L. aus 
den subosophagealen Ganglienzellenhaufen vier N erven, die nicht zum System 
des Pedalganglions gehoren. Aus dem Parietalganglion stammen zwei N erven, 
der n. pallialis dexter bzw. sinister, aus dem Visceralganglion ebenfalls zwei 
Nerven, der n. analis bzw. intestinalis. Der letztere Nerv ist es, in dem die
jenigen Fasern verlaufen, durch deren Erregung das Herz stillgestellt wird. 
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Visceralganglion nach der Aorta zieht. CARLSON (1) hat an A plysia, Bulla und 
Pleurobranchaea· gearbeitet. Vom Visceralganglion nehmen bei A plysia 
Nervenzweige ihren Ausgang, die zum Teil zur Crista Aortae, zum Teil zum 
Vorhof ziehen und sich in deren Muskelschicht verzweigen (s. Abb. 29). 

Die ersten Untersuchungen tiber die 
Herzinnervation der Nacktkiemer stammen 
von HANCOCK und EMBLETON sowie PEL
SENEER an Doris. CARLSON (1) fand bei 

Pe Montereina Nervenfasern, die den Visceral
nerven entspringen und zum Vorhof bzw. 
zur Kammer auf dem Wege tiber die Aorta 
ziehen. Ahnlich sollen die Verhaltnisse auch 
bei Triopa liegen. 

Uber das Kreislaufsystem der 4. Ord
nung der BauchfufJer, namlich das der 
FlossenfufJer bzw. Ruderschnecken ist meines 
Wissens bisher nichts bekannt geworden. 
Ebenso fehlenAngaben tiber die Innervation 
dieses Kreislaufsystems im allgemeinen bzw. 
des Herzens im besonderen. Auf dies em 

Vi G Gebiete bestehen nur einige wenige Angaben 
tiber Tiedemannia (s. den physiologischen 
Teil). 

D. Die GrabfiiBer. 

Abb.29. Herznervenversorgung beiAplysia 
cali/ornica nach CARLSON (1). Es bedeuten: 

Das Kreislimfsystem der Grabfuf3er 
steht nach PLATE (1, 2) auf einer auBer
ordentlich niedrigen Entwicklungsstufe. 
Das Herz selbst stellt eine Einstiilpung 
der Perikardialdruse dar, die nicht weiter 
unterteilt ist. Es liegt an der Hinterseite 
des K6rpers dorsalwarts vom Enddarm. 
Aus diesem "Herzen" wird das Blut in 
die Lakunen des K6rpers getrieben. Von 
Vorh6fen ist nichts festzustellen. In das 
Herz str6mt das Blut durch feine Spalten. 
Fur die Blutbewegung scheint hier nicht 
nur das Herz eine Rolle zu spielen, son
dern auch der sog. "Analsinus". Dieser 
fiihrt selbstandige Zusammenziehungen 

A den Vorhof, V die Kammer. Die Herz
nerven entstammen vorzugsweise dem 
Visceralganglion V iG, das durch weitere 
Nervenfasern mit dem Cerebralganglion CJ 

dem Pleuralganglion PI und dem Pedal-
ganglion Pe in Verbindung steht. 

aus; die FHissigkeit in ihm wird aber auch durch die rhythmischen 
Bewegungen des Enddarms in eine Art von Pulsation versetzt. 

Mikroskopisch-anatomische Untersuchungen tiber die einzelnen Anteile 
des Kreislaufsystems bei den GrabfiiBern bestehen meines Wissens nicht. 
Ebensowenig ist etwas tiber die Versorgung des Herzens dieser Tiere mit 
N erven bekannt geworden. 

E. Die Wurmmollusken. 
Bei den Kiiferschnecken (Placophora) befindet sich das Herz im hin

teren Teil des K6rpers in einem Perikardialsack eingelagert. Es setzt 
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sich aus einer median gelegenen Herzkammer von betrachtlichem Quer
durchmesser zusammen, in die zu beiden Seiten Vorhofe einmiinden, die 
wie Hingliche Schlauche geformt sind. Sehr eigenartig ist die Verbindung 
der Vorhofe mit dieser Herzkammer. Jeder Vorhof ergieJ3t sein BIut 
(s. Abb. 2h) in die Herzkammer durch zwei Offnungen, von denen die eine 
am vorderen Ende, die andere ungefahr in der Mitte der Herzkammer 
liegt. Der riickwartige Anteil der Herzkammer ist geschlossen. Die Vor
hofe stehen hinter der Kammer untereinander in Verbindung (PLATE 3,4). 

Aus der Herzkammer, die durch eine Endothelwand an der Riickseite 
des Perikards befestigt ist, nimmt nach vorn eine Aorta ihren Ausgang, die 
mit einer muskulOsen Wand ausgestattet ist und in ihrem Verlauf eine Reihe 
von GefaBen abgibt. Diese werden zum Teil als Arteriae intersegmentales 
bezeichnet, und zwar 
wegen ihrer Beziehungen 
zu den einzelnenSchalen
stiicken. Unterhalb des G 
zweiten Schalenstiickes 
befindet sich ein gerau
miger Kopfsinus, der 
gegen die iibrige Korper
hohle zu durch eine Art 
Zwerchfell abgeschlos
sen ist. Hier endigt die 
Aorta. VondiesemKopf
sinus geht nach hinten 
eine Arteria visceralis ab, Abb.30. Lage des Herzens im hinteren Ende von Chaetoderma niti

dulum nach WIR1!:N. Es bedeuten: H die Herzkammer, HB den 
Herzbeutel, K die Kieme, D den Darm, G die Gonade. 

die hauptsachlich die Le
ber, den Magen und die 
Darmschlinge versorgt. 

Das sind die Hauptanteile des Kreislaufsystems, die gesondert festzu
stellen sind. Die iibrigen werden durch Lakunen dargestellt, in denen sich das 
Blut zwischen den verschiedenen Organen bewegt. Das venose Blut sammelt 
sich in drei Hauptkanalen des FuBes, dem Sinus medianus und den beiden 
Sinus laterales. Diese drei Sinus treten nach den Angaben von PLATE vorn 
durch einen breiten Quersinus untereinander in Verbindung. Von hier wird 
das .Blut durch die zufiihrenden KiemengefaBe den Kiemen zugeleitet. Nach 
Arterialisierung gelangt es durch die abfiihrenden KiemengefaBe zu den Vor
hofen des Herzens. Eine bestimmte Menge Blutes wird den VorhOfen auch 
unter Umgehung der Kiemen zugefiihrt, entweder unmittelbar oder iiber das 
abfiihrende KiemengefaB. Das Blut, das von den Kiemen und vom Mantel 
kommt, tritt bei einer Anzahl von Arten in die Vorkammern durch eine 
Reihe von Offnungen ein, die nach Zahl und Lage wechseln. Von diesem Ver
halten, das sehr haufig festzustellen ist, weichen auf der einen Seite diejeni
gen Formen ab, die nur ein Paar so1cher Offnungen besitzen. Die beiden ab
fiihrenden KiemengefaBe gehen dann am hinteren Korperpole ineinander 
iiber. Jedes von ihnen tritt mit dem zugehorigen Vorhof dUTch ein quer
verlaufendes GefaB in Verbindung, das in der vorderen auBeren Ecke der Vor
kammer einmiindet. Bei diesen Arten sind Perikardialhohle und Herz auf 
einen klein en Raum eingeschrankt. Auf der anderen Seite gibt es aber auch 
Formen, bei denen die Ostienzahl der Vorhofe bis auf 4 Paare vermehrt ist 
(HESCHELER). Bei manchen Kaferschneckenl, z. B. bei Nuttalochiton, fehlt 

1 Uber die O(ganisation dieser Tiere vgl. HALLER (1) sowie V.MIDDENDORF. 

Ergebnisse der Biologie XVIII. 9 
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ein arterielles BlutgegefaBsystem mit eigener Wandung vallig. In diesem 
Faile ist nur das Herz mit einer selbstandigen Wand ausgeriistet. Das Blut 
gelangt aus dem Herzen unmittelbar in die Leibeshable. 

Abb.31. 
Querschnitt durch 
Herzmuskelfasern 
von Acanthochiton 
f ascicularis nach 
MARCEAU bei ctwa 
1700facher Ver· 

Bei den Wurmmollusken im engeren Sinne, den Aplacophora, 
ist das Kreislaufsystem noch weniger gut entwiCkelt als bei 
den Chitonen. Eine etwas hahere Ausbildung weist es nur bei 
denjenigen Arten auf, bei denen Kiemen festzustellen sind, 
wie z. B. bei Chaetoderma oder Neomenia. Bei allen diesen 
Tieren laBt sich (s. Abb. 30) ein "Herz" nachweisen, das aller
dings sehr diirftig entwickelt ist. Es handelt sich bei ibm im 
wesentlichen urn eine Einstiilpung der Riickwand des Herz
beutels. Die Hahlung des Herzens wird haufig von Muskel
fasern durchzogen; bei Chaetoderma handelt es sich in ihnen 
urn die Kiemenretraktoren. Auf der Riickseite miinden in 

gro6erung. das Herz ein bis zwei GefaBe ein, die von den Kiemen 
kommen. Derjenige Teil dieser GefaBe, der dem Herzen 

zunachst gelegen ist, kann auch als Vorhof angesprochen werden. Nach vorn 
zu geht das Herz in ein RiickengefaB iiber, das bis in die Gegend des Gehirn
ganglions zu verfolgen ist. Durch dieses GefaB, das keine eigene Wandung 

Abb. 32. Herznervenversorgung bei Crypto· 
chiton steller; nach CARLSON (1). Es bedeuten: 
A den Vorhof, V die Kammer, Ao.a. die 
vordere Aorta. Die Herznerven entstammen 
vorzugsweise den Ganglienzellenhaufen urn 
die Speiserohre Sp und ziehen z urn Hcrzen auf 
dem Wege dec Pleuroviscera1connective PVC. 

besitzt, wird das Blut den Lakunen zu
geleitet. Man kann dieses GefaB mit 
der Aorta der Kiiferschnecken vergleichen. 
Der iibrige Anteil des Kreislaufsystems 
wird vorzugsweise durch Lakunen dar
gestellt. 

Bei den ,W urmmollusken ( A mphi
neuren) sind nach MARCEAU (3) die 
Muskelfasern sehr wenig charakteristisch 
ausgebildet. Es gibt verhaltnismaBig 
wenige Muskelsaulchen in ihnen; die 
Kerne befinden sich in einem Sarko
plasma, das merkwiirdige Granulationen 
aufweist. Die Muskelsaulchen enthalten 
quergestreifte Fibrillen. Uber eine Epi
kard- oder Endokardscbicht ist bisher bei 
diesen Tieren nichts bekannt geworden. 
Nach den Beobachtungen von VIGIER und 
VLES besteht die Muskulatur des Chitonen
herzens aus einem Plexus von fibrillaren 
Biindeln, unter denen manrichtigeMuskel
fasern individueller Art nicht zu unter
scheid en vermag. Die Fibrillen selbst ver
laufen vollkommen getrennt voneinander. 
Auch iiberkreuzen sie sich in der gleichen 
Weise. Am haufigsten ist ein paralleler 
Verlauf der Muskelfibrillen festzustellen 
(s. Abb. 31). Dann bieten sie den Anblick 
von diinnen Saulchen. Der Durchmesser 
wechselt auBerordentlichstark. Eine Quer

streifung der Muskelfibrillen konnte bei den Chitonenherzen nicht nach
gewiesen werden. 

Bei bestimmten Arten der Wurmmollusken, vor allem den Kiiferschnecken, 
wurde durch CARLSON (1) ein Herznervenapparat beschrieben. Bei Crypto
chiton nehmen von der lateralen und ventralen Seite des oesophagealen N erven
ringes zwei Paare von Nervenstrangen ihren Ursprung (s. Abb. 32) . Das 
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mittlere Paar begibt sich zum FuBe, das laterale verlauft in einem Sinus in 
der Nahe der Kiemen. Von den letzteren nehmen zahlreiche N erven ihren 
Ausgang, von denen offen bar auch einige fiir das Herz bestimmt sind. In 
der Abb. 32 kann man diese Kervenfasern erkennen, die sich in betracht
lichen Mengen zu der Wandung der Vorhiife begeben. 

Uber die Nervenversorgung des Kreislaufsystems der Wurmmollusken 
im engeren Sinne (Aplacophoraj ist bisher nichts bekannt geworden. 

II. Physiologisch -chemische Bemerkungen 
tiber den Gehalt des Blutes und des Herzens 
verschiedener Weichtiere an Cholinesterase 

und Cholinestern. 
In neuerer Zeit sind von verschiedenen Forschern physiologisch

chemische Untersuchungen liber die Beschaffenheit des Elutes (der Hamo
lymphe) sowie des Herzmuskels verschiedener Weichtierklassen ange
stellt worden, die wegen ihrer Orientierung in ganz bestimmter Richtung 
am best en in einem gemeinsamen Oberblick besprochen werden. Sie 
betreffen den Cholinesterasegehalt der Hiimolymphe sowie den des Herz
muskels. Dazu kam noch die Bestimmung des Cholingehaltes von Herz
muskelauszligen. Der Cholinesterasegehalt der Hamolymphe bzw. des 
Herzens ist von einer gewissen physiologischen Bedeutung, seit man weiB, 
daB die Hemmungswirkung von Nerven auf das Herz durch das Acetyl
cholin vermittelt wird. 

Es gibt zweiVerfahrungsweisen, die es gestatten, die Cholinesterasemenge 
in einer Fliissigkeit zu bestimmen, also niCht nur in der Hiimolymphe, sondern 
auch in wii(Jrigen Herzextrakten. Ais Indikator kann einmal ein Herz benutzt 
werden, das mittels Acetylcholins in entsprechender Dosierung stillgestellt 
wurde. Fiigt man zu der Lasung, in der sich das Herz befindet, eine Fliissig
keit hinzu, die Cholinesterase enthalt, so nimmt das Herz nach einiger Zeit 
seine Tatigkeit infolge der Zerstarung des Acetylcholins wieder auf. Aus der 
Zeit, die von dem Hinzufiigen der cholinesterasehaltigen Lasung bis zur Wieder
aufnahme der Herztatigkeit vergeht, kann man einen SchluB auf deren 
Cholinesterasegehalt ziehen. Ais Indikator kann man weiter auch den eserini
sierten Blutegelmuskel verwenden. Man bringt die Fliissigkeiten oder Extrakte, 
die auf ihren Cholinesterasegehalt zu priifen sind, mit Lasungen von Actyl
cholin zusammen und ermiBt aus der Wirksamkeit dieser Gemische auf den 
eserinisierten Muskel die Menge des zerstarten Acetylcholins. 

:Mit Hilfe des zweiten Verfahrens haben nun VINCENT und ]ULLIEX 
(2, 3) den Cholinesterasegehalt der Hamolymphe verschiedener Weich
tiere bestimmt. Sie benutzten stets die gleiche Menge einer verdlinnten 
Acetylcholinlasung (1 : 107) und zwar jeweils 10 ccm bei einer Temperatur 
von 37° C. Dieser Lasurig wurde Hamolymphe in abnehmender Konzen
tration hinzugesetzt. Die Wirksamkeit der Cholinesterase wird an Hand 
der Schwellenverdlinnung bestimmt, bei der namlich das in dem Gemisch 
vorhandene Acetylcholin noch vollstandig zerstart ·wird. DaB dieser Zu
stand erreicht ist, kann man aus der Unwirksamkeit solcher Gemische 
auf den mit Eserin vorbehandelten Blutegelmuskel ermessen. 

9* 
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Die Ergebnisse sind aus Tabelle 1 zu entnehmen, doch sind die Zahlen
werte nicht alsabsolute zu betrachten, sondern nur vergleichsweise zu 
benutzen. Je niedriger sie sind, um so geringer ist die Menge der Cholin
esterase in der betreffenden Hamolymphe. Aus den Werten geht hervor, 
daB die Bauchfuper iiber die meiste, die Muscheln iiber die geringste 
Cholinesterasemenge im Blute verfiigen. Es ergeben sich aber auch 
zwischen den Angehorigen einer und derselben Weichtierklasse sehr 
groBe Unterschiede in bezug auf den Cholinesterasegehalt des Blutes. 

Tabelle 1. 
Cholinesterasegehal t im Bl u te verschiedener Weich ti ere. 

Tierklasse 

KopffiiBer 

Muscheln. 

Vorderkiemer. . 

Lungenschnecken 

I 
Hinterkiemer . . . . . I 

Tierart 

Polypus vulgaris 
Sepia otjicinalis 

M ytilus galloprovincialis 
Pinna nobilis 
U nio batavus 
A nodonta cygnea 
Ostrea edulis 
Venus verrucosa 
Gryphaea angulata 

Murex trunculus 

Limnaea stagnalis 
Helix lucorum 
Helix nemoralis 
Helix pomatia 

Aplysia depilans 
Aplysia jasciata 

Cholinesterasemenge 

1000-- 5000 
1000-- 2000 

500-- 1000 
500- 1000 
500-- 1000 

100 
10 

> 5000 
10 

20000--50000 

5000--10000 
5000--10000 
2000-- 4000 

10000--20000 

> 5000 
200-- 500 

JULLIEN, VINCENT, BOUCHER und VUILLET (2) haben in ahnlicherWeise 
den Cholinesterasegehalt des Herzmuskels verschiedenerWeichtierklassen 
nach Zermalmen des Gewebes bestirnmt. Die waBrigen Ausziige wurden 
nach Filtrieren in abnehmender Konzentration zu je 10 ccm einer Acetyl
cholinl6sung (verdiinnt in Ringer 1 : 107) hinzufiigt, und das Gemisch 
24 Stunden lang bei 37° C stehen gelassen. Die vollige Zerstornng des 
Acetylcholins wurde aus der Unwirksamkeit der Gemische auf den eserini
sierten Blutegelmuskel ermessen. Zur systematischen Bestimmung des 
Cholingehaltes des Herzmuskels verschiedener Weichtiere wurden zwei 
Verfahren benutzt [vgl. auch VINCENT und JULLIEN (1,4) sowie BACQ (2)]. 
Zu dem einen braucht man nur kleine Mengen Organ, das sorgfaltig zer
rieben in eserinisierter RINGER-LoCKE-Losung aufgenommenwird. Nach 
1-2 Stunden filtriert man das Gemisch. Beim zweiten wird das zerriebene 
Gewebe mit 10%iger Trichloressigsaurelosung behandelt und das G€
menge mehrfach mit Ather gewaschen. Zuletzt wird der Ather durch Ver
dampfen entfernt und die Losung neutral gemacht. In beiden Fallen 
wird der .eserinisierte Riickenmuskel des Blutegels als Indikator benutzt. 
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Die Werte fUr den Cholinesterasegehalt des Herzens sind natiirlich nur 
im Vergleiche zu benutzen, wahrend die fUr den Cholingehalt absolute sind. 
Sie finden sich in Tabelle 2 zusammengetragen. 

Tabelle2. Cholinesterase- (Ch.E.) bzw. Cholin- (Ch.)-Gehalt des Herz
muskels, der letztere in Mikrogramm fur das ganze Herz, bei 

verschiedenen Weich tieren. 

Tierklasse 

KopffuBer 

Muscheln . 

Vorderkiemer. . . . 

Tierart 

Polypus vulgaris 
Sepia officinalis 

M ytilus galloprovincialis 
Pecten jacobaeus 
Pinna nobilis 
U nio batavus 
A nodonta cygnea 
Ostrea edulis 
Venus verrucosa 
Gryphaea angulata 

Cerithium vulgatum 
Murex brandaris 
Murex trunculus 

Lungenschnecken .. Limnaea stagnalis 
Helix lucorum 
Helix nemoralis 
Helix pomatia 

Hinterkiemer .. " Aplysia depilans 
A plysia fasciata 

Ch.E. 

2000 

Ch. 

0,1 
0,1 

0,12 
0,2 
0,7 
0,2 

2000- 5000 ! 0,3-0,4 
500- 1000· 0,7 
2500 I 

2000- 5000 I 

20000-50000 
50000 

0,4 

1,6 
21 
23-35 

2000- 5000 5,5 
1,3 
7,5 

2000- 5000 2,5-5,0 

2000 0,2 
0,1 

Die Zahlenwerte der Tabelle 2 lehren, daB der Cholinesterasegehalt 
des Herzens bei verschiedenen Weichtieren groBen Schwankungen unter
worfen ist. Am groBten ist er wieder bei den Bauch/iifJern und unter diesen 
am betrachtlichsten bei den V orderkiemern. 1m allgemeinen lauft der 
Cholinesterasegehalf des Herzens dem der Hamolymphe parallel. Doch 
ergeben sich auch da nicht unbetrachtliche Abweichungen. So ist z. B. 
der Cholinesterasegehalt des Elutes von Anodonta cygnea sehr gering, 
wahrend sich, wenn auch nur vergleichsweise, im Herzen dieses Tieres 
viel von der Cholinesterase findet. 

Bemerkenswert ist der Cholinestergehalt des ganzen Herzens. Er be
tragt im allgemeinen noch nicht 1 fLg. Recht betrachtlich ist er bei den 
Lungenschnecken (bis zu 7,5 fLg). Am allergroBten wurde er bei den 
Vorderkiemern Murex gefunden, schwankend zwischen 20 und 30 fLg. 
~ach den Erfahrungen von VINCENT und JULLIEN (1-4) entspricht die 
Cholinesterasewirksamkeit des Herzens dessen Gehalt an Cholinestern. 
Die letzteren sollen sich im Herzen im freien, also ungebundenen Zustand 
befinden; die anatomische Beschaffenheit der Herzen verhindert aber ein 
Zusammenkommen von Cholinestern und Cholinesterase. Diese Befunde 
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sind nicht unwichtig fiir die Beurteilung der Hemmungswirkung erregter 
Nervenfasern auf das Herz. Das Vorhandensein der Cholinesterase im 
Herzen erkIart vor allem in ganz einfacher Weise, warum diese Hemmungs
wirkung auch einmal ihr Ende findet. Die ausgeschiitteten Cholinester 
werden durch die Esterase zerlegt. Damit findet aber ihre Wirkung ein 
Ende und zwar urn so schneller, je mehr Cholinesterase in das Geschehen 
eingreifen kann. 

III. Physiologie des Kreislaufsystems 
der Weichtiere. 
A. Die KopffiiBer. 

Die Schwierigkeiten, physiologische Untersuchungen an dem Kreis
laufsystem der KopffiiBer vorzunehmen, sind sehr groB (vgl. WILLEM). 
Das liegt in erster Linie daran, daB die Tiere sehr beweglich sind. Man muB 
sie fesseln, damit man an ihnen experimentieren kann. Jede Fesselung 
der Tiere setzt aber Veranderungen an den Vorgangen im Kreislauf
system, die durchaus nicht gleichgiiltig sind. Bei den Abwehrbewegungen 
der gefesselten Tiere kommt es auch zu Zusammenziehungen von Muskeln, 
die niCht in das Kreislaufsystem eingebaut sind, dieses aber von auBen 
umgeben und zu beeinflussen vermogen. Auf diese Weise wird der Kreis
laufapparat in seiner Tatigkeit wesentlich beeintrachtigt, ohne daB man 
ihnzu Gesicht bekommen hat. Wiinscht man die einzelnen Kreislauf
organe in Tatigkeit zu sehen, so muB man den Mantel der Tiere eroffnen. 
Das ist gerade bei diesen Arten ein auBerordentlich schwerwiegender Ein
griff, da dadurch die nOTmale Atmung sofort aufgehoben wird. Man kann 
sich dann behelfen, indem man die Kiemen fortwahrend mit Seewasser 
berieselt, das sehr gut durchliiftet ist, also ausreichende Mengen von Sauer
stoff enthalt. Doeh ist dies nur als Notbehelf anzusehen, da bei den KoPf
fufJern Kreislauf- und Atemtatigkeit zwangslaufig miteinander verbunden 
sind. Stort man die Atmung, so stort man auch die Kreislauftatigkeit und 
umgekehrt. ' 

Aber selbst wenn man aller dieser Schwierigkeiten einigermaBen Herr 
wird, so eTgeben sich neue MiBstande in dem Augenblick, da man daran 
geht, die Tatigkeit der einzelnen Anteile des Kreislaufsystems graphisch 
aufzunehmen. Wenn man die Kreislauforgane freilegen will, so miissen 
die muskulOsen Hiillen, die sie umgeben, gespalten werden. Das bedingt 
abeT sofort eine Anderung der normalen Verhaltnisse im Kreislaufsystem. 
Die Hiillen sind auf der einen Seite dazu da, einer lJberdehnung der 
Organe infolge starken Zustromes von Blut entgegenzuwirken. Das gilt 
in erster Linie fiir die zartwandigen GefaBe sowie fUr die Vorho/e. Auf 
der anderen Seite sind die Hiillen mit ihren Muskeln dazu da, einen Druck 
bzw. Zug auf die Kreislauforgane auszuiiben und so einen Abstrom von 
Blut zu ermoglichen. Beide Wirkungen werden ausgeschaltet, sowie man 
die Hiillen durchschneidet. 
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Verbindet man nun weiter einzelne Anteile des Kreislaufsystems mit 
Registrierhebeln zur Verzeichnung der Tatigkeit, so erfahrt dadurch die 
Wandung dieser Gebilde eine Dehnung, durch die das automatische 
Arbeiten vielfach angeregt und in Gang gebracht wird. Man verzeichnet 
also auf diese Weise nicht immer die normale Tatigkeit dieser Kreislauf
anteile, sondern diejenige, die unter den neuen Bedingungen bei Belastung 
durch den Hebel zustande kommt. So versteht man, daB die bisherigen 
Versuche, die Tatigkeit der verschiedenen Kreislaufanteile bei den KoPf
fufJern graphisch zu registrieren, vielfach fehlgeschlagen sind. Es ist dann 
nicht weiter befremdlich, daB sich die Forscher, die auf diesem Gebiete 
tatig waren, vielfach in anderer Weise behalfen, urn zu brauchbaren 
Ergebnissen von allgemeiner Bedeutung zu gelangen. Dies geschah vor 
allem so, daB an freigelegten, aus ihrer Umgebung losgeli:isten Anteilen 
des Kreislaufsystems der KopffiiBer gearbeitet wurde. Dadurch werden 
aber wieder Bedingungen fUr deren Tatigkeit geschaffen, die ganz andere 
sind als im Tierkorper. 

Das Kreislaufsystem der KoptfufJer stellt physiologisch eines der 
verwickeltesten dar, das wir in der Tierreihe iiberhaupt kennen. Man 
kann mit aller Sicherheit sagen, daB es sich darin urn etwas ganz einzig
artiges handelt. Das Blut wird in erster Linie durch die Tatigkeit des 
arteriellen Herzens in Umlauf gehalten. Aber es ist nicht das Herz allein, 
das fUr das Vorantreiben des Blutes verantwortlich ist, sondern alle 
anderen Anteile des Kreislaufsystems wirken aktiv durchaus im gleichen 
Simie. L. FREDERICQ (1) hat an Polypus LAM., P. BERT an Sepia elegans 
die Bewegungen der einzelnen Anteile des Kreislaufapparates in ihrer 
Aufeinanderfolge sorgfaltig verfolg1: und genau beschrieben. Zuerst ziehen 
sich (vgl. Abb. 4) die groBen Venen, vor allem die Vena cava, zusammen. 
1m AnschluB daran ergreift die peristaltische Kontraktion stufenweise 
die Verzweigungsstellen der Vena cava sowie jedes der beiden GefaBe, 
die aus diesem GefaB hervorgehen und mit Driisenanhangen versehen sind. 
Nunmehr kommen nahezu gleichzeitig die beiden Venen- oder Kiemen
her~en in Tatigkeit, die an der Basis der Kiemen gelegen sind. Es folgt 
danndie Kontraktion der zufiihrenden, weiter die der abfiihrenden 
KiemengefaBe, anschlieBend die der beiden Vorhofe. Zuletzt - wenn man 
es so ausdriicken will - ergreift die Zusammenziehung das arterielle 
Herz. Da der Kreislaufapparat eine nicht unbetrachtliche Aus<iehnung 
aufweist, besond~rs bei groBeren Exemplaren der genannten Arten, so 
findet eine neue Zusammenziehung der Vena cava und der Peritonaeal
tuben in der Regel in demjenigen Augenblick statt, da die vorangegangene 
peristaltische Bewegung das zufiihrende Kiemengefa!l- ergriffen hat, also 
zu einer Zeit, da das arterielle Herz noch in Ruhe verharrt. . 

Wie aus dieser Beschreibung hervorgeht, beteiligt sich an der Be
forderung des Blutes nahezu der gesamte Kreislaufapparat aktiv. L.FRE
DERICQ (1) hat ja schon beobachtet, daB die Zusammenziehungen nicht 
allein auf die vorhin beschriebenen Hauptanteile beschrankt sind, sondern 
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daB sich auch die feineren Venen, wie z. B. die der Arme, an dem 
ganzen Geschehen aktiv beteiligen. Bei Sepia officinalis L. kann man 
sehr gut v611ig in richtiger Zusammenarbeit mit den iibrigen Kreislauf
anteilen Zusammenziehungen selbst an den feinsten KiemengefaBen 
feststellen [v. SKRAMLIK (1, 2)J. 

Hier ist der Ort, auf jene merkwiirdigen Organe die Sprache zu bringeu, 
die an den Kiemenherzen angehangt sind und von denen schon S. 105 
die Rede war. MITOLO hat festgestellt, daB sich die Perikardialdriisen 
oder die Kiemenherzanhange rhythmisch zusammenziehen im Zusammen
hang mit der Tatigkeit der iibrigen Kreislaufanteile der KoPlfiifJer. Unter 
normalen Bedingungen solI die Blutwelle, die durch die GefaBe der Peri
kardialdriise hindurchgeht, den adaquaten Reiz zur Herbeifiihrung der 
Tatigkeit dieses Organs bilden. Die Blutwelle wirkt sich seiner Ansicht 
nach an nerv6sen Endigungen in den Wanden der GefaBe dieser Organe 
aus. Die GefaBwande hatten demnach die Bedeutung einer "reflex
ausl6senden" Zone. Die Erregung solI iiber afferente Nervenfasern vor
anschreiten, die iiber oder zwischen dem FuB der Perikardialdriise abgehen 
und zum 2. oder 1. Herzganglion ziehen. In dem 1. Herzganglion befindet 
sich aller Wahrscheinlichkeit nach das Reflexzentrum {so Abb.33). Die 
afferent geleiteten Antriebe werden hier auf Bahnen iibertragen, die 
nach dem Kiemenherzen der gleichen, aber auch derGegenseite, ferner 
aber iuch zum arteriellen Herzen und zu der Nierenvene ziehen. Unter
bricht man diesen Reflexbogen an irgendeiner Stelle, so mach en sich 
Hemmungswirkungen im gesamten Kreislaufsystem bemerkbar. Das ist 
nach MITOLO der Grund, warum die Tiere nach wenigen, 2 bis maximal 
4 Tagen zugrunde gehen, wenn man bei ihnen die Perikardialdriisen ab
bindet. 

Der Ansicht von MITOLO, die mir experiment ell nicht geniigend gestiitzt 
erscheint, stehen die v6llig abweichenden Angaben von O. KESTNER 
gegeniiber. KESTNER hat wohl festgestellt, daB die KoptfiifJer nach beid
seitiger Entfernung der Perikardialdriise zugrunde gehen, die Grundlage 
dieser Erscheinung wurde von ihm aber in einer ganz anderen Weise 
gedeutet. KESTNER halt die Perikardialdriise nicht fiir einen F6rderungs
mechanismus des Kreislaufapparates wie MITOLO, sondern fUr ein inner
sekretorisches Organ. So hat er gefunden, daB eine Injektion von 
Extrakten der Perikardialdriise Tieren, denen zuvor dieses Organ entfernt 
worden war, niitzlich ist.Weitere Untersuchungen miissen Klarheit er
bringen, von welcher Bedeutung die Perikardialdriisen oder die Kiemen
herzanhange sind,'. Vor allem win! zu entscheiden sein, ob es sich in 
ihnen urn Kreislaufapparate handelt oder aber urn innersekretoris.ch 
tatige Driisen. 

Von H. FREDERICQ (1) wurde die Funktionsweise der Klappen unter
sucht, die sich im arteriellen Herzen befinden, also sowohl der Klappen 
an den Dbergangsstellen der Vorh6fe in die Kammer, wie auch der Klappen 
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an der Dbergangsstelle der Kammer in die angeschlossenen groBen arte
riellen GefaBe. Bei dieser Gelegenheit wurde auch untersucht, in welcher 
Weise der Dbergang des Blutes aus der Kammer in die A. genital is statt
hat bzw. wie der Riickstrom des Blutes aus dieser Arterie nach der Kammer 
zu verhiitet wird. Zu diesem Zwecke wurde die Herzkammer von Polypus 

C 

" ~~.":::"':' " 
.' /-"f . v.ca· '. 

·V.ca.d · 'S 

G.c.1l 
Abb. 33. Innervation des Herzens von Polypusvulga,;s nach FUCHS. Es bedeuten: Ad bzw. As den reehten 
bzw.linken Vorbof, V die Kammer; Ao.a. die Aorta anterior ,Ao.c. die Aorta cephalica, Ag. die Arteria genita
lis, V.c. die Vena cephalica, V.ca'd bzw. V.ca.s die rechte bzw. linke Hohlvene, Kh die Kiemenherzen, K die 
Kiemen , YiN d bzw. ViNs den rechten bzw. linkenVisceralnerven, die yom Cerebralganglion C herstammen, 
G.c.I bzw. G.c.II das ersle bzw. zweile Herzganglion, G.b'd bzw. G.b.s dasrechle bzw.linke Kiemenganglion, 
G,s'd bzw. G.s •• das reehte bzw. linke Slellarganglion, die mittels des rechlen bzw. linken Manlelnerven mit 

dem Cerebralgangli~n in Verbindung Ireten. 

von ihren Hiillen befreit. Kleine Gla?kaniilen kamen nun in den einen 
Vorhof und in die Aorta anterior; die iibrigen GefaBe, die aus der Kammer 
hervorgehen, sowie der andere Vorhof warenabgebunden. Fiihrt man nun 
von dem einen Vorhof aus Fliissigkeit in die Kammer ein, so geht diese 
auch ohneEingreifen der Kammer glatt in die Aorta anterior iiber. Ver
sucht man dagegen Fliissigkeit durch die Aortenkaniile in die Herzkammer 
einzufiihren, so schwillt wohl die Aorta an, aber nur bis zu derjenigen 
Stelle, an der sich die Klappen befinden. Die Kammer dagegen bleibt 
leer und zieht sich auch nicht zusammen. Infolgedessen flieBt auch nicht 
ein Tropfen Fliissigkeit aus derjenigen Kaniile ab, die in den Vorhof 
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eingebunden ist. Wenn man in einem weiteren Versuch unter Benutzung 
der Aortenkaniile durch die Klappen zwischen Herzkammer und Aorta 
Fliissigkeit in die Herzkammer einfUhrt, so beobachtet man wohl eine 
AnschweHung der Kammer; aber auch in diesem FaHe flieBt kein Tropfen 
aus dem Vorhof abo H. FREDERICQ (1) hat aus diesen Versuchen mit 
Recht geschlossen, daB der Klappenapparat in der Herzkammer von 
Polypus einfach passiv tatig ist, aber so, daB durch ihn jeweils eine 
Asymmetrie des Widerstandes geschaffen wird. Es kann also durch Ein
greifen von Muskelkraften die Fliissigkeit bei der Tatigkeit der Herz
kammer nur in die angeschlossenen arterieHen GefaBe iibertreten, nicht 
aber etwa riicklaufig nach den Vorhofen. Wir kennen infolge der Einschal
tung von Klappen normalerweise nur eine Peristaltik des Kreislauf
apparates der KopffiifJer, die von der Vena cava aus iiber die Kiemenherzen 
und die Kiemen nach den Vorhofen und der Kammer vor sich geht, 
nicht aber eine Antiperistaltik in der umgekehrten Richtung zu derjenigen, 
die eben angegeben wurde. 

Jeder, der Gelegenheit hatte, den Kreislaufapparat der KopffiifJer 
in Tatigkeit zu sehen, wird sich die Frage vorgelegt haben, auf welche 
Weise die ganz .prazise Zusammenarbeit der einzelnen Kreislaufanteile 
zustandekommt. Die erst en Untersucher haben an die Wirkung von 
Nerven gedacht, vor aHem solcher, die auBerhalb des Kreislaufapparates 
ihren Ursprung haben, diesen aber versorgen. Schon L. FREDERICQ (1) 
hat indessen die Beobachtung gemacht, daB die Zusammenziehungen der 
einzelnen Anteile dieses Kreislaufapparates nichts mit dem Eingreifen 
der nervosen Zentren zu tun haben, die in der Umgebung der Speise
rohre gelagert sind. Entfernt man die genannten Ganglienzellenhaufen 
oder aber die groBen Mantelganglien oder durchschneidet man die 
Mantelnerven, so kommt es wohl zu einem Stillstand der Atmung, nicht 
aber zu einer Aufhebung der Tatigkeit des Kreislaufapparates, vor allem 
nicht zu einer Aufhebung der Tatigkeit des Herzens. Offenbar tragen die 
einzelnen Anteile des Kreislaufapparates die Bedingungen zur automa
tischen Tatigkeit in sich. Das ist eine Eigentiimlichkeit, die wir auch von 
den Motoren im Kreislaufsystem der Chordaten, von den Rundmaulern 
einschlieBlich aufwarts, sehr gut kennen. 

Es ist jetzt am Platze, auf den tiefgreifenden Unterschied hinzu
weisen, der zwischen dem Kreislau~system der vorhin erwahnten Chordaten 
und dem der KopffiifJer besteht. 1m Kreislaufsystem der Chordaten, 
von den Rundmaulern einschlieBlich aufwarts, wird das Blut im Korper 
in erster Linie durch die Tatigkeit des Herzens umgetrieben. Dazu kom
men Hilfskrafte von seiten der peripheren Kreislaufanteile, vor allem durch 
Betatigung der Wand der groBen arteriellen GefaBe, die allerdings 
weniger aktiv vor sich geht, als vielmehr durch die Elastizitat bedingt ist, 
mit der die GefaBwandung ausgestattet ist. Diese wird in dem Augen
blick geweckt, da Blut in groBeren Mengen in das Kreislaufsystem 
stromt. Als weitere Hilfskrafte fUr den Umlauf des Blutes bei den vorhin 
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erwahnten Chordaten sind die Druckverhaltnisse im Herzbeutel, im Media
stinalraum und im Brustkorb (bzw. in der Leibeshohle) anzusehen, durch 
die der Riickstrom des Blutes zum Herzen begiinstigt wird. Doch kommt 
in diesem Kreislaufsystem die Hauptarbeit dem Herzen zu. 

Bei den KoptfufJern liegen die Dinge ganz anders. Hier leistet jeder 
Anteil des Kreislaufsystems das seinige fiir den Umlauf des Blutes. Es 
sind demgemaB zur Klarung der Kreislaufvorgange bei den KoptfufJern 
vor allem zwei Fragen zu beantworten. Erstens die, unter welchen Be
dingungen die verschiedenartigen Kreislaufanteile, vor allem die Herzen, 
das arterielle und die Kiemenherzen, 10sgelOst von ihrer Umgebung spon
tan arbeiten, zweitens, auf welche Weise die koordinierte Tiitigkeit zwischen 
den einzelnen Kreislaufanteilen zustande kommt. Es handelt sich hier 
urn zwei Fragen, die auch fiir die Herzen der Chordaten, die aus mehreren 
Abteilungen zusammengesetzt sind, besonders in den letzten Jahrzehnten 
gestellt und aufs genaueste bearbeitet wurden. Zur Beantwortung dieser 
beiden Fragen, geht man am besten in der gleichen Weise vor, wie bei den 
Wirbeltierherzen: Man sucht vor allem nach Automatiezentren, also nach 
Stellen, die mit der Befahigung zum rhythmischen Schlagen in besonderer 
Weise ausgeriistet sind. 

Zur Auffindung von Automatiezentren eignen sich, wie ich entwickelt 
habe [v. SKRAMLIK (1)J, vor aHem drei Verfahren: Die STANNIUsschen Liga
turen, die ortlich ungleiche Erwarmung und Abkiihlung der einzelnen Kreis
laufanteile, endlich deren elektrische Reizung zur Auslosung von Extra
systolen. Systematische Untersuchungen in der angegebenen Ricbtung fehlen 
auf dem Gebiete der KoPffufJer meines Wissens bisher vollig. Wohl aber hat 
schon L. FREDERICQ (1) eine Anzahl von Versuchen mit Abbindung einzelner 
Kreislaufanteile bei den KopffufJern angesteHt, die darauf hinweisen, daB diese 
in einer ganz anderen Weise zur Tatigkeit gebracht werden als bei den Wirbel
tieren. 

Soweit meine bisherigen Versuche zu dieser Aussage berechtigen, 
kann mit A utomatiezentren im Kreislaufsystem der Weichtiere ganz allge
mein und der KoptfufJer im besonderen, wenn iiberhaupt, so doch nur in 
den seltensten Fallen gerechnet werden [vgl. v. SKRAMLIK (1, 2, 4)]. 
Die Befahigung zum automatischen Arbeiten beruht natiirlich bei den 
KreislaufaI1l:eilen der Weichtiere (also auch der Kop//ufJer) in der beson
deren Beschaffenheit und Leistungsfahigkeit der kontraktilen Herz- und 
GefaBwandung. Ohne eine solche besondere Befahigung ist ein rhyth
misches Arbeiten gar nicht denkbar. Es verhalten sich aber die Kreis
laufanteile der Kop//ufJer ganz anders als die der Chordaten. Sie konnen 
wohl leicht zu einer Zusammenziehung, doch nur unter bestimmten 
Bedingungen zu einer Erschlaffung gebracht werden.' Die Wiederaus
dehnung nach erfolgter Zusammenziehung ist aber fiir das Zustande
kommen einer neuen Zusammenziehung ganz unerlaBlich. 1st die Er
schlaffung nur unvollkommen, so wird sehr bald ein Zustand herbeige
fiihrt, in demeine weitere Zusammenziehung nicht mehr moglich ist. 
Dann wird ·man auch an ausgeschnittenen Kreislaufanteilen gar keine 
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rhythmischen Kontraktionen mehr beobachten1. Bei den TVirbeltierherzen 
sind Systole und Diastole zwangsHiufig miteinander verbunden. An jede 
Systole schlieBt sich "automatisch" die Diastole an, wenigstens unter 
normalen Bedingungen. Bei den Kreislaufanteilen der Weichtiere liegen 
die Dinge anders. An die Systole schlieBt sich nicht immer eine voll
kommene eDiastole, also eine vollkommene Erschlaffung an. Aber nur 
unter dieser Bedingung, namlich nach vollkommener Erschlaffung, ist 
eine neue Tatigkeit, eine neue Zusammenziehung im fruheren Umfange 
moglich. 

Lost man nun die einzelnen Kreislaufanteile der KoptlufJer aus ihrem 
naturlichen Zusammenhang, so kann man rhythmische Zusammenzie
hungen an ihnen beobachten. Freilich ist die Frequenz, in der dann die 
einzelnen Teile eines so1chen Kreislaufsystems arbeiten, nicht etwa die 
gleiche. Die einen ziehen sich in einer etwas schnelleren, die anderen in 
einer etwa~ langsameren Folge zusammen. Dazu kommt weiter, daB selbst 
bei langsamem Arbeiten nicht mehr von einer rhythmischen Tatigkeit 
gesprochen werden kann. Das war es ja auch, was L. FREDERICg (1) 
nach Injektion von Farbstofflosungen an den abgeschnittenen Armv-enen 
beobachtet hat. 

In erster Linie ist fur die geregelte Tatigkeit der K.reislaufanteile 
eine gewisse TV andspannung notwendig. Wird. diese immer wieder von 
neuem in gleicher Weise erzeugt, z. B. so, daB die Flussigkeit, die bei 
einem Schlag entleert wird, bei der Diastole wieder an dis gleiche Stelle 
zuruckgelangt, so kann ein solcher Kreislaufanteil uber lange Zeit in 
rhythmischer Folge tatig sein. Wechselt dagegen die Wandspannung, 
nimmt sie in erster Linie bei der Diastole fortlaufend ab, so hOrt die Tatig
keit des Stuckes sehr bald auf. 

H. FREDERICQ (1) hat die Abhangigkeit untersucht, die zwischen dem 
Fullungsdruck (also der Wandspannung) und der Frequenz besteht, in 

Tabelle 3. Abhangigkeit der 
Freq uenz f von dem Druck Pi 
in em H 20 in der Herzkammer 

85 
45 
85 

von Polypus vulgaris. 

59' 
52 
58 

45 
85 
45 

I 

53 
58 
52 

der die Herzkammer von Polypus zu 
arbeiten vermag. Es hat sich dabei 
herausgestellt, daB eine ganz strenge 
Beziehung zwischen diesen beiden 
GroBen gegeben ist, und zwar in dem 
Sinne (s. Tabelle 3), daB mit zu
nehmendem Druck die Frequenz in 
die Hohe geht, in der die Kammer 
arbeitet. Eine Beziehung zwischen der 
Geschwindigkeit, mit der die Herz

kammer durchstromt wird, und deren Frequenz besteht dagegen nicht. 
Das ist auch nicht zu erwarten. Ebenso konnte er keine Abhangigkeit 

1 Damit steht in voller Ubereinstimmung, daB eine leere Herzkammer 
von Polypus vulgaris naeh den Befun~en von H. FREDERICg (1) sieh spontan 
nicht zusammenzieht. Der Mindestdruek im Innern der Herzkammer muB 
2 em H 20 ljetragen, wenn das Organ automatiseh arbeiten soIl. 
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zwischen der Amplitude der Pulsation und dem Innendruck feststellen, 
der in der Herzkammer herrscht. Unter Amplitude der Pulsation wird von 
ihm der Unterschied zwischen systolischem und diastolischem Blutdruck 
verstanden. Ob der diastolische Druck in der Kammer 2 em oder 45,5 em 
H20 betrug: die Amplitude der Kontraktion blieb gleich, schwankend 
zwischen 1,5 und 2,0 em HaO. 

Man kann demgemaB sagen, daB es hauptsachlich die Wandspannung 
ist, die fUr das rhythmische Arbeiten verantwortlich gemacht werden 
muBI. Diese Spannung der Wand kann in verschiedener Weise hervorge
rufen werden, entweder durch den Zustrom von Fliissigkeit oder aber 
durch die Einwirkung eines benachbarten Teiles. Der Zustrom von 
Fliissigkeit ist es vornehmlich, durch den die einzelnen Kreislaufanteile 
bei den Koptfiifjern zur Tatigkeit kommen und nacheinander arbeiten. 
Denn wenn sich ein Kreislaufanteil zusammenzieht, so treibt er das in 
ihm befindliche Blut in der normalen Stromungsrichtung nach dem zu
nachst gelegenen. Dadurch wird aber dessen Wandspannung erhoht. Auf 
diese Weise kommt es zu einer Auslosung der Tatigkeit des benachbarten 
Kreislaufanteils. Die Wandspannung kann aber auch, wie vorhin erwahnt 
wurde, durch Einwirkung von benachbarten Teilen des Kreislaufapparates 
zustande kommen, die nicht unmittelbar zusammenhangen. Dieses Ge
schehen kann man im Kreislaufsystem der Koptfiifjer am besten durch 
Beobachtung derjenigen bindegewebigen Verbindungen verfolgen, die 
zwischen dem-Kiemenh€rzen und dem benachbarten gleichseitig gelegenen 
Vorhof bestehen. Zieht sich das Kiemenherz zusammen, so wird durch den 
Zug der hier befindlichen "Bander" die Vorhofswand gleichzeitig gedehnt 
[v. SK~AMLIK (1, 2)]. Auf diese Weise wird zweierlei erreicht. Erstens 
einmal wird fiir eine leichtere Einfiillung des Vorhofs mit Blut Sorge 
getragen, das ihm aus dem Kiemenherzen iiber das zu- und abfiihrende 
KiemengefaB zustromt. Weiter wird durch ErhOhung der Wandspannung 
der Vorhofe die Moglichkeit zu einer Zusammenziehung gegeben. 

Wir verstehen auf diese Weise sehr leicht nicht nur das automatische 
Arbeiten der einzelnen Anteile des Kreislaufsystems bei den Kop!!iifjern, 
sondern in erster Linie deren koordinierte Tiitigkeit. Wie ware es denn sonst 
moglich, daB sich die beiden Kiemenherzen oder aber die 1>eiden VorhOfe 
gleichzeitig bzw. annahernd gleichzeitig zusammenziehen! ~matie
zentren konnen bei diesem Geschehen keine Rolle spielen, denn wenn sich 
selbst solche in den Kiemenherzen oder in den Vorhofen befanden, so konn
ten sie niemals so abgestimmt sein, daB sie gleichzeitigAntriebe zur Tatig
keit der betreffenden Kreislaufanteile aussenden. Sowohl die Kiemen
herzen als auch die VorhOfesind ja im Tierkfuper einander diametral 

1 JULLIEN und MORIN (2) haben an der Herzkammer von KopffufJern, 
vor aHem von Polypus vulgaris, die Feststellung gemacht, daB jegliche Ver
bindung dieses Herzteils mit einem Registrierhebel zu einer Anregung der 
rhythmischen Tatigkeit AnlaB gibt. Selbst stillstehende Herzkammern konnen 
auf diese Weise von neuem zum Schlagen gebracht werden. 
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gegeniiber gelagert. Man konnte dann hochstens daran denken, daB es 
noch irgendweIche nervosen Einrichtungen sind, durch die dieses "gleich
zeitige Schlagen" einander entgegengesetzt gelagerter Kreislaufanteile 
herbeigefi.ihrt wird. Diese Moglichkeit ist aber schon durch die erst en 
Versuche von L. FREDERICQ (1) als ausgeschlossen zu betrachten. Denn 
eine Durchschneidung der Visceralnerven hebt die koordinierte Tatigkeit 
der Kreislaufanteile bei den KopffiiBern nicht auf. 

An eine Koordination auf dem Wege der Nerven hat auch RANSOM 
auf Grund einiger Versuche gedacht. Durchtrennt man namlich doppel
seitig die Querverbindungen zwischen dem sog. 1. und 2. Herzganglion, 
so wird der normale Ablauf der Vorgange im Kreislaufsystem von Polypus 
vulgaris ganz erheblich gestort. Die Kiemenherzen stellen dann entweder 
ihre Tatigkeit iiberhaupt ein oder sie arbeiten nur in ganz langsamer 
Folge. Infolgedessen staut sich das Blut in den Kiemen und in den 
Venen an. RANSOM hat zur Deutung dieser Erscheinung daran gedacht, 
daB die Tatigkeit der Kiemenherzen auf reflektorischem Wege geregeIt 
wird, und zwar durch Fasern, die von der Kammer ihren Ausgang nehmen 
und in dem sog. 1. Herzganglion ihr Zentrum besitzen. Von hier aus sollen 
die Antriebe zur Tatigkeit auf dem Wege iiber das 2. Herzganglion nach 
dem Kiemenherzen iibertragen werden. .Ahnliche Wirkungen wurden 
von ihm auch in bezug auf die Kammer beobachtet. Die Querverbindung 
zwischen dem 2. Herzganglion und dem sog. Kiemenganglion dient nach 
seinen Angaben dazu, auf reflektorischem Wege tiber das1. Herzganglion 
einen hemmenden EinfluB auf die Kammer auszuiiben. 

Zu einem ahnlichen Ergebnis kam spater auch H. FREDERICQ (1), 
der wohl die Koordination zwischen den V orM/en und der Kammer auf den 
Innendruck zuriickfi.ihrt, dagegen die Koordination zwischen den Nieren
venen, den Kiemenherzen und den Vorhofen auf reflektorischem Wege 
durch Nerven bedingt und geregeIt sieht. H. FREDERICQ (1) hat einen 
der beiden VorhOfe von Polypus zu beiden Seiten abgebunden. Darauf
hin arbeitete auch dieser Vorhof vollig in Koordination mit den benach
bart en Herzanteilen. Er nimmt an, daB unter diesen Bedingungen irgend
eine Zugwirkung oder eine Dehnung bei dem Zustandekommen der Tatig
keit des Vorhofs gar keine Rolle spielt. Er fiihlt sich genotigt, die Zu
sammenarbeit des Vorhofs mit den benachbarten Gebilden auf eine 
Reflexwirkung zuriickzufi.ihren. 

Mati kann meines Erachtens diese Versuche von RANSOM und H. FRE
DERICQ (1) nicht als einen Beweis dafi.ir ansehen, daB die Koordination 
zwischen den einzelnen Kreislaufanteilen bei den KoplfiifJern auf ner
vosem Wege vermittelt wird. Es ist namlich sehr wahrscheinlich, daB 
RANSOM bei seinen Durchschneidungsversuchen, die an den Nerven vor
genommen wurden, auch derartige Verletzungen an den bindegewebigen 
Verbindungen zwischen den einzelnen Kreislaufanteilen dieser Gegend 
gesetzt hat, daB es dadurch zu einer Aufhebung der Koordination ge
kommen ist und nicht durch eine Storung reflektorischer Vorgange. Gegen 
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die Versuche von H. FREDERICQ (1) ist einzuwenden, daB durch Unter
bindung des Vorhofs an seinem Anfangs- und Endteil die Moglichkeit 
einer Dehnung der Vorhofswand durch das benachbarte Kiemenherz nicht 
aufgehoben wird. Das Eingreifen der Bander ist dadurch nicht beein
trachtigt. JedenfaHs kann man diesen Versuch von H. FREDERICQ (1) 
nicht als einen Beweis fUr das Eingreifen reflektorischer Vorgange an
sehen. Wie soUten auch die Nerven verlaufen, die diesen Reflex be
dingen. H. FREDERICQ (1) behilft sich so, daB er sagt: Die maBgebenden 
Nerven verlaufen nicht in der Wand des Vorhofs selbst, sondern ge
sondert davon. Das ist aber eine reine Hilfshypothese, die durch keine 
anatomischen oder experiment ellen Befunde gestiitzt ist. Meine An
schauung, daB die Zusammenarbeit der einzelnen Kreislaufanteile durch 
gegenseitige Beeinflussung im Sinne von Zug und Dehnung, weiter durch 
den Strom des Blutes zustande kommt, wird also dadurch nicht erschiittert. 

Fiir die Richtigkeit dieser Annahme sprechen vor aHem Versuche, die 
ich an Sepia officinalis L. im Herbst 1928 in Neapel angesteUt habe. 
Eroffnet man den Mantel der Tiere zur Freilegung des Kreislaufapparates, 
so halt die normale Tatigkeit nicht lange an, auch dann nicht, wenn man 
die Tiere unter den giinstigsten Bedingungen halt, also in einem Becken, 
das mit Seewasser gefUllt ist, welches man standig erneuert und gut 
durchliiftet. Die Koordination zwischen den einzelnen Kreislaufanteilen 
erfahrt auch unter diesen Bedingungen sehr bald eine Storung. Vorhofe 
und Herzkammer, Kiemenherzen und Vorhofe arbeiten nach kurzer Zeit 
unabhangig voneinander. Man kann aber die normale Kreislauftatigkeit 
wieder in Gang bringen, wenn man in das Kreislaufsystem Seewasser 
einfiihrt, und zwar von der Vena cava aus unter Vermittlung einer Kaniile, 
die mit einer MARIOTTEschen Flasche in Verbindung steht. Der Durch
stromungsdruck betragt zweckmaBig 20 cm H 20. Die Vena cava nimmt 
daraufhin sofort ihre Tatigkeit auf. Diese Tatigkeit iibertragt sich auf 
die beiden Aste der Vena cava, die Peritonaealtuben, die Kiemenherzen, 
die zu- und abfiihrenden KiemengefaBe, die VorhOfe sowie die Herzkainmer 
in entsprechender Reihenfolge. Die Durchstromungsfliissigkeit gelangt 
durch die Tatigkeit der Kammer in die angeschlossenen groBen arteriellen 
GefaBe undaus diesen durch die Kapillaren bis in das Venensystem. 
Zentral von derjenigen Stelle, wo die Kaniile eingebunden ist, flieBt die 
Fliissigkeit aber abo Sie geht also dem Kreislaufsystem verloren. 

Unter diesen Bedingungen kannman die Tatigkeit des gesamten Kreis
laufapparates von Sepia otficinalis L. langere Zeit hindurch - 30 bis 
50 Min. - aufrechterhalten. Besonders interessant ist es, daB man sie 
auch in Gang bringen kann, nachdem sie zuvor von selbst erloschen war. 
Das spricht natiirlich nur fUr die "mechanische Theorie" der koordinierten 
Tatigkeit der einzelnen Kreislaufanteile der Koptfu/3er. Eine Beteiligung 
von Nerven an diesem Geschehen kommt nicht in Frage. 

Wir miissen also daran denken, daB es einfach mechanische Faktoren 
sind, durch die der Umlauf des Blutes in dem verwickelten Kreislauf-
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system der KopffiifJer unterhalten wird und wir verstehen, warum es 
SO viele kontraktile Anteile in diesem Kreislaufsystem gibt. Durch die 
Tatigkeit der Kammer wird das Blut in die angeschlossenen arteriellen 
GefaBe und tiber diese nach den Kapillaren bzw. Venen getrieben. Durch 
Dehnung dieser Gebilde, vor allem der Venen, wird deren automatische 
Tatigkeit ausgeli:ist, so daB das Blut durch die verschiedenen Ki:irper
venen unter dem EinfluB eigener Krafte in der Venenwandung nach der 
Vena cava und von dort tiber die Kiemenherzen und die Kiemen nach den 
Vorhi:ifen zu getrieben wird. Die Vorherrschaft in einem solchen Kreis
laufsystem kommt dem arteriellen Herzen zu. Es ist also vorzugsweise 
die "vis a tergo", durch die das Blut aus dem Herzen nach den Venen zu 
gelangt. 

Nattirlich werden bei einem solchen Kreislaufsystem auch noch andere 
Faktoren eine Rolle spielen, z. B. die Atembewegungen sowie die Willkiir
betiitigung von Muskeln ganz allgemein. So verstehen wir, daB ein be
stimmter Zusammenhang zwischen den Kreislauf- und Atmungsvor
gangen im Ki:irper der KopffiifJer gegeben ist. Freilich kann der Kreislauf 
auch nach Einstellung der Atmung noch eine Zeitlang weitergehen. Die 
Einstellung der Atmung bedeutet noch lange nicht die Aufhebung der 
Tatigkeit der einzelnen Kreislaufanteile, die auf dem Prinzip der "Deh
nung" beruht, wie ich es entwickelt habe. Wohl aber kann man beobach
ten, daB die Kreislauftatigkeit trager vor sich geht, sowie die Atmung ein
gestellt ist und daB sie zuletzt vollkommen erlischt. Wir werden also 
niemals fUr lange Zeit die Kreislauftatigkeit bei den KoPlfiifJern nach 
Aufhebung der Atemtatigkeit in Gang halt en ki:innen. 

Allerdings zeigen sich in bezug darauf die einzelnen KoPlfiifJer Ull

gleich empfindlich. Ganz besonders empfindlich ist Loligo. Polypus 
und Sepia erweisen sich in dieser Beziehung als relativ widerstandsfahig. 
Bei M oschites habe ich den Kreislauf nach Aufhi:iren ner Atmung niemals 
lange in Gang gesehen, hi:ichstens etwa 1 Stunde. Man kann die Verhalt
nisse etwas bessern, wenn man den Tieren fortlaufend frisches, mit Sauer
stoff gesattigtes Seewasser zuftihrt. Setzt man aber damit auch nur kurze 
Zeit aus, so erfahrt die Kreislauftatigkeit unausgesetzt eine Verschlech
terung. Ais ein vorstechendes Zeichen dafUr ist die Tatsache anzusehen, 
daB die einzelnen Kreislaufanteile dann nicht mehr koordiniert arbeiten, 
sondern vi:illig unabhangig voneinander zu schlagen beginnen. Die beiden 
Kiemenherzen oder Vorhi:ife ziehen sich nicht mehr gleichzeitig zusammen, 
die Kammer schlagt in einer langsameren Frequenz als die Vorhi:ife usw. 
Zur Aufrechterhaltung der normalen Kreislauftatigkeit bei den KoPf
fiifJern dtirfen die Atembewegungen nicht gesti:irt oder gar ausgeschaltet 
sein. Das ist aber stets der Fall, sowie man das Kreislaufsystem zu Ge
sicht bekommen will, sowie man also geni:itigt ist, den Mantel der Tiere 
zu i:iffnen. 

Man versteht demgemaB sehr gut, daB von L. FREDERICg (1) eigens 
darauf hivgewiesen wurde, daB Herzschlage und Atembewegungen bei 
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Polypus nahezu synchron vorsich gehen. Dieser strenge Zusammenhang 
zwischen Kreislauf und Atemtatigkeit wurde spater von FUCHS bestritten, 
nach dessen Angaben die Atemfrequenz immer etwas niedriger sein soll 
als die des Herzens. Doch hat schon CARLSON (3) daraufhin gewiesen, 
daB bei Loligo die Zusammenziehungen der Vena cava im Rhythmus 
der Atembewegungen des Mantels erfolgen. VON UEXKULL (1) hat diesen 
Zusammenhang zwischen Kreislauf- und Atemtatigkeit ursprunglich auch 
geleugnet, ihn aber spater (2) zugegeben. Es wurde von ihm darauf hin
gedeutet, daB m6glicherweise die Blutdrucksteigerung in den Kiemen bei 
jeder Systole zu einer Einatmung AnlaB gibt, und zwar auf reflektorischem 
Wege. Das wurde der Tatsache entsprechen, daB man bei den Kopflu/lern 
durch mechanische Reizung der Kiemen, also z. B. durch deren Dehnung 
oder Zerrung Einatmungsbewegungen hervorrufen kann. 

Von hohem Interesse ist es, etwas daruber zu erfahren, in welcher 
Frequenz das Kreislaufsystem der Kopflu/ler tatig ist. Die im Schrift
tum niedergelegten Angaben weisen (s. Tabelle 4) fur dieselbe Art auBer
ordentlich groBe Schwankungen auf. Nach L. FREDERICQ (1) erfolgen 
bei Polypus in der Regel etwa 33 Tatigkeiten in der Minute. Zu annahemd 
denselben Zahlenwerten gelangten auch BOTTAZZI und ENRIQUES mit im 
Mittel 35, sowie FUCHS mit etwa 35-38 Schlagen je Minute. Das Herz 
von Sepia schlagt nach BERT etwa 40mal in der Minute, das von Loligo 
erheblich rascher. Fur die letztere Tierart gibt CARLSON (4), allerdings 
nur fUr die Kiemenherzen, 70-80 Schlage in der Minute an. Auf diese 
Frequenzunterschiede selbst bei der gleichen Art sind auch die ver
schiedenen Werte zuruckzufuhren, die als Zeitdauer fur dieeinzelne Kam
merzusammenziehung angegeben wurden. Nach CARLSON (5) dauert eine 
Zusammenziehung der Kammer bei Polypus etwa 2-3 sec. Sie soll urn 
so langsamer vor sich gehen, je mehr die Kammer entleert ist. Bei 
Loligo nimmt nach den Angaben desselben Verfassers die Zusammen
ziehung der Kammer nur etwa 0,25 sec in Anspruch. 

Tabelle 4. Mittlere Freq uenz fm des Kreisla ufsystems 
verschiedener KopffiiBer bei Zimmertemperatur. 

Tierart 

Polypus vulgaris LAM. 

Polypus vulgaris LAM. 
Polypus vulgaris LAM. 

Moschites moschata LAM. 

Sepia elegans ORB 

Loligo vulgaris LAM. 

33 
35 

35-38 
25-30 

40 
70-80 

Beobachter 

L. FREDERICQ (1) 

BOTTAZZI und ENRIQUES 

FUCHS 

v. SKRAMLIK 

P. BERT 

CARLSON (4) 

H. FREDERICQ (1) hat die Einwirkung der Temperatur auf die isolierte 
Herzkammer von Polypus vulgaris L. untersucht. N ach seinen Angaben 
arbeitet sie nur zwischen + 5,0 und + 33,0° C. Unter + 5,0° C hOrt die 
Kammer zu arbeiten auf. Man kann sie aber wieder zur Tatigkeitbringen, 
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wenn man die Durchstromungsfliissigkeit auf eine hohere Temperatur 
bringt. Bei einer Temperatur von iiber +33 0 C kommt es endgiiltig 
zu einem Stillstand der Kammer. Die Herzmuskelfasern verlieren da 
ihre Befiihigung zum automatischen Arbeiten. Auch erweisen sie sich auf 
Reizung hin (mechanische sowohl wie elektrische) unerregbar. Innerhalb 
der genannten Temperaturgrenze liegen nach den Erfahrungen von 
H. FREDERICQ (1) die Dinge so, daB die Frequenz, in der die Kammer 
arbeitet, unter sonst gleichbleibenden Bedingungen, vor aHem gleich
bleibendem Innendruck, mit steigender Temperatur in die Hohe geht. 
Es wurde von ihm ein Q10 von 2,0 bestimmt. 

In bezug auf die Ernahrung scheinen die einzelnen Anteile des Kreis
laufapparates der Kopffii/3er sehr wenig anspruchsvoH zu sein. So weiB 
man aus den Untersuchungen von H. FREDERCQ (1), daB die Herzkammer 
von Polypus bei FiiHung mit Seewasser im entsprechenden AusmaB 
stundenlang arbeiten kann. FRY verwendete als Nahrlosung fUr die los
ge16ste Herzkammer von Eledone eine Losung, die aus gleichen Teilen 
Seewasser und einer Salz16sung bestand, die in 1000 g Wasser 34,5 g 
NaCl, 0,1 g KCl, 0,1 g NaHCOa und 0,2 g CaC12 enthielt. Nach den Er
fahrungen von H. FREDERICQ (1) arbeitete die Herzkammer von Polypus 
vulgaris L. nicht nur in natiirlichem, sondern auch ,in,kiinstlichem Meer
wasser, das in folgender Weise zusammengesetzt ,~ar: NaCl 25,685; 
K 2S04 0,83; CaS04 1,33; CaCOa 0,117; MgC12 3;66; MgBr2 0,723; MgS04 
1,66; ,SiiBwasser 1000. 

Schon H. FREDERICQ (.1) hat Untersuch11I1gen daruber angestellt, welches 
die Bedeutung der einzelnen Ionen fUr die Tatigkeitsweise des arteriellen 
Herzens der KoPffufJer ist. Die Na-Ionen sind naturlich unentbehrlich; sie 
sind es, durch die in erster Linie der notwendige osmotische Druck der Nahr
lOsung erzeugt wird. Auf der anderen Seite langen sie nicht aus, die Herz
tatigkeit langere Zeit zu unterhalten. In einer isotonischen, etwa 3,4 %igen 
= 0,58 m NaCI-Li:isung hi:irt die Herzkammer von Polypus vulgaris LAM. nach 
Jmrzer Zeit zu schlagen auf. Die K-Ionen erweisen sich als unentbehrlich, 
ebenso die Ca-Ionen. Bei Fehlen eines dieser beiden Ionen stellt das Herz 
seine Tatigkeit bald ein, allerdings bei Mangel an Ca fruher als bei Mangel an K. 
Insoweit decken sich die Befunde von H. FREDERICQ (1) mit denen neuerer For
scher [JULLIEN (8), JULLIEN und MORIN (2) sowie ZOOND und SLOME] vi:illig. 
H. FREDERICQ (1) hebt nun weiter hervor, daB man aus dem kunstlichen 
Seewasser Magnesium undBr weglassen kann, ohne daB dadurch die Tatig
keitsweise des Herzens eine Beeintra,chtigung erfahrt. Unter diesen Be
dingungen schlug' die Herzkammer, eingeschlossen in eineh kunstlichen Kreis
lauf, uber 5 Stund-en. Diesem Befunde von H. FREDERICQ (1) widersprechen 
allerdings die Angaben von JUI,.LIEN (8), JULLIEN und MORIN (2) sowie ZOOND 
und SLOME. Na,ch diesen ForscherJ;l ist das Magnesium in der Nahrli:isung 
fur den Herzschlag vi:illig unentbehrlich. 

JULLIEN undMoRIN (2) haben fur die isolierte Herzkammer von Polypus 
vulgaris und Sepia officinalis eine solche verwendet, die fUr NaCl 0,482 m, 
fur KCI 0,005 m, fUr CaCl2 0,005 m und fur MgCl2 0,07 m war. Mit Hilfe 
dieser Nahrli:isung kann man die Tatigkeit der Herzkammer uber einen Tag 
aufrecht erhalten. Sie erweist sich genau so gunstig wie die Hiimolymphe 
des Tieres .. Die vier Ionen, die beiden A lkaliionen N a und K sowie die beiden 
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Erdalkaliionen Ca und Mg miissen in der Nahrlosung vertreten sein, und zwar 
in ganz bestimmten Mengen, wenn das Herz richtig arbeiten solI. Calcium 
und Magnesium konnen sich nicht etwa wechselseitig vertreten. Verwendet 
man Magnesium an Stelle von Calcium, so bleibt das Herz in Diastole stiU
stehen, wahrend es seine Tatigkeit in Systole einstellt, wenn man das fehlende 
1M agne.sium durch einen UberschuB an Calcium zu ersetzen trachtet (ZOOND 
und SLOME). Natrium und Calcium miissen in der Nahrlosung im Verhalt
nis von 20: 1 vertreten sein, wenn das Herz langere Zeit arbeiten solI. Erhoht 
man [JULLIEN (8) sowie JULLIEN und MORIN (2)J die Menge der Alkaliionen 
gegeniiber der Norm, so beginnt das Herz rascher zu arbeiten, und zwarum 
so schneller, je mehr Na- und K-Ionen in der Nahrlosung enthalten sind. 
Vermehrt man die Menge der Erdalkaliionen gegeniiber der Norm, so kommt 
es zu einer Verlangsamung der Herztatigkeit, gleichzeitig zu einer VergroBe
rung der Amplitude der einzelnen Zusammenziehung. Zuletzt bleibt das 
Herz in Diastole stillstehen. Gegeniiber Schwankungen des PH der Nahrlosung 
scheint das Herz der KopffufJer nicht sehr empfindlich zu sein. So arbeitete die 
Herzkammer von Polypus vulgaris LAM. bei einem PH zwischen 5,0 und 8,4 
ganz regelmaBig. 

Von groBer Bedeutung fUr das Uberlebenderhalten der Kreislaufanteile 
von KoPffufJern scheint die Durchluftung der Losung zu sein. J e mehr Sauer
stoff zugefiihrt wir'd und zugefiihrt werden kann, urn so besser arbeitet die 
Herzkammer. Soweit man aus den bisher vorliegenden Untersuchungen 
zu entnehmen vermag, halt auch unter den giinstigsten Bedingungen der Er
nahrung die Tatigkeit der Kreislaufanteile der KopffufJer, VOT allem die des 
arteriellen Herzens, niemals so lange an, wie z. B. die Tatigkeit der Frosch
herzkammer. 

Von BACQ und KRUTA wurde die Wirkung der Hiimolymphe verschiedener 
Weichtiere auf die isolierte' Kammer von KopffiiBern, vor allem Polypus 
vulgaris, Sepia ojjicinalis, Eledone moschata sowie Loligo Pealii untersucht, 
und zwar in der Weise, daB man durch sie unter konstantem Druck sauerstoff
haltiges Meereswasserhindurchleitete .. Wenn man der Durchstromungsfliis
sigkeit ein wenig Hamolymphe zufUgt, die demjenigen Tiere entstammt, dem 
auch das Herz entnommen worden war, so bewirkte man dadurch fiir langere 
Zeit eine Steigerung der Frequenz und der Kraft der Zusammenziehungen 
sowie des Tonus der Kammer. Diese Wirkung der Hamolymphe kann bei be
stimmten Dosen einen derartigen Umfang annehmen, daB die Kammer binnen 
wenigen Schlagen das Maximum ihrer Zusammenziehbarkeit erreicht, und 
zwar dadurch, daB die Erschlaffung immer weniger vollkommen wird. Zuletzt 
verharrt die Kammer eine Zeitlang stark zusammengezogen und kehrt nur 
ganz langsam in ihren urspriinglichen Zustand zuriick. Die vorhin erwahnte 
"anregende" Wirkung auf die Tatigkeit der KoPfjufJerherzkammer kann auch 
durch die Hamolymphe anderer Weichtiere sowie durch die der Stachelhiiuter, 
K rebstiere und Ascidien herbeigefiihrt werden. Die wirksamen Stoffe sind bisher 
nicht isoliert worden, sollen' aber nichts mit Adrenalin zu tun haben. 

Die einzelnen Kreislaufanteile der Kopffii/ler konnen auch durch 
elektrische Reizung in Tatigkeit gebracht werden. Die erst en Versuche 
dieser Art stellte RANSOM an, und zwar an der Kammer von Polypus. 
Er verwendete vor aHem konstante auf- und absteigendeStrome. Be
findet sich der positive Pol in der Nahe der Vorhof-Kammergrenze, der 
negative in der Umgebung der Aorta, so spricht RANSOM von absteigendem, 
befindet sich umgekehrt der positive Pol in der Nahe der Aorta und der 
negative in der Nahe der Vorhof-Kammergrenze, von aufsteigendem 
Strom. Bei Verwendung schwather absteigender Strome beobachtete 

10* 
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RANSOM eine Tatigkeit der Kammer besonders leicht bei der Offnung, bei 
Verwendung aufsteigender Strome besonders leicht bei der SchlieBung. 
RANSOM bringt diese Erscheinungen mit der Erregbarkeit der Herzkammer
muskulatur zusammen, die an verschiedenen Stellen ungleich ist. So solI 
sie in der Umgebung der Vorhof-Kammergrenze grO/Jer sein als in der 
Gegend der Abgangsstelle der Aorta. Geht man davon aus, daB der Reiz 
sich hauptsachlich an derjenigen Stelle auswirkt, die sich durch die groBere 
Erregbarkeit auszeichnet, so kann man (s. Abb. 34) verstehen, daB bei 

a 

b 

Abb. 34. Schematische Zeichnung eines Koplfiiperherzens 
mit den eingezeichneten Polen zur Reizung. a Anordnung 
fUr ab·, b Anordnung fiir aufsteigenden Strom. Die be· 
sonders empfindliche Stelle des Herzens befindet sich an 

der Atrioventrikulargrenze. 

Verwendung von absteigendem 
Strom die Offnung, bei Ver
wendung von aufsteigendem 
Strom die Schlie Bung sich als 
wirksamer erweist. Bei abstei
gendem Strom liegt die Anode, 
bei aufsteigendem aber die Ka
thode der empfindlicheren, also 

,leistungsfahigeren Stelle, nam
lich der V orhof -Kammergrenze 
an. Mittelstarke Strome fiihren 
sowohl bei der Schlie Bung als 
auch bei der Offnung eine 
Tatigkeit der Herzkammer her
bei. Verwendet man ganz starke 
absteigende Strome, so be
wirken sie wahrend der Dauer 
der Durchstromung einen H erz
stillstand. Dieser kann mit einer 
Hemmungswirkung von seiten 
der Anode in Zusammenhang 

gebracht werden. Ob das aber tatsachlich der Fall ist, muB dahingestellt 
bleiben, denn es kommt nieht immer zu einem Herzstillstand, sondern 
vielfach aueh zu einer Art von "Kontraktur" der Herzmuskulatur. Nach 
Unterbreehung zuvor angewandter starkerer absteigender Strome beginnt 
das Herz, das zuvor nicht tatig war, langere Zeit hindurch einigermaBen 
rhythmisch ~ arbeiten. Starkere aufsteigende Strome bewirken vielfach 
noeh eine viel groBere Hemmung als die absteigenden. RANSOM fiihrt 
dies auf eine Erregung hemmender Nervenfasern zuriiek, die vom Vor
hof naeh der Kammer ziehen. 

Eine elektrisehe Reizung der Kiemenherzen hat CARLSON (4, S. S. 60) 
vorgenommen. Doeh fiihrten diese Versuehe zu keinem einheitliehen Er
gebnis. CARLSON weist darauf hin, daB man zur Freilegung der Kiemen
herzen die Hiillen dieser Organe, die vorzugsweise aus Bindegewebe be
stehen, entfernen muB. Wenn man diese Praparation auch noeh so sorg
faltig durehfiihrt, so kommt es sehr leieht zu einer Verletzung der Kiemen
herzen, 'die dann nur noch unregelmaBig schlagen. 



Uber den Kreislauf bei den Weichtieren. 149 

H. FREDERICQ (2, 3) hat in neuerer Zeit die Chronaxie verschiedener 
Kreislaufanteile bei Polypus vulgaris ermittelt. Bei der Erzeugung von 
Kammerextrasystolen ergab sich im Ruhezustand der Visceralnerven im 
Durchschnitt fUr die Chronaxie ein Wert von 30 msec, der auf 20 msec 
herabging, sowie man die beiden Visceralnerven faradisch reizte. Die 
Chronaxie der Nierenanhange schwankte zwischen 2 und 11, die der 
Kiemenherzen zwischen 2 und 9 und die der abfuhrenden KiemengefaBe 
zwischen 1 und 1,5 msec. Bemerkenswert ist es, daB die Chronaxie der 
Herzkammer unter allen Umstanden sehr viel haher ist als die der ubrigen 
Kreislaufanteile. Auch ergaben sich bei den Versuchen von H. FREDERICQ 
(2,3) eigenartige Unterschiede in der Chronaxie der Herzkammer bei ver
schiedenen KopffuBerarten. So schwankte die Chronaxie der Herzkammer 
von Sepia officinalis zwischen 1 und 2 msec. Das ist ein Wert, der 10- bis 
20mal geringer ist als derjenige, der fUr die Herzkammer von Polypus 
gefunden wurde. 

RANSOM verwendete zur Reizung der Kammer von Polypus auch Induk
tionsstrame. Bei dieser Gelegenheit hat es sich herausgestellt, daB die 
Herzkammer, genau so wie die ubrigen Kreislaufanteile der KoptfufJer, 
eine refraktiire Phase hat. Trifft namlich der Reiz die Herzkammer wah
rend ihrer Zusammenziehung, so erweist er sich als wirkungslos. H. FR.E
DERICQ (1) ist allerdings zu der Vorstellung gelangt, daB die leere Herz
kammer von Polypus keine refraktare Phase besitzt. Worauf diese 
Widerspruche in den Befunden verschiedener F orscher zuruckzufUhren 
sind, ist mir vorerst nicht klar. 

Reizt man die Kammer von Polypus wahrend der Diastole, so kommt 
es bei entsprechender Reizstarke zu einer Extrazusammenziehung, die 
von einer Pause gefolgt ist, aber von keiner kompensatorischen. Prinzi
piell muBten die Verhaltnisse bei einer spontan schlagenden losgelasten 
Herzkammer so liegen, daB die der Extrazusammenziehung folgende nor
male Zusammenziehung in dem gleichen zeitlichen Abstand eintrifft wie 
die normalen Zusammenziehungen der Kammer. Ich habe daraufhin die 
Kurven, die RANSOM auf Tafel 9 seiner Arbeit bringt, ausgemessen. Auf 
Grund der MeBergebnisse kann ich sagen, daB die Dinge den Erwartungen 
gemaB liegen. Es verhalt sich also die Herzkammer von Polypus in diesen 
Fallen genauso, wie der Sinus des Froschherzens 6der -ganz allgemein 
wie ein fUhrendes Automatiezentrum nach einer kunstlich bewirkten 
Extrasystole [vgl. v. SKRAMLIK (7)J. 

Reizt man dagegen eine Kammer, die spontan nicht arbeitet, mehr
mals in entsprechender Reizfolge und unter Verwendung von wirksamen 
Reizen, so kommt es zu mehreren Zusammenziehungen, an denen RANSOM 
keine "Treppe" feststellen konnte1 . Reizt man eine curaresierte Herz
kammer von Polypus tetanisch, so wird eine Art von anhaltender 

1 H. FREDERICg (1) hat allerdings darauf hingewiesen, daB es unter 
bestimmten Bedingungen an der Kammer zu der Erscheinung der Treppe 
kommen kann .• 
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Zusammenziehung herbeigefilhrt, an der sich allerdings einzelne Zacken 
ohne wei teres feststellen lassen, wie dies von einem unvollkommenen 
Tetanus des Skeletmuskels her bekannt ist. Macht man denselben Ein
griff bei einer nicht curaresierten Kammer, so kommt es zu einem Still
stand des Herzens in Diastole. RANSOM filhrt diese Wirkung auf eine 
Erregung von Hemmungsnerven zurilck, die in der Kammermuskulatur 
verlaufen und durch Curare ausgeschaltet werden konnen. H. FREDE
RICQ (1) spricht allerdings davon, daB die Herzkammer von Polypus 
infolge des von ihm festgestellten Fehlens der refraktaren Phase zur teta
nischen Zusammenziehung gebracht werden kann. Nach RANSOM und 
H. FREDERICQ (1). gilt filr die Herzkammer von Polypus das AUes-oder
Nichts-Gesetz. 

Es wurden auch die elektrischen Erscheinungen bei der Tatigkeit der 
einzelnen Kreislaufanteile der KoPifu/3er verfolgt. Ais erster hat P. HOFF

Abb. 35. Elektrokardiogramm des Herzens von Polypus 
vulgaris nach P. HOFFMANN. Registrierung von oben nach 

nnten: Zeit in 1ft sec, Elektrokardiogramm, 
Mechanogramm. 

MANN (2, 3) die Tatigkeits
strome der arteriellen Kammer 
von Polypus und Eledoneunter
sucht, und zwar bei Ableitung 
von der Gegend der Aorta 
und dem hinteren Ende der 
Kammer. Auffallig war die 
auBerordentlich geringe Starke 
der abgeleiteten Strome. Das 
Elektrokardiogramm zeigt zu
erst (s. Abb.35) eine schnelle 
Zacke, die doppelphasisch ist 

und etwa 1/35 sec anhalt . Sie wird von einem sehr langen elektrischen Aus
schlag gefolgt, der in seiner Amplitude meist bedeutend kleiner ist als der 
erste. Die erste Zacke des Elektrokardiogramms setzt etwas frilher ein 
als die mechanische Tatigkeit. HOFFMANN hat diese "Latenz" zu etwa 
0,05 sec bestimmt. 

In neuerer Zeit wurden die elektrischen Erscheinungen bei der Tatig
keit verschiedener Kreislaufanteile von Kopffu/3ern durch LUISADA (1, 2) 
untersucht, und zwar ebenfalls bei Polypus vulgaris. LUIsADAverzeichnete 
die Tli.tigkeitsstrome der Vena cava, der Nierenvenen, der Kiemensowie 
der Vorhofe. Sie bestehen nach seinen Angaben aus einer kurze~ nega
tiven Schwankung, die in eine langgezogene positive Schwan kung ilber
geht . . LUISADA schlieBt daraus, daB sich die Tatigkeit dieser Gebilde 
aus schnellen "klonischen" Zusammenziehungen zusammensetzt,an die 
sich eine langsamere tonische Zusammenziehung anschlieBt. Von der 
Aorta wurden langsame rhythmische, diphasische Tatigkeitsstrome ab
geleitet, die auch dann unverandert bestehen blieben, wenn man dieses 
GefaB unterband oder aber wenn man es anschnitt. LUISADA hat auch die 
Tatigkeitsstrome der arteriellen Herzkammer aufgenommen. Sie bestehen 
nach ihm"in einer kurzen diphasischen Schwankung, die er mit dem QRS-
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Komplex des Elektrokardiogramms der Wirbeltiere vergleicht. Diesem 
Komplex foIgt in einem Intervall von ungefahr 0,1 sec eine positive 
T-Zacke nach, an die sich eine schwache, langgezogene negative Schwan
kung anschlieBt. 1m Mittel nimmt der QRS-Komplex 0,07 sec, die 
T-Zacke 0,02 sec in Anspruch. Verwendet man bei der Aufnahme des 
Elektrokardiogramms Verstarker, so kann man die Tatigkeitsstrome an 
der normalen Kammer auch dann feststellen, wenn sie aus dem Zustand 
der Systole bereits in den der Diastole fibergegangen ist. LUISADA nimmt 
an, daB sich die quergestreiften Muskeln def Herzkammer von Polypus 
wahrend der Systole nahezu alle gleichzeitig zusammenziehen. 

YUNG (2) hat eine Anzahl von Versuchen dariiber angestelIt, wie sich 
die KopffiiBer Polypus vulgaris und macropus, Moschites moschata, Sepia 
officinalis und Loligo vulgaris Giften gegeniiber verhalten, vor alIem gegen
iiber Curare, Strychnin, Atropin, Muskarin, Nikotin und Veratrin. Bei dieser 
Gelegenheit wurden auch einige Beobachtungen iiber das Verhalten des arte
riellen Herzens gemacht. Doch sind diese viel zu alIgemeiner Natur, als daB 
man aus ihnen irgendwelche Schliisse auf die Art der Beeinflussung der Herz
tatigkeit durch die genannten Gifte ziehen konnte [vgl. auch BACg (1)]. 

Zahlreiche Untersuchungen wurden fiber die Innervation der einzelnen 
Kreislaufanteile der Kopflii/Jer angestellt (fiber den anatomischen Ver
lauf der Nerven s. S. 108). Das Herznervensystem ist bei den KopfffiBern 
in erster Linie ais ein Hemmungsapparat anzusehen. P. BERT hat wohl 
als erster gefunden, daB die Reizung cler sog. Visceralnerven bei Sepia 
einen Stillstand der Kammer herbeifiihrt. Diese ersten Beobachtungen 
sind durch fast alle spateren Untersuchungen bestatigt worden [L. FRE
DERICQ (1), RANSOM, FUCHS, BOTTAZZI und ENRIQUES, CARLSON (3), 
FRY sowie H. FREDERICQ (1)]1. Interessant ist es, die Wirkung zu ver
foigen, die bei Reizung des rechts bzw.links gelegenen Nervensystems am 
Kreislaufapparat der Kopflii/Jer zu beobachten ist. Bei weiblichen Tieren 
wird nach FRY durch jeden der heiden Visceralnerven eine Hemmung der 
ganzen Kammer herbeigeffihrl, sowie eine Hemmung der Vorhofe, des 
Kiemenherzens und der Nierenvene der gleichen Seite. Bei miinnlichen 
Tieren erwies sich nach den Angaben von FRY nur der linke dicke Visceral
nerv ais wirksam. Ein Spasmus der Nierenvene, des Kiemenherzens und 

1 Die Kurven, die bisher aufgenommen wurden, urn die Einwirkung 
hemmender Nervenfasern auf das Kreislaufsystem der KopffufJer darzutun, 
sind aIle wenig befriedigend. Es machen sich in ihnen stets storende Neben
erscheinungen bemerkbar, die darauf beruhen, daB bei Reizung der Visceral
nerven ja nicht nur der Hemmungsapparat fUr das Kreislaufsystem in Tatig
keit gebracht wird, sondern auch eine ganze Anzahl von Nervenfasern fiir 
Muskeln, die einzelne Anteile des Kreislaufapparates umhiilIen. So kann man 
sehr gut verstehen, daB sich vielfach eine tetanische Zusammenziehung der 
VorhOfe sowie der Kiemenherzen bei Reizung des herzhemmenden Apparates 
bemerkbar macht, nicht im Zusammenhang mit einer Xnderung der Tatig
keitsweise dieser Organe, sondern im Zusammenhang mit dem groBen Druck, 
der bei Kontraktion der Muskelfasern in den HiilIen auf diese Organe ausgeiibt 
wird. Das geht z. B. mit alIer DeutIichkeit aus den Kurven hervor, die FRY 

in seiner Arbei1:- beigebracht hat. 
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der Kieme der gleichen Seite, wie dies vor a11em RANSOM sowie BOTTAZZI 
und ENRIQUES nach Reizung der Visceralnerven bei Polypus beobachtet 
haben, ist hauptsachlich auf ein Zusammendriicken dieser Organe zuriick
zufiihren durch das Eingreifen der Muskulatur der Hii11en dieser Organe, 
die bei Erregung der genannten Nerven in Tatigkeit gebracht werden 
[CARLSON (3)]. Durch Curare werden die herzhemmenden Visceralnerven
fasem geHihmt, wahrend sich Atropin ohne EinfluB erweist. 

Bemerkenswert ist es, daB die Herznervenfasem standig tonisch inner
viert sind. Durchschneidet man sie namlich oder schaltet man sie mittels 
Curare aus, so kommt es zu einer langer anhaltenden Beschleunigung der 
H erztatigkeit. Dies hat zuerst RANSOM gesehen; seine Erfahrungen wurden 
von FUCHS bestatigt. Die Hemmungsnerven k6nnen auch auf re/lekto
rischem Wege in Tatigkeit gebracht werden. RANSOM beobachtete eine 
Hemmungswirkung bei Durchschneidung des Mantelnerven, CARLSON (3) 
beim Spalten des Mantels der Tiere. Das Kiemenherz kann von der Kieme 
aus auf reflektorischem Wege in seiner Tatigkeit gehemmt werden. 

Nach den Angaben von H. FREDERICQ (1) befindet sich der linke 
Visceralnerv der Koptfu/3er bei beiden Geschlechtem zwischen deIll 
linken Ductus genitalis und der V. cava. Der rechte Nerv ist bei weiblichen 
Tieren zwischen dem Darm und dem rechten Eileiter gelagert, bei mann
lichen Tieren verlauft er entlang dem Darm nach rechts. Man kann diese 
beiden Nerven auBerordentlich leicht operativ freilegen und auf Elek
troden lagem. Durch Reizung eines dieser Visceralnerven mittels Wechsel
stroms kommt es zu einem Stillstand der Kammer, der beiden Kiemen
herzen und der beiden Vorh6fe in Diastole; er tritt in der genannten 
Reihenfolge ein. Es sind, wotauf mit Nachdruck hingewiesen sein sol1, 
die V orM/e, die sich als letzter Kreislaufanteil zusammenziehen. Das 
kann ohne Schwierigkeit mit der Tatsache in Einklang gebracht werden, 
daB sich die letzte Blutwe11e, die vor Einsetzen der Erregung der Hem
mungsnerven von der Kammer ihren Ausgang genommen hat, noch an den 
Vorh6fen auswirkt und auswirken kann. 

N ach H. FREDERICQ (1) iibt die Reizung der Visceralnerven keinen Ein
fluB auf die Tatigkeitsweise der Nierenvenen aus. Diese arbeiten viel
mehr in dem friiheren Rhythmus weiter. Nur in seltenen Fallen konnte er 
einen Stillstand auch dieser Kreislaufanteile festste11en. Diese Beob
achtung von H. FREDERICQ steht a11erdings in Widerspruch zu den Erfah
rungen von RANSOM,BoTTAZZI und ENRIQUES sowie CARLSON (3), von 
denen berichtet wird, daB die Reizung eines der Visceralnerven wohl einen 
Stillstand der Kammer und des Vorhofs der gleichen Seite in Diastole her
beifiihrt, daB dagegen das Kiemenherz und die KiemengefaBe, das zufiih
rende, sowohl wie das abfiihrende, in Systole ihre Tatigkeit einste11en. 
Eine Dbereinstimmung zwischen den Angaben von H. FREDERICQ (1) 
und den friiher genannten Forschem ist a11erdings wieder insofem gegeben, 
als es im Gefolge eines Stillstandes durch N ervenreizung stets. die H erz
kammer sein sol1, die zuerst ihre Tatigkeit aufnimmt. Gleichzeitig beginnen 
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die Nierenvenen zu arbeiten, danach erst die beiden Kiemenherzen sowie 
die Vorhofe und endlich von neuem die Kammer. 

Bei seinen Reizungsversuchen hat H. FREDERICQ (1) die Visceralnerven 
nicht durchschrritten. Wenn es daraufhin zu einem Stillstand der meisten 
Kreislaufanteile bei Polypus kam, so fUhrte er dies auf eine direkte Wir
kftng der Nerven auf die Kammer und auf die ubrigen Kreislaufanteile 
der gleichen Seite zuruck. Die Kreislaufanteile der linken Seite sollen 
nach seinen Vorstellungen nur auf reflektorischem Wege zur Ruhe ge
bracht werden. 

Wie man aus diesen Bemerkungen entnehmen kann, herrscht noch 
keine Einheitlichkeit in der Auffassung uber die Hemmung des Kreis
laufapparates der Koplfu/3er, wie sie durch Nerven herbeigefiihrt wird. 
Die meisten der Beobachtungen von H. FREDERICQ (1) (vgl. auch KRUTA) 
haben indessen sehr viel Wahrscheinlichkeit fUr sich. 1m allgemeinen muBte 
es zur HerbeifUhrung einer Aufhebung des Blutkreislaufes im Kreislauf
system der Koplfu/3er geniigen, wenn die Herzkammer ihre Tatigkeit ein
stellte, da sie es ist, die an dem Umlauf des Blutes im Tierkorper hervor
rag end beteiligt ist. 

Des Interesses wegen sei erwahnt, daB die herzhemmenden Fasern 
in den Visceralnerven bei Eledone nicht bloB durch Wechselstrom, sondern 
auch durch einen einzelnen Induktionsschlag in Erregungszustand ver
setzt werden konnen (FRY). Das ist als ein Ausdruck fur die Tatsache 
anzusehen, daB diese Ner"venfasern auBerordentlich empfindlich sind. 
1m Zusammenhang mit dieser Feststellung sind die Versuche von H. FRE
DERICQ (5-8) zu erwahnen, der die Chronaxie der Visceralnerven bei 
Eledone moschata unter bestimmten Bedingungen gemessen hat. Ais Krite
rium wurde dabei die negativ chronotrope Wirkung des linksseitig gele
genen Nerven auf die arterielle Herzkammer untersucht, die in situ be
lassen worden war und mittels Seewassers unter vollig gleichbleibendem 
Druck durchspult wurde. Bei Anwendung von rhythmischen Konden
satorentladungen hat es sich herausgestellt, daB die Chronaxie dieses 
Nerven, gemessen in Mikrofarad, merklich gro/3er ist, wenn er sich im 
unversehrten Zustand befindet, also mit dem Zentralnervensystem noch 
zusammenhangt, als nach seiner Abbindung oder Durchschneidung. Dar
aus kann man den SchluB ziehen, daB die hoheren Nervententren auf 
diesen "vegetativen" Nerven normalerweise einen hemmenden Einflu/3 
ausuben. 

Das AusmaB der Chronaxie dieses Nerven hangt indessen nicht allein 
yom Zentralnervensystem ab, sondern auch von dem Zustand des arte
riellen Herzens. Bei Verwendung von Einzelreizen erweist sich die 
Chronaxie dieses N erven wahrend der Systole der Kammer langer als 
wahrend deren Diastole. Dieser Unterschied bleibt bestehen, auch wenn 
man die isolierten Nerven durch Abbinden dem EinfluB der hoher ge
legenen Zentren entzieht. Die Chronaxie des Visceralnerven hangt aber 
auch von demo AusmaB der Dehnung der Herzkammer abo Wenn man 
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die~e clurch Steigerung des Fhissigkeitsinnenclruckes sehr stark erhoht, 
so erfiihrt die \\"irknng (lieses Nerven auf den Herzmuskel eine starke 
Herabsctzung, ja es kann sogar sowcit kommen, clal3 die Beeinflul3barkeit 

-= 
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des Herzens dur,!! diesen ~er-
yen endgiiltig anfgehoben wird. 
1st die \\'andspannung der 
Kammer in geringem Ausmal3e 
erhoht worden, so erfahrt die 
Chronaxie des ~ erven, gepriift 
mittels rhythmischer Konden
satorentladungen, blo13 eine 
Verliillgerung. Diese \Virkung 
kann riickgiingig gemacht wer
den, wenn der Fliissigkeits
druck auf die Kammermusku
latur kein zu hoher war und 
auch nicht zu lange auf das 
Herz einwirkte. 

H. FRElJEIUCQ (4) hat die 
Chrollaxie des Visceralnerven 
bei direkter Reizung seines peri
pheren Endes mit derjenigen 
verglichen, die bei reflektori
scher Erregung festzustellen ist. 
1m letzteren Faile hat sich die 
Chronaxie stets als langeI' er
wiesen. Er zieht aus dieser 
Beobachtung den Schlul3, da13 
die E rregullgswellen in den 
afterenten Fasern des Visceral
nerven langsamer iibertragen 
werden als in den efferenten. 

N ach einer Stillegung des 
Kreislaufapparates, herbeige
fiihrt durch Erregung von 
Hemmungsnerven, zieht sich 
die Kammer (s. Abb. 36) sehr 
viel starker zusammen, als dies 
vor der Reizung der Fall war. 

}lanchmal ist allerdings nur der erste Schlag kraftiger, wahrend die nach
folgenden schwacher sind und erst allmahlich an Amplitude zunehmen in 
Form einer Treppe. 

:'.Ian wird sich mit Recht fragen, welches die Teilwirkungen der Herz
nelTenfasern sind, die ja gerade beim Froschherzen sehr genau unter
sucht wurden, vor allem durch EXGELMANX. Reizt man die Visceralnerven 
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von. Polypus, so kommt es sehr leicht·zu einer Verlangsamung und Auf
hebung der Tatigkeit. Eine Wirkung auf die Kraft der Zusammenziehung 
ist dagegen nicht so einfach festzustellen. An den Kiemenherzen von 
Polypus laBt sich nach CARLSON (3) durch schwache Reizung der Vis
ceralnerven eine Herabsetzung der Kraft der Zusammenziehung bewir
ken, bei Verstarkung der Reizung eine v611ige Aufhebung der Tatigkeit. 

Wahrend der Hemmung, die der Kreislaufapparat durch Reizung der 
Visceralnervenfasern mittels eines Einzelinduktionsschlages erfahrt, 
scheint die Etregbarkeit der Herzmuslrulatur, soweit aus den bisherigen 
Versuchen geschlossen werden kann (vgl. FRY), keine Einbu/3e zu erleiden. 

Bei Reizung der Visceralnerven hat man auch eine Beeinflussung 
des Tonus des Herzens feststellen k6nnen, hauptsachlich dann, wenn 
dieser (bei sonst normaler Tatigkeit) recht betrachtlich war. Man muB 
aber mit der Deutung dieses Versuches sehr vorsichtig sein. J edenfalls 
ware es nicht berechtigt, daraus den SchluB zu ziehen, daB in den Vis
ceralnerven Fasern verlaufen, durch die der Tonus des Herzens herab
gesetzt wird. Diese Wirkung ist offenbar nicht auf das Eingreifen von 
besonderen Nerven zuriickzuflihren, sondern auf die Verlangsamung oder 
Aufhebung der Herztatigkeit. 

Die Hemmung des Kreislaufapparates der Kopffu/3er durch auBere 
Nerven ist zum geringen Teil auf die Ausscheidung von Acetylcholin 
oder eines ahnlichen Stoffes zuriickzufiihren. Genauere Untersuchungen 
dariiber, wie sie bei Wirbeltieren so vielfach angestellt wurden, stehen 
hier allerdings noch aus. Einen Anfang in dieser Richtung haben in neuerer 
Zeit VINCENT und JULLIEN (1, 4) gemacht, die den Gehalt des Herz
muskels von Weichtieren an Acetylcholin bestimmten. Bei den KoPf
fii/3rYn fanden sie je Gramm Herzmuskel weniger als 1 [Jog Acetylcholin. 

Es ist noch nicht mit aller Siche'rheit entschieden, ob in den Visceral
nerven neben den herzhemmenden Fasern auch solche verlaufen, durch 
die die Kreislauftatigkeit beschleunigt wird. Es war L. F:n.EDERICQ (1), 
der flir Polypus solchebeschleunigenden Nervenfasern annahm, die nach 
ihm in der Wand der Vena cava verlaufen sollen. RANSOM hat aber darauf 
hingewiesen, daB in diesem Falle offenbar gar nicht irgendwelche f6rdern
den Fasern in Erregungszustartd versetzt wurden, sondern daB es unter 
dem EinfluB der frequenten Reizung zu einer unmittelbaren Erregung 
der Muskelfasern in der Vena cava kam [vgl. auch die neueren Unter
suchungen von H. FREDERICQ und BACQ (1, 2)J. 

Bei Loligo scheint CARLSON (3) durch Reizung von Nervenfasern eine 
Beschleunigung der Kammertiitigkeit erzielt. zu haben. BOTTAZZI und 
ENRIQUES stehen auf dem Standpunkt, daB es auch bei Polypus beschleuni
gende Herznerven gibt. Sie beobachteten namlich bei Reizung des Magen
ganglions, der Speiserohre sowie auch der Aorta cephalica eine Steigerung 
der Frequenz des Herzens von durchschnittlich 26-28 Schlagen auf 
33-35 Schlage je Minute. Fiir die Anwesenheit solcher f6rdernder Fasern 
scheint auch die Tatsache zu sprechen, daB durch Reizung des Magen-
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ganglions ein Kopltu/3erherz, das bereits nicht mehr arbeitet, erneut wieder 
zur Tatigkeit gebracht werden kann. CARLSON (3) vermochte allerdings 
diese Befunde in Versuchen bei Loligo nicht zu bestatigen. 

Hier ist auch der Beobachtung von FRY zu gedenken, daB sich beim 
absterbenden Herzen die Hemmungswirkung durch Erregung der Vis
ceralnerven in eine Forderung verwandeln kann. Durch Reizung derselben 
Nervenfasern, die ursprunglich eine deutliche Hemmungswirkung des 
Kreislaufapparates hervorgerufen hatten, kommt es in spateren Stadien 
des Absterbens des Herzens zu einer erheblichen Tonussteigerung der 
Kammer, die den Eindruck eines Tetanus hervorruft. Erregte man unter 
diesen Bedingungen die Visceralnerven mit Hilfe einzelner Reize, so waren 
auch bei den Vorhofen mehrere Tatigkeiten zu verzeichnen. Es ist aller
dings fraglich, ob man aUg diesen Befunden am absterbenden Herzen 
einen SchluB auf das normale Herz ziehen darf. 

Wiederholt ist im Kreislaufsystem der Kopffu/3er der Blutdruck ge
messen worden, vor allem durch L. FREDERICQ (1) und FUCHS. L. FREDE
RICQ (1) bestimmte den Druck in der Aorta cephalic a bei Polypus zu 
62-78 em Blutes (=47,6-60,0 mm Hg). Beiseitenstandiger Messung des 
Druckes in der Aorta wurde bei einem sehr groBen Exemplar von Polypus 
vulgaris LAM. ein arterieller Druck von 88 mm Hg bestimmt. In den zu
fiihrenden KiemengefaBen betrug dieser Druck noch 7-8 em Blutes 
(= S ,4-6,1 mm Hg). Die pulsatorischen Schwankungen hatten hier einen 
Umfang von etwa 1 em Blutsaule ( = 0,8 mm Hg). Der Umrechnung wegen 
sei erwahnt, daB dasspezifische Gewicht des Blutes der Kopffu/3er etwa 
1047 betragt. 

FUCHS bestimmte den arteriellen Blutdruck bei Polypus durch Ein
binden einer Kaniile in die Aorta cephalica, die in der hinteren Halfte 
der Ruckenflache des Tieres in Herznahe bloBgelegt und mit einer 
T-formigen Kaniile versehen worden war. Die Werte, die der arterielle 
Blutdruck erreichen kann, sind nach seinen Angaben sehr hoch. Maximal 
wurden etwa 88 mm, minimal etwa 2S mm Hg gemessen. 1m Mittelliegen 
die Werte urn 40 mm Hg. Offenbar handelt es sich bei diesen Wert en urn 
den sog. mittleren Blutdruck. Die systolischen Druckschwankungen be
wegen sich urn 10 mm Hg, konnen aber bis 2S mm Hg erreichen. 

In der Blutdruckkurve, die FUCHS verzeichnet hat, sind aber nicht 
nur Schwankungen festzustellen, die mit der Herztatigkeit zusammen
hangen, sondern auch solche, die mit einem anderen Geschehen etwas zu 
tun haben. FUCHS hat namlich eine eigenartige Periodik beobachtet. 
Das lehrt die Abb. 37. Eine solche Periode setzt sich aus etwa vier Herz
schlagen zusammen. Die ersten beiden zeigen eine Erhebung des FuB
punktes, von dem die systolische Blutdruckschwankung ihren Ausgang 
nimmt, und einen treppenformigen Anstieg des Blutdruckes. Bei dem 
dritten Herzschlag der Periode ist die systo1ische Druckschwankung groB, 
wahrend der Blutdruck in Diastole gegenuber den beiden vorangegangenen 
Tatigkeiten bereits stark aonimmt. Der vierte Herzschlag fiihrt wieder 
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zu einer geringeren Elutdnicksteigerung ~ 
und zu einem weiteren AbfaH des Blut- !il s» ~ I 

__ ~ ." ~~~c", 
druckes in Diastole. Von da ab wieder- ' --i---t--+--+-+-
holt sich das Spiel ofters. Eine ErkHi.rung 
dieser Erscheinung ist von FUCHS nicht 
gegeben worden. Es ware ganz gut denk
bar, daB es sich bei diesen Wellenziigen 
urn sog. Druckschwankungen zweiter 
Ordnung handelt, die mit der Atmung 
einhergehen und vielfach auch als TRAUBE
HERING- oder SIGMUND-MAYER-WeHen 
bezeichnet wurden1 . Dem widerspricht 
nicht, daB bei den Kopffu/1ern normaler
weise Atmung und Herztatigkeit in glei
cher Frequenz vor sich gehen. Die Ver
haltnisse konnten ja bei der Registrierung 
des Blutdruckes schon mit Riicksicht auf 
die unvermeidlichen Blutverluste anders 
gelegen haben, so daB das Tier weniger 
oft atmete oder die Herztatigkeit rascher 
vor sich ging als in der Norm. Weitere 
Untersuchungen werden Klarheit zu brin
gen haben, ob die hier vertretene An
schauung das Richtige trifft. 

FUCHS hat mit N achdruck darauf 
hingewiesen, daB fiir die Hohe des Elut
druckes die Haltung des Tieres bei dem 
unvermeidlichen operativen Eingriff aus
schlaggebend ist. Je mehr Blut es dabei 
verloren hat, urn so geringer ist der Blut
druck. Von Wichtigkeit ist aber auch 
die Arterialisierung des Elutes. Je besser 
die Atmung des Tieres unterhalten wird, 
je mehr Sauerstoff dem Elute also zu
gefiihrt wird, urn so hoher erweist sich 
der Blutdruck. 

Durch Reizung der Nn. viscerales 
kommt es zu einer starken Herabsetzung 
des Elutdruckes. Ob dies allein auf die 
hemmende Wirkung zuriickzufiihren ist, 
die diese N erven auf das Herz ausiiben, 
oder aber ob nicht auch noch GefaB-
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1 Wer sich fiir diese Beziehungen interessiert, den verweise ich auf den 
Aufsatz von A. FLEISCH: Der normale Blutdruck. BETHEs Handbuch der nor
malen und pathologischen Physiologie, Bd. 7, 2. Haifte, S. 1285. Berlin 1927. 
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erweiterer bei diesem Geschehen eine Rolle spielen, muB vorerst dahin
gestellt bleiben. FUCHS hat aber in den Nn. viscerales auch Fasern ge
funden, durch die der Blutdruck gesteigert wird. Dies konnte als ein 
Ausdruck fUr die Anfachung der Herztatigkeit durch beschleunigende 
N erven angesehen werden, aber auch als ein Ausdruck fiir das Eingreifen 
von G;efaBverengerern. 

Sehr eigenartig sind die Erscheinungen, die sich bei Durchschnei
dung bzw. Reizung der Visceralnerven abspielen. Nach Durchschneidung 
eines Visceralnerven kommt es offenbar infolge einer Erregung der hem
mend en Fasern zu einem voriibergehenden betrachtlichen Absinken der 
Pulsfrequenz. Trotzdem halt sich da der Blutdruck noch auf der gleichen 
Hohe, ja es kommt sogar vor, daB er etwas ansteigt. Durchschneidet man 
beide Visceralnerven, so sinkt der BIutdruck auf ganz niedrige Werte abo 
Reizt man nur die peripheren Stiimpfe dieser Nerven, so kommt es zu 
einer sehr ausgepragten Blutdrucksteigerung, die indessen nur kurz an
halt. Auch diese Erscheinung konnte man mit dem Eingreifen von GefaB
v~rengerern erklaren. CARLSON (3) hat indessen dieser Deutung wider
sprochen und darauf hingewiesen, daB diese Blutdrucksteigerung bloB vor
getauscht wird, und zwar durch eine Zusammenziehung der Hiillen der 
Kiemen, die zum Teil Muskeln enthalten und -von den Visceralnerven 
versorgt werden. Jedenfalls ware es sehr am Platze, die ganzen Erschei
nungen mit einer einwandfreien Methodik noch einmal genau zu verfolgen, 
wie schon VON BRUCKE (2) angeregt hat. Vor allem miiBte dabei auch 
mit Sicherheit festgestellt werden, ob es im Kreislaufsystem der KopfliifJer 
neben Nerven, durch die die Herztatigkeit beeinfluBt wird, auch solche 
gibt, durch die die Weite der GefaBe eine Regelung erfahrt. 

1m AnschluB an diese Feststellungen ergibt sich die Frage, in welcher 
Weise der Umlauf des Blutes in dem Kreislaufsystem der KopffiifJer 
vor sich geht. Als allgemeingiiltiges Prinzip ist da in erster Linie an
zusehen, daB sich die Fliissigkeiten von selbst nur von Stellen hoheren 
zu Stellen niedrigeren Drucks begeben. Diese GesetzmaBigkeit gilt fiir 
aIle Kreislaufsysteme. Es fragt sich nur, in welcher Weise das Druck
gefalle erzeugt wird und wie die einzelnen Anteile des Kreislauf
systems zusammenarbeiten. Zur Erzeugung der Druckkrafte sind die 
Motoren da, zur Fortleitung des BIutes die GefaBe der Peripherie, die 
allerdings diesem Geschehen einen betrachtlichen Widerstand entgegen
setzen konnen. 

Zentrale und periphere Faktoren greifen nun zur Beforderung des 
Blutes bei den KopffiifJern in einer ganz anderen Weise ein, als wir dies 
bei den Wirbeltieren zu sehen gewohnt sind. Bei den letzteren kommt den 
Motoren der Hauptanteil an der Kreislauftatigkeit zu, wahrend die Peri
pherie eine etwas untergeordnete Rolle spielt. Bei den KopffiifJern da
gegen sehen wir, daB zentrale und periphere Anteile an der Beforderung 
des BIutes weitgehend beteiligt sind, offenbar im Zusammenhang damit, 
daB die DrlJckkrafte, die das arterielle Herz aufbringt, trotzihrer betracht-
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lichen Hohe nicht etwa auslangen, um das Blut zum Herzen zuruck
zutreiben 1. 

Von den Wirbeltieren, vor allem den Saugetieren her wissen wir, daB 
uberall dort, wo ein peripherer Widerstand auftaucht, der hauptsachlich 
in Form von Kapillarsystemen gegeben ist, auch ein neuer Motor eingreift. 
Am allerdeutlichsten geht dies aus der Betrachtung der Anordnung der 
Motoren im Kreislaufsystem dieser Tiere hervor. Der Hauptmotor ist 
die linke Herzkammer. Die Druckkrafte, die hier aufgebracht werden, 
langen aus, um das Blut uber die Korperkapillaren bis in die Gegend des 
rechten Vorhofs zu bringen. Die linke Herzkammer ware aber trotz 
betrachtlicher Entwicklung ihrer Muskulatur nicht in der Lage, dem Blut 
eine derartige Beschleunigung zu erteilen, daB es nicht nur die Korper-, 
sondern auch die Lungenkapillaren passiert. Um das zu ermoglichen, ist 
die rechte H erzkammer da, we1che vermittels der Kraft ihrer Zusammen
ziehung das Blut unter einen so1chen Druck setzt, daB es durch die Lungen
kapillaren hindurch bis zum linken Vorhof gelangen kann. Es liegen also 
die Dinge so, daB uberall dort, wo sich ein erhOhter Widerstand fUr den 
Blutdurchgang in Form von Kapillarsystemen ergibt, ein neuer Motor 
vorgeschaltet wird. Eine scheinbare Ausnahme von. dieser GesetzmaBig
keit bildet das Kapillarsystem der Leber, vor dem bereits andere Kapillar
systeme verschiedener. innerer Organe gelagerl sind.· An dieser Stelle 
befindet sich wohl kein Motor, der regelmaBig arbeitet, so wie die linke 
bzw. rechte Herzkammer. Immerhin ist aber hier die Milz gegeben, die 
dem Kapillarsystem der Vena portae als eine Art von Motor vor
geschaltet ist, der sich, wenn auch nicht regelmaBig, so doch gelegentlich 
zusammenzieht und infolgedessen zur Blutbeforderung AniaB gibt. 

Diesen Grundbedingungen fur den Umlauf des Blutes wird auch das 
Kreislaufsystem der Kopflu/ler gerecht. Dberall dort, wo sich neue Wider
stande ergeben, ist auch ein neuer Motor eingeschaltet. Die Kraft der 
arteriellen Herzkammer reicht wohl aus, das Blut durch die Korper
kapillaren hindurchzubringen. Weiter kann aber das Blut offenbar nicht 
getrieben werden, trotzdem ja der periphere Widerstand in den Venen 
nicht mehr sehr groB ist. Nach Passieren der Korperkapillaren sind also 
die Druckkrafte erschopft, die von der arteriellen Herzkammer aufge
bracht wurden. Da greifen nun die Venen selbst ein, urn den weiteren 
Umlauf des Blutes zu ermoglichen. Diese sind, im Zusammenhang mit 
anderen kontraktilen Gebilden in dieser Umgebung, als ein weiterer Motor 
anzusehen, der das Blut bis zu den Kiemenherzen zu treiben vermag. Die 
Einschaltung der Kiemenherzen ist aber unerlaBlich, weil das Blut durch 
die verhaltnismaBig geringen Druckkrafte, die von'seiten der Muskel
wand der Venen aufgebracht werden konnen, nicht durch die Kiemen-

1 Der Vollstii.ndigkeit halber sei erwahnt, daB es SERENI gelungen ist, 
Exemplare von Polypus auf dem Blutwege miteinander zu vereinigen, zum 
Zwecke von sog. Parabioseversuchen. Es zeigte sich dabei, daB man mit den 
GefaBen dieser. Tiere genau so arbeiten kann wie beim Wirbeltier. 
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kapillaren bis zu den Vorh6fen getrieben werden k6nnte. Die Kiemen
herzen greifen also hier sehr glinstig zum Zwecke der Blutbef6rderung ein. 
ja, es kann sogar bei manchen Kopllu(Jern geschehen, daB die Bef6rde
rung des Blutes durch die Kiemenkapillaren nicht allein durch die Kiemen
herzen, sondern auch durch die KiemengefaBe selbst herbeigefiihrt wird. 
Der Widerstand auf der Strecke Kiemenherz bis Vorhof kann dann 
also nur durch das Eingreifen neuer Motoren liberwunden werden. 
Sowie aber das Blut durch die Kiemenkapillaren hindurchgelangt ist, 
mmHg nimmt der periphere Widerstand wieder abo Es 
90 v braucht ja das Blut nur noch bis in die Vorh6fe 
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Abb. 38. MutmaBliches Druckgefalle im Kreislaufsystem von Polypus 
vulgaris nach v. SKRAMLIK. In der Ordinate sind die Druckwerte in 
Millimeter Hg, in der Abszisse die Ortlichkeiten dargestellt. Es be· 
denten: A den Vorhof, V die Kammer, KK bzw. KK' die K6rper
hzw. Kiemenkapillaren, Ve die Venen, die das Blut zu d~n Peri
toneaealtuben Pt leiten, Kh das Kiemenherz. Die Zeichnung ist nur 
als schematische anzusehen; die absoluten vVerte stimmen natiirlich 
nicht, da hisher experimentelle Unterlagen dafur fehlen. Es 5011 nur 
dargestellt werden, wie der Druck in dem Kreislaufsystem der KOPI
ju[Jer durch das Eingreifen weiterer Motoren von neuem einen Anstieg 

eriahrt, nachdem er bereits stark abgesunken war. 

Beziehungen: 

Die Zinke Herzkam
mer der Wirbeltiere ent
spricht der arteriellen 
Herzkammer der Kopl
lu(Jer, die rechte Herz
kammer der Wirbeltiere 
entspricht den beiden 
Kiemenherzen. Infolge 
der ganzenLagerung der 
Kiemen auf der rechten 
bzw. linken K6rperseite 
braucht man hier zwei 
Motoren, wahrend der 

Kreislauf durch die Lungen der Wirbeltiere nur durch einen einzigen 
bestritten werden kann. 

Der Druckablauf im Kreislaufsystem der Kopllu(Jer ist also in einer 
anderen Weise gestaltet, als das bei den Wirbeltieren der Fall ist. Man 
kann ihn darstellen, wie dies in Abb. 38 geschehen ist. Infolge der Ein
schaltung zahlreicher Motoren ergibt sich da nicht ein einfaches Druck
gefalle, sondern dieses ist liberall dort durch einen erneuten Druckanstieg 
unterbrochen, wo ein neuer Motor eingeschaltet ist. 

Freilich sind wir auf Grund der bisher vorliegenden Untersuchungen 
nicht in der Lage, genauen AufschluB liber das AusmaB der Druckkrafte 
zu geben, die von den einzelnen Motoren im Kreislaufsystem der KoPI
/ii(Jer aufgebracht werden. Ebensowenig besitzen wir Erfahrungen liber 
die Striimung des Blutes in diesem Kreislaufsystem. Das Blut kann aber 
im K6rper dieser Tiere nur dann richtig umgetrieben werden, wenn die 
einzelnen Motoren in richtiger FoZge nacheinander tatig sind. Gerade 
wenn man- an dieses Geschehen denkt, wird man auf die Bedeutung der 
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Dehnung fiir das Zustandekommen der rhythmischen Tatigkeit der ein
zeinen Kreisiaufanteile aufmerksam gemacht. Wenn jeder Motor mit 
einem Automatiezentrum ausgeriistet ware, so wiirde das keinen Nutzen 
bringen, sondem hochstens Schaden stiften. Die Motoren waren rhyth
misch tatig, unabhangig davon, ob sie mit Blut gefiillt sind oder nicht. 
Auf diese Weise konnte es aber auch geschehen, daB ein solches Gebilde 
sich zu einer Zeit zusammenzieht, da ihm kein Blut zur Verfiigung steht. 
Dann aber wiirde nicht nur die Beforderung von Blut Schaden leiden, 
sondem es wiirde auch zu einer Stauung VOn Blut in denjenigen Anteilen 
des Kreislaufsystems kommen, die dem betreffenden Motor vorgeschaltet 
sind. Dadurch kame es aber zu einer schweren Beeintrachtigung des 
Blutumlaufes. Es ist demgemaB sehr viel zweckmaBiger, daB die Motoren 
im Kreislaufsystem der KoptfiifJer in erster Linie durch die Blutfiillung 
zur Tatigkeit gebracht werden und nicht etwa iiber Automatiezentren 
verfiigen. Nur so ist ein richtiges Ineinandergreifen der einzeinen Teil
apparate zum Zwecke einer geordneten Blutbeforderung denkbar. 

B. Die Muscheln. 
Das Kreislaufsystem der Muscheln zu untersuchen, stoBt auf ahnliche 

Schwierigkeiten, wie sie bereits fiir die KoptfiifJer hervorgehoben wutden. 
Hierbei ist schon 'zu beriicksichtigen, daB die Herztatigkeit it?- einer 
Muschel nach WillkiirschlufJ der Schalen ganz anders vor sich geht, als 
wenn diese geoffnet sind (vgl. KOCH). Wenn man nicht gerade die Mog
lichkeit hat, an jungen durchsichtigen Muscheln zu arbeiteTl, bei denen 
der Herzschlag durch die Schalen hindurch verfolgt werden kann, so ist 
man genotigt, die Schalen kiinstlich zu eroffnen. Dies geschieht am besten 
iiber derjenigen Stelle, an der sich das Herz befindet, also auf dem Riicken. 
Jede Entfemung der Schalen bedeutet aber eine schwere Beeintrachtigung 
der Kreislaufvorgange, weil durch diesen Eingriff die ganzen Druckver
haltnisse im Tierkorper eine tiefgreifende Veranderung erfahren. Unfehl
bar werden dabei, 'wenigstens zum Teil, die Blinder durchtrennt, mit 
deren Hilfe der Perikardialsack an den Muschelschalen festgehalten wird. 
Dadurch laBt natiirlich dessen Spannung nach und damit die Weite des 
Perikardialraumes, der fiir die geordnete Tatigkeit des Herzens, vor allem 
fiir dessen Fiillungszustand, maBgeblich ist. Eroffnet man aber zur Sicht
barmachung des Herzens den Perikardialsack, so sind die Veranderungen, 
die dadurch im gesamten Kreislaufsystem geschaffen werden, so weit
gehend, daB sich das Tier von den Schaden zumeist nur schwer erholt. 
Wenn auf dem Gebiete der Kreislauftatigkeit bei den Muscheln vielfach 
widersprechende Angaben bestehen, so ist dies zum nicht geringen Teil dar
auf zuriickzufiihren, daB man an Herzen VOn Tieren gearbeitet hat, die 
sich nicht mehr in einwandfreiem Zustand befanden. 

Normalerweise arbeitet der Motor im Kreislaufsystem der Muscheln 
so, daB sich die beiden V orhofe gleichzeitig oder annahernd gleichzeitig 

Ergebnisse der Biologie XVIII. 11 
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zusammenziehen und daB in einem bestimmten zeitlichen AnschluB daran 
die Kammer in Tatigkeit kommt, die bei ihrer Zusammenziehung das Blut 
sowohl in die vordere als auch die hintere Aorta treibF. Es ist auBer
ordentlich anziehend, dieses Wechselspiel zwischen Vorhof- und Kammer
tatigkeit zu beobachten, besonders bei denjenigen Muscheln, bei denen 
die Vorhofe in die Kammer an Stellen einmiinden, die einander diametral 
gegeniiber liegen, wie z. B. bei M ytilus edulis. Man sieht zuerst die Zu
sammenziehung der beiden Vorhofe, die in einer Richtung senkrecht zur 
Langsachse der Kammer vor sich geht. Da die Krafte des rechten bzw. 
linken Vorhofs einander entgegenwirken, wird bei der Zusammenziehung 
der Vorhofe hauptsachlich der Mittelteil der Kammer gedehnt. 

Dadurch wird zweierlei erreicht. Erstens einmal wird die Einfiillung 
der Kammer mit Blut aus den Vorhofen erleichtert. Zweitens wird durch 
den Zug der Vorhofsfasern eine Dehnung der Kammermuskulatur herbei
gefiihrt. Beides, also sowohl die Einfiillung als auch der Zug der Vor
hofsfasern wirkt sich im gleichen Sinne an der Kammer aus. Ihre Muskel
fasern werden auf diese Weise gedehnt und zur weiteren automatischen 
Tatigkeit angeregt. In dem Augenblick, da Vorhofe und Kammer nicht 
mehr koordiniert arbeiten, kann man mit Sicherheit sagen, daB der Blut
umlauf in dem Kreislaufsystem des betreffenden Tieres nicht mehr richtig 
vor sich geht. Eine unregeltniiBige Tatigkeit ist hauptsachlich dann zu 
verzeichnen, wenn der Fiillungsdruck der Vorhofe nachgelassen hat. 
Das aber ist darauf zuriickzufiihren, daB den Vorhofen aus den Kiemen 
nicht mehr geniigend Blut zustromt. Die Vorhofe werden unzureichend 
eingefiillt, entleeren also nicht mehr ausreichend Blut in die Kammer. 
Da sie iiberdies im leeren oder wenig gefiillten Zustand nicht mehr so 
kraftig arbeiten konnen wie in der Norm, ist der Zug der Vorhofsfasern 
an der Kammermuskulatur herabgesetzt und die Kammer zieht sich 
dann entweder iiberhaupt nicht oder nur unvollstandig zusammen. 
Dadurch gerat das Kreislaufsystem der Muscheln in einen "circulus 
vitiosus". Solange die Kammer geniigend Blut aus ihrem Innern in 
die angeschlossenen arteriellen GefaBe treibt, solange wird durch diese 
vis a tergo auch Blut in die Lakunen befordert und aus den Lakunen 
iiber das Venensystem nach den Vorhofen zuriickgeleitet. In dem 
Augenblick, wo die Kammer nur noch schwach arbeitet, sinkt auch 
der Riickstrom des Blutes zu den Vorhofen abo Das aber wirkt sich 
sehr ungiinstig an der Tatigkeitsweise der Vorhofe und weiter an der 
Kammer aus. 

1 Nicht recht verstandlich ist mir die Angabe von NAVEZ iiber die Herz
tatigkeit bei der durchsichtigen Sattelmuschel A nomia simplex. Sie solI aus 
der Zusammenziehung der kraftigen Kammer bestehen, der die gleichzeitige 
Zusammenziehung der beiden Vorhofe nachfolgt. Sollte diese merkwiirdige 
zeitliche Folge in der Tatigkeit der Herzabteilungen nicht auf einer falschen 
Einschatzung der Intervalle AS1-VS und VS-AS2 beruhen, wobei das Inter
vall AS1-As2 der Dauer einer normalen Herzperiode entspricht? Bei richtiger 
Tatigkeit des Herzens miiBte allerdings AS1-VS kiirzer sein als VS-AS2' 
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Schon aus diesen einleitenden Bemerkungen kann man entnehmen, 
welche Bedeutung eine geregelte Ta.tigkeit beim Umlauf des BIutes die 
Kammer als Hauptmotor im Kreislaufsystem der Muscheln hat. Dazu 
kommt noch, daB die Kammer bei den meisten Muscheln ja nicht nur als 
eine Vorrichtung fUr den Umlauf des Elutes arbeitet, sondern auch ~ 
wenigstens in einem gewissen Umfang ~ als eine solche fur die Durch
mischung, ja vielleicht auch fur die Entleerung des Enddarms. Es sind 
also in ihr zwei Funktionen zugleich vereinigt. 

Wenn man physiologische Untersuchungen an den Muscheln anstellen 
will, so muB in erster Linie dafUr Sorge getragen sein, daB das Herz unter 
solchen Bedingungen gehalten wird, daB es den Blutumlauf richtig zu 
bewirken vermag1. 1st das nicht mehr der Fall, so kann man auch von 
keiner normalen Herztatigkeit mehr reden, und es werden auf diese Weise 
nicht mehr die allgemeinen Funktionen der Herzmuskelfasern untersucht, 
sondern nur noch sozusagen Teile herausgegriffen. 

Die Richtung, in der das Blut im Kreislaufsystem der Muscheln 
stromt, ist unter normalen Bedingungen geregelt, und zwar so, daB das 
Blut aus der Kammer nach den angeschlossenen arteriellen Gefa.Ben und 
von hier nach den Sinus, dem Venensystem und zuruck zu den Vor
hofen getrieben wird, von wo aus es in die Kammer gelangt. Diese Sho
mungsrichtung wird durch Klappen herbeigefUhrt, die in die Kammer ein
geschaltet sind, und zwar als Klappen zwischen den Vorhofen und der 
Kammer und als Klappen zwischen der Kammer und den angeschlossenen 
grofJen arteriellen GefiifJen. Die ersteren arbeiten in der Norm so, daB das 
BIut aus den Vorhofen nach der Kammer, nicht aber umgekehrt aus der 
Kammer nach den Vorhofen getrieben wird. Die letzteren arbeiten so, 
daB das Blut in der Norm aus der Kammer nach den angeschlossenen 
groBen arteriellen Gefa.Ben, nicht aber umgekehrt aus den groBen arteriellen 
Gefa.Ben nach der Kammer zu gelangt. 

Bei jungen durchsichtigen Exemplaren von Cyclas cornea kann man 
nach WILLEM und MINNE das Spiel der Aortenklappen unter dem Mikro
skop gut verfolgen. Dasselbe gelingt nach den Angaben von KOCH auch 
bei A nodonta in einem Alter der Tiere von etwa 1 J ahr. Bei guter Be
leuchtung kann man hier das Herz unmittelbar durch die dunnen Schalen 
sehen. Bei 2ja.hrigen Tieren gelingt dies nicht mehr. Urn das Herz sicht
bar zu machen, behalf sich KOCH in der Weise, daB er die beiden Schalen 
uber dem Herzen vorsichtig mittels eines Messers anbohrte und dann mit 
einer kra.ftigen Schere die beiden Locher zu Rechtecken erweiterte. Urn 
im Innern des Tieres wieder normale Druckverha.ltnisse herzustellen, 
verklebte er die Offnungen. Damit das Klebemittel richtig "saB", muBten 
die Muschelschalen vor dem Eingriff erst getrocknet werden. Gelang dies, 
so wurden die Schalenra.nder in der Na.he der Wundoffnung mit dem Kitt 
bestrichen und uber der Offnung ein dunnes BIa.ttchen von Zelluloid 

1 Vgl. hier auch BRANDT. 

11* 
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angebrachP. Luftblasen, die sich unter dem DeckbHittchen angesammelt 
hatten, entfernte er in der \,yeise, daB er das Blattchen anstach und das 
Tier unter Wasser mehrmals leicht zusammendruckte. 

KOCH erwahnt ausdrucklich, daB dieser Eingriff bei Anodonta sehr 
leicht auszufUhren ist, daB sich dagegen Unio pictorum zu solchen Ver
suchen nicht eignet. Die Schale solI bei dieser Muschel so bruchig sein, 
daB das SchloB der Muschel beim Aufbrechen in der Regel zerspringt. 
Auch liegt bei Unio das Herz sehr viel "hoher" und wird vom SchloB 
zum groBten Teil verdeckt. Das Herz arbeitet nach dem Sichtbar
mach en zuerst auBerordentlich unregelmaBig. Zwischen die einzelnen 
Tatigkeiten schieben sich lange Pausen ein. Erst einige Zeit spater beginnt 
es kraftig und regelmaBig zu schlagen. Die operierten Tiere hielten sich 
in einem Becken mit flieBendem Wasser sehr gut. Einige dieser Exem
plare vermochte KOCH bis zu 120 Tagen zu beobachten. 

Die Erfahrungen von KOCH deck en sich vielfach mit denjenigen, die 
MOTLEY (2) uber die Herztatigkeit einer Anzahl von amerikanischen Siif3-
wassermuscheln zu sammeln Gelegenheit hatte, allerdings unter zum Teil 
ganz anderen Bedingungen. Die Tatigkeitsweise der freigelegten Herzen 
wies periodische Schwankungen auf, die regelmaBig bei allen untersuchten 
Exemplaren auftraten. Freilich ergaben sich nicht selten recht betracht
liche Unterschiede in der Dauer dieser Perioden. Unmittelbar nach 
Eroffnung der Schalen schlug das Herz einige Minuten lang regelmaBig 
und rhythmisch. Es folgte dann eine Periode unregelmaBiger Tatigkeit, 
die bis 24 Stunden anhielt, und offenbar mit dem Blutverlust der Tiere, 
auch nach abgeschlossenem Eingriff, zusammenhing. Eine gewisse Rolle 
spielte dabei sicher auch die Umstellung des Herzens auf die ungewohnten 
auBeren Bedingungen. Dann ging die Tatigkeit des Herzens durch 2 bis 
93 weitere Stunden wieder regelmaBig vor sich. Die Beobachtung, daB 
die freigelegten Herzen bestimmter Muscheln nach einer langer dauernden 
Periode unregelmaBigen Arbeitens wieder rhythmisch zu schlagen be
ginnen, deckt sich mit den Erfahrungen von TEN CATE (1, 2) bei 
Anodonta. Das vierte und letzte Stadium nach MOTLEY (2) ist dadurch 
gekennzeichnet, daB die Leistungsfahigkeit des Herzens fortlaufend nach
laBt. Seine Frequenz und die Amplitude seiner Zusammenziehung sink en 
andauernd ab. Das Herz schlagt arhythmisch und bleibt zuletzt still
stehen. 1m allgemeinen blieben die Herzen der amerikanischen Siif3-
wassermuscheln in feuchter Umgebung, also ohne besondere Haltung der 
Tiere, durch 1 bis 4 Tage leistungsfahig. 

Wer auch nur einmal Gelegenheit hatte, die Tatigkeitsweise der 
einzelnen Abteilungen eines Muschelherzens durch die durchsichtigen 

1 Leider hat KOCH nicht angegeben, unter welchen Bedingungen das 
Zukitten der geoffneten Schale moglich war. Beim Lesen der betreffenden 
Stelle in KOCHs Abhandlung steigt nattirlich der Verdacht auf, daB sich die
jenigen Tiere, bei denen der genannte Eingriff gelungen war, infolge des groBen 
Wasser- und Hamolympheverlustes in einem elenden korperlichen Zustand 
befanden'. 
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Schalen eines unversehrten Tieres zu verfolgen, wird sehr verwundert 
gewesen sein, daB dieses erstaunlich genaue Geschehen ein Ende findet, 
sowie man den Perikardialraum eroffnet oder gar das Herz aus dem Korper 
herausschneidet. Nach einem so1chen Eingriff, der stets von einem groBe
ren Verlust an Hamolymphe gefolgt ist, beginnen die einzelnen Herz
abteilungen zu schrumpfen1 ; sie ziehen sich dann zumeist nur noch gele
gentlich zusammen, wobei die Koordination zwischen ihnen aufgehoben 
ist, und zuletzt bleiben sie stillstehen. Sie konnen aber erneut zur Tatig
keit gebracht werden, sowie man sie mit Korperfliissigkeit fiilIt. Schon 
KOCH hat an Anodonta die Beobachtung gemacht, daB ein leeres Herz 
seine geordnete Tatigkeit einstellt, ja sogar auf die Dauer untatig ver
harrt. Wenn die Ricbtigkeit dieser Beobachtungen in neuerer Zeit durch 
DIEDERICHS bezweifelt wurde, so ist das nicht etwa ein Hinweis auf 
Ungenauigkeiten in den FeststelIungen friiherer Untersucher. Vielmehr 
hatte DIEDERICHS auffalIen miissen, daB auch bei seinen Versuchen viele 
Herzen von M ytilus nach Herausschneiden aus dem Tierkorper ihre 
Tatigkeit nicht wieder aufnahmen. So arbeiteten in 5 von 12 ausgesuchten 
Fallen die Herzen nicht. Diese Beobachtung darf man nicht etwa ver
nachlassigen. Sie lehrt, daB sich ein ausgeschnittetenes Muschelherz 
doch ganz anders verhalt als ein ausgeschnittenes Froschherz ! 

Offenbar spielt die Anordnung des Herzens im Tierkorper fiir die Unter
haltung seiner Arbeitsweise eine sehr wichtige RO"Ue. Man wird beim 
Muschelherzen an den EinfluB der Dehnung fiir die Tatigkeit gemahnt, 
die sich ja auch im Kreislaufsystem der Kopffu/3er als ausschlaggebend 
erwiesen hat. Wie diese Dehnung zustande kommt, ob durch mecha
nische Faktoren 2 oder aber durch Erleicbterung der Erschlaffung des 
Herzens infolge von chemischen Einfliissen, ist fiir das Ergebnis gleich
giiltig. Auf das verschiedene Verhalten der einzelnen Muskelfasern und 
auf die Unterschiede in der Zusammensetzung der Ernahrungsfliissigkeit 
ist es wohl in erster Linie zuriickzufiihren, daB das Muschelherz in manchen 
Fallen nach Herausschneiden seine Tatigkeit aufnahm, in anderen 
Fallen nicht wieder zum Schlagen gebracht werden konnte. ]ULLIEN 
und MORIN (7) haben das ausgeschnittene Herz der Auster in der iiber
wiegenden Mehrzahl der Falle automatisch arbeiten gesehen, ohne daB 
es nach ihren Angaben irgendeiner mechanischen Einwirkung ausgesetzt 
war. Von einer normalen Tatigkeit war aber dabei sicher nicht die Rede. 
Vorhofe und Kammer schlugen entweder gleichzeitig oder es arbeiteten 
diese drei Herzabteihlngen vollig unabhangig voneinander. Dabei erwies 

1 Nach den Messungen von DIEDERICHS kann diese Schrumpfung bei der 
Herzkammer von Mytilus bis zu 60% betragen. Die Bestimmungen fanden 
bei einer Temperatur von + 18,5° C statt. Sie besagen, daB die Lange der 
Herzkammer nach Ablauf kurzer Zeit nur noch 40 % der anfanglichen ist. 

2 So kann schon, wie ich oft beobachtet habe, eine bloBe Lageanderung 
des Tieres (verwendet wurde Mytilus) zu einer vermehrten Fiillung des 
Herzens fUhren. Darauf beginnt das Herz fUr eine Zeitlang automatisch 
zu arbeiten. 
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sich die Zahl der SchHige der Vorh6fe je Minute im allgemeinen groper 
als die der Kammer. Damit sind auch die Erfahrungen von BERTHE und 
PETITFRERE (1) in Einklang zu bringen, die darauf hinwiesen, daB das 
Herz von A nodonta auch ohne mechanische Dehnung zu arbeiten vermag. 
Allerdings bemerken sie ausdriicklich, daB ein solches Herz, das arhyth
misch tatig ist, durch Dehnung zu einer regelmaBigen Schlagfolge veran
laBt werden kann (vgl. auch PETITFRERE und BERTHE). 

Die Verzeichnung der Tatigkeit des Muschelherzens mittels Hebeln 
(vgl. hier auch das Verfahren von NENIUKOFF) st6Bt auf die gr6Bten 
Schwierigkeiten, gleichgiiltig, ob sich das Herz noch im Tierk6rper be
findet oder aber ausgeschnitten ist. Diese Schwierigkeiten sind weniger 
durch die Zartheit der Gewebe bedingt, die ja ganz besonders groB bei 
den Vorh6fen ist. Die Tatigkeit des Herzmuskels erfahrt durch den Zug 
der Hebel eine tiefgreifende St6rung, auch dann, wenn diese Hebel ein 
sehr geringes Tragheitsmoment besitzen. So hat schon HENDRICKX die 
Beobachtung gemacht, daB jeder Herzanteil daraufhin in seinem eigenen 
Rhythmus arbeitet, offenbar in Abhangigkeit von dem Grad der Dehnung, 
die er durch den Hebel erfahrt, mit dem er in Verbindung steht. Unter 
diesen Bedingungen gelingt es jedenfalls niemals, eine normale Herztatig
keit herbeizufiihren. 

Genau so wie das ganze Herz verrn6gen natiirlich auch Teile des 
Muschelherzens automatisch zu arbeiten, also z. B. die Vorh6fe oder die 
Kammer. Wieweit man unter diesen Bedingungen zu einem Erfolg 
kommt, hangt wieder von der verwendeten Tierart abo Das hat schon 
CARLSON (4) in Versuchen an Cardium, Mya und Hennites festgestellt. 
Meist arbeiteten die Herzen dieser Muscheln nur ganz kurze Zeit und zu
dem h6chst unregelmaBig. Diese Erfahrungen stehen mit denfriiheren 
Beobachtungen von R. DUBOIS in Dbereinstimmung, der die Herztatig
keit von Pholas dactylus aufgenommen hat. Aus den Kurven, die DUBOIS 
in seiner Arbeit bringt, kann man entnehmen, daB das Herz in Gruppen 
von 2-3 Schlagen arbeitete. Anders scheint sich die Herzkammer von 
Mytilus zu verhalten. CARLSON (4) erwahnt, daB sie nach Verbindung mit 
einem Schreibhebel stundenlang rhythmisch tatig war. Allerdings verfallt 
auch die Herzkammer von M ytilus allmahlich in eine tonische Kont:raktur, 
was mit einer Weiterarbeit unvereinbar ist. 

In neuerer Zeit haben DE BOER (1-4) und TEN CATE (1, 2, 4) die 
Tatigkeit der Herzkammer von Anodonta bzw. Unio pictorum lange Stun
den hindurch graphisch aufgenommen (s. Abb.39). DE BOER erwahnt 
ausdriicklich, daB das Muschelherz selbst beim bloBen Halten in Luft 
iiber 50 Stunden mit unverminderter Kraft arbeitete. Diese Feststellun
gen sind als ein Ausdruck fiir die Tatsache anzusehen, daB die Kammer 
mancher Muschelherzen auf den mechanischen Reiz hin, der durch die 
Belastung mittels des Hebels gesetzt wird, automatisch-rhythmisch zu 
arbeiten beginnt. Auch hier spielt die Dehnung fiir die Wiederaufnahme 
der Tatigkeit eine ausschlaggebende Rolle! 
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Fur das Muschelherz gilt in erster Linie die Tatsache, daB es sich 
wohl sehr leicht zusammenzuziehen, nicht aber ohne wei teres zu er
schlaffen vermag. Wenn nicht eigens dafiir Sorge getragen wird, daB 
ein Herzanteil der Muschel nach erfolgter Zusammenziehung richtig zur 
Erschlaffung gebracht wird, so kommt es infolge der unvollkommenen 
Erschlaffung zu sog. KontraktionsrucksHinden. Erreichen diese aber 
ein bestimmtes MaB, so kann sich der betreffende Herzteil uberhaupt 
nicht mehr zusammenziehen. Damit steht vollig in Einklang, daB die 
Tatigkeitsweise des Muschelherzens in nicht geringem Umfange von dem 
Dehnungszustand seiner Muskelfasern abhangt. Je groBer dieser ist, urn 
so rascher arbeitet das ganze Herz oder die betreffende Herzabteilung. 
Dieser Dehnungszustand 
kann in zweierlei Weise 
herbeigefiihrt werden, ent
weder mit Hilfe des Zuges 
eines Registrierhebels oder 
aber mit Hilfe des Ful
lungsdruckes. Alles muB 
also darauf hinausarbeiten, 
daB der Herzmuskel durch 
irgendwe1che Umstande 
eine Dehnung wahrend der 
Diastole erfahrt.Dannkann 
er auch lange Zeit hindurch 
rhythmisch tatig sein. 

Abb.39. Zusammenziehungen der Muschelherzkammer nach 
TEN CATE. Registrierung von oben nach nnten : 

Zeit in 1/1 sec, Mechanogramm. 

Das ausgeschnittene Muschelherz unterscheidet sich in seiner Tatig
keitsweise sehr wesentlich von dem ausgeschnittenen Froschherzen. 
Darauf habe ich wiederholt mit Nachdruck hingewiesen. Beim Frosch
herzen sind Systole und Diastole zwangslaufig miteinander gekoppelt. 
Bei den Weichtierherzen im allgemeinen und bei den M uschelherzen im 
besonderen ist dies nicht der Fall. Da muB durch irgendwelche Hilfs
krafte, die auch im Tierkorper gegeben sind, die Erschlaffung des zu
sammengezogenen Herzanteiles eigens herbeigefiihrt werden. 

1m Zusammenhang mit diesen Tatsachen ergibt sich die Frage, ob sich 
im Muschelherzen Automatiezentren finden. An ein Eingreifen von Auto
matiezentren ist flier genau so wenig zu den ken wie bei dem Kreislaufappa
rat der KoPfliifJer. Es muBten zwei Automatiezentren fur das Muschelherz 
gegeben sein, und zwar fiir jeden Vorhof eins, da die beiden Vorhofe 
nicht zu einem anatomisch einheitlichen Ganzen verschmolzen sind wie 
bei den Wirbeltieren, von den Amphibien einschlieBlich aufwarts. Diese 
Automatiezentren muBten ihren Sitz an der Dbergangsstelle der abfiihren
den KiemengefaBe in die Vorhofe haben. Wenn nun auch tatsachlich 
zwei solche Automatiezentren vorhanden waren, wie sollte das gleichzeitige 
Schlagen der beiden Vorhofe ohne umstandliche Hilfseinrichtungen vor 
sich gehen! Man muBte einfach annehmen, daB diese beiden voneinander 
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v611ig unabhangigen Automatiezentren SO aufeinander abgestimmt sind, 
daB sie gleichzeitig ihre Antriebe aussenden. Das ist aber ganz unwahr
scheinlich. Es ist demgemaB nicht weiter uberraschend, daB HEN
DRICKX keine solchen Zentren im Herzen von Anodonta fand. 

DE BOER (1) scheint - bisher als Einziger - ein Automatiezentrum 
im hinteren Pol der Herzkammer von A nodonta nachgewiesen zu haben, und 
zwar mit Hilfe des Verfahrens der ortlich ungleichen Temperierung des 
Herzens. In seinen Versuchen wurde die Tatigkeit zweier Anteile der Muschel
herzkammer verzeichnet, und zwar die des vorderen und hinteren Pols. 
DE BOER (1) hat nun beobachtet, daB jede ortlich eng umgrenzte Erwarmung 
des hinteren Pols der Kammer zu einer Frequenzerhohung der gesamten Herz
kammer AniaB gibt, wahrend dies bei ortlich streng umgrenzter Erwarmung 
des vorderen Pols nicht der Fall ist. Er bringt von diesem Geschehen eine 
Kurve, aus der man bei unbefangener Betrachtung allerdings nur das eine 
entnehmen kann, daB jeweils das erwarmte Herzende durch diesen Eingriff zu 
einer gehauften, aber unregelmaBigen Tatigkeit veranlaBt wird. Davon, daB 
diese gehaufte Tatigkeit auf das andere Herzende iibertragen wird, ist in den 
Kurvenziigen nicht das geringste zu sehen. Es besteht also vorerst auf Grund 
der bisherigen Versuche keine Berechtigung, die Anwesenheit von Automatie
zentren im Herzen der Muscheln im allgemeinen und von Anodonta oder 
Unio pictorum im besonderen anzunehmen. 

Bei Gelegenheit dieser Versuche hat DE BOER (1) auch den Vorgang der 
Erregungsausbreitung in der Muschelherzkammer verfolgt. Auf Grund 
seiner Versuche breitet sich die Erregung in der Kammer vom hinteren 
zum vorderen Pol ausl. Sie erfolgt nach seinen Messungen mit einer Ge
schwindigkeit von 1,3 cm je Sekunde. Man muB sich indessen vor einer Ver
allgemeinerung dieser Befunde hiiten und darf daraus nicht etwa den SchluB 
ziehen, daB auch unter normalen Bedingungen die Erregungsleitung in der 
Herzkammer vom hinteren zum vorderen Pol vor sich geht. Wenn die Herz
kammer in den Versuchen von DE BOER (1) regelmaBig schlug, so war dies in 
erster Linie darauf zuriickzufiihren, daB die Herzenden mit Registrierhebeln 
versehen waren. Wenn aber die Tatigkeit des einen Herzendes dem anderen 
voranging, so braucht dies nicht als ein Ausdruck dafiir angesehen zu werden, 
daB die Erregungsleitung normalerweise und unter allen Umstanden vom 
hinteren zum vorderen Pol in der Herzkammer erfolgt. Jede Ungleichheit 
in der Belastung der beiden Herzenden kann fiir diese Art von Erregungs
leitung verantwortlich gemacht werden, denn es wird stets dasjenige Stiick 
Herz rascher arbeiten, das starker gedehnt ist. Dafiir spricht auch die Erschei
nung, die DE BOER eigens erwahnt, daB sich die Erregungswelle zeitweise auch 
in der umgekehrten Richtung fortpflanzt. Es wurde infolgedessen von ihm 
die Erregungsleitung im Muschelherzen nur unter ganz bestimmten Bedingun
gen untersucht, die eine Verallgemeinerung der Ergebnis~e nicht gestatten. 

So hat schon TEN CATE (3) darauf hingewiesen, daB die Erregungsleitung 
normalerweise gar nicht vom hinteren nach dem vorderen Pol der Herz
kammer vor sich geht, sand ern gerade umgekehrt vom vorderen nach dem 
hinteren Pol, was auch schon WILLEM und MINNE sowie KOCH gesehen 
hatten. TEN CATE bringt diese Erscheinung damit zusammen, daB das Herz 
nicht nur der Motor fiir das Blut ist, sondern auch der Motor fiir die Befor
derung des Darminhaltes sein solI. Nur dann, wenn die Erregungsleitung in 
der Kammer vom vorderen zum hinteren Pol vor sich geht, kann aber der 
Nahrungsmittelbrei richtig befOrdert werden, und zwar in der Richtung gegen 
die Analoffnung zu. 

1 Ahnllches will auch DIEDERICHS beim Herzen von M ytilus gesehen haben. 
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Wenn eine Erregungsausbreitung in der Herzkammer von Muscheln unter 
normalen Bedingungen tatsachlich statthat, so kann man nur annehmen, daB 
sie jeweils von der Mitte der Herzkammer nach den Enden vor sich geht. Denn 
es werden stets diejenigen Teile der Herzkammer zuerst in Tatigkeit kommen, 
we1che als erste eine Dehnung erfahren. Das sind auf Grund der anatomischen 
Anordnung der Vorhofe die mittleren Anteile der Kammer. Fur die BefOr
derung von Blut aus der Kammer in die angeschlossenen groBen arteriellen 
GefaBe ist es zweifellos auch von groBerem Vorteil, wenn sich die mittleren 
_\.nteile der Kammer als erste zusammenziehen und so das Blut nach den 
zugespitzten Enden der Kammer treiben, also denjenigen Anteilen, an denen 
die groBen arteriellen GefaBe, die A orta anterior bzw. posterior ansetzen. DaB 
unter experimentellen Bedingungen die Erregungsausbreitung der Kammer 
auch in einer anderen Weise vor sich gehen kann, wird durch diese Vorstel
lungen nicht ausgeschlossen. 

Sowohl beim automatischen Arbeiten des ganzen Herzens oder ein
zeIner Herzanteile als auch beim koordinierten Zusammenarbeiten der 
einzelnen Herzabteilungen spielen nach den bisherigen Erfahrungen 
DehnungszusUinde eine sehr wichtige Rolle. Es ist also - worauf ich 
[v. SKRAMLIK (2)J als erster auf Grund von Versuchen an Mytilus edulis L. 
und Ostrea edulis L. hingewiesen habe - der EinfluB von Dehnungen, 
durch den die VorhOfe zur Tatigkeit gebracht werden, und zwar infolge 
des Zustroms von Blut aus den abfiihrenden KiemengefaBen rechts bzw. 
links. Ziehen sich aber erst die Vorhofe zusammen, so folgt ihnen die 
Kammer in der Tatigkeit nach, da sie durch das einstromende Blut und 
den Zug der Vorhofsfasern gedehnt wird. Dieselben Vorstellungen teilen 
HENDRICKX sowie DUBUISSON (2-5). Wenn gelegentlich -andere Vor
stellungen entwickelt wurden [vgl. ]ULLIEN und MORIN (7) sowie BERTHE 
und PETITFRERE (2)J, so hat dies nicht sehr viel zu besagen. Denn auch 
von diesen Autoren wird unzweideutig zugegeben, daB diese Herzen, wenn 
sie uberhaupt arbeiten, arhythmisch tatig sind und daB von einer koor
dinierten Tatigkeit der einzelnen Herzabteilungen nicht die Rede sein 
kann. 

Von Wichtigkeit ist die Frage nach der Frequenz, in der das Muschel
herz arbeitet. Die Angaben der Forscher gehen auf diesem Gebiete zum 
Teil auBerordentlich stark auseinander. Selbst bei der gleichen Tierart 
- Anodonta - und, soweit zu beurteilen ist, unter gleichen auBeren 
Bedingungen, wurden schwankende Werte gefunden, offenbar im Zu
sammenhang damit, in welcher Weise die Freilegung des Herzens erfolgte 
und wie sich die Tiere von diesem Eingriff erholten. Aus Tabelle 5 geht 
dies mit aller Deutlichkeit hervor. Die hochsten Werte, die bisher fest
gestellt wurden, stammen von BAKER. Fur verschiedene Anodont~narten 
wurden Frequenzwerte gefunden, die sich zwischen 16 und 29 Schlagen 
je Minute bewegten. Diese Werte sind allerdings als erstaunlich hoch auf
zufassen, wenn man ihnen diejenigen gegenuberstellt, die von WILLEM 
und MINNE, KOCH sowie TEN CATE (1) fiir Anodonta gefunden wurden. 
Diese niedrigen Frequenzwerte (zwischen 2 und 6 je Minute) erinnern 
nahezu an die Zahlen, die von mir (13-15) fiir die Tatigkeit der GefaBe 
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von Amphioxus lanceolatus Y. festgestellt worden sind und die sich urn 
eine Tatigkeit je Minute bewegen. 

Tabelle 5. Mittlere Frequenz (fm) beim Herzen versehiedener 
Musehelarten bei Zimmertemperatur. 

Tierart 

Anomia simplex D'ORBIGNY 
M ytilus edulis L. . 
M ytilus edulis L. . 
Pecten jacobaeus L. 
Pecten jacobaeus L. 
Dreyssensia polymorpha (0,1 bis 

0,2 em lang). . . . . 
Dreyssensia polymorpha (2,0 em 

lang) ....... . 
Pisidium PFR. . . . . . 

Cyclas cornea L. (Waehzustand) 
A nodonta cygnea 
A nodonta cygnea 
A nodonta cygnea 
A nodonta cygnea 
A nodonta cygnea 
Ostrea edulis L. . 
Cardium echinatum L. . 
M ya arenaria L. 
M ya arenaria L. . 

52 
i 10-15 

15-25 
50 
22 

54-60 

30-35 
60-75 
40--50 
12-15 
26---29 
4- 6 

1,6---3,5 
3- 6 

25-30 
15-17 

14 
5-10 

Beobachter 

NAVEZ 
CARLSON (4) 

V. SKRAMLIK (2) 
DOGIEL 

A. J. CLARK 

LumvIG (1) 

LUDWIG (1) 
LUDWIG (1) 

GARTKIEWICZ (2) 
YUNG (1) 

BAKER 
WILLEM und MINNE 

KOCH 

TEN CATE (1) 
V. SKRAMLIK (2) 

CARLSON (4) 
YUNG (1) 

CARLSON (4) 

Nach den sorgfaItigen Messungen von KOCH, die sich zumeist iiber 
langere Zeit erstreckten, schwankt die Schlagfrequenz des Herzens von 
Anodonta auch bei dem gleichen Tier sehr stark. Worauf diese Schwan
kungen zuriickzufiihren sind, lieB sich nicht ermitteln. Sie sind aber in 
Einklang zu bringen mit den Beobachtungen von NAVEZ am Herzen von 
Anomia. Die Tatigkeit dieses Herzens solI in der Regel auBerordentlich 
gleichmaBig vor sich gehen. Nicht seIten kommt es aber vor, daB sich 
bei dem gleichen Tier in die geregeIte Tatigkeit p16tzlich Pausen ein
schieben, deren Lange das 1-25fache der Dauer einer normalen Herz
revolution betragt. Das Herz stellt in diesen Fallen seine Tatigkeit in 
Systole ein und nimmt sie am Ende der Pause natiirlich dadurch auf, 
daB es zuerst in Diastole iibergeht. NAVEZ hat dariiber sehr genaue 
Untersuchungen angestellt. 

Von besonderem Interesse ist die Feststellung von KOCH, daB das 
Herz von A nodonta bei geschlossenen Schalen viel langsamer schlagt als 
bei geoffneten. Der Unterschied ist recht betrachtlich. 1m allgemeinen 
arbeitet das Herz bei geoffneten Schalen 4-5mal so haufig als bei ge
schlossenen. Diese Befunde wurden spater durch WOORTMANN am Herzen 
von Mytilus edulis bestatigt. Das Herz dieser Tiere arbeitet bei geschlos
senen Schalen etwa 50, bei geoffneten etwa 90mal je Minute. Dabei ist 
allerding.s zu beriicksichtigen, daB die Temperatur des Wassers, in dem 
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das Tier gehalten wurde, beinahe + 30° C betrug. Nach WOORTMANN 
kommt diese eigenartige Abhangigkeit der Herzschlagfrequenz auf reflek
torischem Wege zustande. Sowie die Schalen geschlossen sind, soll nach 
ihm die Wirkung der AuBenreize auf den Tierkorper, die zur Erhohung der 
Herzschlagfrequenz AnlaB geben, allmahlich zum Abklingen kommen. 

Interessant ist die Abhangigkeit der Herzschlagfrequenz von der Be
tatigung des FuBes. WILLEM und MINNE haben an jungen durchsichtigen 
Exemplaren von Cyclas cornea unter dem Mikroskop gesehen, daB das 
Herz der Tiere bei + 14° C etwa 26mal je Minute schlagt, wiihrend der 
FuB ausgestreckt wird. Diese Herzschlagfrequenz beginnt fortlaufend ab
zusinken, sowie der FuB maximal ausgestreckt ist. Sie faUt auf etwa 
8 je Minute herab, nachdem die Tiere den FuB in die Schale zuruckgezogen 
haben. Auf die Bedeutung dieser Feststellung soll noch die Sprache ge
bracht werden, und zwar bei Behandlung der Leistung der KEBERschen 
Klappe, deren Eingreifen fur das Vorstrecken des FuBes unbedingt er
forderlich ist. 

NAVEZ hat bei Anomia, MOTLEY (2) bei einer Anzahl von amerikani
schen Supwassermuscheln festgesteUt, daB die Herzfrequenz von dem 
Alter der Tiere abhaugt. Bei jungeren Tieren derselben Art ist sie haher 
als bei alteren. Das geht mit aller 
Deutlichkeit aus den Zahlenwerten der 
Tabelle 6 hervor. 

Nach MOTLEY (2) ist die Herzfre
quenz auch von der Grope der Tiere 
abhangig, und zwar ist sie bei Angeho
rigen kleinerer Arten hoher als bei An
gehorigen groBerer. Es handelt sich 
hier urn jene Abhangigkeit der Herz
schlage von dem Alter und der GroBe 
der Tiere, die bei den Wirbeltieren so 
sehr ausgepragt ist. Zu ahnlichen Er

Tabelle 6. Abhangigkeit der 
mittleren Herzfrequenz (fm) 
vom Alter der Tiere in 
Tagen (A) bei Anomia simplex 

d'ORBIGNY nach NAVEZ. 

A 
I 1m A 1m 

8 
I 

66,1 40 40,2 
13 57,2 54 40,6 
23 

I 
45,6 71 40,0 

33 43,2 

gebnissen kam auch LUDWIG (1, 2) bei Untersuchung einer Anzahl 
von EulameUibranchiern (Dreyssensia polymorpha und Pisidium PFR.). 
Freilich kann von einer richtigen Proportionalitat zwischen KorpergroBe 
und Herzfrequenz nicht geredet werden. Wenn ein Tier etwa das 
100000fache eines anderen wiegt, so weist es. eine Herzfrequenz auf, 
die nur die Halfte des ersten betragt (s. dazu auch die Zahlenwerte 
in Tabelle 5). 1m Winterschlaf geht die Tatigkeit des Muschelherzens 
anders vor sich als im Wachzustand der Tiere. Nach den Beobachtungen 
von GARTKIEWICZ (2) betragt die Herzschlagfrequenz im Winterschlaf 
1,5, im Wachzustande 40-50 Schlage je Minute, und zwar bei der 
gleichen Wassertemperatur von + 20° C. 

Bei zahlreichen Muscheln wurde die Beobachtung des sog. "Kiemen
schlages" gemacht. Sie besteht darin, daB die auBeren und inneren 
Kiemen sich als Ganzes einander nahern und voneinander wieder 



172 EMIL VON SKRAMLIK: 

entfernen, ein Geschehen, das sich rhythmisch abspielt (vgl. KEBER und 
WOORTMANN). Diese Tatsache hat die Aufmerksamkeit auf die Frage 
gelenkt, ob eine Beziehung zwischen der Herztatigkeit und dem Kiemen
schlag - als einem Ausdruck der Atemtatigkeit - besteht. Nach gelegent
lichen Beobachtungen von WOORTMANN scheint dies der Fall zu sein. 
In einem Versuche betrug die Herzschlagfrequenz 42, die Frequenz des 
Kiemenschlages etwa 45 bei einer Temperatur von 21 ° C. Durch Steige
rung der Temperatur erfahrt nicht nur die Herzschlagfrequenz eine Er
hohung, sondern auch die Frequenz des Kiemenschlages. Wieweit diese 
beiden Vorgange richtig miteinander gekoppelt sind, bedarf allerdings 
erst einer genauen Untersuchung. 

Die Herztatigkeit besteht beim Muschelherzen wie bei den Herzen der 
Wirbeltiere aus drei Anteilen, Systole, Diastole und RUhepause. Wahrend 
nun beim Wirbeltierherzen diese drei Phasen der Herztatigkeit ungefahr 
die gleiche Zeit beanspruchen, scheinen die Dinge bei den Muscheln 
etwas anders zu liegen. Allgemein fallt auf, daB die Zusammenziehung 
rascher erfolgt als die Erschlaffung. Ganz besonders ausgepragt ist dieser 
Unterschied nach den Angaben von NAVEZ bei der Sattelmuschel. Die 
Dauer der Systole verhalt sich zu der Dauer der Diastole hier wie unge
fahr 1 : 2. Die Erschlaffung geht also auBerordentlich langsam vor sich. 

Wie bei allen anderen Tierarten hat man"auch bei dem Muschelherzen 
eine Abhangigkeit der Herzschlagfrequenz von· der T emperatur festge
stellt, und zwar in dem Sinne, daB mit steigender Temperatur die Herz
frequenz in die Hohe geht, wahrend die Amplitude der Zuckung abnimmt, 
wenn auch nur sehr allmahlich. Dabei soIl nach den Angaben von KOCH 
der Temperaturkoeffizient fUr das Herz von Anodonta im Bereiche von 
Obis + 30° C fortlaufend geringer werden. Am wenigsten ausgepragt 
sind diese Schwankungen in dem Temperaturbereich von + 8 bis + 24° C. 
YUNG (1) hat ermittelt, daB das Herz von Anodonta bei einer Temperatur 
von + 20° C etwa 15mal, bei + 30° etwa 35mal und bei +40° etwa 48mal 
schlagt. Daraus wiirde sich in dem Temperaturbereich zwischen + 20 
und + 30° ein QIO von 2,3, in dem Temperaturbereich zwischen 30 und 40° 
ein solcher von etwa 1,4 ergeben. Es diirften also die Annahmen von 
KOCH schon richtig sein, daB der QlO mit steigender Temperatur abnimmt. 

Die Abhangigkeit der Herztatigkeit von der Temperatur kann man auch 
llach demjenigen Gesetz bestimmen, das von ARRHENIUS aufgestellt wurde. 
Es wird durch die GleiChung 

In Kl = .1"- [l_1- - _1_] 
Ko R To Tl 

ausgedruckt. Darin bedeuten Ko und Kl die Reaktionszeiten fUr die abso
luten Temperaturen To bzw. T 1 , R die Gaskonstante und ft eine Konstante, 
die fur jede eirizelrie chemische Reaktion charakteristisch ist 1 • NAVEZ hat 

1 Die Konstante ft wird in letzter Zeit vorzugsweise von amerikanischen 
Autoren benutzt, um uber die Temperaturabhangigkeit von biologischen 
Reaktionen Nachricht zu erhalten. Sie hat die Dimension von cal. Auf 
diese Weise, wird die Aktivierungswarme bei dem betreffenden Vorgang 
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nun fur Anomia dieses I" bei einer Temperatur von + 22° C zu 16300 
bestimmt. Diese GroBe erwies sich von dem Alter der Tiere vollig unab
hangig. Allerdings erwahnt er, daB das I" aueh bei dem gleichen Tier sehr 
stark sehwanken kann, so daB sich als Grenzwerte fUr I" bei uber 80 Be
stimmungen an Tieren versehiedenen Alters und bei versehiedener Tempera
tur Werte von 7700-22800 ergaben. Auf Grund der Beobaehtungen von 
KOCH haben CROZIER und STIER fUr das Herz von A nodonta ein I" von 
11200 bereehnet. 

Das Herz der M1~scheln schHigt in einem Temperaturbereich von etwa 
Obis +42° c. Das haben YUNG (1), WILLEM und MINNE sowie KOCH 
fUr Anodonta, PI:ERI fUr Tapes decussata ermittelt. Nach MOTLEY (2) 
arbeiten die Herzen von amerikanischen SiifJwassermuscheln in einem 
Temperaturbereich zwischen + 4 und + 40° C. Unter- bzw. tiberhalb 
der genannten Grenzwerte stellen sie ihre Tatigkeit ein. Am besten und 
kraftigsten geht die Herztatigkeit bei etwa + 30° C vor sieh, einem Tem
peraturwert, der auffallig hoch liegt. KOCH hebt ausdrticklich hervor, daB 
das Herz der Teichmuschel auch noch bei Halten des Tieres in Wasser 
von 0° C vollkommen regelmaBig arbeitet, allerdings in sehr langsamer 
Schlagfolge. Das Intervall zwischen zwei Schlagen betrug bei dieser 
Temperatur 137 sec, woraus sich ein Frequenzwert von etwa 0,45 er
geben wtirde. 

TAKATSUKI (1) hat die Tatigkeit eines Vorhofs und der Kammer des 
Herzens von Ostrea circumpicta bzw. gigas gesondert fUr sich verzeichnet 
und den EinfluB verschiedener Temperaturen auf die Herztatigkeit 
genau verfolgt. Der Vorhof arbeitete in einem Temperaturbereich zwischen 
+3,3 und +43,5° c. Die Warmestarre trat erst bei +47,4° C auf. Die 
Kammer arbeitete in einem Temperaturbereich zwischen + 6,3 und 
+ 38,5° C. Die Warmestarre setzte bei der Kammer bei etwa +44,4° C 
ein. Das Herz arbeitete bei einer Temperatur von + 15° Cam kraftigsten. 
Der Vorhof war in der grQBten Frequenz bei einer Temperatur von + 37°C, 
die Kammer bei + 35° C tatig. 

Nach GARTKIEWICZ (3) kann das Herz von Anodonta in den Zustand 
einer Warmestarre auf zweierlei Weise tibergehen. Durch Erwarmung 
kommt es in vielen F iillen zu einer Beschleunigung der Herzschlagfre
quenz, bei der die Zusammenziehungen an Umfang immer mehr abnehmen. 
Bei + 3 5 ° C gehen diese Herzen in den Zustand des Warmestillstands 
tiber. Erwarmt man dann noch weiter, so beginnt das Herz bei einer 
Temperatur von zwischen +43 bis +47° C von neuem zu schlagen, ein 

gemessen, jene EnergiegroBe, die erforderlich ist, an und fur sich reaktions
fahige Molekiile zum Umsatz zu bringen. Die Aktivierungswarme kommt 
nur bei Kreisprozessen in Frage. Man muB sie von Wiirmetonung sehr wohl 
unterseheiden, also jener· GroBe, die beim Umsatz der Molekiile auftritt. 
I" wird am besten nieht zahlenmaBig in einer Tabelle, sondern kurvenmaBig 
in einem Diagramm zur Darstellung gebraeht, in dem man die Abhangigkeit 
des Logarithmus der mittleren Frequenz von dem reziproken Werte der 
absoluten Temperatur aufstellt. Wegen Einzelheiten verweise ieh auf die 
Arbeit meines. Sehiilers H. WOLF (2). 
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Geschehen, das von GARTKIEWICZ als paradoxe Pulsation bezeichnet 
wurde. Erwarmt man iiber + 47° C, so geht das Herz in Warmestarre 
iiber, die sich natiirlich nicht riickgangig machen laBt. In anderen Fallen 
bewirkt die Erwarmung neben der iiblichen Beschleunigung der Herz
frequenz auch noch eine Verstarkung der Zusammenziehung. Das Herz 
geht dann allmahlich in Warmestillstand iiber, nimmt aber bei weiterer 
Erwarmung seine Tatigkeit nicht wieder auf. GARTKIEWICZ (3) nimmt an, 
daB das erneute Arbeiten des Herzens bei der vorhin erwahnten hohen 
Temperatur auf eine Reizwirkung zuriickzufiihren ist, durch die der 
"ermiidete" Herzmuskel wieder zur Tatigkeit veranlaBt wird. 

In bezug auf die Ernahrung scheint das Herz der Muscheln sehr wenig 
anspruchsvoll zu sein. Das geht schon aus der einfachen Tatsache hervor, 
daB die Herzen dieser Tiere in FluB- bzw. Seewasser arbeiten, je nachdem, 
ob es sich urn FluB- oder aber urn Meeresmuscheln handelt. Wie an
spruchslos das Herz der Supwassermuschel ist, geht aus der Beobachtung 
von KOCH hervor, daB es auch im destillierten Wasser zu arbeiten vermag, 
und zwar recht betrachtlich lange Zeit, bis zu 5 Stunden. Es ware 
indessen verfehlt, daraus den SchluB zu ziehen, daB das schon die geeig
nete Nahrlosung fiir das Herz ist. Aus der Tatsache, daB das Herz der 
Siipwassermuschel auch im destillierten Wasser zu schlagen vermag, 
konnte man mit der gleichen Berechtigung den SchluB ziehen, daB es sich 
bei dem destillierten Wasser urn ein Reizmittel handelt, durch das 
die automatische Tatigkeit des Muschelherzens angeregt wird. 

Genauere Untersuchungen iiber die Abhangigkeit der Tatigkeit des frei
gelegten Herzens von A nodonta von der Ernahrungsfliissigkeit hat KOCH ange
stellt. Bringt man das Herz aus SiiBwasser in eine etwa 0,018 m NaCI-Losung, 
so steigt seine Schlagfrequenz sehr stark an. Das Herz arbeitet dabei sehr 
kraftig. Man kann die Konzentration des NaCl bis auf etwa das 10fache des 
vorhin erwahnten Wertes steigern, ohne daB sich die Frequenz des Herzens 
wesentlich andert. Es macht sich einzig und allein eine Abnahme der Ampli
tude seiner Zusammenziehung bemerkbar. LaBt man aber eine 0,18 m Koch
salz16sung langere Zeit - etwa 40 Min. - auf das Herz einwirken, so stellt 
es seine Tatigkeit in Diastole ein. Zur Unterhaltung der Arbeitsweise des 
Muschelherzens scheinen Kalium und Calcium unentbehrlich zu sein. Bei der 
Verwendung von Kalium muB man allerdings sehr vorsichtig-sein, weil dieses 
Ion schon in sehr geringer Konzentration leicht einen Stillstand des Herzens 
in Systole herbeifiihrt. Ahnlich wie Kalium wirkt auch Calcium. Freilich 
°macht sich dessen schadigende Wirkung erst in einer Konzentration bemerk
bar, die etwa das 10fache derjenigen betragt, bei der sich das Kalium schon 
giftig erweist. Ahnlich wie Calcium solI auch Magnesium wirken. 

KOCH hat ferner gefunden, daB RINGER-Losung vom Muschelherzen 
sehr schlecht vertragen wird. Das gleiche hat auch TEN CATE (2) gesehen, 
der darauf aufmerksam macht, daB man ein Anodontaherz langere Zeit 
hindurch gut arbeiten sieht, wenn man es in eine Nahrlosung tut, die einer 
mit destilliertem Wasser im Verhaltnis 1 : 1 verdiinnten RINGER-Losung 
entspricht. Uber das Verhalten des Muschelherzens gegeniiber richtigen 
Nahrungsstoffen, z. B. Kohlenhydraten, bestehen bisher keine Angaben. 
Mit der F eststellung von KOCH, daB das Herz von A nodonta in einer 0,4 m 
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Rohrzuckerlosung seine Tatigkeit einstellt, kann man nicht viel an
fangen. Auffallig ist es, daB das Anodontaherz gegenuber einem Sauer
stoffmangel in der Nahrlosung auBerordentlich unempfindlich ist. KOCH 

hebt hervor, daB Anodonta in sauerstofffreiem Wasser etwa 7 Tage leben 
kann, woraus zwangslaufig der SchluB gezogen werden muB, daB auch 
das Herz seine Tatigkeit ebenso lang aufrecht erhalt. Auch fur das frei
gelegte Herz scheint es gleichgultig zu sein, ob die umspulende Flussigkeit 
Sauerstoff enthalt oder aber nicht. 

Diese Erfahrungen fanden ihre Bestatigung durch GARTKIEWICZ (1), 
der gefunden hat, daB das 02-Bedurfnis der Teichmuschel auBerordent
lich gering ist, besonders gering im Schlalzustande. So kann man ver
stehen, daB auch das Herz zur Unterhaltung seiner Tatigkeit mit ganz 
kleinen Mengen von Sauerstoff auskommen kann. Treibt man aber sehr 
viel Sauerstoff durch die Nahrlosung, so wird dadurch die Frequenz des 
Herzens ganz erheblich gesteigert, auf etwa das Doppelte, ja sogar noch 
mehr. Nun darf man allerdings nicht vergessen, daB die Herzen der A no
donten in den Versuchen von KOCH und GARTKIEWICZ (2) auBerordentlich 
langsam arbeiteten. 

MOTLEY (2) hat genauer untersucht, unter welchen Ernahrungsbedin
gungen das freigelegte Herz einiger amerikanischer SufJwassermuscheln arbeitet. 
Bei BespUlung des Herzens von aufJen erwies sich eine Losung als vorteilhaft, 
die NaCI in einer 0,021 m, KCI in einer 0,002 m und CaCls in einer 0,0011 m 
Konzentration enthalt und deren PH 7,8 ist. MOTLEY bezeichnete diese 
Losung als Muschel-RINGER-Losung. Von den drei in ihr enthaltenen Salzen 
ist das N aCl das unschadlichste. Das Herz arbeitet rhythmisch auch in einer 
Losung von NaCl, deren Gehalt weitgehend verandert werden kann, zwischen 
0,034 m und 0,342 m. Es beginnt allerdings nach Ablauf von einigen Stunden 
unregelmaBig zu schlagen. Kalium wirkt sich erst in verhaltnismaBig groBen 
Mengen schadlich aus. Bei einer Konzentration des Kaliums von 0,021 m 
bleibt das Herz in Diastole stillstehen. Calcium wirkt als ein Antagonist des 
Kaliums. Erhoht man den Calciumgehalt der Lasung, so andert sich die Herz
tatigkeit insofern, als es zu einer Verkleinerung der Amplitude der Zusammen
ziehung kommt. Eine Xnderung der Frequenz ist erst allmahlich zu ver
zeichnen. Das Herz bleibt aber zuletzt in Diastole stillstehen. Steigert man die 
Konzentration der drei Salze N aCI, KCI und CaCls in der NahrlOsung allmiih
lich, so wird dies vom Herzen ohne besondere EinbuBe seiner Leistungsfahig
keit vertragen. Das ist natiirlich nicht der Fall, wenn man die Salze von vorn
herein in derselben hohen Konzentration von aufJen auf das Herz einwirken 
laBt. Gegeniiber einer Xnderung des PH der umspiilenden Losung erwiesen 
sich die Herzen verMUtnismaBig unempfindlich. Der PH kann zwischen 
6,15 und 9,0 schwanken, ohne daB das Herz dadurch geschadigt wird. 1st der 
PH aber kleiner bzw. groBer als diesen Grenzwerten entspricht, so bleibt das 
Herz in Systole stillstehen 1. 

1 Mit groBter Vorsicht sind die Angaben von DUBUISSON (1) iiber die Wir
kungen von Siiuren und sauren A lkalisalzen auf den Herzmuskel von A nodonta 
cygnea aufzunehmen. Bei Anwendung einer 0,1 n-HCI-Losung soIl es zu einer 
Verstarkung der Zusammenziehung des Herzens kommen. NaHCOs bewirkt 
in 10 %iger (!!) Losung nach kurzer Zeit eine Verminderung der Kraft der Zu
sammenziehung und einen Stillstand des Herzens in Diastole. Es sei darauf 
aufmerksam gemacht, daB sich NaHCOs erst bei + 30° C zu 9.96% lost! 
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MOTLEY hat das Herz der amerikanischen SufJwassermuschel auch von 
innen durchspult, und zwar mittels einer feinen Kaniile, die in die Kammer 
eingestochen war und durch die je Minute 2-3 Tropfen . hindurchflossen. 
Eine Muschel-RINGER-L6sung von derjenigen Zusammensetzung, die sich fUr 
die Bespulung des Herzens von au Ben ohne weiteres eignet, kann jetzt nicht 
benutzt werden. Ais zweckmaBigste L6sung fur die Durchspiilung des Herzens 
erwies sich eine solche, die NaCI in einer 0,021 m, KCI in einer 0,0004 m und 
CaCl2 in einer 0,00054 m Konzentration enthielt und deren PH zwischen 7,5 
und 7,8 schwankte. Diese L6sung kann in ihrer Zusammensetzung nur wenig 
verandert werden, ohne daB das Herz geschadigt wird. Das Mengenverhalt
nis Ca: K muB etwa 2 betragen. LaBt man das Calcium aus der L6sung weg, 
so stellt das Herz seine Tatigkeit ein. 

Das sind die wesentlichen Angaben iiber die Bedeutung der einzelnen 
Bestandteile einer Nlihrl6sung fiir die Herzen von SiifJwassermuscheln. 
Es fragt sich nun, welche Beschaffenheit eine Nlihrl6sung haben rnuB, 
urn sich fUr das Herz von Seewassermuscheln als niitzlich zu erweisen. 

N AVEZ hat fur das Herz von Anomia eine Nahrl6sung als geeignet gefunden, 
die fUr NaCl 0,394 m, fur KCI 0,016 m, fUr CaCl2 0,008 m und fUr MgCl2 

0,078 m war. LaBt man das Kalium aus der Nahrl6sung weg, so stellt das 
Herz seine Tatigkeit in Systole ein. Ohne Calcium vermag das Herz auf die 
Dauer nicht zu arbeiten. Magnesium ist ebenso unentbehrlich wie Calcium. 
LaBt man das Magnesium aus der Nahrl6sung weg, so stellt das Herz seine 
Tatigkeit in Systole ein. Es kann dann nicht mehr erschlaffen, wie auch 
DIEDERICHS bei Mytilus gesehen hat. Ein Zusatz von Traubenzucker zu 
dieser Nahr16sung in einer Konzentration von etwa 0,01 m hat sich fur die 
Herztatigkeit als zweckmaBig herausgestellt. 

JULLIEN und MORIN (3) haben eine ganze Anzahl von Versuchen daruber 
angestellt, wieweit die einzelnen Bestandteile des Seewassers fUr die Unter
haltung der Tatigkeit der Austernherzkammer unentbehrlich sind. Ais zweck
maBig erwies sich eine L6sung, die gleichzeitig 0,482 m fur NaCl, 0,005 m 
fUr KCI, 0,005 m fUr CaCl2 und 0,007 m fur MgCl2 ist. In einer solchen L6sung 
kann man allerdings mannigfache Umstellungen in der Konzentration der 
einzelnen Ionen vornehmen. W ALZL (1) hat beim A usternherzen recht gute 
Erfahrungen mit der sag. VAN'T HOFFschen L6sung gemacht, die gleichzeitig 
0,36 m fUr NaCl, 0,008 m fUr KCI, 0,011 m fur CaCls, 0,028 m fur MgCIs und 
0,014 m fur MgS04 ist. Man kann nach seinen Erfahrungen die Zusammen
setzung dieser L6sung quantitativ weitgehend andern, ohne daB sich St6-
rungen in der Herztatigkeit bemerkbar machen. Freilich muB dafur Sorge 
getragen sein, daB der osmotische Druck der Nahrl6sung gleich bleibt. 1m 
Bedarfsfalle setzt man der Nahrl6sung in entsprechenden Mengen Trauben
zucker zu. 

JULLIEN (1, 2,7,9) hat in Fortsetzung der Untersuchungen, die er zum Teil 
mit BERRIER, zum Teil mit MORIN (3, 4) angestellt hatte, bei der Auster die 
Anderungen in der Tatigkeitsweise der isolierten Herzkammer genauer ver
folgt, die durch eine wechselnde Zusammensetzung der Nahrl6sung bedingt 
sind. Diese war stets mit dem Meereswasser isotonisch, aber es wurden nun 
bestimmte Ionen aus ihr fern gehalten. Na- und K-Ionen wirken sich ahn
lich aus. Freilich wird durch das Na-Ion der EinfluB des K-Ions auf das 
Zustandekommen einer Systole sehr stark gebremst. Hat man mit Hilfe 
eines Uberschusses von Na in der Nahrl6sung eine Arhythmie des Herzens 
herbeigefUhrt, so kann diese durch Kalium in entsprechender Konzentration 
beseitigt werden. Das K-Ion steigert die Befahigung des Herzens zum Aus
senden von automatischen Antrieben und erh6ht den Tonus des Herzens wah
rend der Diastole. Durch Calcium erfahrt die automatische Tatigkeit des 
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Herzens eine Beeintrachtigung. Das Ca- und das Mg-Ion sind beide unent
behrlich. Eine Lasung, die nur ein einziges Erdalkaliion enthii.lt, also ent
weder Ca oder Mg, ist nicht imstande, den Herzschlag langere Zeit zu unter
halten1 . Die Ca- und Mg-Ionen fiihren leicht eine Herabsetzung der Frequenz 
des Herzens sowie seines Tonus herbei (vgl. auch DIEDERICHS). Unter diesen 
Umstanden kommt es zu einer Steigerung der Amplitude der Zusammen
ziehung. Bei einem UberschuB von Ca-Ionen in der Nahrlasung bilden sich 
leicht Arhythmien aus, die sich indessen durch entsprechende Mengen von 
Mg-Ionen leicht beseitigen lassen. Die Menge der beiden Erdalkaliionen 
kann man in der Durchspiilungsfliissigkeit weitgehend verandern, ohne daB 
dadurch· irgendwelche Starungen der Herztatigkeit herbeigefiihrt werden. 

Ein UberschuB der Alkali- iiber die Erdalkaliionen bewirkt eine Erhahung 
der Frequenz und des Tonus des Herzens bei gleichzeitiger Abnahme der 
Amplitude der Zusammenziehung. Zuletzt bleibt das Herz in Systole still
stehen [vgl. auch WALZL (1)]. Ein UberschuB der Erdalkali- iiber die Alkali
ionen fiihrt eine Verlangsamung der Herztatigkeit, eine Herabsetzung des 
Tonus sowie eine Erhahung der Amplitude der Zuckung herbei. Nach einiger 
Zeit machen sich Erscheinungen von Block zwischen V orhofen und Kammer 
bemerkbar und das Herz stellt seine Tatigkeit in Diastole ein. Aus diesen 
Ausfiihrungen geht hervor, daB zwischen den Alkali- und Erdalkaliionen 
beim A usternherzen ein strenger Antagonismus besteht2. 

In langwierigen Versuchen hat es sich gezeigt, daB eine Losung, in der 

sich Na: K = 50, Mg: Ca = 5 und endlich ~a: ~ = 7 verhalten, am besten 

allen Anforderungen entspricht. In einer solchen Lasung arbeitet das Austern
herz bis zu 7 Tagen normal; freilich muB man die Ernahrungsfliissigkeit 
taglich wechseln und auf diese Weise fiir eine Entfernung der Stoffwechsel
endprodukte Sorge tragen. 

Auch fiir die Tatigkeitsweise der Seewassermuscheln ist die Gegenwart 
von Sauerstoff, wenigstens auf die Dauer, unentbehrlich. So hat NAVEZ 
am Anomiaherzen festgestellt, daB das Herz bei Fehlen von Sauerstoff in 
der Nahrlosung nach einigen Stunden seine Tatigkeit einstellt. Bei reich
lichen Mengen von Sauerstoff arbeitet es dagegen sehr rasch. Diese Versuchs
ergebnisse stehen in valliger Ubereinstimmung zu den Erfahrungen von KOCH 
am Herzen von A nodonta cygnea. 

Es ist wiederholt davon die Rede gewesen, welchen PH die Losungen 
haben miissen, die man mit Vorteil fiir die Herzen von Muscheln verwenden 
will. Sie schwanken zwischen 7,5 und 7,8. MINES hat nun beim Herzen von 
Pecten die Grenzwerte fiir den PH bestimmt. Ais geeignete GroBe findet er 
einen PH von 7,0. Betrug der PH 8,0, so stellte das Herz seine Tatigkeit in 
Systole, betrug er 6,0, in Diastole ein. 

Eine eigenartige Abhangigkeit scheint zwischen der Tatigkeitsweise des 
A usternherzens und den Befruchtungsvorgangen zu bestehen. HAMADA (1, 2) 
hat dariiber einige merkwiirdige Beobachtungen gemacht, und zwar an Ostrea 
circumpicta und Ostrea rivularis. Die Eier wurden in der iiblichen Weise 
kiinstlich befruchtet. Sodann erfolgte auf Grund von eigenen Messungen 
die Aufstellung einer rechnerischen GroBe, namlich des sog. "Befruchtungs-

1 MINES hat sich beim Herzen von Pecten iiberzeugt, daB das Calcium 
nicht etwa durch Strontium oder Barium, auch nicht durch Magnesium er
setzt werden kann (vgl. hier auch HOGBEN). 

2 Der Vollstandigkeit halber sei erwahnt, daB auch HAMADA (2) bei Unter
suchungen am A usternherzen zu ahnlichen Ergebnissen gekommen ist. Er hat 
dabei vorzugsweise diejenigen Losungen benutzt, die von BERGER angegeben 
wurden. 

Ergebnisse der Biologie XVIII. 12 
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koejjizienten", der die Beziehung zwischen der Befruchtungsmoglichkeit im 
kiinstlichen Medium gegeniiber derjenigen ausdriickt, die im natiirlichen 
Seewasser gegeben ist. Bei den Tieren wurde auBerdem die Herztatigkeit 
auf graphischem Wege verfolgt. Das Herz wurde zuerst solange im normalen 
Seewasser gehalten, bis seine Tatigkeit einigermaBen gleichmaBig vor sich 
ging. Dann wurde die neue Losung eingebracht und die Anderung der Fre
quenz des Herzens sowie der Amplitude der Kontraktion bestimmt. Eine 
Verdiinnung des natiirlichen Seewassers, das ein spezifisches Gewicht von 
etwa 1023 besaB, bis auf ein solches von 1014 anderte nichts an der Befruch
tungsprozentzahl der Austern und auch nichts an der Art der Herztatigkeit. 
Sinkt aber das spezifische Gewicht des verdiinnten Seewassers unter 1014 ab, 
so HiI3t die Befruchtungsprozentzahl nach, ebenso die Herztatigkeit, und 
zwar um so mehr, je mehr das Seewasser verdiinnt ist. 1m allgemeinen liegen 
die Dinge so, daB die Amplitude der Herztatigkeit mit der Befruchtungspro
zentzahl vollig parallel gebt, wahrend sich die Frequenz nicht etwa gleich
sinnig andert. Mit Absinken des Salzgehaltes der verwendeten Nahrlosung 
fiir die Tiere steigt sie zuerst an und beginnt erst spater stark abzusinken, wenn 
der Salzgehalt der Ernahrungsfliissigkeit bereits erheblich nachgelassen hat. 

Der Vollstandigkeit halber sei erwahnt, daB SAWANO und MITSUGI die 
Wirkung von Magenextrakten von Seesternen auf das Austernherz untersucht 
haben. Ebenso gelangten Extrakte aus verschiedenen Organen der Auster 
selbst zur Anwendung, z. B. aus dem Magen und aus dem Herzen der Tiere. 
Die Erfolge waren, wie man sich denken kann, auBerordentlich schwankend. 

Verfolgt man den Tatigkeitsablauf einer Muschelherzkammer tiber 
langere Zeit mittels Registrierung, so ergeben sich eigenartige Erschei
nungen, die man in zweierlei Weise gliedern kann. Bei der einen handelt 
es sich urn periodische Schwankungen in der Amplitude der Kontraktion. 
TEN CATE (2) hat bei Anodonta die Beobachtung gemacht, daB die Ampli
tude treppenformig ansteigt und nach Erreichen eines Maximums treppen
formig wieder absinkt (s. Abb. 40). Daneben gibt es aber auch noch rhyth
mische Schwankungen des Tonus des Muschelherzens, die ebenfalls TEN 
CATE (2) als erster beobachtet hat (s. Abb. 41). Diese Tonusschwankungen 
sind in Analogie zu setzen zu denjenigen, die FANO an den Vorhofenbe
stimmter Schildkrotenarten festgestellt hat und die dann von BOTTAZZI 
naher untersucht worden sind. Wieweit diese Tonusschwankungen beim 
Muschelherzen mit einer Anderung des Druckes im Innern der Kammer 
zu tun haben, oder mit einer Anderung des Zuges des Hebels bei der Regi
strierung der Tatigkeit, muB vorerst dahingestellt bleiben. An und fUr 
sich ist es nicht tiberraschend, daB Herzmuskelfasern, die auBerordentlich 
leicht auf Zug ansprechen, solche Tonusschwankungen aufweisen. Weill 
man ja doch vom Schildkrotenherzen her, daB es gerade die glatten 
Muskelfasern im Innern der Vorhofe sind, durch deren Eingreifen die 
rhythmischen Tonusschwankungen dieser Herzanteile hervorgerufen 
werden. 

Der Herzmuskel von Muschein ist nattirlich .reizbar und wird durch 
Reize entsprechender GroBe in Erregungszustand versetzt. Das leichte 
Ansprechen der Herzkammer der Muscheln auf mechanische Reize ist 
schon CARLSON (4) aufgefallen. Jede anhaltende Bertihrung der Herz
kammer von M ytilus edulis L. mit einem stumpfen Finder bewirkt nach 
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meinen Erfahrungen eine betrachtliche Erh6hung der Frequenz, oft bis 
auf das Doppelte. So schlug ein freigelegtes M ytilusherz vor dem Ein
griff 40mal je Minute. Sowie man den Finder anlegte, steigerte sich die 
Frequenz des Herzens auf 72 Schlage und blieb solange auf der zuletzt 
erreichten H6he, als der Finder dem Herzmuskel anlag. Ich vermochte 
auf diese Weise auch stillstehende Herzen fUr eine Zeitlang zum Schlagen 
zu bringen. Die einzelnen Anteile der Kammer erweisen sich auf mecha
nische Reizung hin nicht im gleichen MaBe empfindlich. Am empfind
lichsten war in meinen Versuchen ein Gebiet der Herzkammer in der 
Umgebung der Abgangsstelle der Aorta posterior. Die VorhOfe des M ytilus
herzens sprechen nach meinen Erfahrungen nicht so leicht auf mechanische 
Reize an wie die Kammer. 

Die beschriebenen Erscheinungen sind als ein Beweis fUr die Tatsache 
anzusehen, daB die Herzmuskelfasern der Muscheln auf Dehnung mit 
einer Steigerung ihrer automatischen Tiitigkeit antworten. Dabei ist be
merkenswert, daB sich die gesteigerte Tatigkeit einiger weniger Muskel
fasern auf eine ganze Herzabteilung iibertragen kann. An und fUr sich 
ist das nicht iiberraschend, da ja auch im Muschelherzen alles mit allem in 
leitender Verbindung steht. Genau so wie sich die Tatigkeit einer Herz
abteilung auf die benachbarte durch Zug zu iibertragen vermag, genau 
so wirkt ein Stiick Herzmuskel auf die Nachbarschaft. Daraufhin mit 
BERTHE und PETITFRERE (1) anzunehmen, daB jedes Stuck Herz ein 
"Automatiezentrum" darstellt, ist aber v611ig verfehlt. Unter einem 
Automatiezentrum ist etwas ganz anderes zu verstehen. Wenn die Vor
h6fe des Muschelherzens sich mechanischen Reizen gegeniiber weniger 
empfindlich erweisen als die Herzkammer, so ist dies offenbar darauf zu
riickzufUhren, daB in ihnen das Geflecht der Muskelfasern sehr viel weit
maschiger ist. Bei der Kammer ist man iiberall sicher, mit einer abge
stumpften Spitze auf Muskelfasern zu stoBen, bei den Vorh6fen dagegen 
nicht. 

Die Reizbarkeit des Herzens wurde wiederholt auch unter Anwendung 
des elektrischen Stromes untersucht. So haben JULLIEN und MARDUEL 
(1, 2) (vgl. auch MARDUEL und JULLIEN) das Verhalten des schlagenden 
Herzens von M ytilus galloprovincialis bei Durchleitung des konstanten 
Stromes gepriift. Eine breite Elektrode lag dem Herzen in der Nahr16sung 
an, eine schmale befand sich an demjenigen Ende des Herzens, das aus der 
Nahrl6sung herausragte und mit dem Registrierhebel in Verbindung 
stand. 1st die breite Elektrode die Anode, so kommt es bei StromschluB 
zu einer Hemmung des Kammerschlages, die sich meist sofort bemerkbar 
macht. In diesem Zustande sinkt der Tonus des Herzens abo Beendigt 
man die Durchleitung des elektrischen Stromes, so nimmt das Herz 
seine Tatigkeit alsbald wieder auf. 1st die breite Elektrode die Kathode, 
so kommt es bei Durchleitung des elektrischen Stromes zu einer Be
schleunigung der Kammertatigkeit und zu einer Steigerung des Tonus 
Beide Epscheinungen klingen ab, sowie man den Strom ausschaltet. 
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JULLIEN und MARDUEL (1, 2) pruften weiter das Verhalten von Herzen, 
die stillstanden. Auf Grund ihres Zustandes konnte man sie in zwei Gruppen 
sondern; so1che, die sich bei Untatigkeit als erschlafft, und so1che, die sich 
bei Untatigkeit als zusammengezogen erwiesen. Bei erschlafften Herzen 
kommt es infolge Durchleitung des elektrischen Stromes zu einer Herabset
zung des Tonus, und zwar dann, wenn die breite Elektrode die Anode ist. Nach 
Unterbrechung des Stromes beginnt das Herz einige wenige Male zu arbeiten 
und erfahrt dabei eine Verstarkung seines Tonus. Erfolgt die Durchstromung 
in der Weise, daB die breite Elektrode die Kathode ist, so kommt es zu einer 
Steigerung des Tonus des Herzens und zu einer rhythmischen Tatigkeit wah
rend der Dauer der Durchstromung. Bei Ausschaltung des Stromes stellt 
die Kammer ihre Tatigkeit ein. Ihr Tonus ist dann der gleiche wie bei Beginn 
des Versuchs. 1m ersten Fall hangt das AusmaB der Wirkung auf den Tonus 
von der Starke des Stromes ab, im zweiten FaIle ist eine so1che Abhangigkeit 
nicht festzustellen. Macht man die gleichen Versuche an einem Herzen, das 

Abb.42. Elektrische Reizung der Herzkammer von Anodonta mittels Offnungsinduktionsschlagen nach 
TEN CATE. Registrierung von oben nach unten: Zeit in 1/1 sec, Reizmoment, Mechanogramm. Die Kurve 
muO von rechts nach links gelesen werden. Man beachte, daB es infolge von wirksamen Extrareizen zu einer 

Extrasystole der Herzkammer kommt, die von keiner kompensatorischen Pause gefolgt ist. 

sich in Kontraktur befindet, so kommt es infolge einer Durchstromung unter 
Verwendung der breiten Elektrode als A node bei SchlieBung des Stromes zu 
einer Tonussenkung; bei Offnung des Stromes zu einer Steigerung des Tonus. 
Macht man die breite Elektrode zur Kathode, so kommt es b ei SchlieBung des 
Stromes zu einer Steigerung, bei der Offnung zu einer Senkung des Tonus , 
die meist sehr ausgepragt ist. 

Bei Verwendung von EinzelinduktionsschHigen hat sich als erstes die 
Tatsache herausgestellt, daB das Herz der Muscheln eine refraktiire Phase 
besitzt [TEN CATE (1) und DE BOER (1) J, die annahernd so lang dauert 
wie die Systole. AuBerhalb der refraktaren Phase kommt es bei Anwen
dung von Einzelreizen zur Auslosung von Extrasystolen. An der spontan 
schlagenden Herzkammer sind diese Extrasystolen von keiner kompen
satorischen Pause gefolgt (vgl. auch DIEDERICHS). Die nachste normale 
Systole setzt sich (s. Abb.42) an die vorangegangene Extrasystole an
nahernd in dem gleichen zeitlichen Abstand an, der auch zwischen 
zwei normalen Zusammenziehungen gegeben ist. LaBt man auf den 
Herzmuskel der Muscheln Wechselstrom einwirken, so sind die Erfolge 
schwankend, offen bar in Abhangigkeit von der Starke des Stromes. 
Bei Anwendung von schwachem Wechselstrom beobachtet man einen 
Stillstand de~ Herzens in Diastole, der mehr oder minder lange Zeit 
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dauertl. Manchmal arbeitet aber das Herz auch unter diesen Bedin
gungen weiter. Es macht sich dann eine sehr stark ausgepragte Tonus
senkung bemerkbar. Bei Anwendung von starkem Wechselstrom beob
achtete TEN CATE (1) das Auftreten einer langanhaltenden Zusammen
ziehung, die an eine tetanische erinnert [vgl. MOTLEY (2)]. Natiirlich 
kann nicht an einen richtigen Tetanus gedacht werden, solange man 
von der Vorstellung ausgeht, daB das Muschelherz eine refraktare Phase 
aufweist. Daran wird man aber nicht zweifeln k6nnen, beY~r nicht ein
wandfreie Beweise fUr das Gegenteil vorliegen. DE BOER (1) hat darauf 
hingewiesen, daB durch faradische Reizung eine starke TonuserhOhung 
der Kammer bewirkt wird, auf der sich die Systolen sozusagen aufbauen. 
1st aber die Tonuserh6hung sehr stark, so machen sich die systolischen 
Schwankungen in den Kurven nicht mehr bemerkbar. Bei faradischer 
Reizung der Kammer wird also nicht ein Tetanus erzeugt, sondem nur 
eine starke Tonuserh6hung. 

Das Elektrogramm des Muschelherzens wurde zuerst von EIGER auf
genommen, und zwar bei der Auster unter Ableitung von Vorhof und 
Kammer. 1m groBen ganzen lassen sich in ihm dieselben Zacken er
kennen, die auch dem Elektrokardiogramm des Wirbeltierherzens eigen
tiimlich sind, in erster Linie die P-Zacke, die auf die Tatigkeit des Vor
hofs, sowie der QRS-Komplex, der auf die Tatigkeit der Kammer zuriick
zufiihren ist. Die T-Zacke hebt sich nicht eigens ab, sondem geht 
unmittelbar ausder S-Zacke hervor. Beachtenswert ist die lange "Dber
leitungszeit" fUr die Dbertragung der Zusammenziehung von denVor
h6fen auf die Kammer, die sich durch das Intervall zwischen P- und Q
Zacke bemerkbar macht. 

Es wurde wiederholt der Versuch gemacht, uber die Wirkung von Giften 
auf den Herzmuskel von Muscheln AufschluB zu bekommen. Nach den Er
fahrungen von TEN CATE (1) am Herzen von Anodonta fiihrt Bariumchlorid 
in schwachen Dosen eine Verstarkung der Zusammenziehung des Herzmuskels, 
in starken Dosen einen Stillstand des Herzens in Systole herbei. Chloral
hydrat wirkt etwas anders, und zwar in der Weise, daB die Befahigung des 
Herzmuskels zum automatischen Arbeiten dadurch unterdruckt wird. Dabei 
kann dieser aber noch durch kunstliche Reize in Erregungszustand versetzt 
werden und es verbleibt die Maglichkeit, daB die ausgelasten Erregungen 
bzw. Tatigkeiten auf ferner gelegene Stellen ubertragen werden. 

Auch die Wirkung von Adrenalin auf das isolierte Herz von Muscheln 
ist haufig untersucht worden; von N AVEZ am Herzen von A nomia, von HOGBEN 
und HOBSON bei Pecten, von TEN CATE (1) am Herzen von A nodonta, von 
MOTLEY (2) am Herzen einer Anzahl von amerikanischen Suf3wassermuscheln, 
von JULLIEN (4, 6, 8, 9) sowie von TAKATSUKI (2) am Austernherzen. Am 
genauesten sind die Untersuchungen von JULLIEN, der mit einer ionen
aquilibrierten Lasung arbeitete bei einem PH von 7,8. In schwachen Dosen, 
etwa 1 X 10-8, bewirkt Adrenalin eine Vermehrung der Frequenz sowie eine 
Steigerung der Kraft der Zusammenziehung des Herzens. Der Tonus des 
Herzens bleibt dabei unverandert. In starken Dosen laBt die Herzschlag
frequenz nach und es kommt zu einer "Lahmung" der Herzmuskulatur. Von 

1 Uber ahnliche Erfolge beim Austernherzen berichtet WALZL (2). Sie 
sind auch mittels Kondensatorentladungen zu erzielen. 
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Interesse ist die Beobachtung von JULLIEN, daB sich die Herzmuskelfasern 
der Auster in einem gewissen Umfange an Adrenalin gew6hnen k6nnen. 
Wenn man z. B. ein Austernherz in eine AdrenalinlOsung von einer Konzen
tration von 1 X 10-8 einbringt, so stellt es seine Tatigkeit sofort ein. Steigert 
man aber die Konzentration des Adrenalins ganz allmahlich, so kann es 
noch bei einer Menge dieses Stoffes arbeiten, die fUr gew6hnlich langst einen 
Stillstand des Herzens herbeigefUhrt hatte. Durch Collein in nicht zu starker 
Konzentration wird bei Anomia und Anodonta eine Verstarkung der Ampli
tude der Zusammenziehung herbeigefiihrt. Der EinfluB von Curare macht 
sich beim A usternherzen erst bei starkeren Konzentrationen bemerkbar. Bei 
einer so1chen von 0,5 X 10-2 kommt es zu einer Steigerung des Tonus des 
ganzen Herzens. Strychnin bewirkt nach NAVEZ bei Anomia eine Herabset
zung der Frequenz und der Amplitude der Zusammenziehung des Herzens. 
Kokain iibt nach den Erfahrungen von TEN CATE (1) an A nodonta in schwachen 
Dosen keinen EinfluB auf die Herztatigkeit aus, in starken Dosen dagegen 
lahmt es den Herzmuskel. 

Atropin gelangte durch NAVEZ an Anomia, durch DIEDERICHS an Mytilus, 
durch TEN CATE am Herzen von Anodonta und durch MOTLEY (2) am Herzen 
einer Anzahl von amerikanischen Suf3wassermuscheln zur Anwendung. In 
schwachen Dosen bewirkt es eine Beschleunigung der Herzschlagfrequenz. 
Nach JULLIEN und MORIN (7) kann man ein Austernherz, das seine Tatigkeit 
eingestellt hatte, dadurch von neuem zum rhythmischen Schlagen bringen, 
daB man dem Seewasser Atropin in einem Verhaltnis von 1 : 1000 zusetzt. 
Aus dieser Erscheinung muB der SchluB gezogen werden, daB das Herz 
infolge des Einflusses hemmender Fasern seine Tatigkeit eingestellt hatte. 
Muscarin und Pilocarpin wirken beim Herzen von Anomia bzw. Anodanta 
ahnlich wie Nikotin. Nikotin schadigt namlich in starkeren Dosen ent
sprechend den Erfahrungen von NAVEZ an Anomia und TEN CATE (1) ah 
Anodonta den Herzmuskel leicht. Veratrin wirkt beim Herzen der Auster 
ahnlich wie Curare. Cicutin bewirkt in schwacher Konzentration bei Ostrea 
eine Schwachung der Kraft der Zusammenziehung und eine Herabsetzung 
des Tonus des Herzens. Bei Verwendung einer h6heren Konzentration bleibt 
das Herz in Diastole stillstehen. Pelletierin steigert in schwachen Dosen 
die Frequenz sowie die Kraft der Zusammenziehung des Herzens. Bei Anwen
dung in h6herer Konzentration laBt die Herzschlagfrequenz allmahlich nacho 
Durch Digitalis wird die Kraft der Zusammenziehung des Herzens von Ano
danta und anderer SiiBwassermuscheln verstarkt, doch laBt die Frequenz, 
in der das Herz arbeitet, nacho NIERSTRASS hat am Herzen von Anodonta 
Versuche iiber die Wirkung von Rauwolliaextrakt gemacht. Vor der Vergif
tung arbeitete das Herz in einer Frequenz von 5-12 Schlagen je Minute. 
In den ersten Stadien der Vergiftung kam es zu einer Beschleunigung des 
Herzschlags. Allmahlich arbeitete das Herz aber immer langsamer, bis 
es zuletzt in Systole stillstehen blieb. HOGBEN und HOBSON untersuchten 
auch die Wirkung von Hypophysenextrakten auf das durchstr6mte Herz von 
Pecten. In Mengen, in denen diese Extrakte eine deutliche Wirkung auf 
die Gebarmutter von Siiugetieren ausiiben, machten sich keine Erfolge bei 
den Muschelherzen bemerkbar. 

Es wurden natiirlich auch die Wirkungen der auBeren Nerven auf die 
Herztatigkeit der M uscheln untersucht. BUDDINGTON fand herzhemmende 
Fasem bei der Venusmuschel, CARLSON (2) so1che bei Pecten, Tapes, 
Cardium, Mya, Platidon und Hennites, YUNG (1) bei Anodonta, Mya 
und Solen, NAVEZ bei Anomia, DIEDERICHS bei Mytilus, OKA beiOstrea. 
Am haufip-sten wurde die Herznervenwirkung bei der Klalfmuschel 
(Mya arenaria) untersucht, die nahezu in allen Meeren vorkommt. Sie 
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bietet den Vorteil, daB man nach Entfernung der Schalen und des Siphons 
sowie nach Wegschneiden eines Teiles des Man~els und der Kiemen die 
Tatigkeit der Vorhofe durch die ventrale Wand der Nieren verfolgen kann. 
Bei Reizung des Visceralganglions kommt es zu einem Stillstand der 
Vorhofe und der Kammer in Diastole. Diese Untatigkeit des Herzens halt 
im allgemeinen solange an, als man die Reizung des Visceralganglions 
durchfiihrt. Freilich darf diese nicht zu lange dauern. 1m zeitlichen 
AnschluB an die Beendigung der Reizung der herzhemmenden Fasern 
kommt es meist zu eiher starken Beschleunigung der Herztatigkeit; Die 
Hemmungswirkung kann man durch unmittelbare Reizung des Visceral
ganglions oder der Visceralnerven hervoITufen. Sie laBt sich aber auch auf 
reflektorischem Wege herbeifiihren, hauptsachlich durch Erregung der
jenigen Nerven, die bei Mya arenaria von dem Siphon ihren Ausgang 
nehmen. 

Die herzhemmenden N erven erreichen die Kammer von M ya iiber die 
Vorhofe. Das geht wohl mit Sicherheit aus der Tatsache hervor, daB 
auch nach Durchschneidung der Aorta eine Hemmungswirkung an der 
Kammer zu verzeichnen ist, wenn man das Visceralganglion reizt. Die 
Hemmungsnerven entstammen dem Visceralganglion und erreichen das 
Herz auf dem Wege iiber die Nierennerven. Schneidet man namlich aile 
iibrigen Aste durch, die vorzugsweise von den dorsalen Anteilen des Vis
ceralganglions ihren Ausgang nehmen, so wird dadurch die Hemmungs
wirkung auf das Herz bei Reizung des Ganglions nicht aufgehoben. 

Bei der Auster scheinen nach neueren Befunden von OKA die N erven 
den Weg zu den einzelnen Herzabteilungen in anderer Weise zu nehmen. 
Die Verbindung der Herzkammer mit dem Zentralnervensystem wird 
hier offenbar iiber die Aorten hergestellt. Zu diesem Ergebnis kam OKA 
bei Versuchen, in denen die Vorhofe beidseitig an der Atrioventrikular
grenze von der Kammer losgetrennt waren. Reizte er nun die Visceral
nerven der rechten und linken Seite des Tieres, so stellten die Vorhofe 
ihre Tatigkeit ein. N ach Beendigung der Reizung nahmen sie die Tatig
keit wieder auf, meist in einer Frequenz, die hoher war als vor der Reizung. 
Bei so1chen Praparaten kann durch Reizung des Visceralganglions auch die 
Kammer stillgestellt werden. Das weist mit aller Eindringlichkeit darauf 
hin, daB die Nervenzweige die Kammer iiber die arteriellen Gefiif3e er
reichen, die aus ihr hervorgehen, sonst ware dieser Erfolg nicht zu ver
stehen, da ja die Verbindung der Kammer mit jedem der beiden Vorhofe 
unterbrochen war. 

Zu gleichen Ergebnissen, wie man sie bei M ya festgestellt hatte, 
gelangte man auch bei Untersuchung aller anderen Muschelarten. Eine 
Ausnahme scheint M ytilus zu bilden. Bei Reizung des Visceralganglions 
ergab sich bei dieser Muschel nicht eine Hemmung der Herztatigkeit, 
sondern im Gegenteil eine Forderung. CARLSON (2) erwahnt allerdings 
ausdriicklich, daB diese Versuche nicht als ganz einwandfrei anzusehen 
sind, weil hier die Freilegung der Nerven auf groBe Schwierigkeiten stoBt. 
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Indessen ware es ganz gut moglich, daB eine Reizung des Visceralganglions 
bei dieser Muschel eine Beschleunigung der Herztatigkeit herbeifiihrt, 
im Zusammenhang damit, daB von hier neben hemmenden auch fordemde 
Fasem ihren Ausgang nehmen, und daB die letzteren unter normalen 
Bedingungen in bezug auf ihre Menge und Wirkung iiberwiegen. Diese 
Annahme ist mit neueren Befunden von DIEDERICHS iiber die auBere 
Innervation des Herzens von M ytilus edulis L. in Einklang zu bringen. Er 
stellte bei Reizung des Visceralganglions in manchen Fallen eine Hem
mung, in anderen eine ausgepragte Forderung der Herztatigkeit fest. Diese 
Wirkung konnte nicht allein vom Visceralganglion aus erzielt werden, 
sondem auch vom Cerebral- und Pedalganglion. DIEDERICHS nimmt an, 
daB die Erfolge, die nach Reizung der beiden zuletzt genannten Ganglien 
zu erzielen sind, sozusagen auf reflektorischem Wege iiber das Visceral
ganglion zustande kommen 1. 

Es unterliegt wohl keinem Zweifel, daB es bei den Muscheln nicht nur 
herzhemmende, sondem auch herzlordernde Fasem gibt. Solche hatte schon 
YUNG (1) bei Anodonta, Mya und Solen vermutet, und zwar mit Riick
sicht darauf, daB sich bei einer Reizung des Visceral- oder Branchial
ganglions im AnschluB an einen Herzstillstand eine Beschleunigung der 
Herztatigkeit ergibt. Wie weit allerdings diese Versuchsergebnisse im 
Sinne des Vorhandenseins richtiger fordemder Nerven fUr das Herz 
gewertet werden konnen, muB vorerst dahingestellt bleiben. J edenfalls 
ist es nicht ganz abzulehnen, daB diese Versuchsergebnisse fiir die An
wesenheit von fordemden Fasem bei den Muscheln sprechen. Ahnliche 
Wirkungen kennt man ja bei Reizung des gemeinsamen Vagosympathicus 
auch beim Froschherzen. Neuerdings ist auch DE BOER (2) dafiir einge
treten, daB es Nervenfasem gibt, die die Herztatigkeit der Muscheln 
beschleunigen. 

1m AnschluB an die Besprechung der Leistungen der Herznervenfasem 
ist es am Platze, auch etwas auf diejenigen zum Tell physiologischen, zum 
Teil pharmakologischen Stoffe die Rede zu bringen, die im ahnlichen 
Sinne auf das Herz einwirken, oder aber die Wirkung der N ervenfasem 
auf das Herz zu beeinflussen vermogen. So haben JULLIEN und VINCENT 
gefunden, daB durch Acetylcholinlosungen in einer Verdiinnung von 
1 : 103 bis 1 : 105 eine starke Kontraktur des Herzens von M ytilus gallo
provincialis herbeigefiihrt wird, die nicht lange anhalt. Das Herz nimmt 
nach Abklingen dieser Erscheinung seine automatische Tatigkeit wieder 
auf. Acetylcholin wirkt also bei diesem Herzen durchaus nicht hemmend, 
wie man dies von anderen Herzen zu sehen gewohnt ist, und wie man dies 
auch der Natur des Stoffes nach erwartet. 1st ja doch das Acetylcholin 
der Korper, der bei der Reizung parasympathischer Nerven freigemacht 

1 DIEDERICHS hat Hemmungswirkungen am Herzen auch bei Auslosung 
von Extrasystolen beobachtet, ein Zeichen, daB der intrakardiale Hemmungs
apparat leictJ.t anspricht. 
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und ins Herzinnere abgesondert wird 1. Bemerkenswert ist es, daB sich 
Acetylcholin und Curare beim Herzen von Mytilus nicht als Antagonisten 
erweisen. 

Der Vollstandigkeit halber sei erwahnt, daB die hemmenden Nerven
faserendigungen im Herzen nach den Untersuchungen von TEN CATE (1) an 
Anodonta sowie DIEDERICHS an Mytilus durch Atropin 2 ausgeschaltet, durch 
Pilocarpin erregt werden. 1m gleichen Sinne wie Pilocarpin wirken nach 
den Erfahrungen von TEN CATE (1) auch Muscarin und Nikotin. 

Es fragt sich nunmehr, in welcher Weise der Kreislauf im K6rper der 
Muscheln vor sich geht. Da das Herz auBerordentlich zartwandig ist, 
so wird man von der Vorstellung ausgehen k6nnen, daB der Druck, der 
innen bei der Tatigkeit erzeugt wird, kein hohes AusmaB erreicht. Das ist 
auch mit den bisherigen Feststellungen durchaus in Einklang zu bringen. 
WILLEM und MINNE haben den Blutdruck im Herzen von Anodonta be
stimmt, und zwar in der Weise, daB sie die gr6bere Nadel einer PRAVAZ
schen Spritze durch die Schale des Tieres und dessen dorsale Mantelanteile 
in die Herzkammer einstachen. Dadurch, daB sich der Herzmuskel urn 
die Nadellegte und zusammenzog, wurde jeglieher starkere BlutabfluB 
aus dem Herzen verhiitet. Der Blutdruek im Herzen betrug wahrend der 
Diastole im Durehsehnitt etwa 1 em H 20, wie man bei Verbindung der 
Nadel mit einem empfindliehen Manometer (vgl. ADAMUK) feststellen 
konnte. Der systolisehe Druek erreichte einen ·Wert von maximal 3,5 em 
H 20. In def Aorta solI zur Zeit der Diastole der Herzkammer der gleiche 
Druck herrsehen wie in der Kammer, namlieh von 1,0 em H 20. Dieser 
Druek steigt auf etwa 3,0 em H 20 an, wenn sich die Herzkammer zu
sammenzieht. Der diastolische Druek in den Vorh6fen ist noeh kleiner 
als in der Kammer wahrend der gleiehen Phase. Er betragt naeh den 
Messungen von WILLEM und MINNE 0,5 em H 20. 

Es fragt sich nun, ob diese geringen Drueksehwankungen - von etwa 
2,5 em H 20 - ausreiehen, einen Kreislauf des Blutes im Tierk6rper zu 
unterhalten. Hier ist in erster Linie darauf hinzuweisen, daB der Blut
druek ja nicht alIein von der Leistung des Herzens, von dem AusmaB 
seiner Fiillung und den Kraften abhangt, die bei der Zusammenziehung 
aufgebraeht werden, sondern daB hier aueh das angeschlossene Kreislauf
system von aussehlaggebender Bedeutung ist. Ohne irgendwelche engeren 
GefaBe, die sich an das Herz ansehlieBen, kann ja kein peripherer Wider
stand erzeugt werden und infolgedessen auch kein entspreehender Blut
druek [vgl. v. SKRAMLIK (8, 9)J. Nun liegen ja die Dinge bei den meisten 

1 Diesen Angaben widersprechen allerdings die Befunde von PROSSER an 
Venus mercenaria. Bei dieser Muschel kann durch Acety1cholinlosungen selbst 
in starkeren Verdiinnungen (sogar 1 : 1012) eine Verminderung der Amplitude 
der Zusammenziehung und eine Herabsetzung der Frequenz des Herzens 
herbeigefiihrt werden. Bei Anwendung hoherer Konzentrationen stellt das 
Herz seine Tatigkeit in Diastole ein. 

2 Uber die Wirkung von Acetylcholin bzw. Atropin auf das Austernherz 
berichtet 'JULLIEN (3). 
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Weichtieren im allgemeinenund bei den Muscheln im besonderen so, daB 
die Arterienzweige sehr bald in die Hohlraume des Korpers iibergehen, in 
denen das Elut in groBen Mengen angesammelt werden kann. Der Wider
stand fUr die Stromung ist in diesen Fallen auBerordentlich gering. Dem
entsprechend ist auch der Bedarf an Kraften fUr das Vorantreiben des 
Elutes von seiten des Herzens als gering zu veranschlagen. Die Arbeit 
des Herzens wird aber sicher auch dadurch sehr erleichtert, daB der Be
darf der Organe an Elut im allgemeinen kein groBer ist. DafUr spricht 
schon die Tatsache, daB die Schlagfrequenz des Muschelherzens unter 
normalen Verhaltnissen sehr gering ist. Jeden
falls ist sie sehr viel geringer, als man sie unter 
sonst gleichen Bedingungen bei anderen Tier
herzen beobachtet. Daraus laBt sich aber wieder 
herleiten, daB der Umlauf des Elutes im Muschel
korper sehr trage vor sich geht. 

Nun sind sicher fUr die Stromung des Elutes 
in den GefaBen und "Lakunen" der Muschel 
neben dem Herzen auch noch andere Faktoren 
verantwortlich zu machen. Eine wesentliche 
Unterstiitzung erfahrt das Herz der Muscheln 
durch den Bulbus arteriosus [vgl. GROBBEN (2) J, 
der an die Kammer angeschlossen ist und offen
bar als eine Art von Windkessel wirkt (s. Abb.4}). 
Zu der Zeit, da sich die Kammer in Diastole 
befindet, kann das Blut unter dem EinfluB der 
elastischen Krafte der Wand des Bulbus weiter 
in das Kreislaufsystem getrieben werden. Als 
Hilfskrafte fUr den Elutumlauf kommen im 

Q. 

Abb. 43. Bulbus arteriosus des 
ldu·schelkerzens nachGRoBBEN(2). 
E s bedeuten: A den Vorhof, V die 
Kammer, B.a. den aufgeschnit
tenen Bulbus arteriosus zu beiden 
Seiten des Anfangsteils derAorta. 
D den Darm, Kl die Klappe in 

Muschelkorper auch akzessorischeH erzenin Frage, der Aorta. 

die bisher allerdings nur vereinzelt nachgewiesen 
wurden. HOPKINS beschrieb so1che Hilfsherzen bei Ostrea gigas sowie 
Ostrea virginica bzw. lurida in der Umgebung der Kloake rechts und 
links. Sie ziehen sich bei einer Temperatur von etwa + 18° emit einer 
Frequenz von 3-9 in der Minute zusammen und sollen das Blut, das 
sich in ihnen angesammelt hat, zum Teil in den Mantel, zum Teil in die 
Kiemen pumpen. Sie arbeiten nur dann, wenn sie mit Blut gefUllt sind 
(Dehnungsreiz). 

Als Hilfe fUr den Umlauf des Elutes im MuschelkOrper kommen auch 
Zusammenziehungen des ganzen Tieres in Frage, die zu einem VerschlufJ 
seiner Schalen AniaB geben. Unter dem EinfluB einer so1chen Zusammen
ziehung kann der Druck im Kreislaufsystem der Muscheln sehr stark 
in die Hohe gehen, worauf schon WILLEM und MINNE aufmerksam gemacht 
haben. Diese Drucksteigerung im Korperwird sich in zweierlei Weise 
an dem Blutumlauf auswirken: Einmal wird dadurch der Riickstromdes 
Blutes zmn Herzen, vor aHem zu den dehnbaren Vorhofen, erleichtert, 
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sodann wird die erhohte Wandspannung der Vorhofe infolge des Blut
zuflusses zu einer erh6hteu Tatigkeit des Herzens (Frequenzvermehrung) 
AniaB geben. 

Es fragt sich nunmehr, wie auf der anderen Seite bei zu starkem 
BIutzustrom einer trberdehnung des Herzens entgegengearbeitet wird. 
Diese Gefahr besteht insbesondere fUr die zartwandigen Vorhofe. Hier 
spielt der Einbau des Herzens in den Perikardialraum eine sehr wichtige 
Rolle. Dieser Raum ist stets mit Flussigkeit gefUllt, die als eine Art 
von "Polster" arbeitet und einer zu starken Dehnung der Vorhofe ent
gegenwirkt. Die Wande des Perikardialraumes selbst konnen nur im 
geringen Grade ausweichen, schon darum, weil sie zum groBen Teil den 
Schalen des Tieres anliegen. DemgemaB kann die Wand der VorhOfe 
und auch der Kammer keine Dberdehnung erfahren, auch wenn der Blut
zustrom zum Herzen noch so groB ist. Diese Gefahr tritt erst ein, sowie der 
Perikardialraum eroffnet wird. 

Die Perikardialhohle kann aber auch unter einem anderen Gesichts
punkt fur den Umlauf des BIutes von Vorteil sein. Die Wande der Peri
kardialhohle werden bei einem unversehrten Tier von seiten der umgeben
den Organe in einer gewissen Spannung gehalten, vor allem durch die 
Schalen und die Bander, die von hier ihren Ausgang nehmen und zum 
Perikardialsack ziehen. Solange dies der Fall ist, solange wird bei jeg
licher Zusammenziehung der Vorhofe in der PerikardialhOhle Platz ge
schaffen fUr eine Fiillung der Kammer mit Blut. Umgekehrt wird bei 
jeder Zusammenziehung der Kammer Platz geschaffen zu einer An
fullung der Vorhofe. Ohne daB hier ein besonderes "Ansaugen" von 
Flussigkeit in Frage kommt, an das WILLEM und MINNE in erster 
Linie gedacht hatten, werden zweifellos durch diese Einrichtung bei 
"starrem" Perikardialsack die Vorgange im Kreislaufsystem sehr wesent
lich unterstiitzt. 

Die Untersuchungen von WILLEM und MINNE stellen auf diesem Gebiete 
indessen nur einen Anfang dar. Es wird neuer Messungen bediirfen, urn 
genauestens daruber AufschluB zu bekommen, welches die Druckverhalt
nisse an verschiedenen Stellen des Kreislaufsystems der Muscheln sind 
und wie sie von auBen beeinfluBt werden konnen. Auf Grund der bisher 
vorliegenden Befunde kann man sich keine rechte Vorstellung davon 
machen, welches der normale Blutdruck in der Aorta ist und wie er in der 
Richtung zum Herzen uber das Lakunensystem abfallt. Ebensowenig, 
wie man sich uber die Druckschwankungen in den verschiedenen Anteilen 
des Herzens bei der Tatigkeit bisher eine richtige Vorstellung machen 
kann, ebensowenig vermag man einen AufschluB daruber zu geben, in 
welcher Weise sich die Herztatigkeit in Druckschwankungen im Perikar
dialraum der Tiere auBert. Auch hier mussen sorgfaltige Untersuchungen 
mit MeBvorrichtungen gemacht werden, die einwandfrei arbeiten und 
empfindlich genug sind, die feinen Druckschwankungen, die in Frage 
kommen, -graphisch zu verzeichnen [vgl. MENEGAUX ())]. 
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Besonderes Interesse beansprucht bei den Muscheln auch diejenige 
Einrichtung, die als KEBERsche Klappe bezeichnet wird. Ihre Bedeutung 
liegt darin, daB sie den Sinus venosus abzuschlieBen gestattet und dadurch 
eine Stauung des Blutes im FuBe des Tieres erleichtert, der infolge ab
wechselnder Fiillung und Entleerung vom Ti'ere zu Ortsveranderungen 
benutzt werden kann. Nach den Vorstellungen von KEBER bzw. von 
MENEGAUX erfahren die longitudinal verlaufenden Fasern des FuBmus
kels zum Zwecke seines Ausstreckens eine Erschlaffung, wahrend sich 
gleiehzeitig die transversal verlaufenden zusammenziehen. Wenn iiber
dies noch der Ringmuskel und auch der schrage Hilfsmuskel im Sinne 
einer Zusammenziehung tatig werden, so kommt es durch VerschluB der 
"Venenklappe" bei anhaltendem BlutzufluB aus der A. pedalis zu einer 
Fiillung der Lakunen des FuBes, der infolge der Erschlaffung eines groBen 
Teiles seiner Muskelfasern viel Blut aufzunehmen vermag (vgl. auch 
WILLEM und MINNE). Er erfahrt auf diese Weise eine starke VergroBerung 
und wird dann aus den Schalen vorgetrieben. 

Es ist viel dariiber nachgedacht und geschrieben worden, wie dieses 
Geschehen vor sieh geht. 1m Vordergrund stand die Frage, welche Be
deutung dabei dem Herzen zukommt. Wenn von verschiedenen' For
schern, vor allem von FLEISCHMANN (1, 2) und von MENEGAUX (1, 2) 
darauf hingewiesen wurde, daB zur Fiillung des FuBsinus ein groBerer 
Kraftaufwand von seiten des Herzens erforderlich ist, so trifft dies nieht 
das Richtige. WILLEM und MINNE haben namlich die Druckverhaltnisse 
im Kreislaufsystem des Tieres beim Ausstrecken des FuBes naher unter
sucht. Sie kamen dabei zu dem Ergebnis, daB das Herz bei diesem Ge
schehen wahrscheinlich nur eine untergeordnete Rolle spielt, denn es 
soIl vor allem nach erfolgtem Ausstrecken des FuBes (vgl. die Angaben 
S. 171) genau so haufig und kraftig arbeiten wie in der Norm. Diese Fest
stellung steht vollig in Widerspruch zu den Angaben von FLEISCHMANN 
und MENEGAUX. 

Auch solI nach den Angaben von WILLEM und MINNE die Kraft des 
Herzens nicht ausreichen, Blut in die Lakunen des FuBes zu treiben, wenn 
der Ringmuskel - die KEBERsche Klappe - zusammengezogen ist. 
WILLEM und MINNE gingen dabei allerdings von der Vorstellung aus, daB 
der Druck in den Lakunen des FuBes nach MaBgabe des Zustromes von 
Blut ansteigen muB. DaB wiirde nur dann gelten, wenn das Volumen 
des FuBes das gleiche bliebe. In Wirklichkeit ist dies nicht der Fall, da 
ja durch Erschlaffung einer groBen Anzahl von Muskelfasern das Volumen 
des FuBes sich vergroBert. 1st dies geschehen, so kann ohne besonderen 
Kraftaufwand noch weiter Blut aus dem Herzen durch Vermittlung der 
FuBarterie den FuBlakunen zugefiihrt und hier angesammelt werden, 
nachdem sich der Ringmuskel zusammengezogen hat. In diesem Falle 
sind die FuBlakunen als eine Art Behiilter anzusehen, der sich nach 
MaBgabe seiner Fiillung erweitert und infolgedessen Blut aufzunehmen 
und zu stapeIn vermag, ohne daB der Druck in seinem Innern ansteigt 
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DemgemaB ist zur Fiillung des Behalters keine besondere Blutdruck
steigerung im Kreislaufsystem, also auch keine Steigerung der Herz
tatigkeit erforderlich. Ahnlich liegen ja die Verhaltnisse auch im Magen, 
in dem der Druck trotz Anhaufung von Speisen nicht iiber das normale 
MaB von 6-8 cm H 20 zu' steigen braucht. Mit Zunahme seiner Fiillung 
laBt namlich der Tonus seiner Muskulatur nacho 

Durch Fiillung der FuBlakunen wird dem Kreislaufsystem im Muschel
korper eine groBere Menge von Blut entzogen. Man konnte nun annehmen, 
daB der Blutdruck dadurch zum Absinken gebracht wird. Auch das 
braucht indessen nicht einzutreten. In diesem Falle k6nnen die Lakunen 
des Sinus mit der lIdilz verglichen werden, wenn in ihr infolge einer Er
schlaffung ihrer Muskulatur eine gr6Bere Menge Blut gestapelt wird. 
Der Kreislauf im Korper wird dadurch in keiner Weise betroffen, vor 
allem wird dadurch der Blutdruck im restlichen Kreislaufsystem nicht 
etwa zum Absinken gebracht. Es kann ja infolge der Anpassung der Ge
faBweite jedem Kreislaufsystem eine gr6Bere Menge Blut zugefiihrt, aber 
auch entzogen werden, ohne daB dadurch der Blutdruck eine Anderung 
erfahrt. 

Durch VerschluB der Venenschleuse erklart sich nicht allein die An
schwellung des FuBes, sondern auch die des Mantels, die gleichzeitig 
statthat. KEBER hat namlich (5. S. 50ff. seiner Abhandlung) fest
gestellt, daB samtliche Venen des Mantels mit einer einzigen Ausnahme 
aus der Manteloberflache in die Tiefe des FuBes dringen und demgemaB 
ihr Blut in die groBen Venen des FuBes ergieBen. Die Ausnahme wird 
durch ein GefaB dargestellt, das von ihm als Kranzvene bezeichnet 
wurde, und das sein Blut in den Venenbehalter in der Umgebung des hin
teren SchlieBmuskels abgibt. \Venn nun die Mantelvenen, wenigstens 
zum groBen Teil, in die groBen Venen des FuBes iibergehen, so erklart es 
sich ohne Schwierigkeit, daB sie bei VerschluB des Venenbehalters gleich
zeitig auch mit abgeriegelt werden. Dadurch kommt es dann zu einer 
Anschwellung des Mantels. 

Man wird sich mit Recht die Frage vorlegen, in welcher Weise das 
Zuriickziehen des FuBes bei den Muscheln zum Zwecke des Schlusses der 
Schalen erfolgt. In erster Linie wird dazu erforderlich sein, daB die Mus
keln des KEBERschen Ringes und der schrage Hilfsmuskel erschlaffen1, 

dann kann sich ein Zusammenziehen der Langsmuskeln des FuBes in 
dem erwiinschten Sinne auswirken, indem dadurch bei gleichzeitiger Er
schlaffung der Quermuskeln das aufgestapelte Blut nach dem Herzen 
zu getrieben wird. Das Geschehen diirfte sich also entgegengesetzt ab
spielen zu dem bei Fiillung des MuschelfuBes. In erster Linie miissen 
stets die KEBERsche Klappeund der schrage Hilfsmuskel betatigt werden, 
zur Fiillung des FuBes im Sinne einer Zusammenziehung, zur Entleerung 
des FuBes im Sinne einer Erschlaffung. 1m erst en Falle erschlaffen die 

1 Auf diese Weise entsteht eine ovale Offnung von etwa 2-3 mm Durch
messer, wie, RANKIN angibt. 
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Langsmuskeln des FuBes, wahrend sich dessen Quermuskeln zusammen
ziehen, im zweiten FaIle muss en sich die Langsmuskeln des FuBes zu
sammenziehen und seine Quermuskeln erschlaffen. Die Langs- und Quer
muskulatur des FuBes wird also jeweils im antagonistischen Sinne betatigt. 

Freilich ist mit dies en AusfUhrungen nur angedeutet worden, wie man 
sich das Geschehen bei der Fullung bzw. Entleerung des MuschelfuBes 
zu denken hat. Weitere Untersuchungen werden Klarheit zu bringen 
haben, von welchen nervoscn Zentren aus die gesamten Vorgange in Gang 
gebracht und gercgelt werden, vor allem in welcher Folge die Teilappa
rate arbeiten und ineinandergreifen mussen, damit das Vorstrecken bzw. 
Zuruckziehen des FuBes der Muschel ermoglicht wird. 

Es ist hier noch am Platze, auf die eigenartigen Beziehungen die Rede 
zu bringen, die in dynamischem Sinne zwischen dem Enddarm auf der 
einen und der Herzkammer auf der anderen Seite bestehen, und zwar 
fUr diejenigen Falle, in denen der Enddarm die Herzkammer in der Langs
richtung durchzieht. Man ist vielfach von der Vorstellung ausgegangen, 
daB die BefOrderung des Darminhaltes nach dem Enddarm, wenn auch 
nicht etwa ausschlieBlich durch die Tatigkeit der Herzkammer bewirkt, 
so doch durch sie weitgehend gefOrdert wird. Die Verhaltnisse, die hier 
vorliegen, sind noch nicht vollig klargestellt. Sicher ist das eine, daB 
der Darminhalt nicht etwa vermittels einer richtigen Peristaltik durch 
den Enddarm getrieben wird. Dazu ist die Muskulatur des Enddarmes 
zu schwach. Die ausschlaggebende Rolle fUr die BefOrderung des Nah
rungsmittelbreies spielt hier die Ciliarbewegung. 

Bei der Beurteilung der Beziehungen, die zwischen der Herzkammer 
und dem Enddarm bestehen, hat man bisher immer zugrunde gelegt, daB 
sich die Kammer in der Richtung vom hinteren nach dem vorderen Ende 
zu zusammenzieht [vgl. DE BOER (1) sowie DIEDERICHS]' Diese "Anti
peristaltik" muBte sich aber, wenn sie hier tatsaehlich in der Norm ge
geben ware, gerade im entgegengesetzten Sinne auswirken als es not
wendig und vorteilhaft ist. Denn wenn sieh die Kammer vom hinteren 
nach dem vorderen Ende zu zusammenzieht, so wird auf diese W"eise der 
Nahrungsmittelbrei nieht zum Enddarm hinausbefordert, sondern in ihm 
zumindest zuruckbehalten, wenn nicht geradezu zuruekgeschoben. Ieh 
habe schon darauf hingewiesen (s. S. 168), daB die Versuche, die diese Anti
peristaltik beweisen sollen, sehr angreifbar sind, und man versteht, daB 
TEN CATE (3) diesen Ansehauungen entgegengetreten ist. Auf Grund 
seiner Versuehe breitet sich die Kontraktionswelle in der Kammer nieht 
vom hinteren naeh dem vorderen Ende zu, sondern gerade umgekehrt 
vom vorderen naeh dem hinteren Ende zu aus. In diesem Fane wurde sich 
also die Kontraktionswelle, die uber die Herzkammer hinwegzieht, zum 
Zwecke der BefOrderung des Nahrungsmittels giinstig auswirken. 

Es ist aber doch sehr fraglich, ob der Darm mit seinen Cilien und seinen 
Muskelfasern uberhaupt solcher auBeren Hilfskrafte bedarf. Von vorn
herein ist dies schon auf Grund der Tatsache zu verneinen, daB es ja 
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zahlreiche Weichtiere (auch Muscheln) gibt, die tiber die Einrichtung 
des Einbaues des Enddarmes in die Herzkammer gar nicht verftigen. 
Nimmt man aber trotzdem an, daB die Herzkammer das Hinaustreiben 
des Nahrungsmittelbreies aus dem Korper begtinstigt, so kann diese 
begtinstigende Wirkung hochstens innerhalb der A nspannungszeit der 
Kammer in Erscheinung treten, also in der Zeit vom SchluB der Atrio
ventrikular- bis zur Eroffnung der Aortenklappen. Nach den Erfahrungen 
von WILLEM und MINNE ist es allerdings sehr fraglich, ob der Druck, der 
von der Kammer in dieser Zeit aufgebracht wird, tiberhaupt auslangt, die 
Darmwand zum Kollabieren zu bringen. Nach meinen Beobachtungen 
ist ein Zusammendrticken des Nahrungsmittelbreies im Enddarm bei der 
HerzHitigkeit ebensowenig zu beobachten wie etwa sein Ausweichen. 
Es darf hier namlich nicht tibersehen werden, daB der Darm zu Beginn 
der Anspannungszeit genau so mit Fltissigkeit geftillt ist wie die Herz
kammer. N ach einer Richtung mtiBte die Fltissigkeit, die sich in ihm 
befindet, ausweichen, wenn tatsachlich die Krafte der Kammer zu einer 
Kompression des Darmes ausreichen sollten. Das mtiBte dann aber auch 
mit dem Auge festzustellen sein. 

Wahrend der Zusammenziehung der Kammer ist also eine Kompres
sion des Darmes nicht festzustellen. Es gelang aber TEN CATE (3) eine 
gewisse Einwirkung der Herzkammer auf den Darminhalt nachzuweisen, 
und zwar durch Einbringen eines Fltissigkeitsmanometers in die Anal
offnung von Anodonta. Dieses Fltissigkeitsmanometer wies dann rhyth
mische Schwankungen der Wassersaule auf, die etwa 0,1-0,2 cm H 20 
betrugen und offenbar mit der Herztatigkeit zusammenhingen. Nach 
den Messungen von TEN CATE erfolgen sie etwa 12-16mal je Min., also in 
einer Frequenz, die der des Herzens entspricht. 

Die Tatsache, daB sich rhythmische Schwankungen des Druckes im 
Enddarm im Zusammenhang mit der Herztatigkeit bemerkbar machen, 
bedeutet aber .meines Erachtens noch lange nicht, daB die Beforderung 
des Nahrungsmittelbreies durch den Enddarm vermittels der Herztatig
keit herbeigeftihrt wird. Deswegen ist es zu begrtiBen, daB sich TEN 
CATE vorsichtig ausdrtickt, indem er bloB von einer '"begtinstigenden" 
Wirkung der Herzkammer auf die Voranbewegung des Nahrungsmittel
breies im Enddarm berichtet. Neue Versuche werden erforderlich sein, 
urn auf diesem Gebiete vollige Klarheit zu schaffen, welchen Anteil die 
Herzkammer an dem Vorantreiben des Nahrungsmittelbreies im End
darm bei bestimmten Muscheln hat. 

c. Die BauchfiiBer. 
Mit Rticksicht darauf, daB die Klasse der BauchlufJer eine groBe 

Anzahl von Ordnungen umfaBt, empfiehlt es sich, die Vorgange im Kreis
laufsystem der verschiedenen Ordnungen gesondert zur Darstellung zu 
bringen. 
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1. Die Vorderkiemer. 
Die meisten Untersuchungen physiologischer Art sind bisher an 

Haliotis tubercttlata L, Pterotrachea sowie Murex angestellt worden. 
Dazu kommen noch einige Beobachtungen an anderen Vorderkiemern, 
u. a. an Lucapina, Natica und Sycotypus. Haliotis eignet sich deswegen 
im besonderen MaBe zu physiologischen Untersuchungen, weil man durch 
Fensterung der Schale uber dem Herzen ohne besondere Schwierigkeiten 
das Herz im Perikardialsack zu Gesicht bekommen kann. Es besteht 
(s. Abb. 44) aus zwei Vorh6fen, die zu beiden Seiten der Kammer ange
ordnet sind, welche vom Enddarm durchbohrt ist. Pterotrachea ist eine 
pelagische Schneckenart, die sich infolge . /. t> .. 
ihrer Durchsichtigkeit ganz besonders gut , 
zu physiologischen Untersuchungen eignet. /M, . . _ _ _ _ _ _ ' 

Ihr Herz besteht aus einem Vorhof und 
einer Kammer. H aliotis tuberculata L halt 
sich in Aquarien langere Zeit sehr gut, 
wahrend sich bei Pterotrachea Schwierig
keiten ergeben. Nach den Erfahrungen von 
RVWOSCH bleiben die Tiere im Aquarium 
h6chstens 5 Tage am Leben. Bereits am 
2. Tage machen sich UnregelmaBigkeiten 
in der Herztatigkeit bemerkbar, das Herz 
schlagt langsamer als in der Norm, auch 
tritt sehr bald ein Bigeminus auf. 

In dem Herzen von Haliotis befinden 
sich Klappen zwischen Vorh6fen und 
Kammer sowie zwischen Kammer und den 
angeschlossenen arteriellen GefaBen. Bei 

1,/ 

. 10. 1". 

Abb.44. Herz von Haliotis i-uberculata L. 
2mal linear vergr6Bert. Es bedeuten: 
Ad bzw. As den rechlen bzw.linken Vor· 
hoi, V die Kammer, Ao.c. bzw. Ao.v. 
die Aorta cephalica hzw. die Aorta vis
ceralis , A.p.s. die obere Mantelarterie, 
D den Darm, r.b.G. bzw. l.b .G. das rechle 

hzw. linke abfiihrende KiemengefaB . 

diesen Klappen handelt es sich urn taschenf6rmige Gebilde, die offen bar 
rein passiv zum SchluB und zur Offnung gebracht werden. Das Spiel 
der Atrioventrikularklappen laBt sich bei kleineren Exemplaren von 
Hal£otis durch den Herzbeutel hindurch beobachten. Wenn die Klappen 
nicht richtig "spielen", so ist dies gleichzeitig ein Beweis dafur, daB die 
Herztatigkeit nicht mehr normal vor sich geht. Bei Pterotrachea befinden 
sich Klappen zwischen Vorhof und Kammer auf der einen und zwischen 
Kammer und den angeschlossenen groBen arteriellen GefaBen auf der 
anderen Seite. 

Eine Frage, die als erste bei der Besprechung der Tatigkeitsweise 
der Vorderkiemerherzen beantwortet werden moB, ist die nach der Fre
quenz, in der diese Herzen tatig sind. Wie aus Tabelle 4 hervorgeht, 
schlagen die Herzen der Vorderkiemer, gleichgultig, ob es sich urn die 
Diotocardier oder die Monotocardier handelt, in einer recht betrachtlichen 
Frequenz. VON SKRAMLIK (4) (s . Tabelle 7) hat fur Haliotis tuberculata L 
eine Durchschnittsfrequenz von etwa 40-45, RVWOSCH fUr Pterotrachea 
eine solche von etwa 50 Schlagen je Min. ermittelt. 

Ergebnisse der Biologie XVIII. 13 
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Tabelle 7. Mittlere Frequenz(fm) der Herzen verschiedener Vorder
kiemer bei Zimmertemperatur. 

Tierart 1m Beobachter 

H aliotis tuberculata L. . 40--45 V. SKRAMLIK (1, 2, 4) 
Valvata piscinalis 100 LUDWIG (1, 2) 
Pterotrachea 50-80 KNOLL (3) 
Pterotrachea 50 RVWOSCH 

Pterotrachea 50 GLASER 

Natica . 5-7 CARLSON (4) 1 

Sycotypus 5-8 CARLSON (2) 
Lucapina 12-20 CARLSON (4) 

Die Frequenz, in der das Herz der Vorderkiemer arbeitet, hangt in 
erster Linie von der GroBe der Tiere, mit anderen Wort en von deren 
Alter abo Es handelt sich hier urn die Abhangigkeit, die von den Wirbel
tieren her wohlbekannt ist. Bei groBen Exemplaren von Pterotrachea 
coronata fand RYWOSCH eine Herzschlagfrequenz von 42, bei kleinen eine 
so1che von 60 Schlagen je Minute, beides bei einer Wassertemperatur von 
14° C. Vollig in Dbereinstimmung damit hat LUDWIG (1, 2) fUr Valvata 
piscinalis festgestellt, daB die Herzschlagfrequenz der KorpergroBe in
direkt proportional ist. Die Frequenz des Herzens hangt auch von dem 
Bewegungszustand ab in dem Sinne, daB sie urn so hoher ist, je mehr sich 
das Tier bewegt. Merkwiirdig ist die Abhangigkeit vom Geschlecht, die 
RYWOSCH aus seinen zahlreichen Protokollen herleitete. Dabei ergab es 
sich, daB die Herzen der Mannchen 2-4 Schlage je Minute mehr aus
fiihrten als die der Weibchen. RYWOSCH bringt das damit in Zusammen
hang, daB die Weibchen durchschnittlich langer und dicker sind als die 
Mannchen. Es brauchte sich also bei diesem Geschehen nicht urn den 
EinfluB des Geschlechtes, sondern urn den der GroBe der Tiere zu handeln. 

Die Herzschlagfrequenz hangt auch von der Temperatur ab. RYWOSCH 
stellte bei einem Exemplar von Pterotrachea bei +13,5° C 50, bei +25 0 C 
120 und bei +320 C 160 Schlage je Minute fest. Daraus wiirde sich ein 
Q10 von 2,22 bzw. 1,48 ergeben. Man kann natiirlich die Abhangigkeit 
der Frequenz des Herzens von der Temperatur auch nach dem Gesetz 
bestimmen, das von Arrhenius aufgestelltwurde (vgl. S. 172). GLASER 
hat fiir Pterotrachea die Konstante dieses Gesetzes bestimmt, und zwar 
betrug sie fUr mittlere Temperaturen 11200, fiir hohere Temperaturen 
(+ 27° C) 7300 und fiir tiefe Temperaturen (+ 4° C) 22000. GLASER 
zieht aus seinen Messungen den SchluB, daB bei der Tatigkeit des Herzens 
der Kohlehydratstoffwechsel eine sehr groBe Rolle spielt. 

Die Temperaturgrenzen, innerhalb deren das Herz zu arbeiten vermag, 
hat RYWOSCH bestimmt, allerdings mit keiner groBen Genauigkeit. Er 
erwahnt, daB das Herz der Tiere bei einer Temperatur von + 4° C 
sehr langsam arbeitet. Bei einem Exemplar schlug es 14mal je Minute. 

1 CARLSON (4) bemerkt hierzu, daB sich die Herzen der Tiere nach Frei
legung iIi' keinem guten Zustande mehr befanden. 
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Bei einer Temperatur von + 40° C geht das Herz in einen Starrezustand 
iiber. BeHiBt man es bei dieser Temperatur durch etwa 5 Min., so erholt 
es sich nicht mehr. Kiihlt man das Tier rechtzeitig ab, so nimmt das Herz 
seine Tatigkeit von neuem auf. Es wiirde sich also hier urn den Fall 
handeln, daB der Warmestillstand des Herzens, wenn er bei einer verhalt
nismaBig hohen Temperatur eintritt, sehr bald der Warmestarre weicht. 
Ein Tier, das wiederholt stark erwarmt wurde, weist starke Unregel
maBigkeiten der Herztatigkeit auf, die sich vor aHem in einem Bigeminus, 
manchmal auch im Gruppenschlagen auBern. 

Durch die Beobachtungen von RYWOSCH haben die friiheren Unter
suchungen von KNOLL (3) im groBen ganzen eine Bestatigung erfahren. 
Nach den Beobachtungen von KNOLL bleibt das Herz von Pterotrachea 
bei einer Temperatur zwischen + 39 und + 40° C stillstehen. KNOLL maB 
als h6chste Frequenz bei etwa + 30° C 160-180 Schlage in der Minute. 

Das Herz vieler Vorderkiemer erweist sich gegeniiber der Ernahrungs
fliissigkeit als auBerordentlich unempfindlich. Bei meinen Versuchen 
an Haliotis tuberculata L. konnte ich durch die eine Kiemenvene aus 
einer MARIOTTEschen Flasche ohne weiteres Seewasser in das Herz und 
damit in den K6rper einleiten, ohne daB sich dadurch etwa die Tatigkeits
weise des Herzens anderte. Unter diesen Bedingungen arbeitete das Herz 
ohne Anzeichen irgendeiner Schadigung durch etwa 2 Stunden. Urn das 
Herz noch langer leistungsfahig zu erhalten, habe ich dem Meereswasser 
die K6rperfliissigkeit des Tieres zugesetzt, die allmahlich bei der Durch
spiilung aus dem peripheren Ende des durchschnittenen KiemengefaBes 
abfloB. Die Beimischung von K6rperfliissigkeit zu dem Seewasser hat sich 
zur Unterhaltung der Herztatigkeit als sehr gftnstig erwiesen. Auch in den 
Versuchen von RANSOM und RYWOSCH an Pterotrachea zeigte sich das Herz 
in seiner Leistungsfahigkeit von der Ernahrungsfliissigkeit weitgehend 
unabhangig. N ach RANSOM schlagt es lange Zeit koordiniert bei Halten 
in Seewasser, dem K6rperfliissigkeit beigemengt ist. 

Das Herz von Murex trunculus verhalt sich in bezug auf seine Leistungen 
etwas anders als die Herzen anderer Vorderkiemer, indem es seine Tatigkeits
weise ganz auf Anderungen in der Konzentration und Zusammensetzung der 
Ernahrungsfliissigkeit einstellt [vgl. MORIN und JULLIEN (5)J 1 . Zur Ernah
rung des Herzens von 1\1[urex trunculus muB man nach den Angaben von 
MORIN und JULLIEN (5) eine Losung verwenden, die in bezug auf NaCl 
0,482 m, in bezug auf KCl 0,005 m, in bezug auf CaCl2 0,005 m und in bezug 
auf MgCl2 0,07 mist. Das Na muB gegeniiber dem K, das Ca gegeniiber dem 
Mg, und alle vier miissen richtig gegeneinander abgestuft sein, wie sich das 

durch die Beziehung ~a: ~ ausdriicken laBP. Mit Hilfe einer so1chen Nahr-

1 Fiir die Auslosung der rhythmischen Tatigkeit des Herzens von Murex 
ist allerdings neben der Beschaffenheit der Nahrlosung der Dehnungszustand 
seiner Fasern von Bedeutung. 

2 CARDOT, JULLIEN und MORIN beobachteten am Herzen von Murex 
trunculus sofort eine Verlangsamung der Herzschlagfolge, sowie sie als Er
nahrungsfliissigkeit eine so1che anwandten, die dem Natrium gegeniiber ver
haJtnismaBig viel Kalium enthielt. 

13* 
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lasung kann man bei gleichzeitiger leichter Dehnung die ryhthmische Tatigkeit 
des Herzens langere Zeit hindurch unterhalten. Es kann indessen geschehen. 
daB das Herz auch unter den besten Ernahrungsbedingungen nicht arbeitet. 
Man darf sich dann aber nicht etwa dazu bewegen lassen, ein solches Praparat 
als unbrauchbar wegzuwerfen. MORIN und JULLIEN (5) haben namlich die 
Beobachtung gemacht, daB solche "gealterten" Herzen - wie sie es bezeich
nen - platzlich ihre Tatigkeit wieder aufnehmen, und zwar durchaus rhyth
misch. Ein solches Herz schlagt anfanglich sehr langsam, spater allerdings 
nicht selten in einer ganz beachtenswert hohen Frequenz. 

RANSOM hat einige Untersuchungen iiber die Leistungen des 105-

ge16sten Vorhofs und der losgeli:isten Kammer bei Pterotrachea angestellt. 
Er vermochte zu zeigen, daB diese Herzabteilungen auch fUr sich noch 
weiter arbeiten. Sie brauchen bloB in einer Schale gehalten zu werden, 
die Meereswasser oder das eigene BIut des Tieres enthalt. Auch wenn 
man das ganze Herz ausschneidet, geht seine Tatigkeit noch weiter, 
manchmal so, daB beide Abteilungen schlagen und dann zumeist koordi
niert. Es geschieht aber nicht selten, daB die beiden Abteilungen ent
weder unabhangig voneinander arbeiten oder daB nur die eine tatig ist, 
wiihrend die andere rttht. 

CARDOT, JULLIEN und MORIN haben das Verhalten von Streifen aus 
der Kammermuskulatur des Herzens von Murex trunculus in Meereswasser 
untersucht. Dabei hat es sich herausgestellt, daB sich die Muskelfasern 
bei ihrer Tatigkeit ganz anders verhalten, wenn ein Praparat in Frage 
kommt, das nur aus der Kammermuskulatur allein besteht, als wenn es 
sich um eine Kammer handelt, an der noch Teile der Atrioventrikular
verbindung hangen. 1m erst en Falle schlagt das Herz rhythmisch, aber 
langsam, im zweiten Falle schlagt es zuerst auBerordentlich schnell, laBt 
aber in seiner Tatigkeit allmahlich nacho Es machen sich auch Block
erscheinungen bemerkbar. Dies alles weist darauf hin, daB die einzelnen 
Faserziige des Herzens untereinander nicht ganz gleichwertig sind. Jeden
falls wird durch diese Untersuchungen auf den Unterschied aufmerksam 
gemacht, der zwischen den Vorhofsfasern auf der einen und den Kammer
fasern auf der anderen Seite besteht, und der sich nicht nur im histologi
schen Bilde, sondern auch im physiologischen Versuche auBert. 

JULLIEN und MORIN (6) haben bei ihren Untersuchungen an Murex 
trunculus festgestellt, daB aus dem tatigen Herzen Stoffe abgegeben 
werden, die imstande sind, stillgestellte Herzen der gleichen Art zu 
neuer Tatigkeit zu veranlassen (vgl. HABERLANDT). Es macht sich manch
mal unter diesen Bedingungen sogar eine Art von Dbererregbarkeit des 
Herzens bemerkbar. Diese Wirkung tritt besonders rasch bei frischen 
Herzen ein, also solchen, die noch nicht zur Tatigkeit gekommen waren. 
Sie macht sich aber auch an Herzen bemerkbar, die durch den Vorgang 
des "Alterns" (vgl. oben) ihre Tatigkeit bereits eingestellt hatten. In 
dies em Fall tritt die begiinstigende Wirkung im Sinne einer Wiederauf
nahme der Herztatigkeit allerdings nicht so rasch auf. Offenbar liegen, 
worauf JULLIEN und MORIN (8,9) hingewiesen haben, die Dinge so, daB 
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die Stoffwechselendprodukte, die sich bei der Herztatigkeit bilden, das 
Erwachen der Befahigung des Herzens zum automatischen Arbeiten er
leichtern. 

Man wird sich auch fUr die V orderkiemer mit Recht die Frage vor
legen, auf welchen Grundlagen die Tatigkeitsweise des Herzens beruht. 
Zweifellos spielt der im Innern des Herzens herrschende Druck fUr dessen 
Tatigkeitsweise eine sehr wichtige Rolle. Es handelt sich hier um die 
bekannte Abhangigkeit zwischen Innendruck und Frequenz des Herzens, 
die bei der Besprechung der Leistungen des Herzens der Weinbergschnecke 
noch ausfUhrlich gebracht wird. Man kann sich sehr leicht, besonders 
bei Haliotis, davon iiberzeugen, daB jegliche Unterbrechung des Blutzu
stroms zum Herzen eine St6rung in dessen Tatigkeit herbeifiihrt. Unter
bricht man die Blutzufuhr zu einem Vorhof, etwa in der Weise, daB man 
einen Finder auf das abfiihrende KiemengefaB auflegt, wodurch der 
Blutzustrom aufgehoben wird, so zieht sich dieser meist noch einmal, 
seltener zweimal zusammen und bleibt dann in maBig gefiilltem Zustande 
stillstehen [vgl. vON SKRAMLIK (2,4)J. 

Das iibrige Herz arbeitet unter diesen Bedingungen noch weiter, und 
zwar genau in der friiheren Frequenz und auch v611ig koordiniert. Zuerst 
zieht sich der eine Vorhof zusammen, bei dem die Blutzufuhr nicht 
unterbrochen wurde und es folgt ihm in einem entsprechenden Intervall 
die Kammer na«h. Unter diesen Bedingungen ist der stillgestellte Vor
hof noch erregbar. Das·laBt sich einmal durch mechanische Reizung 
erweisen, sodann geht dies aus der Erscheinung einer Art von riicklau
figer Erregung hervor, die darin besteht, daB sich der stillgestellte Vor
hof gleichzeitig mit der Kammer zusammenzieht. In diesem Falle nimmt 
aber die Kontraktion nicht wie gew6hnlich ihren Ursprung an den "Zotten 
des Herzohres", sondern an der Atrioventrikulargrenze. Sie schreitet 
also in einer Richtung voran, die der Norm gegeniiber als umgekehrt 
bezeichnet werden muB. 

Die Untatigkeit des Vorhofs halt so lange an, als die Zufuhr von Blut 
zu ihm abgestellt ist. Gibt man diese frei, so beginnt der Vorhof wieder 
zu arbeiten, und zwar im Gefolge der nachsten Kontraktion der Kammer. 
Der Vorhof, der bis dahin ruhte, erfahrt wahrend dieser Zeit eine Aus
dehnung. Er zieht sich zusammen, und zwar annahernd gleichzeitig mit 
dem zweiten Vorhof, der dauernd in Tatigkeit geblieben ist. Von da ab 
arbeiten die beiden Vorh6fe wieder zusammen und es folgt ihnen die 
Kammer in der Tatigkeit nacho 1m Durchschnitt vergehen von dem 
Abheben des Finders bis zu der ersten Vorhofszusammenziehung etwa 
3 sec, wenn sich die Kammer im Augenblick der Freigabe der Blut
zufuhr in Systole, dagegen etwa 4,5 sec, wenn sich die Kammer im 
gleichen Augenblick in Diastole befand. Aus diesem VerhaUen kann 
man den SchluB ziehen, daB die Fiillung und Tatigkeit des Vorhofs 
durch die Blutzufuhr infolge der Kammerzusammenziehung bedingt und 
herbeigefiihrt wird. 
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Etwas anders gestalten sich die Verhaltnisse, wenn man die Blut
zufuhr gleichzeitig zu den beiden V orhOlen unterbindet. Durch die Ab
klemmung des Blutzustromes zum Herzen wird dessen Tatigkeit nach ganz 
kurzer Zeit aufgehoben. Die beiden Vorhofe stellen in einem solchen 
FaIle ihr Schlagen sofort ein. Die Kammer zieht sich meist noch mehr
mals zusammen und bleibtdann in maBiggefiilltem Zustand stillstehen. 
Nur ganz gelegentlich brechen schwache Kammerschlage durch. Das 
gesamte Herz ruht nun so lange, als die Abklemmung der abfiihrenden 
KiemengefaBe dauerl. Dber 5 Min. kann ein solcher Stillstand gar nicht 
anhalten, da das Tier heftige Abwehrbewegungen macht. Diese bringen 
meist einen Erfolg insofern, als dadurch die Abklemmung der abfiihrenden 
KiemengefaBe unterbrochen wird. 

Sowie die Unterbrechung der Blutzufuhr aufgehoben ist, beginnt das 
Herz wieder zu arbeiten, und zwar ist es immer die Kammer, die als 
erste zu schlagen beginnt in einer Frequenz, die allmahlich zunimmt, 
und mit einer Krait, die ebenfalls forllaufend eine Steigerung aufweist. 
Niemals sind es die Vorhofe, die etwa als erste Herzteile zu schlagen 
beginnen. Anfangs folgen einander eine Anzahl von schwachen Kammer
schlagen. Die Blutwellen, die dadurch erregt werden, verrinnen. Erst 
wenn die Vorhofe infolge der wiedererwachten Kammertatigkeit eine 
starke Fiillung erfahren, ziehen sie sich zusammen, und zwar annahernd 
gleichzeitig. Von diesem Augenblick an setzt die geregelte koordinierte 
T iitigkeit des gesamten Herzens ein. 

Aus dieser Tatsache geht wohl unzweideutig hervor, daB es fiir die 
Vorhofe von H aliotis tuberculata L. keine fiihrenden Automatiezentren 
gibt, wie wir sie vom Wirbeltierherzen her kennen. Diese miiBten sich 
an den Eingangen zum Herzen befinden, also an der DbergangssteIle 
der abfiihrenden KiemengefaBe in die VorhOfe. An dieser Stelle hatten 
aber Automatiezentren gar keinen Sinn. Wie sollten zwei Gebilde, die 
raumlich voneinander getrennt sind, derartig aufeinander abgestimmt 
sein, daB sie gleichzeitig oder nahezu gleichzeitig in Tatigkeit kommen. 
DemgemaB sind es auch gar nicht Automatiezentren, die die Tatigkeit der 
Vorhofe veranlassen. Es ist vielmehr die Dehnung dieser Gebilde durch 
Einfiillung mit Blut. Die Fiillung der VorhOfe ist wieder auf das Ein
greifen der Kammer zuriickzufiihren, die das Blut aus ihrem Innern in 
das angeschaltete System von BlutgefaBen treibt, hauptsachlich nach den 
Lakunen. Eine entsprechende Menge von Blut flieBt dann aus diesen 
Hohlraumen nach den Kiemen bzw. nach den Vorhofen zuriick. Es han
delt sich also um die Vis a tergo, der eine ausschlaggebende Rolle fiir die 
Tatigkeit des Herzens und damit fiir den Umlauf des Blutes zukommt. 

Man kann den Abklemmungsversuch auch in einer anderen Weise 
machen, namlich so, daB man nicht die abfiihrenden KiemengefaBe ab
klemmt, sondern den Anfangsteil der Aorta. In diesem Falle ergeben 
sich sehr wechselvolle Erscheinungen. In der Regel arbeiten die Herz
abteilungen dann noch weiter, zumeist aber vollig unabhangig von ein-
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ander; weder schlagen die Vorhofe gleichzeitig, noch folgt ihnen in einem 
entsprechenden Intervall die Kammer nacho Alle Abteilungen des Her
zens erweisen sich mit Blut prall gefiillt. Offenbar beruht die Tatigkeit 
der Herzabteilungen nach Abklemmungen der Aorta auf der Fiillung 
des Herzens, also auf der Dehnung der Muskelfasern. Vielfach beob
achtet man, daB das Herz nach Ablauf einer bestimmten Zeit, in der es 
unregelmaBig und auch unkoordiniert gearbeitet hal, seine Tatigkeit 
vollig einstellt. 

Auch diese Erfahrungen sprechen gegen die Lenkung des Herzens 
durch Automatiezentren. Man kann sich aber in sehr einfacher Weise 
durch eine ortlich ungleiche Temperierung der einzelnen Herzabtei
lungen iiberzeugen, daB solche fiihrenden Zentren in den Vorhofen des 
Herzens von Haliotis nicht gegeben sind. Weder durch eine Erwarmung 
noch durch eine Abkiihlung eines der VorhOfe wird die Schlagfrequenz 
des Herzens geandert. Welche Stelle dieser Herzabteilungen man auch 
immer der ungleichen Temperierung unterwirft, immer arbeitet das Herz 
in gleicher Weise weiter. 

Anders liegen die Dinge, wenn man eine ungleiche Temperierung der 
Kammer vornimmt. Das fiihrt zu Ergebnissen, die bei anderen Mollusken
herzen nicht ohne weiteres festzustellen sind. Durch jedes auch nur 
kurz dauernde Aufsetzen einer erwarmten oder abgekiihlten Thermode 
wird der Rhythmus des ganzen Herzens beeinfluBt. Von jedem Teil der 
Kammer aus ist man in der Lage, durch Erwarmung die Frequenz des 
Herzabschnittes zu steigern. Zur Erzielung eines Erfolges erweist sich 
aber die Gegend urn die beiden Einmiindungsstellen der Vorhofe in die 
Kammer am geeignetsten. Von dort aus sind die hochsten Frequenz
steigerungen zu erzielen. Das ist nicht weiter iiberraschend, da schon nor
malerweise die Erregung hier ihren Ursprung nimmt, wodurch die Befor
derung des Blutes in der normalen Richtung am besten gewahrleistet ist. 
Erwarmt man irgend eine andere Stelle der Kammer, so iibernimmt diese 
wohl die Fiihrung, auch breitet sich die Erregung von den getroffenen 
Fasern nach allen Richtungen aus. Fiir die Beforderung des Fliissigkeits
inhaltes des Herzens wird es aber giinstiger sein, wenn sich die "fiihrende 
Stelle" dem vorderen Ende des Herzens naher befindet. Sonst kommt 
es ja picht zu einer Peristaltik, sondern zu einer Art von Antiperistaltik 
der Kammer. Kiihlt man die Kammer streng ortlich ab, so macht sich 
ein Erfolg nur an denjenigen Stellen bemerkbar, an denen die VorhOfe 
in die Kammer einmiinden, und zwar im Sinne einer Herabsetzung der 
Frequenz. An allen anderen Stellen ist die Wirkung der Abkiihlung in 
hohem MaBe unsicher. 

Man kann dieses Verhalten der Kammer ohne Schwierigkeiten ver
stehen. Stets wird namlich diejenige Stelle der Kammer die Fiihrung des 
Herzens innehaben, die am warmsten ist. Kiihlt man einen kleinen Teil 
der Muskelfasern der Kammer ab, so werden dann diesen "kalten" Stellen 
zahlreiche warme gegeniiberstehen. DaB diese dann die Fiihrung behalten, 
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ist nicht weiter befremdlich. Kiihlt man dagegen die Einmiindungsstelle 
der Vorhofe in die Kammer ab, so wird die Frequenz, in der die Kammer 
arbeitet, vermindert. Man beeinfluBt damit Stellen in ihrer Tatigkeit, 
die sich normalerweise gegeniiber den anderen durch ihre besonderc 
Leistungsfahigkeit auszeichnen. 

Man kann also sagen, daB jede Temperaturbeeinflussung der Kammer 
auch von einer ortlich umgrenzten Stelle aus eine Anderung der Tatig
keitsweise dieses Herzanteils bewirkt, die sich in einer Frequenzanderung 
auBert. Besonders bedeutungsvoll fUr das Verstandnis des Kreislauf
mechanismus bei H aliotis tuberculata L. im besonderen und bei den Weich
tieren im allgemeinen ist es nun, daB jede Frequenzsteigerung der Kammer 
zwangsHiufig eine solche der Vorhofe nach sich zieht. Die Herzabtei
lungen arbeiten auch unter diesen veranderten Bedingungen durchaus 
koordiniert. Darin ist ein neuer Beweis fUr die Tatsache zu erblicken, 
daB es die Vis a tergo ist, durch die die VorhOfe zur Tatigkeit gebracht 
werden, und zwar intolge der Fliissigkeitsstromung durch die Lakunen 
und GefaBe nach den Vorhofen, die durch das Eingreifen der Kammer 
zustande kommt. 

Alle Teile des Herzens von Haliotis tltbercltlata L. sind reizbar und 
erregbar. Ein wirksamer Reiz ruft am Vorhofe im Zustand der Diastole 
eine Extrasystole hervor, die sich in der Regel an der Kammer nicht 
auswirkt. Der Vorhof selbst zieht sich dann unter dem EinfluB der ge
wohnlichen Dehnung seiner Wand infolge der Tatigkeit der Kammer 
zusammen. Bei der iiblichen Herzfrequenz von etwa 40 Schlagen je 
Minute ist bei ihm jedenfalls keine kompensatorische Pause festzustellen. 
\Venn die Vorhofsextrasystole nicht auf die Kammer iibertragen wird, so 
hangt dies vorzugsweise von dem Phasenverhaltnis ab, in dem die beiden 
Herzteile wahrend der Tatigkeit zueinander stehen. Ein wirksamer 
Reiz an der Kammer in diastolischer Phase erzeugt hier gleichfalls eine 
Extrasystole, die auch von keiner kompensatorischen Pause gefolgt ist. 
Soweit bei bloBer Beobachtung des Herzens [vgl. vox SKRAMLIK (2, 4)] 
festgestellt werden konnte, tritt die nachste normale Systole der Kammer 
nach der kiinstlich erzeugten Extrasystole im gleichen Zeitabstande 
auf, wie die normalen Systolen untereinander. Die Tatsache; daB an 
der Kammer eine kompensatorische Pause nach einer Extrasystole ,fehlt, 
laBt den SchluB zu, daB dieser Abschnitt des Haliotisherzens ein "unab
hangiger" Herzteil ist. Dieses Ergebnis laBt sich mit allen anderen 
Beobachtungen iiber die Funktionsweise der Herzkammer dieses Tieres 
ohne weiteres in Einklang bringen, hauptsachlich mit der Feststellung, 
daB die Kammer der maBgebende Anteil des Herzens ist. 

JULLIEN und MARDUEL (3) haben sich in gleicher Weise, wie sie es 
beim Herzen der Miesmuschel getan haben, auch bei Murex trunculus 
mit der \Virkung des konstanten elektrischen Stromes auf das Herz 
beschaftigt. Eine breite Elektrode taucht in die Nahrlosung ein, eine 
zweite kleinere liegt dem Herzen an, Wird die breite Elektrode zur 
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Kathode gemacht, so erzielt man bei SchlieBung des Stromes eine Stei
gerung der Frequenz des Herzens und im Zusammenhang dam it eine Ver
minderung der Amplitude der Zusammenziehung, sowie eine Erh6hung 
des Tonus. BeiOffnung eines so1chen Stromes kommt es zu einem Nach
lassen des Tonus und zu einem Stillstand des Herzens, der Hingere Zeit 
anhalt. Macht man die breite Elektrode zur Anode, so bleibt das Herz 
bei SchlieBung des Stromes stillstehen. Bei seiner Offnung ergeben sich 
merkwiirdige Erscheinungen der Herztatigkeit, die sich vor aHem in 
einem sehr langsamen Schlagen auBern (vgl. hierzu die Beobachtungen 
von MARDUEL und JULLIEN tiber die kathodische bzw. anodische Pola
risation des Herzens von Murex brandaris). 

Uber das Elektrogramm des Herzens von V orderkiemern bestehen 
ebenfalls einige Angaben, und zwar von DUBUISSON und MONNIER sowie 
von RIJLANT an Fulgur carica bzw. canaliculatum. Es machen sich in 
ihm vorzugsweise 2 Komplexe bemerkbar, ein rascher, der den sog. 
QRS-Zacken entspricht, und ein langsamer, der als T-Zacke gedeutet 
wurde und vielfach diphasischen Charakter aufweist. Der langsame 
Ablauf des Elektrogramms entspricht der langsamen Tatigkeitsweise 
dieses Herzens. Ausdrticklich sei bemerkt, daB die Schliisse, die DUBUIS
SON und MONNIER bzw. RIJLANT aus den Versuchsergebnissen ziehen, 
durch die der Ablauf des Elektrokardiogramms mit der besonderen Art 
der Tatigkeitsweise der Herzmuskelfasern in Beziehung gebracht wird, 
auBerordentlich anfechtbar sind. 

Die Herzen der Vorderkiemer k6nnen durch auBere N ervenfasern in 
ihrer Tatigkeit beeinfluBt werden. Es war in erster Linie CARLSON (2), 
der hier Untersuchungen anstellte. Bei Haliotis tuberculata L., Lucapina, 
Natica und Sycotypus ergab sich auf Reizung der Nervenfasern, die der 
Speiser6hre entlang verlaufen, sowie bei Erregung der palliovisceralen 
Connectiven eine f6rdernde \Virkung, und zwar sowohl an den Vorh6fen 
als auch an der Kammer. Nach den Angaben von CARLSON (2) begeben 
sich die f6rdernden Nerven zur Kammer tiber die Aorta. Arbeitet das 
Herz rhythmisch, so wird durch faradische Reizung dieser Nerven seine 
Frequenz erh6ht. Steht das Herz zufalligerweise still, so lOst eine so1che 
Reizung eine Schlagreihe aus. Interessant ist die Beobachtung von 
CARLSON, daB das ruhende Herz durch eine einmalige Reizung dieser 
Nerven zu einer einzelnen Zusammenziehung veranlaBt wird. Reizt man 
die Nerven tetanisch, so wird dadurch eine Reihe von Herzschlagen aus
ge16st, die unter Umstanden den Charakter unvollstandiger Tetani an
nimmt. 

Uber die auBere Innervation des Herzens von Pterotrachea hat RYWOSCH 
einige Beobachtungen angestellt. Entfernt man das Oesophagealganglion, 
so macht sich beim Herzen eine Schlagverlangsamung bemerkbar, die 
deutlich einige Zeit anhalt. Das Herz zieht sich dann (offenbar im Zu
sammenhang mit der langsamen Schlagfolge) kraftiger zusammen. Dieser 
Herzschlag,verlangsamung folgt eine Beschleunigung nach, die indessen 



202 EMIL VON SKRAMLIK: 

nicht sehr ausgepragt ist. RVWOSCH hat dariiber einige Messungen ange
stellt. Bei einem Exemplar von Pterotrachea betrug die Frequenz des 
Herzens vor dem Eingriff etwa 54 in der Minute, nach Exstirpation des 
Ganglions 49. Die Schlagfolge wurde wahrend dieser Zeit unregelmaBig. 
Seine Frequenz stieg auf etwa 69 Pulse in der Minute an. Aus den Ver
suchen von RVWOSCH kann man in einem gewissen Umfange eine Besta
tigung der Ergebnisse von CARLSON entnehmen, denn wenn nach Ent
fernung der Ganglienzellenhaufen, von denen die Herznerven ausgehen, 
eine Verlangsamung der Herzschlagfrequenz zu verzeichnen ist, so spricht 
dies im Sinne der Anwesenheit von f6rdernden N erven. Nicht ganz in 
Einklang zu bringen mit den von CARLSON erhobenen Befunden ist aller
dings die Tatsache, daB die urspriingliche Verlangsamung der Herzschlag
frequenz nach Exstirpation des Ganglions in eine, wenn auch nur wenig 
ausgepragte Herzschlagbeschleunigung iibergeht. Offen bar wird man auf 
diesem Gebiete neue Untersuchungen anstellen mussen, urn zu voller 
Klarheit zu gelangen. 

Hier ist der Ort darauf hinzuweisen, daB von HALLER (3) bzw. von 
CARLSON (8) in der Kammeraortenverbindung des Herzens von Fissurella, 
Murex bzw. Sycotypus ein kleines Ganglion gefunden wurde, dessen Fort
satze sich zu der Kammermuskulatur begeben. Dieses Ganglion ist offen
bar in die Nerven eingeschaltet, durch die die Herztatigkeit von auBen 
her beeinflnBt werden kann. Von ZUBKOV (1) wurde dieses Gebilde als 
"Schrittmacher" des Herzens, also als Automatiezentrum bezeichnet. 
Diese Anschauung ist irrig. 1m Herzen der Weichtiere kommen Automa
tiezentren im allgemeinen nicht vor, und wenn sie gegeben sind, so miissen 
sie sich an den Eingangen zum Herzen befinden und nicht an seinem Aus
gange. Demselben Irrtum wie ZUBKOV ist auch RIJLANT verfallen, der 
die Leistungen eines so1chen Ganglions bei Fulgur mit Hilfe eines R6hren
verstarkeroszillographen aufgenommen hat. Es nehmen von hier Antriebe 
ihren Ausgang, die sich in 5-15 Stromschwankungen je Minute auBern. 
Man wird wohl nicht daran zweifeln k6nnen, daB von dem Ganglion 
Antriebe ausgehen, gegebenenfalls sogar im Rhythmus der Herztatigkeit, 
die ja normalerweise auch dasjenige Stuck der Kammer erfaBt, das in 
die Aorta ubergeht. Es ist aber vollkommen verfehlt, aus diesen Strom
schwankungen den SchluB zu ziehen, daB das Ganglion den "Schritt
macher" des Herzens darstellt. 

Bemerkenswert ist die BeeinfluBbarkeit der Herzen von Vorderkiemern 
durch eine Anzahl von pharmakologischen Stoffen, vor aHem solchen, von 
denen man weiB, daB sie auf die Herznerven einwirken bzw. bei deren Tatig
keit ausgeschieden werden. RYWOSCH hat an Pterotrachea auf Gaben von 
A tropin eine Beschleunigung der Schlagfrequenz gesehen. Es handelt sich 
hier urn ein Geschehen, das auch von anderen Herzen sehr wahl bekannt ist 
und auf der Ausschaltung der hemmenden Nervenfasern beruht, die selbst 
ohne besondere Erregung die Herztatigkeit bremsen. 1m gleichen Sinne wie 
Atropin wirken auch Adrenalin [vgl. HYKES (1-3)J sowie Strychnin und 
Kokain. :purch Acetylcholin wird die Tatigkeitsweise des Herzens von 
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Murex trunculus gehemmt [MORIN und JULLIEN (5) sowie JULLIEN und VIN
CENT], selbst dann, wenn es im Verhaltnis von 1 : 108 verdiinnt wird1 . 

Die Wirkungen des Atropins und Acetylcholins sprechen fiir das Vor
handensein hemmender Nervenfasern im Herzen der Vorderkiemer. Ebenso 
konnen die Versuche mit Adrenalin und Kokain zugunsten der Anwesenheit 
fordernder N ervenfasern gedeutet werden. Auf Grund der bisher vorliegenden 
experimenteIlen und pharmakologischen Versuchebestehtalso aIle Berech
tigung, einen auBeren Innervationsmechanismus fiir das Herz der Vorder
kiemer anzunehmen, der sich sowohl aus hemmenden als auch aus fOrdernden 
Fasern zusammensetzt. 

Es ist nunmehr am Platze, etwas iiber den Umlauf des BIutes im 
Tierkorper der Vorderkiemer zu sagen, wie er durch die Tatigkeit des 
Herzens zustande kommt. Die Verhaltnisse werden bei den Vorder
kiemern natiirlich ahnlich liegen wie bei den M uscheln, vor allem wird der 
Blutdruck, der durch die Tatigkeit der Kammer erzeugt wird, sieher 
sehr klein sein. Von groBer Bedeutung fiir die Fiillung des Herzens mit 
BIut und fiir die Tatigkeit seiner einzelnen Abteilungen erweist sich der 
Einbau dieses Organs in den Perikardialraum. Bevor wir uns den ein
schlagigen Tatsachen zuwenden, sei auf die interessante Beobachtung 
aufmerksam gemacht, daB sich der Perikardialsack von Haliotis tuber
culata L. allen auBeren Reizen gegeniiber als auBerordentlich empfindlich 
erweist. J ede Beriihrung lost lebhafte Abwehrbewegungen von seiten 
des Tieres aus, auch wenn sie ganz schwach ist [vgl. VON SKRAMLIK (16)]. 
Diese Tatsache ist urn so bemerkenswerter, als ja normalerweise der 
Perikardialsack von der Schale des Tieres gedeckt, also der Umwelt gar 
nieht entgegengestreckt ist. Eroffnet man den Perikardialsack, so flieBt 
die in ihm befindliche Fliissigkeit ab und das Herz hOrt bald koordiniert 
zu arbeiten auf. Die einzelnen Abteilungen schlagen unabhangig vonein
ander und das Herz bleibt zuletzt stillstehen. Unter diesen Bedingungen 
verhalt sich das Haliotis-Herz anders als das der Lungenschnecken. Denn 
dieses arbeitet nach der Eroffnung des Perikardialsackes noch weiter, 
wenn auch in einer gegeniiber der Norm abweichenden Art. Das Haliotis
Herz dagegen bewegt sieh nach einigen unregelmaBigen Zusammen
ziehungen dann nicht mehr. 

N ach Eroffnung des Perikardialraumes erweist sich das Herz binnen 
kurzem mit Fliissigkeit prall gefiillt. Das Einstellen der Tatigkeit ist 
also offenbar auf eine Uberdehnung der Muskelfasern des Herzens zuriick-

1 Es muB hier allerdings darauf hingewiesen werden, daB nach JULLIEN 
und MORIN (5) ein ganz frisches Herz von Murex trunculus durch Losungen 
von Atropin in seiner Tatigkeit gehemmt wird, unabhangig davon, ob es dabei 
gedehnt ist oder nicht. Anders als ein frisches Herz scheint sich ein "gealtertes" 
zu verhalten. Es nimmt auf Gaben von Atropin seine Tatigkeit auf, freilich 
in sehr unregelmaBiger Weise. Die Angaben von JULLIEN und MORIN (5) 
stehen, darauf sei mit Nachdruck hingewiesen, im v6lligen Widerspruch zu den 
Beo bachtungen von RYWOSCH. Sie k6nnen auch nicht dadurch geklart werden, 
daB man die Wirkung des Atropins mit dem Eingreifen von nerv6sen Elemen
ten in Zusammenhang bringt, die im Myokard nachgewiesen wurden [MORIN 
und JULLmN (2,3)]. 
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zufiihren. Welche Bedeutung der Fliissigkeitsdruck im Perikardialsack 
fiir die Tatigkeitsweise des Herzens hat, geht schon aus der Tatsache 
hervor, daB sich der Vorhof nach bloBem Anstechen des Perikardialsackes 
mit einer feinen Nadel sofort in die geschaffene Liicke einschiebt. 

Nach Anschneiden des Perikardialsackes ist also ein Weiterarbeiten 
des Herzens von Haliotis tuberculata L. auf die Dauer nicht moglich, weil 
durch Uberdehnung der zarten Wand des Herzens infolge der starken 
Fliissigkeitszufuhr eine Zusammenziehung der Muskeln unmoglich 
gemacht wird. Der Perikardialraum beugt also einer Uberdehnung des 
Herzens vor. Das erweist sich bedeutungsvolI, wenn infolge heftiger 
Muskelbewegungen der Zustrom von Fliissigkeit zum Herzen erheblich 
ansteigt. Der Perikardialraum erfiilIt daneben noch eine weitere Auf
gabe. Bei jeder Zusammenziehung der VorhOfe wird in ihm Platz ge
schaffen fiir eine Erweiterung und FiilIung der Kammer, bei jeder Zu
sammenziehung der Kammer wird Platz geschaffen fiir eine Erweiterung 
und Fiillung der VorhOfe. Dadurch wird die Zufuhr von Blutfliissigkeit 
zu den einzelnen Herzabteilungen wesentlich erleichtert. Solange das 
Herz normal arbeitet, solange beobachtet man beim Wechselspiel der 
Herzabteilungen keine Eindellung des Mantelsackes, der sich iiber dem 
Herzen befindet. Urn so weniger ist eine solche zu erwarten, wenn der 
Mantelsack von' der Schale des Tieres noch gedeckt ist und von dieser 
standig in einem Spannungszustand gehalten wird. Das ist ein eindring
licher Beweis dafiir, daB der Raum im Perikardialsack, der durch die Ver
kleinerung einer Herzabteilung bei deren Zusammenziehung frei geworden 
ist, sofort durch einen anderen Herzteil eingenommen wird. Durch diesen 
Hilfsmechanismus wird die Kreislauftatigkeit des zartwandigen Herzens 
sehr erleichtert. Dem Perikardialraum fallt also bei diesen Tieren die Auf
gabe zu, einmal einer Uberdehnung des Herzens vorzubeugen und sodann 
die FiilIung der einzelnen Herzabteilungen zu erleichtern. 

Die Perikardialfliissigkeit ist fiir die Unterhaltung einer geordneten 
Arbeitsweise des Herzens unentbehrlich. Bemerkenswert ist es, daB diese 
Fliissigkeit eine standige Erneuerung erfahrt. Sie geht durch Abtransport 
verloren und wird durch frische ersetzt. Fiir die Bildung der Perikardial
fliissigkeit kommen, wie GROBBEN (3) hervorhebt, die Zotten der VorhOfe 
in Frage, die von ihm auf Grund histologischer Untersuchungen bei 
Haliotis, Fissurella, Parmophorus, T11rbo und Trochus als driisige Organe 
aufgefaBt werden (s. Abb. 45). Jeder, der diese eigenartig geformten Ge
bilde gesehen hat, wird sich die Frage vorgelegt haben, welches ihre Lei
stung ist, die allerdings physiologisch noch sichergestellt. werden muB. 

Uber den Druck, der von der Herzkammer bei der Zusammenziehung 
erzeugt wird, bestehen vorerst keine Angaben. Nach meinen Erfahrungen 
kann er nicht sehr groB sein. Steigt der Druck in den Vorhofen stark 
an, so stellen diese ihre Tatigkeit ein. Ich habe die Erfahrung gemacht, 
daB sich die diinnwandigen Vorhofe bei einem Innendruck von 8 em H 20 
nicht mehD zusammenziehen konnen. DaB dieser Druck normalerweise 
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nicht zustande kommt , dafiir ist schon durch den Gegendruck im Peri
kardialraum Sorge getragen. In bezug auf die Stromung werden im 
Kreislaufsystem der V orderkiemer die Dinge im groBen ganzen ahnlich 
liegen wie bei den Muscheln . Doch wird es Aufgabe fernerer Forschung 
sein, hier weitere Erfahrungen beizubringen. 

Dem Herzen kommt im Kreislaufsystem der V O1'derkiemer zweifellos 
eine wichtige Bedeutung zu. Doch kann der Umlauf des Blutes, eine 
Zeitlang wenigstens, auch durch Hilfsmechanismen, vor allem durch Zu
sammenziehungen und Bewegungen des Tieres unterhalten werden . Das 
geht aus einer Beobachtung von 
RYWOSCH hervor. Er entfernte 
Pterotracheen das Herz und sah 
sie daraufhin nicht etwa un
mittelbar zugrunde gehen. Sie 
lebten vielmehr 3- 4 Tage ganz 
munter im Aquarium weiter und 
bewegten sich wahrend dieser 
Zeit lebhaft wie normale Tiere, 
die ja wegen ihrer hohen Emp
findlichkeit auch nicht viel lan
ger im Aquarium gehalten wer
den konnen. RYWOSCH erwahnt 
weiter, daB dieses Experiment 
haufig durch Vorgange in der 
Natur zustande kommt. Nicht 
selten fangt man im Meere Indi
viduen, die verletzt sind und 
keinen Schwanz und auch kein 

Abb. 4;. Perikardialdriise von Turbo nach GROll BEN (3). 
Es bedeuten: A den Vorhof, V die Kammer. Man be· 
achte die. Zotten, die an den VorhOfen haQ,gen und die 

der Perikardialdrtise entsprechen. 

Herz mehr besitzen. Trotzdem verhalten sich diese Tiere genau SO wie 
gesunde. Das ist in erster Linie ein Beweis dafur, daB in dem offenen 
Kreislaufsystem, das durch Muskelkraft von auBen beeinfluBt werden 
kann, ein Motor fur den Umlauf der Korpersaite, wenigstens eine Zeit
lang, entbehrt werden kann. Diese Tatsache stimmt mit meinen Erfah
rungen (13-15) an Amphioxus lanceolatus Y. uberein. Ich habe wieder
holt bei diesen Tieren gesehen, daB sie weiter lebten und sich ganz 
normal bewegten, auch wenn sie keinen Sinus venosus mehr besaBen, 
ein Gebilde, das dem Herzen anderer Tiere entspricht. 

2. Die Lungenschnecken. 

Dber die Herzen der Lungenschnecken1 sind bisher bei weitem die 
meisten Untersuchungen angestellt worden. Dies geschah hauptsachlich 
bei Helix pomatia L. Seit den ersten Untersuchungen von BIEDERMANN 
hat sich dieses Herz als ein auBerordentlich geeignetes Objekt zur 

1 Hinverwiesen sei auf die sehr gute kurzgefaf3te Zusammenstellung von 
H . HOFFMNNN aus dem Jahre 1927. 
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Anstellung physiologischer Versuche uber die Leistung dieses Organs bei 
den Evertebraten herausgestellt. Neben Helix sind vielfach auch Arion 
und Limax zu Versuchen herangezogen worden, gelegentlich Zonnites 
algyrus. Die Herzen setzen sich aus einem Vorhof und einer Kammer 
zusammen, die tatig sindl. Dem Vorhof wird das Blut durch die Vena 
pulmonalis zugefiihrt. NALEPA hat nun die Vena pulmonalis bei Zonnites 
mit ihrem ganzen Verzweigungsgebiet, vor allem den groBeren Asten, 
in Tatigkeit gesehen. Das GefaB 5011 sich gleichzeitig mit dem Vorhof 
zusammenziehen. 

Sehr interessant und lehrreich ist es, die abwechselnde Tatigkeit des 
Herzvorhofs und der -kammer bei den Lungenschnecken zu verfolgen. 
Es gibt ja eine ganze Anzahl von Lungenschnecken, wie z. B. Helix 
hortensis oder Planorbis corneus, deren Schale sehr g:ut Licht durchlaBt. 
Man sieht dann das Herz mit seinen beiden Abteilungen im unversehrten 
Tierkorper arbeiten [VON SKRAMLIK (13)]. L. FREDERICQ (2) hat darauf 
aufmerksam gemacht, daB man bei Helix fruticum MULL. durch die weiBe 
Schale die Herztatigkeit verfolgen kann. Das Tier hat eine Lange von 
ungefahr 0,2 em, sein Herz erscheint unter dem Mikroskop als ein kleiner 
blauer "Fleck", der sich bei der Tatigkeit in seiner GroBe verandert. 

LOVATT EVANS hat das Herz von Helix pomatia L. im Tierkorper 
dadurch sichtbar gemacht, daB er die Schale an derjenigen Stelle, unter 
der sich das Herz befindet, bei Verwendung von Salzsaure dunn rieb. 
Auf meine Anregung hin hat W. EICHLER (vgl. TURK) ein Verfahren aus
gearbeitet, das es gestattet, durch Fensterung der Schale von Helix 
pomatia uber dem Herzen bei entsprechender Beleuchtung die Herztatig
keit im Tierkorper zu verfolgen. ZweckmaBig ist es, daB dabei der Mantel
oder Lungensack aufgeblaht wird, indem man eine Kanule in die Atem
offnung einfuhrt oder einbindet und diese mit einer Geblasevorrichtung in 
Verbindung setzt. Man sieht dann sehr schon die Bewegungen der beiden 
Herzabteilungen, vor allem die fortlaufende Verschiebung der Atrioven
trikulargrenze bei deren abwechselnder Tatigkeit. Bei der Zusammen
ziehung des Vorhofs wird die Atrioventrikulargrenze in der Richtung gegen 
die Vena pulmonalis, bei der Zusammenziehung der Kammer in der Rich
tung gegen die Aorta verschoben. Dieses Verhalten des Herzens ist auBer
ordentlich charakteristisch und wirft Licht auf die Unterlagen, die fur 
die Unterhaltung einer koordinierten Tatigkeit des Herzens erforderlich 
sind. Ausdrucklich sei darauf aufmerksam gemacht, daB solche umfang
reichen Verschiebungen der Atrioventrikulargrenze bei anderen Weich
tiertm nicht vorkommen, ebensowenig wie bei den Wirbeltieren. 

Es ist wiederholt der Versuch gemacht worden, die Tatigkeitsweise des 
Herzens von Helix pomatia L. im Tierkorper oder nach Herausschneiden 

1 Der Vollstandigkeit halber sei hervorgehoben, daB es KONICEK in 
neuerer Zeit gelungen ist, H~rzgewebe von Helix pomatia L. zu ziichten. 
Die Tatigkeit von Vorhofstiicken halt vielfach bis zu 3 Wochen, die von Kam
merstiicken cllerdings nur einige Stunden an. 
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graphisch zu verfolgen, entweder durch Aufnahme der mechanischen Tatig
keit oder durch Aufnahme des Elektrogramms. Das letztere Verfahren 
ist zweifellos vorzuziehen, weil durch jede Verbindung der Abteilungen 
des Lungenschneckenherzens mit Hebeln seine Tatigkeitsweise tiefgreifend 
verandert wird. Es kommt dann namlich die Dehnung der Wand des 
Herzens nicht allein durch BlutzufluJ3 zustande, sondern auch durch 
den Zug des angehangten Hebels. Immerhin kann man bei Verwendung 
entsprechender Registriervorrichtungen die Tatigkeitsweise des Herzens 
auch so lange Zeit hindurch 0 

verfolgen. Dies geschah beim 
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Abb.46. AtrioventrikularklappedesHer
zens von Helix pomatia L. nach NOLL, 

18fach linear vergrollert. Es bedeuten: 
A denVorhof,Kldie Klappe. Essindzum 
Verstandnis der Anordnung der Klappe 
im Herzen mit 0 , u, 1, r (oben, unten, 
links,rechts) die Richtungsbezeichnungen 
in bezug auf den Tierkorper angefiihrt. 
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Abb.47. Aortenklappe des Herzens von Helix pomatia L. nach 
NOLL, 18fach linearvergr6Bert. Es bedeuten: V die Kammer, 
Ao die Aorta, Kl die Klappe, G die AbgangssteUe eines Ge
falles , die sich hinter der Klappe befindet. Es sind zum Ver
standnis der Anordnung der Klappe im Herzen mit 0, U, 1, r 
(oben, unten, links, rechts) die Richtungsbezeichnungen in 

bezug auf den Tierkorper angefiibrt. 

Herzen von Helix pomatia L. durch BEYNE, CARDOT (2), BIERING, 
VELOSO (1), BINET und PERLES sowie RAFFO, beim Herzen von Arion 
durch NIERSTRASS 1. 

1m Herzell der Lungenschnecken befindet sich eine Klappe zwischen 
Vorhof und Kammer und eine zwischen Kammer und dem angeschlossenen 
arteriellen GefaJ3 eingesGhaltet. Nach den Untersuchungen von NOLL 
(vgl. auch NOLD) (s. Abb.46) handelt es sich bei der Atrioventrikular
klappe urn ein sagittal gestelltes musku16ses trichterartiges Gebilde, das 
sich bis zu etwa einem Viertel in das Kammerinnere einsenkt und an der 
Ventral- und Dorsalflache der Kammer nahezu in der Mittellinie durch 
starke Muskelziige befestigt ist. Der KlappenschluJ3 wird vorzugsweise 
durch Zusammenziehung der Muskelfasern der Klappe selbst bedingt. 
Ihr Durchschlagen nach dem Vorhof zu bei der Zusammenziehung der 
Kammer wird durch die langs gestellten Muskelfasern der Kammerbasis 
verhiitet, die sich an den Ansatzstellen der Klappe befinden. Bei der 

1 Vgl. hier auch die Angaben bei MAIRE, BINET und MAIRE, sowie BINET 

und QUERAtTO. 
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Zusammenziehung der Kammer werden diese Gebilde sehr stark aufge
blaht. Sie legen sieh mit ihren freien Randern einander an und werden 
dabei in betraehtliehem Umfange in den Vorhof getrieben. 

Bei der Aortenklappe handelt es sieh (s. Abb. 47) urn eine mit Muskeln 
ausgestattete Tasehenklappe, die in den Anfangsteilen der Aorta einge
baut ist. Ihre Lage und Anordnung kann man am best en erkennen, wenn 
man eine Herzkammer, die auf der Dorsalflaehe liegt, ventral in der Mitte 
von oben naeh unten aufsehneidet, den Sehnitt gegen die Aorta zu weiter
fiihrt und nun die klaffenden Rander auseinander zieht. Man kann dann 
sehen, wie die Klappe oben reehts und links an der Dorsalseite der Aorta 
angeheftet ist. Es handelt sich bei ihr urn ein tasehenformiges Gebilde. 
Der AbsehluB der Aorta gegeniiber der Kammer wird aber nieht allein 
dureh diese Tasehenklappe herbeigefiihrt, sondern aueh dureh die Mus
kulatur, die sieh im Anfangsteil der Aorta befindet und zirkular angeord
net ist. Zieht sieh diese zusammen, so wird die Aorta gegeniiber del' 
Kammer abgesehniirt. Die Abdiehtung wird noeh erleiehtert dureh einen 
Muskelwulst, der sieh in der Hohe der Klappe an der Vorderwand der 
Aorta befindet. Bei der Ausdehnung der Tasehe der Aortenklappe, die 
mit Muskelfasern ausgeriistet ist, kommt es infolge des Druekes, der ill 
dem GefaB herrseht, zu einer starken Dehnung der Muskulatur, die in 
diese Klappe eingebaut ist. Dadureh wird sie zur Zusammenziehung 
angeregt. Die Folge davon ist, daB die Blutfliissigkeit dureh diesen 
Hilfsmechanismus aueh wahrend der Diastole der Herzkammer in das 
Kreislaufsystem vorangetrieben werden kann. 

Es fragt sieh nunmehr, in welcher Frequenz das Herz der Lungen
schnecken normalerweise tatig ist. Das hangt natiirlieh in erster Linie 
von den Bedingungen der Haltung der Tiere abo Die Werte, die von ver
sehiedenen Forsehern fiir die Herzfrequenz von Lungenschnecken gefunden 
wurden, sind in Tabelle 8 zusammengestellt. Die Frequenz, in der das 

Tabelle 8. lVIittlere Frequenz Urn) des Herzens versehiedener 
Lungensehneeken bei Zimmertemperatur. 

Tierart 

Limnaea auricularia 0,1-0,2 em 
Limnaea auricularia 2,0 em 
Arion . 
A riolimax . . . 
Helix pomatia L. 
Helix pomatia L. 

Helix hortensis . 
Planorbis corne us 

I 

I 100 
I . 
[42,5-46,0 

Beobachter 

LUDWIG (1, 2) 

LUDWIG (1, 2) 

NIERSTRASS 

CARLSON (4) 
VON SKRAMLIK (18) 

20--36 ' 
35-40 
50-60 
20-30 I BLANC, JULLIEN U. MORIK 

• (1, 2) 
40 

40-45 
vox SKRAMLIK (18) 
VOK SKRAMLlK (18) 

Herz arbeitet, hangt in erster Linie von der GroBe bzw. dem Alter der 
Tiere abo 9,2 em lange Exemplare von Limnaea auricularia haben eine 
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Herzfrequenz von etwa 100, 2,0 em lange eine solche von etwa 45. Die 
Frequenz steht weiter in Abhangigkeit von dem Bewegungszustand der 
Tiere. Bei einem kriechenden Tier ist die Herzfrequenz sehr viel h6her als 
bei einem ruhenden. Wahrend die Durchschnittsfrequenz im Ruhezustand 
etwa 36 Zusammenziehungen je Minute betragt, schlagt das Herz bei 
der gleichen Temperatur etwa SOmal je Minute, wenn die Tiere in leb
hafte Bewegung geraten. Bei Helix ist die Herzschlagfrequenz im Sommer 
sehr viel h6her als im Winter wahrend des Schlafes. Das hangt natiirlich 
in erster Linie mit der Umgebungstemperatur zusammen. Darauf solI 
noch die Rede gebracht werden, wenn die Beeinflussung der Herztatigkeit 
durch die Temperatur behandelt wird. 

Hier ist auch noch darauf hinzuweisen, daB die Frequenz des Helix
herzens im Tierk6rper auch ohne jeglichen Eingriff ganz betrachtlich 
schwankt. BIERING hat auf meine Anregung hin dariiber Untersuchungen 
angestellt. Es hat sich dabei ergeben, daB bei einer Beobachtungszeit 
von iiber 3 Stunden, bei der die Herzschlagzahl von 10 zu 10 Min. gemessen 
wurde, die Frequenz zwischen 25 und 50 Schlagen je Minute wechselte. 
Die Temperatur des Raumes, in dem das Tier, dessen Schale zum Zwecke 
der Beobachtung des Herzens gefenstert worden war, beobachtet wurde, 
betrug 18° C. Hohe Herzschlagfrequenzen sind in der Regel dann festzu
stellen, wenn sich das Tier stark zusammenziehtl. Jedenfalls besteht 
keine so strenge Rhythmik in der Tatigkeit des Herzens des unversehrten 
Tieres, wie wir sie vom Wirbeltierherzen her kennen und festzustellen 
gewohnt sind. Die Beobachtungen, die BIERING an Helix pomatia L. 
gemacht hat, konnten an Helix hortensis und Planorbis corneus bestatigt 
werden. Man sieht da sehr haufig, daB das Herz pl6tzlich sehr viellang
samer schlagt, ja sogar eine Zeitlang in Ruhe verharrt, ohne daB man 
einen auBeren Grund dafiir festzustellen vermag. Offenbar hat dieses 
Geschehen mit den Druckverhaltnissen im Tierk6rper etwas zu tun, die 
sich natiirlich von auBen nicht ohne weiteres feststellen lassen. J eden
falls deutet auch dieses Geschehen mit aller Entschiedenheit darauf hin, 
daB die Tatigkeit des Herzens bei den Lungenschnecken nicht von irgend
welchen Automatiezentren gelenkt wird. Denn sonst waren solche Schwan
kungen in der Herzfrequenz ganz unverstandlich. Diese beobachtet man 
bei Wirbeltierherzen nur dann, wenn irgendwelche Nervenwirkungen ins 
Spiel kommen. Die merkwiirdigen Schwankungen in der Frequenz des 
Herzens von v611ig normalen Weinbergschnecken gehen am besten aus 
Tabelle 9 (S. 210) hervor. 

Sehr haufig kann man am Herzen im Tierk6rper die Feststellung 
machen, daB sich der Vorhof pl6tzlich etwas schwacher zusammenzieht 
und daB dann dieser schwachen Vorhofszusammenziehung keine Tatigkeit 

1 Diese Feststellung ist allerdings schlecht mit der Beobachtung von KOCH 
in Einklang zu bringen, danach bei Muscheln die Herzschlagfrequenz bei 
offenen Schal-en erheblich hoher ist als bei geschlossenen. 

Ergebnisse der Biologie XVIII. 14 
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der Kammer nachfolgt (vgl. BIEDERMANN, BIERING). Es kann also offen
bar der Funktionszusammenhang zwischen diesen beiden Herzabteilungen 

Tabelle 9. Anderungen der Herzfrequenz 
bei einem unversehrten Exemplar von 
Helix pomatia L. bei Beobachtung von 10 zu 

auch im Tierkorper sehr 
leicht ge16st werden. 

Es ist nunmehr am 
Platze, die Abhangig
keit zu besprechen, die 
zwischen der Tempe
ratur des Raumes, in 
dem das Tier gehalten 
wird, und der Herzfre
quenz besteht und zwar 
wahrend des Winter
schlafes und des Wach
zustandes. YUNG (3) hat 
dariiber als erster Be
obachtungen angestellt, 
die in Tabelle 10 zu-

10 Min. Das Tier wurde bei Zimmer
tem pera tur gehal ten. 

Zeit I 11 I Zeit 11 

0 40 100 Min. spater 50 2 

fOMin. spater 45 110 
" " 

42 
20 

" " 
40 120 

" " 40 
30 " " 35 130 " " 

41 
40 

" " 
26 140 

" " 37 
50 " " 32 150 " " 42 
60 

" " 39 160 
" " 40 

70 " " 25 170 
" " 42 

80 
" " 39 180 

" " 42 
90 " " 41 

sammengetragen sind. Bei gleicher Temperatur ist die Frequenz des 
Herzens von Tieren im Winterschlafe (vgl. die Werte von + 20° C 

Tabelle 10. 
Abhangigkeit der Herzschlag
Irequenz (fm) bei Helix pomatia L. 
von der Temperatur (t) in 0 C im 
Winterschlaf (W) und im Wach-

zustand (5). 

w 

2 
4 

12 
17 
26 
38 
54 
50 

Arhythmie 

5 

36 
52 
67 
82 

AuBentemperatur aufwarts) sehr 
viel hoher als im Sommer wahrend 
des Wachzustandes. 

Aus der Frequenzanderung kann 
man auch den Temperaturkoeffi
zienten bestimmen. Er betragt bei 
Wintertieren zwischen 5 und 15° C 
4,2, zwischen 10 und 20° C 2,2, 
zwischen 15 und 25° C 2,2 und 
zwischen 20 und 30° C 2,1. Er sinkt 
zwischen 25 und 35° C auf 1,3 herab. 
Bei den Sommertieren betragt er 
in demselben Temperaturbereich 
nicht ganz 1,6. Dabei sind die Ver
suche von YUNG zugrunde gelegt. 
BIEDERMANN bestimmte bei Tempe-

+ 1 

+ 5 
+10 
+ 15 
+ 20 
+ 25 
+ 30 
+ 35 
+ 40 
+ 50 Herzstillstand raturen zwischen + 38 und 40° C bei 

Helix pomatia L. 80-100 Schlage 
in der Minute. Selbst bei + 49° C sah er das Herz noch arbeiten. 
Damit ist aber zweifellos die obere Temperaturgrenze erreicht. Nach 
den bisher vorliegenden Beobachtungen kann man also sagen, daB 
das Herz von Helix pomatia L. zwischen 0 und + 50° C zu arbeiten 

1 Zahl der Herzschlage pro Minute. 
2 DasJTier hat sich stark zusammengezogen. 
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vermag1 . Dieser Temperaturbereich, der an und fUr sich sehr groB ist, 
iibersteigt denjenigen, in dem das Froschherz noch koordiniert zu arbeiten 
vermag, bei weitem. 

Wie bei anderen Tierherzen wurde auch fiir eine Anzahl Lungenschnecken 
aus der ARRHENlUsschen Gleichung das I' berechnet. CROZIER und STIER 
bestimmten fiir das Herz von Limax maximus im Ruhezustande der Tiere 
zu Anfang des Friihjahres einen Wert von 16300, im Winter von 7900. Diese 
Befunde ki::innen mit Berechnungen in Einklang gebracht werden, deren 
Grundlage Versuche von LANG an Helix pomatia L. bilden. Das I' betrug 
im Januar 11300, im Februar 16000 und im Juni 7900. Auf Grund der Beob
achtungen von BACHRACH und CARDOT ergibt sich fiir das Herz von A rion
embryonen ein I' von 12700. 

Hier ist auch eine merkwiirdige Erscheinung zu besprechen, die von 
BACHRACH und CARDOT an der isolierten Kammer der Weinbergschnecke 
beobachtet wurde. Sie besteht darin, daB das Herz infolge einer ptotz
lichen Abkiihlung seine Ta.tigkeit nicht auf die niedrige Temperatur ein
stellt, sondern in Diastole stehen bleibt. Es nimmt nach Ablauf einer 
bestimmten Zeit seine Tatigkeit wieder auf in einer Frequenz, die der 
niedrigen Temperatur entspricht. Diese Erscheinung wurde zuerst von 
LIBBRECHT am Froschherzen beobachtet und als "thermisches Paradoxon" 
bezeichnet 2• Bemerkenswert ist es, daB das Schneckenherz, wenn es in 
einer Lasung gehalten wird, die eine graBere Menge von Kaliumionen 
enthalt, nach dem Stillstand seine Tatigkeit in auffallend hoher Frequenz 
aufnimmt. Das steht im Gegensatz zu dem langsamen Schlagen des 
Herzens, das ohne Gegenwart graBerer Mengen von Kaliumionen in der 
Nahrlasung als Folgeerscheinung der platzlichen Abkiihlung zu beob
achten ist. 

Es fragt sich nunmehr, welche Ernahrungsfliissigkeit man zweck
maBig fUr das Herz der Lungenschnecken verwendet. Es ist nicht weiter 
iiberraschend, daB das Herz dieser Tiere am allerbesten arbeitet, solange 
es so ernahrt wird wie in der Norm, also mit Hilfe seiner eigenen Karper-

1 Nach den Angaben von VITA soll das Herz von Helix aperta BORN noch 
bei einer Temperatur von + 70° C weiter arbeiten! Wahrscheinlich lagen 
bei dies en Versuchen die Dinge so, daB wohl die Temperatur des Bades auf 70° 
gestiegen war, daB aber die Temperatur des Herzens diesen Grad noch nicht 
erreicht hatte. Es ist ganz unwahrscheinlich, daB ein Herz bei dieser hohen 
Temperatur tatig sein kann. 

2 Wahrscheinlich beruht das sog. "thermische Paradoxon" beim Frosch
herzen darauf, daB die Uberleitungsgebilde zwischen den einzelnen Herzabtei
lungen infolge der pli::itzlichen Abkiihlung versagen. Der Sinus wird arbeiten, 
und zwar in einer Frequenz, die der niedrigen Temperatur des Bades ent
spricht. Die Antriebe, die vom Sinus ihren Ausgang nehmen, werden aber 
eine Zeitlang nicht nach den Vorhi::ifen, vor allem aber nicht auf die Kammer 
iibertragen, weil die Uberleitungsgebilde gegeniiber allen pli::itzlichen Ande
rungen der Temperatur auBerordentlichempfindlich sind. Ob diese Annahme, 
die auf Grund meiner Beobachtungen [Uber die Beziehungen zwischen der 
normalen und riicklaufigen Erregungsleitung beim Froschherzen. Pfliigers 
Arch. 184, 1 (1920)J sehr viel Wahrscheinlichkeit fiir sich hat, das Richtige 
trifft, miisse!'J. indessen eigene Untersuchungen ergeben. 

14* 
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fliissigkeit. Freilich ist die Hamolymphe der Lungenschnecken nicht allein 
sehr verwickelt zusammengesetzt, sondern auch groBen Schwankungen 
in der Zusammensetzung unterworfen, je nach der Jahreszeit. ARVANI
TAKI und CARDOT (5) haben die Beobachtung gemacht, daB die Konzen
tration der Hamolymphe der Tiere (es handelte sich urn Helix aspersa, 
aperta, vermic~tlata und pisana) wahrend des \Vinter- wie des Sommer
schlafs bei groBer Trockenheit allmahlich zunimmt. Infolge von Regen
fallen sinkt sie auf der anderen Seite innerhalb ganz kurzer Zeit abo 
Manchmal betrugen die Schwankungen des Wasserhaushaltes der Tiere 
30% und mehr. Die Verdunnung der K6rpersafte nach Regenfallen kommt 
allerdings nur dann zustande, wenn die Tiere Gelegenheit haben, Nah
rung zu sich zu nehmen. Eine \Yasseraufnahme durch die Haut spielt in 
all diesen Fallen eine untergeordnete Rolle. 

Bemerkenswert ist es, daB sich die K6rpersafte der vier vorhin er
wahnten Gattungen von Helix auch dann als verschieden Zllsammen
gesetzt erweisen, wenn man die Tiere unter v611ig gleichartigen Bedin
gungen halt. Diese Feststellung ist offenbar mit den Lebensgewohn
heiten der Tiere in Zusammenhang zu bringen. Fur die vorliegenden 
Betrachtungen ist es aber nicht unwichtig hervorzuheben, daB die Herzen 
der Tiere selbst dann zu arbeiten verm6gen, wenn die Ernahrungsflussig
keit in ihrer Zusammensetzung sehr stark schwanktl. Als besonders 
giinstig fiir die Unterhaltung der Herztatigkeit crwiesen sich Salz16sungen, 
die fiir Helix aperta 0,102, fiir Helix aspersa und vermiculata 0,153 und 
fiir Helix pisana 0,205 n waren. Diese "optimalen" L6sungen sind leicht 
hypertonisch. Sie mussen die Ionen Na, K, Ca und Mg enthalten [vgl. 
hierzu ARVAKIT AKI und CARDOT (1) J. 

Interessant ist es, daB sich im Schneckenblut, das gegeniiber Lackmus
papier deutlich alkalisch reagiert, nach den Angaben von COUVREUR auch 
Harnstoff befindet, und zwar in Mengen von 0,2-0,3 % 2. Der letztere \Vert 
gilt fiir Tiere, die sich im Winterschlaf befinden. Ob man aber der Nahrlosung 
£iir das Herz Harnstoff zusetzt oder nicht, spielt nach den Erfahrungen von 
LOVATT EVANS gar keine Rolle. 

Zur Ernahrung des Herzens von Helix pomatia L. benutzte LOVATT EVANS 
eine Frosch-Ringerlosung mit vermehrtem Calciumgehalt, zu der das Blut 
des Tieres in Mengen von etwa 10% zugesetzt wurde. In ahnlicher vVeise 
behalf sich BIERING bei seinen Versuchen an herausgeschnittenen Herzen 
von Helix pomatia L. Als Durchspiilungsfliissigkeit wurde die Hamolymphe 
anderer Tiere benutzt, entweder in reinem Zustande oder aber nach Ver
diinnung mit 0,6 %iger NaCl-Losung zu gleichen Teilen. Aus einem Tier 

1 Wie anspruchslos das Herz von Helix pomatia L. in bezug auf die Er
nahrung ist, geht auch aus den Beobachtungen von .YIoUGEOT und AL'BERTOT 
hervor, die zu seiner Durchstromung schwejelhaltige 111 ineralwiisser verwandten 
(vgl. hier auch VILLARET, BELTHOISE und ]L'STIX-BESAXYOX). 

2 Nach FLORKIN und RENWART (1) soll sich im Blute der TFirbeliosen nur 
wenig freies Ammoniak befinden. :\ach FLORKIN und HOCET sind in der 
Hamolymphe von Anodonta nur Spuren davon enthalten. 1m Blute von 
Helix pomatia L. fanden FLORKIX uncI RExwART (2) 0,7-2,0 mg je 100 ccm 
(vgl. hier auch CH,\RXOT). 
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lassen sich et\\"a 2,0-2,) ccm Korperfliissigkeit gewinnen. Man geht zu 
diesem Zwecke am besten so vor, daB man bei den Tieren nach Fensterung 
den Perikardialsack und den Vorhof anschneidet und das Blut, das austropft, 
auffangt. Der AbfluB von Blut wird erhoht, wenn man bei diesem Eingriff 
den FuB des Tieres leicht massiert. Es muB aber vermieden werden, daB 
dadurch etwa die Schleimabsonderung in Gang gebracht wird, denn jede Bei
mengung von Schleim zur Durchspiilungfliissigkeit erweist sich als ein starkes 
Herzgift. In Frosch-Ringerlosung oder in 0,6 %iger NaCI-Losung arbeitet 
das Herz auf die Dauer nicht. Die Kammer gerat unter dem EinfluB einer 
solchen Losung in einen tonischen Kontraktionszustand. 

Wichtig ftir die Unterhaltung der Tatigkeit des Herzens ist es, daB sich 
in der Durchspiilungsfliissigkeit geniigende Mengen von Sauerstotf befinden. 
Dadurch wird zweifeIlos die Leistungsfahigkeit des Herzens erhoht. Versenkt 

A bb. 48. Tonussteigerung der ausgeschnittenen und durchstromten Kammer des Herzens von Ii elix pomatia L 
unterdem EinfluB von CO:! nach LOVATT EVANS. Registrierung von oben nach unten: Tatigkeitder Kammer. 
Zeit in 5/1 sec. Beim ~ wird der Inhalt der Kaniile durch RINGER-Lasung ersetzt , die mit CO2 gesattigt 

ist. Beim t wird das CO2 mittels Durchleiten von Luft entfernt. 

und halt man eine Schnecke unter'Vasser, so erfahrt infolge der Kohlenstoff
dioxydanreicherung in der Hamolymphe der Herzschlag eine auffaIlige Ver
langsamung. Das gleiche kann man erreichen, wenn man den Mantelsack mit 
01 ftiIlt. Zuletzt bleibt das Herz nach den Erfahrungen von YUNG (3) in 
Diastole stillstehen. Unter dem EinfluB groBer Mengen von Kohlenstoffdi
oxyd in der Ernahrungsfliissigkeit gerM das Herz von Helix pomatia L. nach 
LOVATT EVANS in eine tonische Kontraktion. Leitet man wieder Luft 
durch die Losung hindurch, so nimmt es (s. Abb. 48) seine Tatigkeit von 
neuem auf. 

Es ist natiirlich stets miBlich, bei Durchspiilungsversuchen am Herzen 
von Helix pomatia L. die Korperfliissigkeit der Tierc zu verwenden. Selbst 
wenn man spars am damit umgeht, so wird zu jedem Versuche die Korper
fliissigkeit von etwa 10 Tieren gebraucht. Es war daher erwiinscht, eine Nahr
losung in die Hand zu bekommen, in der das Herz von Helix pomatia L. langere 
Zeit zu arbeiten vermag, ohne daB sich irgendwelche Storungen bemerkbar 
machen. Eine solche Losung wurde von CARDOT (3) zusammengesetzt. Es 
handelt sich im Prinzip um eine Ringerlosung, die im Liter 0,54-0,67 g 
NaCl, 0,25-0,32 g KCI und 0,15-0,18 g CaCl2 enthiilt. Sie cntspricht, wie es 
CARDOT ausgedriickt hat, einer 60-75 %igen Warmbliiter-Ringerlosung. 
Unter diesen Ernahrungsbedingungen arbeitet das Herz von Helix pomatia L. 
nach den Angaben von CARDOT (3) langer als 48 Stunden. Benutzt man die 
Warmbliiter-Ringerlosung in einfacher oder doppelter Konzentration, so 
entwickelt sich nach einer voriibergehenden Arhythmic eine Herztatigkeit 
in sehr langsamer Frequenz, die aber sehr regelmaBig vor sich geht. Die 
Zusammenziehungen der Herzkammcr weisen cine hohe Amplitude auf, 



------ ---------- - ---------
214 EMIL VON SKRAMLIK: 

genau so wie man sie bei Verwendung der Korperfliissigkeit oder jener Nahr
losung beobachtet, deren Zusammensetzung vorhin angegeben wurde. Der 
Tonus der Herzmuskulatur erweist sich unter diesen Bedingungen auBerordent
lich herabgesetzt. Bei Beeinflussung des Herzens durch eine normale oder 
hypertonische Warmbliiter-Ringerlosung machen sich merkwiirdige Rhyth
musschwankungen am Herzen bemerkbar, die darin bestehen, daB_ der Herz
muskel eine Zeitlang sehr langsam und kraftig, im AnschluB daran wieder 
sehr rasch schlagt, allerdings mit schwacher Kraft. Zum Teil hangt dies mit 
den Schwankungen im Tonus zusammen, die durch den Wechsel in der Zu
sammensetzung der Losung herbeigefiihrt werden. 

BLANC, CHAMBON, JULLIEN und MORIN haben spater eine Losung herge
stellt, die sich fiir die Herzkammer von Helix pomatia L. ganz besonders 
eignen solI. Sie enthalt die vier Kationen Na, Kl, Ca und Mg, und zwar in den 
Chlorverbindungen. Die Mengenverhaltnisse sind im Liter: Na 1,06 g, 
K 0,17 g, Ca 0,3 g und Mg 0,3 g. Bei Verwendung einer solchen Losung kann 
das Herz von Helix pomatia L., das den Tieren in der Zeit von Anfang Oktober 
bis Mitte Februar entnommen wurde, wahrend 9 Tagen regelmaBig arbeiten, 
zu anderen Jahreszeiten nur 2 Tage lang. Allerdings laBt die Frequenz, in der 
die Herzen tatig sind, allmahlich stark nacho Hort die Herztatigkeit auf, so 
kann man sie wieder in Gang bringen, wenn man an Stelle der Mineralsalz
losung die KorperflUssigkeit der Tiere verwendet. Der Unterschied in dem 
Verhalten des Herzens von Winter- gegeniiber Sommertieren wird dadurch 
erklart, daB sich im Herzen zu Anfang der Winterzeit groBere Mengen von 
Glykogen befinden, auf dessen Kosten die Tatigkeit durchgefiihrt werden 
kann. 

ARVANITAKI und BLANC haben auch Untersuchungen tiber den EinfluB 
des PH auf die Herztatigkeit von Helix pomatia L. angestellt. Sie verwendeten 
eine sog. aquilibrierte Ionenlosung, die Na, K, Ca und Mg enthielt, in dem
selben Mengenverhaltnis, das vorhin angegeben wurde. Zu dieser Losung 
wurde entweder eine 1/100 n Salzsaure- oder eine 1/100 n NaOH-Losung hinzu
gefiigt, urn den gewiinschten Wasserstoffexponenten zu erzielen. Das Herz 
arbeitet am besten und am langsten, wenn der PH 7,6 betragt. Wird er gean
dert, so kommt es meist voriibergehend zu einer Beschleunigung der Herz
tatigkeit, die von einer Vermehrung des Tonus begleitet ist. Die Streuungs
breite der Werte fiir den PH' innerhalb deren die Herztatigkeit normal vor 
sich gehen kann, sind nach den Beobachtungen von ARVANITAKI und BLANC 
auBerordentlich gering. 

Nach den Untersuchungen von ARVANITAKI und CARDOT (1) liegen die 
Dinge fiir die Ernahrung des Herzens von Helix pisana ahnlich wie fiir das 
Herz von Helix pomatia L. Das isolierte Herz des ersteren Tieres vermag 
nur dann richtig lange Zeit hindurch zu arbeiten, wenn sich in der Ernah-

1 Uber das Verhalten des Herzens von Helix pomatia L. gegeniiber Kalium 
gehen die Meinungen verschiedener Forscher noch etwas auseinander. LOVATT 
EVANS bemerkt, daB das Herz von Helix pomatia L. gegeniiber einer Ver
mehrung des Kaliumgehaltes der Durchspiilungsfliissigkeit bis auf 0,2 % 
unempfindlich ist. HOGBEN stellte demgegeniiber fest, daB das Herz dieser 
Tiere bei einem UberschuB von Kaliumionen in der Ernahrungsfliissigkeit in 
Diastole stillstehen bleibt, wahrend es einem Kaliummangel gegeniiber 
unempfindlich ist. CARDOT, CHEVALLIER und FAYE (1, 2) bemerken (im 
Gegensatz dazu), daB das Herz von Helix pomatia L. entsprechend den Er
fahrungen von ZWAARDEMAKER am Froschherzen seine Tatigkeit einstellt, 
wenn man das Kalium aus der Durchstromungsfliissigkeit entfernt. Uber die 
Bedeutung des "Lichtfaktors" bei diesem Geschehen vgl. auch die Angaben 
von CARDO? (7,8). 
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rungsfliissigkeit neben den Ionen Na und K auch noch Ca und Mg befinden. 
Allerdings miissen die letzteren beide in der Losung vorhanden sein. Sie 
konnen sich nicht etwa wechselweise vertreten, wie das in einem gewissen 
Umfange fiir das Herz von Helix pomatia L. zutrifft. Freilich erweist sich fUr 
das Herz von Helix pisana der Mangel an Ca weniger ungiinstig als der von 
Mg. Die Beziehung in dem Mengenverhaltnis zwischen den Alkali- und Erd
alkaliionen muB etwa 3 betragen. Auch das Mengenverhaltnis zwischen Na
und K-Ionen muB ein bestimmtes sein. Man bekommt die giinstigsten Be
dingungen fUr die Tatigkeit des Herzens, wenn diese Beziehung 16,5 betragt. 
Ca und Mg miissen in einem Mengenverhaltnis von 0,4 in der Losung vorhan
den sein. 

ARVANITAKI und CARDOT (1) haben nun die chemische Zusammensetzung 
der Korperfliissigkeit von Helix pisana verglichen. In dieser Korperfliissig-

keit betragt die Beziehung Na zu K 16,5, die Beziehung von N~~ -~- ist 

12,3, wahrend sie in den Versuchen von ARVANITAKI und CARDOT 10,5 be
trug1 . Man kann daraus schlieBen, daB die Zusammensetzung der Nahrlosung 
fiir das Herz von Helix pisana in bezug auf die Ionen weitgehend der Zusam· 
mensetzung der Hamolymphe des Tieres entsprach. ARVANITAKI und 
CARDOT (2) haben noch eigens darauf hingewiesen, daB das Magnesium-Ion 
in einer Nahrlosung fiir das Schneckenherz deswegen nicht fehlen darf, weil 
ausschlieBlich durch seine Gegenwart die Erregbarkeit der Kammer auf ent
sprechender Hohe gehalten wird. BLANC, JULLIEN und MORIN (2) haben 
auch die Tatigkeitsweise von Herzstreifen verfolgt, die in Losungen verschie
dener Zusammensetzung gehalten wurden. Der Vorhof sch~int in bezug auf 
die Ernahrungsfliissigkeit weniger anspruchsvoll zu sein als die Herzkammer. 
Fiir den Vorhof kann man mit den Ionen Na und K in der NahrlOsung aus
kommen, die Kammer braucht daneben noch Ca und Mg. 

CARDOT (3) hat die Tatigkeitsweise des Helixherzens auch beim Halten 
in hypertonischen Losungen untersucht. Zuerst tritt, wenigstens in der 
iiberwiegenden Mehrzahl der FaIle, bei Verwendung einer solchen Ernahrungs
fliissigkeit ein Stillstand des Herzens in Diastole ein, der einige Minuten an
halt. Dann beginnt das Herz von neuem zu arbeiten, und zwar zuerst schwach 
und unregelmaBig. Die Amplitude der Zusammenziehung erfahrt aber fort
laufend eine Verstarkung, ebenso wie die Schlagfolge immer regelmaBiger wird, 
bis zuletzt das Herz besser arbeitet als in einer isotonischen Losung. Manch
mal kann es geschehen, daB das Herz nach Einbringen in eine stark hyper
tonische Losung nicht stillstehen bleibt, sondern weiter arbeitet, wenn auch 
anfanglich mit einer sehr geringen Kraft. Ausnahmslos schlagen aber die 
Herzen einige Zeit nach Einbringen in hypertonische Losungen sehr lang
sam, dann allerdings mit ganz betrachtlicher Kraft. 

Interessant ist das Verhalten des Helixherzens gegeniiber Traubenzucker. 
Verwendet man Losungen geringer Konzentration, so beginnt das Herz in 
Gruppen zu arbeiten, die durch langere Pausen von einander getrennt sind. 
Der Tonus des Herzens nimmt dabei fortlaufend zu, bis es zuletzt (bei Ver
wendung einer 4 %igen Traubenzuckerlosung) in einen Zustand von Kontrak
tur verfallt (ARVANITAKI und BONNAMOUR). 1m Herzen von Helix findet sich 
auch eine gewisse Menge von Glykogen, der seine Leistung parallel geht. Auch 
sind die Herzen imstande, den Traubenzucker der Nahrlosung zu Glykogen 

1 Dieser Quotient steht in Ubereinstimmung mit den Erfahrungen von 
BERNARD und BO:'-!NET in bezug auf den Natrium- und Kaliumgehalt der 
Hamolymphe von Helix pomatia L. Er betragt hier 10,5. Freilich muB man 
das Kalium als freies, nicht als Gesamtkalium rechnen (vgl. auch CARDOT 
und JULLIEN). 
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umzuwandeln und dieses in den Muskelfasern zu stapeln 1 [vgl. LOEPER, 
LEMAIRE und MOUGEOT (1-3)J. 

ARVANITAKI und CARDOT (7) haben auch noch die Wirkung von ver
schiedenen Extrakten aus den Herzen und Muskeln verschiedener Helix
arten bzw. Frosche und auch von Hefeextrakten auf die Tatigkeitsweise der 
Herzkammer von Helix pis ana untersucht. Die warmebestandigen und 
dialysierbaren Korper aus diesen Extrakten uben die gleiche Wirkung aus: 
Stillgestellte Herzkammern nehmen daraufhin die Tatigkeit wieder auf, sie 
arbeiten kraftig und in rascher Folge. J edenfalls kann mit allen diesen Stoffen 
eine gunshge Wirkung auch bei Herzen erzielt werden, die bereits nicht mehr 
regelmaBig arbeiten (vgl. hierzu auch die Beobachtungen von ARVANITAKI 
und CARDOT (6, 7, 9) sowie von JULLIEN, VINCENT, BOUCHET und VUIL
LET (1, 4)]. 

Es wurde auch die Durchlassigkeit des Myokards von Helix pomatia L. 
gegenuber NaCl, KCl, CaCl2 und MgCl2 untersucht [JULLIEN und PEILLON 
(1-4)]. Dabei wurde die Kammer entweder von auBen oder aber von 
innen von den betreffenden Lasungen umspult. Dieses Geschehen hangt 
von einer Anzahl von Faktoren ab: Von dem Zustand des Myokards, von 
dem hydrostatischen Druck, unter dem das Herz steht, sowie von dem 
osmotischen Druck der Ernahrungsflussigkeit. Auch das AusmaB des 
Herzvolumens spielt eine Rolle. Je graBer es ist, urn so geringer ist die 
Schicht Herzmuskelsubstanz, die fur den Durchgang der Ionen in Frage 
kommt, urn so leichter wandern die Ionen durch. NaCl kann sowohl 
von auBen nach innen als auch umgekehrt durch die Herzwand hindurch
gehen. Im letzteren Fall erfolgt der Durchtritt allerdings leichter. KCI 
geht ganz langsam durch die Herzwand hindurch, und zwar stets bloB 
in der Richtung vom Herzinnern nach auBen. Ein Durchgang von Kalium 
durch die Herzwand ist nur dann festzustellen, wenn im Innern des 
Herzens ein Druck herrscht, der erheblich graBer ist als der AuBendruck. 
10--20 Min. nach Unterbringung in einer entsprechenden Lasung erscheint 
das Herz opak und erweist sich schwach zusammengezogen. Nach lange
rer Zeit, meist 5-8 Stunden, beginnt sich die Herzkammer wieder aus
zudehnen, hauptsachlich in ihren seitlichen Anteilen. Hand in Hand 
damit wird sie auch durchsichtiger. Zuletzt geht sie in einen Zustand 
von Erschlaffung uber. Fur CaCl2 ist die Herzwand der Kammer von 
Helix pomatia L. in beiden Richtungen durchgangig. Erweist sich das 
Herz in dieser Nahrlasung stark zusammengezogen, so geht dieses Salz 
durch die Herzwand auBerordentlich langsam hindurch, offenbar infolge 
einer Veranderung der Oberflachenbeschaffenheit des Herzens. Ebenso 
wie fUr CaCl2 ist die Herzwand von Helix pomatia L. auch fUr MgCl2 

durchlassig. 

1 In 100 g Frischsubstanz des Herzens von Helix pomatia L. fanden 
BIERRY und GOUZON Glykogen in Mengen von 1,6 %. Auf Kosten dieses 
Bestandes kann das Herz lange Zeit hindurch arbeiten. Das ergibt sich u. a. 
aus der einfachen Tatsache, daB die Herzen von Helix pomatia L. auch nach 
Uberwinterung der Tiere in einer Ernahrungsflussigkeit schlagen, die keinen 
Traubenzucker enthalt. 
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Es fragt sich nunmehr, auf welche Faktoren die Tatigkeitsweise des 
Herzens von Lungenschnecken zuriickzufUhren ist. Es war schon BIEDER
MANN, der auf diesem Gebiete eine grundlegende Erfahrung beigebracht 
hat, indem er zeigen konnte, daB der Fiillungsdruck der Kammer fUr die 
Tatigkeit dieses Herzabschnittes von ausschlaggebender Bedeutung ist. 
Entleert man das Herz von Helix vollig, so stellt es seine Tatigkeit ent
weder iiberhaupt ein oder schlagt nur auBerordentlich selten. Selbst bei 
einem 1nnendruck von 0,2 cm H 20 arbeitet es nur in groBen Zwischen
raumen. Erst wenn der 1nnendruck hohere Werte erreicht, beginnt das 
Herz rhythmisch zu arbeiten (s. Ta
belle 11). 

Die Beobachtungen von BIEDER
MANN lehren unzweideutig die engen 
Beziehungen kennen, die zwischen der 
rhythmischen Tatigkeit der H elix
Kammer als Vertreter der Weichtier
herzen und der Dehnung der Muskel
fasern bestehen. Man kann sagen, daB 
innerhalb eines bestimmten Druck
bereiches die Frequenz, in der das Herz 
arbeitet, dem Druck vollig parallel geht. 

Tabelle 11. Abhangigkeit der 
mittleren Frequenz (fm) der 
Kammer eines Herzens von 
Helix pomatia L. von dem in 
der Herzh6hle herrschen
den Druck (p) in em HP 

nach W. BIEDERMANN. 

p 

3,0 
1,5 
0,8 

50 
36 
21 

p 

0,5 
0,2 
3,0 

11 

° 50 

1st der 1nnendruck des Herzens gleich Null, so arbeitet das Herz nicht 
oder nur ganz selten. Wird der 1nnendruck stark gesteigert, erreicht er 
also einen Wert von iiber 5 cm H 20, so arbeitet die Herzkammer schlecht 
und zwar infolge 1Jberdehnung ihrer Muskelfasern. 

Diese Erfahrungen von BIEDERMANN wurden durch die nachfolgenden 
Untersucher, vor allem FOSTER und DEW SMITH, CARLSON (4, 5) sowic 
RAFFO bestatigt. FOSTER und DEW SMITH haben auf die Bedeutung hin
gewiesen, die diese Abhiingigkeit der Herztatigkeit vom Fiillungsdruck 
fUr die Regelung des Blutkreislaufes besitzt. Je mehr Blut der Kammer 
zustromt, desto haufiger wird sie arbeiten. Auf diese Weise wird eine 
Dberdehnung des Herzens vermieden, denn an und fUr sich besteht sehr 
leicht die Moglichkeit zu einer Dberfiillung des Herzens, besonders dann, 
wenn sich das Tier zusammenzieht. CARLSON (4, 5) hat gezeigt, daB man 
durch Verbindung des leeren Ventrikels mit einem Schreibhebel die Fre
quenz, in der dieser Herzteil arbeitet, mit Leichtigkeit in die Hohe treiben 
kann. Nach RAFFO bewirkt eine Steigerung der Spannung der Muskelwand 
eine ErhOhung der Schlagfrequenz, gleichzeitig allerdings auch eine V.er
groBerung der Amplitudeder Zuckung, wenigstens innerhalb eines bestimm
ten Bereiches. Setzt man die Wandspannung herab, so erweisen sich die 
Zusammenziehungen des Herzens kraftiger, als wenn dieselbe Spannung 
durch allmahliche Dehnung des zuvor vollig entspannten Herzens erreicht 
worden ware. 

Auf meiIle Anregung hin hat nun BIERING das Verhalten des Helix
herzens, das in einen kiinstlichen Kreislauf eingeschlossen war, bei 
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Anderung des Purehstromungsdruekes untersueht. In die Vena pulmo
nalis war eine Kaniile eingebunden worden, die mit einer MARIOTTEsehen 
Flasehe in Verbindung stand. Bei diesem Durehstromungsversuehen war 
das Herz freigelegt. Zur Verzeiehnung der Tatigkeit des Herzens waren 
sowohl der Vorhof als aueh die Kammer mit Hebeln verbunden. Die Atrio
ventrikulargrenze wurde mittels kreuzweise gesteekten N adeln so weit 
festgehalten, daB die Bewegungen des Vorhofs- die des Kammerhebels nur 
wenig beeinfluBten, und daB die Hin- und Herbewegungen beider Herz
teile moglieh waren. Da es nieht gelang, in die Aorta eine Kaniile ein
zubinden, so war die Leber mit dem Herzen herausgeschnitten worden. 
Das Blut entstromte dem Herzen also dureh die angesehnittenen GefaBe, 
die mit der Leber in einer Hohe von etwa 1 em iiber dem Herzen gelagert 
waren. 

Dureh den Zug der Hebel wird natiirlieh die Automatie des Herzens 
geweekt. Solange der Fiillungsdruek von der Vena pulmonalis aus gering 
ist, wird der EinfluB der Dehnung der Herzwand dureh die Hebel iiber
wiegen. Das ist im allgemeinen bei Drueken unter 2 em H 20 der Fall 
und auBert sieh darin, daB Vorhof und Kammer dann zumeist unabhangig 
voneinander arbeiten. In diesem Verhalten hat man mit Leiehtigkeit 
ein Kriterium in der Hand, ob die Herztatigkeit allein auf den Fiillungs
druek zuriiekzufiihren ist oder auf den Zug der Hebel. Wenn die Herz
abteilungen koordiniert arbeiten, ist es der Fiillungsdruek, der als An
reger der Herztatigkeit in Frage kommt. Arbeiten sie unkoordiniert, so 
wirkt sieh der sehwaehe Zug der Hebel allein aus. Er ist es dann, der die 
automatisehe Tatigkeit des Herzens aus16sF. 

Bei diesen Versuehen hat es sieh gezeigt, daB das Herz bei einem 
venosen Druck gleieh Null nieht arbeitet. Das gilt freilieh nur unter 
der Voraussetzung, daB dann seine Herzabteilungen mit den Hebeln 
noeh nieht verbunden sind. Damit ein Herz in situ zur Tatigkeit gebraeht 

1 In einigen Abhandlungen hat WILLEMS (1-3) im AnschluB an JORDAN 
bzw. \VOLVEKAMP auseinandergesetzt, daB das automatische Arbeiten des 
Herzens von Helix pomatia L. auch ohne Dehnung zustandekommt, und mir 
gegeniiber den Vorwurf erhoben, ich hatte dies en Herzen jegliche Automatie 
abgesprochen. WILLEMS war nicht in der Lage, den Begriff der Automatie 
von dem des Automatiezentrums zu unterscheiden. In Wirklichkeit kommt 
er zu den gleichen Ergebnissen wie ich bzw. meine SchUler BIERING und 
TURK. Seinen Angaben nach hat das Schneckenherz durch den von ihm ver
wendeten Hebel keine Dehnung erfahren. Darauf mochte ich nur hinweisen, 
daB ohne einen Zug eine Verzeichnung der Herztatigkeit gar nicht moglich 
gewesen ware. Es ist eine bekannte Tatsache, daB selbst die Tatigkeitsweise 
des Froschherzens nur dann registriert werden kann, wenn man die betreffende 
Abteilung in irgendeiner Weise einem Zuge aussetzt, also dehnt. Das Ent
scheidende beim Helixherzen ist aber, daB es sich wohlleicht zusammenzieht, 
doch nicht ohne weiteres erschlafft (vgl. S. 256). Die Erschlaffung muB in 
irgendeiner Weise begiinstigt werden, wenn das Herz wieder von neuem zur 
Tatigkeit gebracht werden soil. Die iibrigen Ergebnisse von WILLEMS sind 
nichts anderes als Bestatigungen langst anerkannter Tatsachen aus dem Ge
biete der B:erzphysiologie. 
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wird, bedarf es eines Druckes von 1 cm H20. Da beginnt das Herz koor
diniert. zu schlagen, d. h. es zieht sich zuerst der Vorhof zusammen und 
die Kammer folgt ihm nacho Bei einem Druck in der Vena pulmonalis von 
2 cm H 20 arbeitet das ausgeschnittene Herz annahernd so wie im Tier
k6rper. Seine beiden Abteilungen erweisen sich dann so gefiillt wie in der 
Norm, ohne daB man etwa von einer Oberdehnung reden kann. 

Abb.49· Abhangigkeit def H erztatigkeit des ausgeschnittenen kiinstlich durchstromten Herzens Von Helix 
pomatia L. von def GroBe des ven6sen Druckes nach BIERING. Registrierung in jeder def drei Aufnahmen 
von oben nach unten : Zeit 1-1_1 = l/ lsec, Vorhofs-, Kammertatigkeit. Man beachte, daB mitzunehmendem 
ven6sen Druck die Frequenz des H erzens in die Hohe geht und daB das Intervall zwischen Vorhofs- und 
Kammertatigkeit immer kiirzer wird. 1. Aufnahme: Venoser Druck = 2,Ocm H 20. 2. Aufnahme : Venoser 
Druck = 3,0; 3,5; 4,0 und 4,5 em H 20 (abgegrenzt durch die Haltestriche in den Kurvenzugen) . 3. Auf
nahme: Venoser Druck 5,0; 5,5; 6,0; 6,5; 7,0; 7,5; 8,0; 8,5 em H 20 (abgegrenzt dureh die Haltestriehe 

in den Kurvenzugen). 

1st das Herz mit Hebeln verbunden, so schlagt es koordiniert erst 
dann, wenn der Druck in der Vena pulmonalis 2,0 cm H 20 erreicht. In 
strenger Obereinstimmung mit den Erfahrungen von BIEDERMANN, 
FOSTER und DEW SMITH sowie CARLSON (4) fiihrt jede Steigerung des 
Druckes in der Vena pulmonalis zu einer Steigerung der Herzfrequenz 
(s. Abb.49). Zugleich mit der Frequenz des Herzens andern sich weit
gehend auch die Art des Zuckungsablaufes, also Gipfelzeit, Amplitude 
und Dauer der Zuckung, und zwar, wie Tabelle 12lehrt, im Sinne einer 
Verkleinerung. Das Intervall zwischen den beiden Herzabteilungen As-V. 
wird mit steigender Frequenz immer kiirzer. Bei einer Frequenz von 
17 Schlagen je Minute betragt es 3,10, bei einer Frequenz von 64 Schlagen 
je Minute 0,08 Sekunde. 

Mit besonderem N achdruck sei darauf hingewiesen, daB beim Wirbel
tierherzen eine Abhangigkeit der Oberleitungszeiten von der Frequenz, 
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in der das Herz tatig ist, nicht besteht. 
fUhrende Zentrum arbeitet, stets sind 

Wie rasch oder wie langsam das 
die Dberleitungszeiten zwischen 

Tabelle 12. ,\bhangigkeit der Herzfre~ 

quenz (1), des Intervalls As-Vs und der 
GroBe der Ausschlage von Vorhof und 

Kammer von der Hohe des venosen 
Druckes p nach BIERING. 

P As--I-s Amplitude 

in em H 2O t in sec 
-

A in lIlIll I V in nun 

2,0 17,0 3,10 0,93 I 1,50 
3,0 22,0 2,40 0,81 1,25 
3,5 32,6 1,10 0,31 1,06 
4,0 37,0 0,75 0,22 1,00 
),0 38,4 0,58 0,18 0,87 
6,0 

I 
48,0 0,50 

I 
0,15 0,75 

7,0 52,0 0,21 0,10 0,75 
10,0 64,0 0,08 0,12 0,75 

den einzelnen Herzab~ 
teilungen gleich. Das 
setzt allerdings voraus, 
daB keine Temperatur~ 
und auch keine N er~ 
venwirkung ins Spiel 
kommt, durch die die 
Arbeitsweise der Dber~ 
leitungsgebilde veran~ 

dert werden kann. 
Der hochste Druck, 

bei dem das Herz unter 
den angegebenen Be~ 

dinglmgen noch zu ar~ 
beiten vermoehte, be~ 

trug etwa 10,0 cm H 20. 
Dieser kommt im allgemeinen in'. Tierkorper in dieser Hohe nicht vor. 
Wenn das Herz bei diesen hohen venosen Drucken noch tatig war, so 
beruhte dies in erster Linie darauf, daB der \Viderstand im arteriellen 
GefaBsystem nur etwa 1,0 his hochstens 2,0 cm H 20 betrug. Ob die 
Kammer im Tierkorper ihren Inhalt gegen einen Druck im venosen System 
von I 0,0 em H 20 auswerfen kann, ist vorerst nicht zu entscheiden. 

Hervorzuheben ist, daB das ausgeschnittene, in einen kunstlichen 
Kreislauf eingeschlossene Herz von Helis pomatia L. auBerordentlieh 
genau arbeitet. Die Begutachtung del' Rhythmik auf dem Wege uber 
die mittleren Abweichungen del' einzelnen Perioden vom· Mittel durch 
H. WOLF (1) haben gelehrt, daB diese GroBe in der Regel urn ± 1 % 
schwankt. Es handelt sieh darin urn den Ausdruek fur eine Genauigkeit, 
die ganz erstaunlich ist, denn sie ist sehr viel groBer als wir sie vom 
Froschherzen kennen und kommt sehr nahe an die des Herzens der Rund~ 
mauler heran, das sich nach den bisherigen Messungen als das genauest 
arbeitende Herz unter allen Herzen innerhalb der Tierreihe erwiesen hat 
(mittlere Abweichungen vom Mittel von ± 0,7%). 

WeIche Bedeutung der Zustrom von Blut zum Herzen fUr dessen 
Tatigkeitsweise hat, geht auch aus einem einfachen Versuch hervor, 
den BIERING bei Helix pomatia L. angestellt hat. Klemmt man die Vena 
pulmonalis eines Herzens von Helix pomatia L., das im Tierkorper belassen 
ist und richtig im Perikardialraum arbeitet, mit Hilfe eines Finders ab, 
so sinkt die Frequenz, in der das Herz tatig ist, in ganz kurzer Zeit sehr 
stark herab, wie aus Tabelle 13 hervorgeht. Zumeist erniedrigt sie sich 
auf die Halfte, vielfaeh auch auf 1/3, ja noch weniger, der Norm. 

Wenn das Herz nach Behinderung des Zustromes von Blut noch weiter 
arbeitet"so kann das auf zwei Ursachen beruhen. Einmal weil immer 
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noch eine gewisse Menge Blut in den Herzhohlen verblieben ist, die zur 
Aufrechterhaltung einer gewissen Spannung der Wande ausreicht. So
dann ist man beim bloBen 
Abklemmen der Vena pul
monalismitHilfeeinesFin
ders niemals ganzsicher, 
daB der Zustrom zum 
Herzen vollkommen unter
brochen ist, da das Tier 
natiirlich Abwehrbewe

gungen macht, wenn man 
den Finder auflegt. Da sich 
aber die gleiche Senkung 
der Frequenz ergibt, wenn 
man die Pulmonalvene 
unterbindet, so liegen offen
bar die Dinge so, daB die 
Tatigkeit der Herzabtei
lungen natiirlich auch 

Tabelle 13. Erfolg der Abklemmung der 
Vena pulmonalis beim Herzen von Helix 
pomatia L., das im Tierkorper belassen 

ist, nach BIERING. 

Es bedeuten f die Frequenz des Herzens, 
o. Abkl. bzw. m. Abkl. ohne bzw. mit Ab

klemmung der Vena pulmonalis. 

Zeit 

16°8 
16°9 
1611 

1612 

1616 

1618 

o. Abkl. I m. Abkl. 

40 
39 

35 
47 

21 
20 
20 

Zeit 

1600 

17°5 
17°6 
1716 

1720 
1721 

172• 

o. Abkl. I m. Abkl. 

44 
51 

44 
48 

28 
18 
18 

durch das standige Hin- und Herschieben der Vorhof-Kammergrenze 
und die dadurch bedingten Dehnungen der Muskelwande von Vorhof 
und Kammer unterhalten wird. Jedenfalls lehrt det BIERINGSche Versuch 
unzweideutig, von welcher Bedeutung fiir die Tatigkeit des Weichtier
herzens der Zustrom von Blutfliissigkeit ist. Beim Froschherzen liegen 
die Dinge ganz anders. Eine Abklemmung der Blutzufuhr zum Sinus 
andert an der Frequenz des Herzens nichts. 

Klemmt man die Aorta des Schneckenherzens ab, so wird die Herz
tatigkeit in einer ~nderen Weise gestort. Nunmehr kann die Blutfliissig
keit aus der Kammer nicht mehr hinausbefordert werden. Infolgedessen 
beginnt die Kammer unter isometrischer Tatigkeit zu wogen und zu 
wiihlen. Solange die Klappe zwischen Vorhof und Kammer dicht halt, 
arbeiten die beiden Herzabteilungen - Vorhof und Kammer - vollig 
unabhangig voneinander. Wird die Klappe aber undicht, wie dies zu
meist der Fall ist, so kommt es bei der Zusammenziehung der Kammer 
nunmehr auch zur Riickbeforderung von Fliissigkeit nach dem Vorhof. 
Dann kann es geschehen, daB der Vorhof im Gefolge einer Kammer
zusammenziehung arbeitet, also gewissermaBen riicklaufig in Tatigkeits
zustand versetzt wird. J edenfalls wird die Arbeitsweise des Schnecken
herzens durch Unterbinden der Aorta aufs Schwerste geschadigt. Die 
Koordination zwischen Vorhof und Kammer ist zumeist aufgehoben, 
auch arbeiten die Muskeln der einzelnen Abteilungen ganz regellos. 
Diese Erscheinungen, die im volligen Gegensatz zum Verhalten des 
Froschherzens unter gleichen Bedingungen stehen, sind sehr gut in einem 
Film zu sehen, den ich zu diesem Zwecke aufgenominen habe [vgl. VON 

SKRAMLIK- (H~) J. 
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Die bisherigen Darlegungen lehren ganz unzweideutig, daB es der 
Druck in der Vena pulmonalis ist, der auf die Art der Tatigkeitsweise 
des Herzens von Helix pomatia L. einen entscheidenden EinfluB ausiibt 
und sie in Gang bringt. Ob im Herzen von Helix pomatia L.Automatie
zentren vollig fehlen, kann nun wieder am einfachsten durch ortlich 
ungleiche Temperierung der einzelnen Herzabteilungen entschieden 
werden, wie am Herzen von Haliotis tuberculata L. [VON SKRAMLIK (2, 4)J. 
BIERING konnte mit Hilfe dieses Verfahrens Automatiezentren im Herzen 
von Helix pomatia L. nicht feststellen. Nur ganz gelegentlich machte 
sich bei ortlich umschriebener Erwarmung der Kammerbasis (etwa 0,2 cm 
unterhalb der Vorhof-Kammergrenze) eine geringe Frequenzsteigerung 
der Kammer bemerkbar, auch dann, wenn die Thermode nur kurze Zeit 
auf der betreffenden Stelle belassen wurde. Hier konnte sich ein Auto
matiezentrum befinden, ahnlich demjenigen, das VON SKRAMLIK an 
gleichcr Stelle im Herzen von H aliotis tuberculata L. festgestellt hat. 

Es ist nun der Augenblick gekommen, auf die merkwiirdigen Ande
rungen des Intervalls zwischen Vorhof- und Kammertatigkeit zuriick
zukommen, die BIERING in seinen Versuchim bei Steigerung der Herz· 
frequel1z infolge Erhohungdes Durchstromungsdruckes in der Vena pul
monalis festgestellt hatte. Hier ist vor allem das eine zu bemerken, daB 
man beim Wirbeltierherzen Anderungen des Intervalls As--V. im Zu
sammenhang mit einer Anderung des Durchstromungsdruckes nicht kennt. 
Es lag daher die Annahme nahe, daB die Koordination zwischen den 
beiden Abteilungen des H elixherzens doch auf ganz anderen Faktoren 
beruht als die im Wirbeltierherzen. Es muB hier hauptsachlich daran 
gedacht werden, daB die Koordination auf der Dehnung der Muskelfasern 
des einen Herzteiles durch die Tatigkeit des benachbarten beruht. Diese 
Dehnung wird aber auf zweierlei Weise herbeigefiihrt. Einmal durch den 
Zustrom von Blutfliissigkeit, der bei der Tatigkeit der Herzabteilungen 
zustande kommt, sodann durch den Zug, den die Herzabteilungen infolge 
ihrer Nachbarschaft aufeinander ausiiben. Dieser wird schon durch die 
Anordnung der Herzabteilungen von Helix pomatia L. im Tierkorper 
auBerordentlich begiinstigt. Man darf nicht vergessen, daB die beiden Ab
teilungen, Vorhofe und Kammer, im Tierkorper sozusagen hintereinander 
geschaltet sind. Die Ansatzstelle des Vorho±s an der Vena pulmonalis 
liegt der Ansatzstelle der Kammerspitze an der Aorta diametral gegen
iiber. Geht man nun von der Tatsache aus, daB der Perikardialraum bei 
Fiillung mit Fliissigkeit im Tierkorper versteift ist, so wird beim Zuge der 
innen befindlichen Herzabteilungen durch deren Tatigkeit eine Verlage
rung dieser Ansatzstelle kaum herbeigefiihrt. Unter diesen Bedingungen 
muB die Atrioventrikulargrenze bei der abwechselnden Tatigkeit der Herz
abteilungen fortlaufend verschoben werden, was ja auch tatsachlich der 
Fall ist. Darauf wurde wiederholt mit Nachdruck hingewiesen. Dber diese 
Frage hat schon JORDAN einige Versuche angestellt, bei denen das venose 
und arterielle Ende des Schneckenherzens an den Spitzen einer Pinzette 
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befestigt war, die sich mit Hilfe einer Stellschraube nach Belieben von
einander entfernen lieBen. Dabei hat es sich gezeigt, daB bei hinreichender 
Spannung des Herzens durch die Zusammenziehung des Vorhofs eine 
Dehnung der Kammer hervorgerufen wird und umgekehrt. In diesem 
Falle beginnen die beiden Herzabteilungen koordiniert zu schlagen. Die 
Koordination wurde nicht gestort, wenn mim die Atrioventrikulargrenze 
abband1 . 

Auf meine Anregung hin ist W. EICHLER diesen Erscheinungen naher 
nachgegangen, wobei die Herztatigkeit verzeichnet wurde und man es 
mit Hilfe einer eigenen Spannvorrichtung (s. Abb. 50) in der Hand hatte, 
die Entfernung: venoses - arterielles Ende des Helixherzens nach Be
lie ben zu verandern. Nimmt man die Herztatigkeit unter den genannten 
Bedingungen mit Hilfe von Hebeln auf, K, 

so werden die Herzmuskelfasern auf 
zweierlei Weise in Spannungszustand F---------------------"'~ 

versetzt. Einmal dadurch, daB das Herz 
in seiner Langsrichtung gedehnt ist, so
dann durch den Zug der angehangten 
Hebel, der sich allerdings vorzugsweise 
in der Querrichtung der Herzabteilungen 
auswirkt. Von dem Grade der Dehnung 
in den genannten Richtungen wird es 
abhangen, unter we1chem EinfluB das 
Herz arbeitet. Wieweit das Schlagen 
des Herzens unter dies en Bedingungen 

K, V A 

Abb. 50. Spannvorrichtung fur das Schnecken
herz in a/s der wirklichen GroBe nach EICHLER. 

Es bedeuten: Kl die feststehende, K 2 die be
wegliche Klemme, F die Fixiervorrichtung 
flir die Vorhofkammergrenze, A den Vorhof, 

V die Kammer. 

auf den Dehnungsreiz durch Anspannen der Haltefaden an dem ven6sen 
bzw. arteriellen Ende oder aber durch den Zug der Hebel in Tatigkeit 
gebracht wird, laBt sich mit einiger Sicherheit auf folgende Weise er
mitteln. 1m ersten Falle schlagt das Herz koordiniert, vorausgesetzt, 
daB die Vorhof-Kammergrenze nicht fixiert ist. 1m zweiten Falle schlagen 
die beiden Herzabteilungen in ihrem eigenen Rhythmus, also unkoordi
niert, selbst dann, wenn die Vorhof-Kammergrenze nicht fixiert ist. 

Bei diesen Versuchen hat es sich nun gezeigt, daB die Koordination 
zwischen den beiden Abteilungen des Herzens von Helix pomatia L. auf 
rein mechanischen Faktoren beruht, und zwar auf einer Art von Dber
tragung der Zusammenziehung infolge von Dehnung. Diese wird dadurch 
bewirkt, daB der tatige Herzanteil durch die Verkiirzung seiner Fasern 
den benachbarten dehnt und ihn dadurch zur Zusammenziehung anregt. 
Ein so1ches Geschehen hat natiirlich zur Voraussetzung, daB die einzel
nen Anteile des Herzens beweglich und verschieblich sind. Solange die 

1 Einen derartigen Versuch hat schon LOVATT EVANS gemacht. Er hat 
festgestellt, daB die Unterbindung der Atrioventrikulargrenze beim Herzen 
von Helix pomatia L. an der Schlagfolge der Kammer nichts andert. Er hat 
allerdings daraus nur den SchluB gezogen, daB das Schneckenherz durch kein 
Automatiezentrum gesteuert wird. 



224 EMIL VON SKRAMLIK: 

Vorhof-Kammergrenze hin- und hergeschoben werden kann, wird der 
Zusammenziehung des einen Herzteils die des anderen nachfolgen. Die 
Fiihrung iibernimmt jeweils derjenige Herzteil, der infolge der starkeren 
Dehnung rascher automatisch rhythmisch arbeitet. Das kann einmal 
der Vorhof, ein anderes Mal die Kammer sein. DaB es sich bei dieser Art 
von Koordination urn grundsatzlich ganz andere Vorgange handelt als im 
Wirbeltierherzen, kann man daraus entnehmen, daB die Koordination 
zwischen den beiden Herzabteilungen von Helix sofort aufh6rt, sowie man 
die Vorhof-Kammergrenze fixiert und auf diese \Veise deren Hin- und 
Herbewegungen unm6glich macht. In diesem Augenblick arbeiten die 
beiden Herzabteilungen, wenn iiberhaupt, v611ig unabhangig von ein
anderl. Auf der anderen Seite wird die Koordination zwischen den Herz
abteilungen von Helix nicht gest6rt, wenn man an der Vorhof-Kammer
grenze eine Ligatur anlegt und dadurch die Fasern zerquetscht. Doch hat 
dies immer zur Voraussetzung, daB auch unter diesen Bedingungen die 
Vorhof-Kammergrenze verschieblich bleibt 2. In gleicher Weise k6nnen 
die Abteilungen zweier Herzen koordiniert arbeiten, die miteinander bloB 
durch einen Faden verkniipft sind. Bei einem solchen "zusammengesetzten 
Herzen", das auch aus zwei Kammern bestehen kann, ist jeder anato
mische und physiologische Zusammenhang zwischen den Abteilungen auf
gehoben. Trotzdem arbeiten seine beiden Abschnitte koordiniert. Die 
Ergebnisse von EICHLER haben in neuerer Zeit durch BLAXC, JULLIEN 
und MORIK (1, 2) eine Bestatigung erfahren 3. 

Unter den genannten Bedingungen beobachtet man gelegentlich eine 
Tatigkeit der beiden Herzabteilungen, die darin besteht, daB einer Zu
sammenziehung des Vorhofs eine solche der Kammer nachfolgt, die von 

1 Das geht sehr schon aus einem Film hervor, den ich eigens zur Dar
legung dieser Tatsache geschaffen habe. V gl. E. VON SKRAMLIK: Tatigkeits
weise des Schneckenherzens. Veroff. d. Reichsstelle f. d. Vnterrichtsfilm 
zu den Hochschulfilm Nr. C 314 (1939). 

2 ZUBKOV (2) nimmt an, daB die Koordination zwischen Vorhof und Kam
mer des Schneckenherzens nicht allein auf mechanischen Faktoren beruht, 
sondern auch durch das Eingreifen des Zentralnervensystemsbedingt ist. 
Vorhof und Kammer sollen auch nach Durchschneidung del' Vorhof-Kammer
g1'enze koordiniert weiter arbeiten. Diese Angaben widersprechen den E1'
fah1'ungen anderer Forscher vollig; sie sind mit allergroBte1' Vorsicht aufzu
nehmen. 

3 JULLIEN und VAIREL-BLANC (2, 3) haben die Ausbreitung del' Kontrak
tionswelle an del' abgeklihlten Herzkammer von Helix pomatia L. verfolgt. 
Bei niedrige1' Temperatur k1'iecht die Welle richtig libel' das He1'z voran. 
Sie unterzogen im AnschluB daran die Erscheinungen einer Analyse, die sich 
bemerkbar machen, wenn man Einschnitte in die Kammer macht, sei es in 
transversaler, sei es in longitudinaler Richtung. 1m ersten Fall erfahrt die 
Ausbreitung del' Kontraktionswelle eine erhebliche Erschwerung, im zweiten 
erweist sich diesel' Vorgang nul' wenig behindert. Dieses Ergebnis ist nicht 
weiter iiberraschend, da die Muskelfasern in del' Kammer des Schnecken
herzens vorzugsweise in del' Langsrichtung angeordnet sind. Del' Versuch von 
JULLIEN und VAIREL-BLANC entspricht dem bekannten Zickzackversuch von 
ENGELMAN'N. 
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neuem eine Vorhofszusammenziehung bewirkt. Es handelt sich urn den 
sog. A-V-A-Rhythmus, der auch vom Wirbeltierherzen her bekannt 
ist. Dieses Geschehen wiederholt sich langere Zeit (s. Abb. 51), ohne daB 

Abb. 51. A-V-A-Rhythmus des Herzens von Helix pomatia L. nach E,CHLER. Registrierung von oben nach 
unten: Vorhofs-, Kammertatigkeit, Zeit (1 mm = 0,51 sec). 1m oberen Teil der Kurve folgt jeder Zusammen
ziehung des Vorhofs eine solche der Kammer nnd dieser wieder eine Zusammenziehung des Vorhofs. Nach 
e iner Pause beginnt das Herz in der gleichen Periodik zu arbeiten. Unterer Teil der Kurve: Es wurde die 

Vorhof-Kammer·Grenze fixiert. Darauf arbeiten Vorhof und Kammer unabhiingig voneinander. 

man vorerst die Ursache dafiir angeben kann. Als ein Gegenstiick dazu 
ist der sog. V-A-V-Rhythmus anzusehen (s. Abb. 52). 

Aus den Untersuchungen von EICHLER geht mit Deutlichkeit hervor, 
daB es sich urn einen richtigen A-V-A -Rhythmus und V-A-V
Rhythmus gehandelt hat und nicht etwa urn eine rationelle Dissoziation 

Abb. 52. V-A-V-Rhythmus des Herzens von Helix pomatia L. nach E,CHLER. Registrierung von oben nach 
unten: Vorhofs-, Kammertatigkeit, Zeit (1 mrn = 0,55 sec). In der Vorhofs-Kammerkurve kann man drei 
Zacken erkennen, von denen die 1. nnd 3. jeweils auf die Tatigkeit der Kammer, die 2. auf die des Vorhofs 

zuriickzufiihren ist. 

in dem Sinne, daB im ersten Fall die Kammer auf jeden zweiten Vorhof
schlag, im zweiten Fall der Vorhof auf jeden zweiten Kammerschlag ant
wortete. Das kann man im ersten falle durch Ausmessung des Intervalls 
zwischen dem 1. und 2. Vorhofschlag und dem Intervall zwischen dem 
2. Vorhofschlag und dem nachstfolgenden Vorhofschlag bestimmen. 1m 
FaIle einer rationalen Dissoziation miiBten diese beiden Intervalle gleich 
sein. Das war aber nicht der Fall. In gleicher Weise konnte man auch 
fiir den V-A-V-Rhythmus eine rationale Dissoziation ausschlieBen. 
Die Periodik A-V-A spielte sich mit einer Frequenz von 10 ab, das 
Intervall As-'-' V. bet rug stets 1,25 sec, das Intervall v.-As 1,35 sec. Die 

Ergebnisse der Biologie XVIII. 15 
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Periodik V-A-Verfolgte mit einer Frequenz von 14,4. Dabei betrug 
das Intervall As-V. 0,84 sec, das Intervall v.-As 1,23 sec. Wie man 
aus diesen Zahlenwerten entnehmen kann, ist das Intervall urn so kiirzer, 
je h6her die Frequenz ist. Dies steht in voller Dbereinstimmung zu den 
Versuchen von BIERING (vgl. S. 219). Es zeigte sich aber auch, daB das 
Intervall As-V. kleiner ist als das Intervall v.-As. 

Soweit man aus diesen Beobachtungen einen allgemeinen SchluB 
ziehen kann, nimmt die riickHi.ufige Dbertragung der Kontraktion im 
Herzen von Helix pomatia L. mehr Zeit in Anspruch als die rechtHiufige. 
Es handelt sich darin urn eine Tatsache, die vom Wirbeltierherzen, vor 
allem vom Frosch- und Kriechtierherzen her wohlbekannt ist. Gelegent
lich beobachtete EICHLER an den Abteilungen des Schneckenherzens auch 
einen richtigen Altemans, so daB man sagen kann, daB auch in diesem 
Falle das Helixherz sich ahnlich verhalt wie das Wirbeltierherz. Die Ent
wicklung eines Altemans bei der Kammer beobachteten spater auch 
JULLlEN, MORIN und BLANC. CARDOT (4) hat darauf hingewiesen, daB 
dieser Altemans der Kammer zumeist dann auf tritt, wenn sich in der 
Nahrl6sung zuviel Kalium befindet. JULLIEN und MORIN (1) waren in 
der Lage, durch ErhOhung des Kaliumgehaltes in der Emahrungsfliissig
keit innerhalb der Vorhofsmuskelfasem einen Block zu erzeugen. Ein 
eigenartiges Gruppenschlagen beobachteten FOSTER und DEW SMITH 
an ausgeschnittenen Herzen von Helix pomatia L. Innerhalb einer 
solchen Gruppe, die durch eine langere Pause von der anschlieBenden 
getrennt war, nahm die Starke der Zusammenziehung des Herzens all
mahlich bis zu einem Maximum zu und sank dann treppenf6rmig wieder 
abo Die Zahl der Schlage, die zu einer Gruppe gehorte, wechselte, ebenso 
die Lange der Pausen zwischen zwei Gruppen. Wie man sieht, wurde 
wiederholt eine Tatigkeitsweise des Herzens von Helix pomatia L. fest
gestellt, die von der Norm abweicht und mit Erscheinungen in Ein
klang gebracht werden kann, die man vom Wirbeltierherzen seit langem 
gut kennt. 

Nach den Erfahrungen von ARVANITAKI und CARDOT (14) gibt es bei 
den Muskelfasem des Herzens von Helix pomatia L. auch einen echten 
Tonus, der nichts mit einer Restkontraktion zu tun hat. Bemerkenswert 
ist es, daB man diesen Tonus in mannigfacher Weise zu beeinflussen ver
mag. So wird er durch Magnesiumionen leicht zum Absinken gebracht, 
wahrend ihn Kaliumionen wesentlich zu steigem vermogen. Nicht selten 
treten beim Herzen von Helix pomatia L. auch Tonusschwankungen auf. 
Diese wurden zuerst von CARLSON (3), spater von VELOSO (2) beobachtet. 
Es gibt Tonusschwankungen, die nichts mit einer Veranderung der Ampli
tude der einzelnen Zusammenziehung zu tun haben, aber auch solche, 
bei denen V((randerungen in der Amplitude der einzelnen Zusammen
ziehung zu beobachten sind. VELOSO (2) weist darauf hin, daB das 
Auftreten der Tonusschwankungen durch Abkiihlung des Herzens be
giinstigt vIIird. 
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Es ist naturlich wiederholt versucht worden, die Tatigkeitsweise des 
Herzens von Helix pomatia L. bei einer elektrischen Durchstromung 
zu untersuchen. 

CARDOT (1) bediente sich bei seinen ersten Reizungsversuchen unter Ver
wendung des konstanten Stromes einer differenten Elektrode, die aus Silber
draht bestand, und einer indifferenten, die in physiologische Kochsalzlosung 
eintauchte, von der das Herz zum groBten Teil bedeckt war. Spater hat diese 
Anordnung eine Umgestaltung erfahren, indem sowohl an der Innen- als 
auch an der AuBenflache des Herzens Metallelektroden angelegt wurden. 
Bei seinen ersten Versuchen, die dann spater eine Modifikation erfahren haben, 
stellte er fest, daB es, wenn die differente Elektrode der Kathode entsprach, 
bei der SchlieBung des Stromes zu einer Hemmungswirkung am Herzen kam, 
die sich vorzugsweise in einer Frequenzverlangsamung und einer Verlangerung 
der Diastole und Ruhepause des Herzens auBerte. Bei der Offnung dieses 
Stromes kam es zu einer Erregungswirkung in Form von Extrasystolen. 
Drehte man die Stromrichtung urn, so war auch eine Anderung der Wirkung 
zu verzeichnen, namlich bei der SchlieBung des Stromes eine Forderung, 
bei der Offnung eine Hemmung der Herztatigkeit. Diese ersten Erfahrungen 
von CARDOT stehen vollig im Gegensatz zum PFLUGERSchen Erregungsgesetz 
und auch zu den Erfahrungen von BIEDERMANN am Helixherzen. Tatsachlich 
hat CARDOT spater, vorzugsweise in Zusammenarbeit mit ARVANITAKI andere 
Wirkungen festgestellt. Er erwahnt, daB man die Wirkungen des elektrischen 
Stromes am Herzen vielfach nur unter der Binokularlupe beobachten kann, 
so daB die friiheren Befunde auf irrtiimlichen Feststellungen beruhen (vgl. 
auch LAPICQUE und CARDOT). 

Durch diese erneuten Versuche erfuhren die erst en Beobachtungen 
von FOSTER und DEW SMITH in einem gewissen Umfange eine Bestatigung. 
Die SchlieBung und Offnung schwacher Strome bewirkt am Herzen von 
Helix pomatia L. nach einer bestimmten Latenzzeit Extrasystolen, und 
zwar setzt bei SchlieBung des Stromes die Tatigkeit der Herzmuskelfasern 
an der Kathode ein, bei der Offnung des Stromes an der Anode. Legt man 
die Kathode dem Vorhofsteil der Kammer an, die Anode dem Aortenende, 
so arbeitet die Kammer, die zuvor geruht hat, wahrend der ganzen Dauer 
der Durchstromung. In diesem FaIle gehen die Erregungswellen stets 
von der Kathode aus. Legt man die Anode dem Vorhofsteil der Kammer 
an, die Kathode dem Aortenende, so bleibt die Kammer stillstehen, 
offenbar im Zusammenhang damit, daB die Kammer am Vorhofsende 
eine hohere Erregbarkeit aufweist als am Aortenende. 

Es ist vorerst nicht ganz klar, wie weit diese verschiedenartigen Wir
kungen auch auf das Eingreifen von Nerven zuruckzufiihren sind, wie 
RANSOM angenommen hat, der darauf hinwies, daB Nervenfasern die 
Kammer von Helix pomatia L. vielfach auf dem Wege uber die Aorta 
erreichen. Nun ist allerdings auch zu berucksichtigen, daB es bei der 
Tatigkeitsweise der Herzkammer von Helix pomatia L. nicht nur ein 
automatisches Arbeiten gibt. Zu der Befahigung zur Zusammenziehung 
kommt ja noch die tonische Funktion, die durch die Wirkung von Stromen 
in eigenartiger \Veise beeinfluBt werden kann. Davon haben sich ARVANI
TAKI und CARnoT in zahlreichen Arbeiten uberzeugt, wobei das Herz 

15* 
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elektriseh gereizt wurde, unter versehiedenen Bedingungen der Haltung, 
vor aHem in Nahrlosungen weehselnder Zusammensetzung. 

Reizten sie das Herz in der Weise, daB sich die eine Elektrode in seinem 
1nnern, die andere an seiner Oberflliche befand, so konnte vor aHem festge
stellt werden, daB die polaren Gesetze der Erregung sowie auch die Gesetze 
des Elektrotonus fUr das Herz von Helix pomatia L. volle Giiltigkeit haben. 
Urn das mit Sicherheit festzustellen, wurde das Herz unter der Binokular
lupe genau beobachtet. Auch aus den Ergebnissen der elektrischen Unter
suchung des Herzens geht mit groBer Sicherheit hervor, daB bei seiner Tatig
keit zwei besondere Arten des Geschehens zu unterscheiden sind, auf der 
einen Seite das automatische, auf der anderen Seite das tonische. Beide 
konnen in direkte Abhangigkeit zu der Oberflachenpolarisation gebracht 
werden [ARVANITAKI und CARDOT (15)]. Abgesehen von den Extrasystolen, 
die bei der Offnung bzw. SchlieBung des Stromes am Herzen hervorzurufen 
sind [vgl. ARVANITAKI und CARDOT (18)J ergeben sich auch eigenartige Er
scheinungen am Herzen wahrend des Durchganges des elektrischen Stromes. 
Sie bestehen im wesentlichen in einer Xnderung der Frequenz der Herztatig
keit, die gesteigert, aber auch herabgesetzt werden kann, je nach der Vorge
schichte des Herzens. Dazu kommen noch Xnderungen des Tonus, die sich 
zum Teil im Sinne einer Steigerung, zum Teil im Sinne eines Nachlassens 
auBern. Durch einen Anelektrotonus kann man die Dauer der Herzrevolution 
verlangern, und zwar so weit, daB es unter Umstanden zu einem Stillstand 
des Herzens in Diastole kommt. Durch einen maBigen Katelektrotonus kommt 
es demgegeniiber zu einer Verkiirzung der Herzrevolution. 1st der Katelek
trotonus aber sehr stark, so wird wieder eine Verlangsamung des Herzschlages 
herbeigefiihrt, gegebenenfalls sogar ein Stillstand des Herzens, jetzt aber nicht 
in Diastole, sondern in Systole. Gleichzeitig mit diesen Veranderungen in· 
der Dauer der Herzrevolution machen sich auch soIche des Tonus bemerkbar. 
Durch jeglichen Katelektrotonus erfahrt der Tonus des Herzens eine Steige
rung, durch jeglichen Anelektrotonus ein Absinken. Aus den Befunden von 
ARVANITAKI und CARDOT (18) geht also unzweideutig hervor, daB die automa
tische und auch die tonische Tatigkeit des Herzens in gleicher Weise von der 
Polarisation abhangen. 

ARVANITAKI und' CARDOT (19) haben spater die Reaktionsweise des 
Herzens bei galvaniseher Reizung genau besehrieben. Die Dinge konnen 
im Versuehe so liegen, daB dem Herzen die Kathode oder aber die Anode 
anliegt. 1m ersten Fall kann von ab-, im zweiten Fall von aufsteigendem 
Strom gesproehen werden. Sie beobaehteten nun in erster Linie eine 
Tatigkeit des Herzens bei der SehlieBung des ab- und bei Offnung des 
aufsteigenden Stromes, ein Verhalten, das mit dem klassisehen Gesetz 
von PFLUGER ohne weiteres in Einklang gebraeht werden kann. Daneben 
maehen sieh aber paradoxe Vorgange insofern bemerkbar, als aueh Er
regungswellen bei der Offnung des absteigenden und bei der SehlieBung 
des aufsteigenden Stromes zu verzeichnen sind. Diese Kontraktions
wellen nehmen in der Regel von derjenigen Stelle ihren Ausgang, an der 
die Elektrode angelegt ist. Dureh diese Reaktionsweise wird die Gultig
keit des PFLUGERSehen Gesetzes fur das Schneckenherz in keiner Weise 
in Frage gestellt. Es wird so nur aufgezeigt, daB sieh das Sehneeken
herz doeh etwas anders verhalt als der Nerv. Unter bestimmten Bedin
gungen ha.ndelt es sieh aber gar nicht urn ortlieh begrenzte Erregungs-



Uber den Kreislauf bei den Weichtieren. 229 

wellen, sondern man kann die Ausbreitung dieser Erregungen iiber das 
gesamte Herz verfolgen. 

ARVANITAKI und CARDOT (15) waren auch in der Lage, die Wirkung der 
verschiedenen Ionen mit den Erscheinungen des Elektrotonus in Einklang 
zu bring en. Unter dem EinfluB von Alkalimetallen kommt es zu einer 
starken tonischen Zusammenziehung des Herzens. BeeinfluBt man ein solches 
Herz durch den Anelektrotonus, so kommt es zu einem Wiedererwachen der 
Tatigkeit. Unter dem EinfluB von Erdalkalimetallen geht das Herz in maxi
male Erschlaffung iiber und kann infolgedessen nicht tatig sein. BeeinfluBt 
man nun ein solches Herz durch den Katelektrotonus, so nimmt es seine Tatig
keit von neuem auf. Der Anelektrotonus, der normalerweise zu einer Er
schlaffung des Herzens AnlaB gibt, kann also die Tatigkeit eines zusammen
gezogenen Herzens erleichtern. Der Katelektrotonus, der normalerweise 
eine Steigerung des Tonus herbeigefiihrt, kann die Tatigkeit ein.es maximal 
erschlafften Herzens erleichtern. 

Es wurde auch die Wirkung von EinzelinduktionsschHigen auf die 
Herzkammer gepriift. DaB das schlagende Herz von Helix pomatia L. 
in bestimmten Phasen seiner Tatigkeit (also auBerhalb seiner refrak
taren Phase) elektrisch gereizt werden kann und daraufhin in Erregungs
zustand gerat, lehrten schon die Untersuchungen von BIEDERMANN sowie 
FOSTER und DEW SMITH (1, 2). BIERING hat nun die einzelnen Abteilun
gen des Hetixherzens, das in einen kiinstlichen Kreislauf eingeschlossen 
war, elektrisch gereizt. Reizt man den Vorhof mittels eines nicht sehr 
kraftigen Offnungsinduktionsschlages, so kommt es zu einer Extrasystole, 
die von keiner kompensatorischen Pause gefolgt ist. Seine nachste nor
male Tatigkeit setzt sich an die Extrazusammenziehung annahernd in 
dem gleichen zeitlichen Abstand an, wie die normalen Zusammenziehun
gen untereinander. Unter diesen Bedingungen erweist sich der Vorhof 
als ein "fiihrender Herzteil". Schlagt das Helixherz sehr langsam, so 
wird eine so1che Extrasystole des Vorhofs auch auf die Kammer iiber
tragen. Dadurch wird das Intervall zwischen den nachfolgenden Kammer
schlagen verlangert. Ein starker Induktionsschlag, der den Vorhof trifft, 
fiihrt eine derartig starke Beeinflussung des Herzens herbei, daB der Vor
hof keine Extrasystole ausfiihrt, sondern im AnschluB daran kurze Zeit 
stehenbleibt. In diesem Falle arbeitet aber die Kammer fiir sich allein. 
Die Hemmungswirkung am Vorhof ist offenbar auf die Reizung des hem
menden nervosen Apparates zuriickzufiihren. Wenn die Kammer fiir sich 
arbeitet, so ist dies als ein Ausdruck dafiir anzusehen, daB Dehnungs
wirkungen immer noch ins Spiel kommen. Erst nach einigen neu einsetzen
den Vorhofschlagen gerat die Kammer wieder in Funktionsabhangigkeit 
zum Vorhof, der eine Zeitlang nach Einwirkung des starken Induktions
schlages stillgestanden hat und erst allmahlich seine Tatigkeit wieder 
aufnimmt. 

Reizt man die Kammer kiinstIich, so kommt es zu einer Extrasystole 
(s. Abb. 53), die von einer Pause gefolgt ist. Wieweit hier das Gesetz 
der ErhaItung der physiologischen Reizperiode von ENGELMANN [vgl. 
VON SKRAMLIK (7)] GiiItigkeit hat oder nicht laBt sich auf Grund der 
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Versuche von BIERING nicht entscheiden. Manchmal macht es den Ein
druck, als ob dieses Gesetz geIten wiirde. Dann wiirde sich der Vorhof 
als der fiihrende und die Kammer als der abhangige Herzanteil erweisen. 
Es ist indessen allerdings noch fraglich, ob man das ganze Geschehen 
allgemein auf diese Formel bringen kann oder ob es nur unter den 
besonderen Bedingungen gilt, unter denen BIERING am Helixherzen ge
arbeitet hat. Fiir die Herzen der Weichtiere ergeben sich auf diesem 
Gebiete auBerordentlich groBe Schwierigkeiten zur Herbeifiihrung einer 
Klarstellung, weil ja Dehnungszustande die ganze Tatigkeit des Herzens 
in hohem MaBe zu beeinflussen vermagen. Diese lassen sich nicht ohne 

Abb. 53. Wirkung von Offnungsinduktionsschlagen auf die Kammer des ausgeschnittenen kiinstlich durch
stromten Herzens von Helix pomatia L. nach BtERIN(h- .-: Registrierung von oben nach unten: Zeit UI 
= 1/1 sec, Vorhofs-, Kammertatigkeit, kiinstlicher Reiz. Man beachte, daB die Extrasystole der Kammer 

von einer kompensatorischen Pause gefolgt ist. 

weiteres ausschalten, wenn man die Tatigkeit des Herzens unter Ver
bindung der einzelnen Abteilungen mit Hebeln graphisch verzeichnet. 

Durch Anwendung von Wechselstrom auf das Herz kann man sehr 
leicht einen Stillstand in Diastole bewirken, was zuerst FOSTER und nach 
ihm RANSOM beobachtet habenl. Wahrscheinlich ist diese Erscheinung 
mit einer Erregung herzhemmender Nervenfasern in Zusammenhang zu 
bringen. 

ARVANITAKI und CARDOT (2) haben auch die Chronaxie der isolierten 
Herzkammerspitze von Helix pomatia L. untersucht, und zwar bei Halten 
in gewahnlicher RINGER-Lasung sowie in einer solchen, die auf Kosten des 
NaCl graB ere Mengen von MgCl2 (bis zu 0,41 g je Liter) bzw. aquirnolare 
Mengen von CaCl2 enthielt. Die Herabsetzung des NaCl-Gehaltes geschah 
in diesen Fallen zurn Zwecke der Aufrechterhaltung des iiblichen osmoti
schen Druckes. In gewahnlicher Froschherz-RINGER-Lasung betnig die 
Chronaxie 60 rnsec. In CaCl2 bzw. MgCl2-haItiger RINGER-Lasung stieg 
sie rasch an, auf 80 ja 85 msec, und zwar urn so schneller, je haher der 
CaCl2- bzw. MgCl2-Zusatz zu der RINGER-Lasung war. Durch Auswaschen 

1 Vgl. auch die Angaben von CARLSON (7) tiber die Hemmungswirkungen 
im GefoIge von EinzelinduktionsschHigen. 
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der Kammerspitze mittels gewohnlicher RINGER-Losung, kehrte die Chron
axie auf das iibliche AusmaB (60 msec) sehr bald zuriick. Es ist dies 
wieder ein Zeichen dafiir, daB CaC12 bzw. MgCl2 die Herzwand von Helix 
pomatia L. sehr wohl in beiden Richtungen zu passieren vermogen. 

An dem freigelegten Herzen von Helix pomatia L. hat LOVATT EVANS 
wohl als erster neben dem Kardiogramm auch noch die elektrischen Er
scheinungen verzeichnet, die sich bei der Herztatigkeit ergeben. Bei 
Ableitung von Vorhof und Kammer ergibt sich ein Elektrogramm, das 
aus mehreren kleineren und einer groBeren Zacke besteht. Von diesen 
kleineren Zacken diirfte wenigstens eine auf die Tatigkeit des Vorhofs 
zuriickzufiihren sein. DaB die Elektrographensaite bei Ableitung der 
Tatigkeitsstrome niemals ganz zur Ruhe kam, konnte mit den beson
deren Vorgangen bei der Tatigkeitsweise dieses Herzens zusammen
hangen. Dieses Geschehen konnte aber auch darauf beruhen, daB die ab
leitenden Elektroden am Herzen nicht recht festgemacht waren. 

ARVANITAKI und CARDOT (3) haben das Elektrogramm des Herzens 
von Helix pomatia L. bei Halten in Hamolymphe oder in einer physio
logischen SalzlOsung aufgenommen und dabei, ahnlich wie LOVATT EVANS, 
gefunden, daB es diphasische Schwankungen aufweist, die ohne Pause 
von einem Schlag zum anderen ineinander iibergehen. Dieser Ubergang 
ist natiirlich urn so eher festzusteIlen, je rascher das Herz arbeitet, je 
starker es also gespannt ist (vgl. hierzu auch ARVANITAKI). Wenn man 
nun das Natrium in solchen Nahrlosungen durch Calcium oder Magnesium 
ersetzt, so entstehen zu Beginn der Systole stelle Zacken, die kurze 
Zeit anhalten. Bei langerer Einwirkung von Magnesium ergibt sich eine 
erhebliche Frequenzherabsetzung und ein Elektrogramm, das drei 
Zacken aufweist, die an die QRS- und T-Zacke des menschlichen Herz
kammerkomplexes erinnern. Bringt man das Herz in die urspriingliche 
Losung zuriick, so verschwindet diese Erscheinung. 

ARVANITAKI und CARDOT (4) sind diesen Erscheinungen weiter nach
gegangen, indem sie die Mengen des Magnesiumions auf Kosten des 
Natriumions in der Nahrlosung fortlaufend steigerten, dabei die anderen 
Bedingungen, unter denen das Herz gehalten wurde - den Innendruck, 
die gesamte Konzentration der Salzlosung und die Temperatur - gleich 
hielten. Auf diese Weise waren sie in der Lage, durch eine Reihe von 
Zwischenphasen ein Elektrokardiogramm zu bekommen, das neben einer 
diphasischen Schwankung auch noch eine kurze Nachschwankung auf
weist. Sie entwickeln die Vorstellung, daB dem Elektrokardiogramm des 
Schneckenherzens zwei Vorgange zugrunde liegen, die einander entgegen
gesetzt gerichtet sind. Beide auBern sich in zwei diphasischen Anderungen 
von entgegengesetzter Richtung. Diese sollen schon normalerweise bei 
einem Herzen gegeben sein, das sich in einer zweckmaBig zusammen
gesetzten Nahrlosung befindet. In diesem FaIle erfolgen die beiden 
Schwankungen gleichzeitig. ErhOht man nun den Magnesiumgehalt der 
Losung, so werden diese beiden (diphasischen) Schwankungen sozusagen 
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anseinandergerissen, im Znsammenhang mit der Andernng des Ablanfs 
der Vorgange im Herzen. Anf diese Weise ergeben sich dann die Schwan
knngen, die den Zacken R nnd T des Elektrokardiogramms der Wirbel
tiere analog sind [vgl. hierzn anch ARVANITAKI nnd CARDOT (5, 8, 10, 
12, 13)]. Dieselben Beobachtnngen haben ARVANITAKI nnd CARDOT (9) 
anch bei einem nnregelmaBig arbeitenden Herzen von Helix pomatia L. 
sowie an Streifen [ARVANITAKI nnd CARDOT (5)J ans der Herzkammer 
desselben Tieres gemacht. 

LOVATT EVANS hat anch die Demarkationsstr6me des Helixherzens 
anfgenommen, nnd zwar nnter dem EinflnB einer Anzahl von chemischen 
Stoffen. In seiner ganzen Form erinnert der chemische Alterationsstrom 

Abb. 54. Tatigkeits- (A) bzw. Demarkations- (B) Strom des Herzens von Helix pomatia L. nach LOVATT 

EVANS. Registrierung von oben nach uoten: Tatigkeits- bzw. Demarkationsstroffi, Zeit in 1/1 sec. Mit 0 ist 
die Ruhestellung der Galvanometersaile bezeicbnet. Am oberen Umkehrpunkt der Schwingungen des 
Demarkationsstromes beginnt, wie die unmittelbare Beobachtung gelehrt hat, die Systole des Herzens 

im mechanischen Sinne (mit dem nach unten gerichteten Pfeil bezeichnet). 

an die elektrischen Vorgange, die man bei einem Herzen bei Ableitnng 
von einer normalen nnd verbrannten Stelle bekommen kann (s. Abb. 54). 

Wiederholt ist der Versuch gemacht worden, den Einflu13 von Giften 
auf die Herztatigkeit von Lungenschnecken, vorzugsweise von Helix pomatia L. 
zu priifen (s. VULPIAN). DODEL hat die Wirkung von CuCl2 und HgCl2 in 
verdiinnten Losungen verfolgt. Selbst in schwachen Dosen fiihren diese beiden 
Salze sehr rasch eine Lahmung des Herzens herbei. VELOSO (3) hat die 
Einwirkung verschiedener Narkotika (Alkohol, Chloroform und Chloral
hydrat) auf die Tatigkeitsweise des Herzens von Helix pomatia L. unter
sucht. Das Herz arbeitet danach wohl noch kraitig, aber arhythmisch. 
Zuletzt bleibt es tonisch kontrahiert stillstehen. BOYER hat gefunden, da13 
Adrenalin in starkeren Verdiinnungen am Herzen von Helix vollig unwirksam 
ist. Wendet man starkere Konzentrationen an (bis zu 1 : 1000), so kommt es 
zu einer Frequenzverlangsamung, zuletzt zu einem Stillstand des Herzens in 
Diastole. Durch eine Verdiinnung des Adrenalins im Verhaltnis von 1 : 250 
wird das Herz in Systole stillgestellt. In einem gewissen Gegensatz zu diesen 
Angaben stehen die Befunde von HYKES (1-3) an Embryonen von Physa 
fontinalis. Hier erwies sich das Adrenalin noch in einer Verdiinnung von 
1 : 107 als wirksam. Es fiihrt eine Steigerung der Frequenz des Herzens und 
eine Verstarkung der Amplitude seiner Zusammenziehung herbei. Durch 
Ephedrin bzw. Norhomoephedrin wird nach LEVY und BOYER eine Hemmung 
der Herztatigkeit herbeigefiihrt, so da13 das Herz zuletzt in Diastole stillstehen 
bleibt. In gleicher Weise wirkt auch fJ-Tetrahydronaphtylamin . Durch 
Koffein werden nach VITA die Frequenz und die Kraft der Herzschlage 
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vermehrt1• Atropin bewirkt nach BOYER und HAZARD eine Verlangsamung der 
Frequenz des Herzens bei gleichzeitiger VergroBerung der Amplitude. Aller
dings muB man das Atropin in Konzentrationen von 1 : 50 bzw. 1 : 100 ver
wenden [vgl. hierzu auch die Angaben von ZUBKOV (3, 5) sowie VITA]. Durch 
Pilocarpin wird nach ZUBKOV (3, 5) die Herztatigkeit beschleunigt. Durch 
Nikotin kommt es nach BOYER und CARDOT zu einer Tonussteigerung des 
Herzens sowie zu einer Verminderung seiner Amplitude. Zuletzt bleibt das 
Herz in Systole stillstehen. Spartein bewirkt nach BOYER eine Verlang
samung der Frequenz des Herzens unter gleichzeitiger Steigerung der Ampli
tude der Zusammenziehung und des Tonus. In starkeren Konzentrationen 
stellt Spartein das Herz in Systole still. Die Wirkung des Veratrins ist nach 
VITA sehr stark wechselnd. Durch Cicutin in hoherer Konzentration wird das 
Herz in Systole stillgestellt. Bemerkenswert ist es, daB Wintertiere diesem 
Gift gegeniiber sich anders verhalten als Sommertiere. BEAUNE und BALACE
ANU haben festgestellt, daB Digitoxin die Herzschlagfrequenz verlangsamt. 
Zuletzt bleibt das Herz in Systole stillstehen. Durch Ouabain kommt es zu 
einer Erhohung der Frequenz des Herzens und gleichzeitig zu einer Steigerung 
des Tonus. Durch Strophanthin wird nach LOVATT EVANS selbst in schwachen 
Konzentrationen eine tonische Kontraktion des Herzens von Helix pomatia L. 
herbeigefiihrt. Nach BOYER und CARDOT erweist sich das I-Pelletierinsulfat 
beim Schneckenherzen wirksamer als Curare. Durch Anwendung von 2,0 %igen 
Extrakten von Rauwolfia wird nach N IERSTRASS die Herztatigkeit von Arion 
zuerst beschleunigt. Spater erfahrt sie eine Verlangsamung, die so weit geht, 
daB das Herz in Systole stillstehen bleibt. 

Die Tatigkeit des Herzens von Helix pomatia L. kann auch durch die 
Wirkung von Nerven beeinfluBt werden. Es war RANSOM, der als erster 
als Erfolg der Reizung der freigelegten N erven einen Stillstand des Her
zens in Diastole eintreten sah. Dieser hielt so lange an, als man reizte 
und klang in einer eigenartigen Weise abo Es kam namlich im AnschluB 
an die Reizung nicht selten zu einer erheblichen Verstarkung der Herz
tatigkeit. Die Hemmungswirkung wahrend der N ervenerregung erstreckte 
sich sowohl auf den Vorhof als auch auf die Kammer. Offenbar liegen die 
Dinge so, daB die Nervenfasern, die von den Visceralstrangen ihren Aus
gang nehmen und zum Herzen ziehen, geteilt ihre Wirkung entfalten. 
Zum Vorhof begeben sich die Fasern nachden Beobachtungen von RAN
SOM iiber die Niere. In die Kammer treten sie auf dem Umwege iiber die 
Aorta ein. Die Dinge liegen also hier prinzipiell anders als beim Wirbel
tierherzen, bei dem sich die herzhemmenden Fasern zuerst zum Sinus 
begeben und von hier iiber die Vorhofe nach der Kammer ziehen. Es wird 
also ein Anteil des Wirbeltierherzens nach dem anderen von der Nerven
wirkung edaBt. Beim Weichtierherzen im allgemeinen und beim Herzen 
von Helix pomatia L. im besonderen werden offenbar schon mit Riicksicht 
auf den Nervenverlauf Vorhof und Kammer unabhangig voneinander 
durch hemmende Nerven beeinfluBt. Jedenfalls geniigt es beim Weich
tierherzen nicht, daB bloB ein Herzteil in seiner Tatigkeit gehemmt wird, 
sondern es miissen aile von dieser Hemmungswirkung ergriffen werden. 

1 BEAUNE und BALACEANU kommen allerdings zu einem entgegengesetzten 
Ergebnis. Danach fiihrt Koffein eine Frequenzverlangsamung herbei. Offen
bar ist immer, die Dosierung des Giftes entscheidend (vgl. hier auch LISI). 
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Beim Wirbeltierherzen reicht dazu die Hemmungswirkung am Sinus aus. 
So sei in diesem Zusammenhang auch auf das Verhalten der Herzen der 
Knorpelfische verwiesen, die nach den Erfahrungen von VON SKRAMLIK 
(10, 11) in einfacher Weise durch Nerven so stillgestellt werden, daB die 
Dbergangsfasern zwischen Sinus und Vorhof eine Ausschaltung erfahren. 
Eine solche "einfache Wirkung" wtirde beim Weichtierherzen gar nicht 
auslangen, da die Herztatigkeit durch Dehnung beeinfluBt werden kann 
und dieser Faktor durch die Wirkung von Nerven nicht ohne weiteres 
auszuschalten ist, wenn nur eine einzelne Herzabteilung eine Beeinflussung 
erfahrt. 

Die Befunde von RANSOM tiber die Innervation des Herzens von Helix 
pomatia L. wurden von YUNG (3) und CARLSON (3) voIIkommen bestatigt. 
CARLSON beobachtete allerdings durch Nervenreizung neben der Hem
mung auch eine Forderung der Tatigkeit des Herzens. Diese fordernden 
Nerven begeben sich sowohl zu dem Vorhof aIs auch zu der Kammer. 
Zu der letzteren allerdings wieder so wie die hemmenden Nerven auf 
dem Wege tiber die Aorta. Die fordernden Fasern verlaufen mit den 
hemmenden in den Visceralnerven. Durch Reizung dieser Visceralnerven 
kann man sehr viel leichter eine Hemmungs- als eine Forderungs
wirkung hervorrufen. Manchmal gentigt zur Reizung der hemmenden 
Fasern das bloBe Auflegen der Visceralnerven auf die Elektroden, die 
der Stromzufuhr dienen. 

Wie in neuerer Zeit VAN TIEL angegeben hat, verlaufen die hemmenden 
Fasern fUr das Herz von Helix pomatia L. im N. intestinalis. Ftir den 
Erfolg ist die Reizstarke gleichgilltig: stets kommt es zu einem StiIlstand 
des Herzens in Diastole. Die Zentralstatten fUr diese Nervenfasern be
finden sich im Ganglion cerebrale bzw. viscerale. 1m letzteren liegtauch 
noch ein Zentrum fUr die Forderung der Herztatigkeit (Acceleranszen
trum). Das Hemmungszentrum soIl leicht, das Forderungszentrum nur 
schwer erregbar sein. Infolgedessen ist es nicht leicht, auf nervosem 
Wege eine Beschleunigung der Herztatigkeit zu erzielen. 

Die Hemmungsnerven konnen bei Helix pomatia L. offenbar auch auf 
reflektorischem Wege erregt werden. So ist wohl die Beobachtung von 
BIEDERMANN zu erklaren, daB ein Hinwegfahren tiber den Herzbeutel 
mit Hilfe eines Pinsels haufig zu einem lang anhaltenden Stillstand des 
Herzens ftihrt, gelegentlich allerdings bloB iu einer Storung der Herz
tatigkeit. Der Herzbeutel von Helix pomatia L. verhalt sich in diesem 
FaIle ganz anders als der von Haliotis tubercttlata L. Beim Hinweg
streichen tiber den letzteren kommt es (vgl. S. 203) wohl zu Abwehr
bewegungen von seiten des Tieres, aber zu keiner Hemmung der Herz
tatigkeit. 

Genau so wie bei-Helix, so begeben sich auch bei Ariolimax nach 
den Angaben von CARLSON (1) hemmende und fordernde Fasern, die aus 
den Visceralnerven stammen, zu dem Vorhof und der Kammer auf ver
schiedenel) Wegen. Der eine Ast -;- fUr den Vorhof - zieht entlang 
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der Lungenvene, der andere - fUr die Kammer - entlang der Aorta. 
Eine Reizung der Visceralnerven mit Wechselstromen fuhrt eine Be
schleunigung der Herzschlagfrequenz herbei und bringt gegebenenfalls 
auch eine Kammer, die nicht mehr arbeitet, von neuem zum Schlagen. 
Meist folgt aber der anfanglichen Herzschlagbeschleunigung eine Ver
langsamung der Herztatigkeit nach, die mit einer Verminderung der Kraft 
der Zusammenziehung einhergeht. Bei Limax vermochte CARLSON (3) 
in den Visceralnerven fur die Kammer nur hemmende Fasem nachzu
weisen, dagegen fUr den Vorhof hemmende und fordemde. Bei Limax 
nehmen die Fasem, die fur die Kammer bestimmt sind, ihren Weg nicht 
uber die Aorta, sondem uber den Vorhof selbst. Darin ist offenbar eine 
ganz eigenartige und merkwurdige Ausnahme von der bisher besprochenen 
GesetzmaBigkeit zu erblicken, daB die auBeren Herznerven fur die Kammer 
den Weg uber die Aorta einschlagen. 

Hier ist auch noch die BeeinfluBbarkeit der Herzen von Lungen
schnecken durch eine weitere Anzahl von pharmakologischen Stoffen zu 
erwahnen, namlich diejenigen, die auf oder uber die Herznerven einwir
ken, bzw. bei deren Erregung in das Herzinnere ausgeschieden werden. 
So hat es sich gezeigt, daB man ein Herz von Helix pomatia L. durch 
Anwendung von Acetylcholin stillstellen kann. Es erholt sich nach die
sem Eingriff nur sehr unvollkommen, auch wenn man es nachtraglich 
mit Curare behandelt (GAUTRELET und HALPERN). LaBt man aber auf ein 
frisches- Herz zuerst Curarelosung einwirken, so erweist sich das Acetyl
cholin nachtraglich gereicht an ihm vollig wirkungslos. Bemerkenswert 
ist die Erscheinung, daB eine BeeinfluBbarkeit des Herzens durch Acetyl
cholin mittels Acetonitril unmoglich gemacht werden kann. 

JULLIEN, VINCENT, VUILLET und BOUCHET (1,2) haben sich eigens 
mit der Frage beschaftigt, we1chen EinfluB verschiedene "mimetische 
Stotfe" auf die Herztatigkeit von Helix pomatia L. ausuben [vgl. hier auch 
JULLIEN, VINCENT, BOUCHET und VUILLET (3)]. Man kann die Losungen 
dieser Stoffe in zweierlei Weise auf das Herz einwirken lassen, entweder 
von innen (Durchstromung des Herzens) oder von auBen (Einsenken des 
Herzens in ein entsprechendes Bad). Durch Acetylcholin1 kommt es zu 
einer starken Frequenzverlangsamung und Kraftverminderung des Her
zens. Dieser Erfolg kann durch Zugabe von Eserin zu der acetylcholin
haltigen Nahrlosung verstarkt werden, offenbar im Zusammenhang 
damit, daB die "Empfindlichkeit" des Herzens durch diesen letzteren 
Stoff gesteigert wird. LaBt man Acetylcholin und Adrenalin gleichzeitig 
auf das Herz einwirken, so hangt der Erfolg ganz von dem gegenseitigen 
Mengenverhaltnis dieser Stoffe abo Jedenfalls gelingt es nur sehr schwer, 
die beiden Korper in ihren Mengen so gegeneinander abzustufen, daB das 
Herz wie ursprunglich arbeitet. 

1 BOUCHET, JULLIEN, VINCENT und VUILLET haben auch die Abgabe von 
Acetylcholin,;aus dem Herzen von Helix pomatia L. untersucht. 



236 EMIL VON SKRAMLIK: 

Eine starke Beschleunigung des Herzschlages von Helix pomatia L. 
beobachtete ZUBKOV (2,4) nach Unterbinden bzw. Durchschneiden der 
Herznerven oder aber nach deren Behandlung mit Anastheticis. Die 
gleiche Erscheinung macht sich bemerkbar, wenn man das gesamte Zen
tralnervensystem des Tieres mit Hilfe von Nikotin ausschaltete. ZUBKOV 
zog daraus den SchluB, daB von dem Zentralnervensystem von Helix 
pomatia L. standig ein hemmender EinfluB auf die Herztatigkeit ausgeubt 
wird, der vielfach auf reflektorischem Wege zustande kommt. Dies ist 
z. B. der Fall bei jeder spontanen Zusammenziehung der FuBmuskeln 
(vgl. BIEDERMANN). ZUBKOV (3,5) hat auch den EinfluB verschiedener 
pharmakologischer Stoffe auf den auBeren Innervationsmechanismus des 
Herzens von Helix pomatia L. gepruft. Es kommt zu einer Hemmung 
der Herztatigkeit, wenn man Pilocarpin auf das suboesophageale Ganglion 
aufbringt. Traufelt man auf das Zentralnervensystem Atropin oder 
Curare auf, so wird dadurch die Tatigkeitsweise des Herzens nicht ver
andert (vgl. hier auch die Angaben von VAN TIEL). 

Niemand wird bezweifeln, daB fur die Unterhaltung der Kreislauf
tatigkeit auch bei den Lungenschnecken das Herz auf die Dauer unent
behrlich ist. DaB der Blutumlauf, wenigstens eine Zeitlang, auch ohne 
das Herz, vor allem durch Zusammenziehungen des Tieres, in Gang 
gehalten werden kann, geht aus Beobachtungen von RICHARD hervor. 
Weinbergschnecken lebten nach seinen Erfahrungen noch mehrere Tage 
weiter, nachdem das Herz entfernt worden war. Dieses Weiterleben ist 
naturlich nicht in dem Sinnezu deuten, als ob sich die Tiere in einem 
vollig einwandfreien Zustand befunden hatten. Jedenfalls konnen aber 
von so1chen Tieren ohne Herz Leistungen vollbracht werden, die darauf 
hindeuten, wie wenig anspruchsvoll das Zentralnervensystem ist. 

Bisher ist nichts daruber bekannt geworden, ob im Kreislaufsystem 
erwachsener Lungenschnecken irgendwelche Hilfsmotoren fur die Unter
haltung des Blutumlaufs gegeben sind. 1m embryonalen Zustande wurden 
bei bestimmten Schnecken, hauptsachlich bei Limnaea limosa L. sowie 
Agriolimax agrestis L., Sinus aufgefunden, die sich unter dem Mikroskop 
beobachten lassen. Diese ziehen sich in einer Schlagfolge zusammen, die 
mit 7-10 je Minute wesentlich langsamer ist als die des Herzens [vgl. 
CARDOT (5,6)J. Es wurde auch die Abhangigkeit der Frequenz dieser 
Sinus von der Temperatur untersucht. Dabei ergab sich ein QI0' der 
groBer ist als beim Herzen. An diesen Sinus wurde von BACHRACH und 
CARDOT auch das thermische Paradoxon (vgl. S. 211) festgestellt, und zwar 
schon zu einer Zeit, da diese Gebilde eben erst rhythmisch zu arbeiten 
begannen. MORIN und JULLIEN (4)· haben die Tatigkeitsweise dieser Sinus 
bei Halten des Tieres in verschiedenartig zusammengesetzten SalzlOsungen 
verfolgt. Weitgehende Schwankungen in der Zusammensetzung und in 
der Konzentration der Lasung ubten auf die Arbeitsweise dieses Sinus 
keinen EinfluB aus. 
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3. Die Hinterkiemer. 
Die Kenntnisse von der Physiologie des Kreislaufs bei den Hinter

kiemern beruhen auf recht wenig Beobachtungen. Eingehender wurde 
bisher nur die Nacktschnecke Aplysia untersucht. Das Herz dieses Tieres 
befindet sich in einem Perikardialsinus, der durch eine starre binde
gewebige Membran von der Leibeshohle abgegrenzt ist. Die Kammer 
besteht aus einem reichlichen Netzwerk von Muskelfasern, die an der 
Atrioventrikulargrenze eine Rohre umgrenzen, we1che trichterformig in 
die Hohle der Kammer hineinragt. Es handelt sich hier urn jenes Gebilde, 
das mit der Atrioventrikularklappe zu identifizieren ist. Bei der Tatigkeit 
der Kammer werden diese Klappengebilde einander bis zur gegenseitigen 
Beriihrung genahert. 

Dber die Frequenz, in der die Herzen von Hinterkiemern schlagen, 
hat man bisher nur wenig Erfahrungen gesammelt. Wie aus Tabelle 14 
hervorgeht, schwankt sie beim Aplysienherzen (allerdings bei einer Tem
peratur von 23° C) zwischen 33 und 34 Schlagen je Minute. Die Frequenz 
des Herzens ist aber auch bei den anderen Hinterkiemern nicht viel 
groBer, manchmal sogar, z. B. bei Bulla, erheblich kleiner. 

Tabelle 14. Mittlere Frequenz (fm) des Herzens verschiedener 
Hinterkiemer bei Zimmertemperatur. 

Tierart 

A plysia depilans . 
Aplysia limacina .. 
Pleurobranchaea . 
Bulla . . 
Phyllirhoe 
Triopa 

33-34 
20-25 
20-30 
10-18 

36 
30-40 

Beobacbter 

BOTTAZZI und ENRIQUES 

STRAUB (1) 

CARLSON (4) 
CARLSON (4) 

SNYDER 

CARLSON (4) 

Will man die Tatigkeitsweise des herausgeschnittenen A plysien
herzens iiber langere Zeit verfolgen, so muB man sich des Verfahrens von 
STRAUB (1) bedienen. Dabei wird durch Filliung des Herzens von innen 
eine gewisse Wandspannung hervorgerufen, die zur Unterhaltung einer 
langer anhaltenden Tatigkeit unentbehrlich ist. Mit dem Verfahren von 
SCHOENLEIN (Verbindung der Herzkammer mit einem Hebel) hat STRAUB 
keine guten Erfahrungen gemacht. Entweder schlagen die ausgeschnit
tenen Herzen iiberhaupt nicht oder aber sie arbeiten in Gruppen. Nur ganz 
selten schlagt das Herz so langere Zeit mit gleichbleibender Frequenz und 
Hubhohe. Die Diastole nimmt dabei meist viel mehr Zeit in Anspruch als 
die Systole, offenbar im Zusammenhang mit der physikalischen Beschaf
fenheit des Hebels, der im Versuche Verwendung findet. 

STRAUB konnte sich in erster Linie iiberzeugen, daB die Fiillung 
des Herzens mit der Korperfliissigkeit der Tiere zur Auslosung der auto
matischen Tatigkeit AniaB gibt. Jede Vermehrung der Wandspannung 
erhoht die Frequenz, in der das Herz arbeitet, steigert aber daneben 
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auch die Amplitude der Zusammenziehung, wenigstens in einem bestimm
ten Dehnungsbereich. UiI3t man den Fliissigkeitsinhalt aus dem Herzen 
auslaufen, so wird auf diese Weise der Innendruck sozusagen sofort aufge
hoben. Das Herz stellt aber erst allmahlich seine Tatigkeit ein, und 
zwar nach einer vorangegangenen Verminderung der Amplitude seiner 
Zusammenziehung, die immer ausgepragter wird. 

Aus diesem Verhalten des Herzens schloB STRAUB, daB die Fiillung 
nicht unmittelbar, sondern mittelbar die rhythmische Tatigkeit des 
Herzens unterhalt. Sonst miiBte die leere Herzkammer von Aplysia 
sofort ihre Tatigkeit einstellen. Auf Grund von Beobachtungen iiber den 
Aufbau des Herzens von Aplysia nimmt er an, daB sich beim Zusammen
fallen der Wande einer A plysienherzkammer noch eine gewisse Menge von 
Fliissigkeit in dem Trabekelwerk befindet, in der sich 'allmahlich Zer
setzungsvorgange abspielen. Diese Stoffwechselendprodukte sollen nun 
nach STRAUB der AnlaB sein, daB das Herz allmiihlich seine Tatigkeit im 
leeren Zustande einstellt. Ebensogut und richtig k6nnte man aber an
nehmen, daB die restliche Fliissigkeitsmenge im Herzen einen Dehnungs
zustand schafft, der zur Unterhaltung der automatisch rhythmischen 
Tatigkeit ausreicht. 

Wie bei anderen Tierarten, so wurde auch bei den Hinterkiemern der 
EinfluB der Temperahtr auf die Herztatigkeit untersucht. SCHOENLEIN 
beobachtete das Verhalten des ausgeschnittenen Aplysienherzens, das 
durch Verbindung mit einem Schreibhebel zur automatischen Tatigkeit 
angeregt wurde. Bei einer Temperatur zwischen + 32 und + 360 C 
beobachtete er eine Verlangsamung der Herztatigkeit. Ein Stillstand 
trat bei etwa +380 C ein. Daraufhin begann die Herzmuskulatur im 
hohen MaBe zu erschlaffen. Die ausgepragteste Erschlaffung war bei 
einer Temperatur von +45 0 C zu verzeichnen. Steigerte man die Tem
peratur noch weiter, so machten sich die ersten Erscheinungen der Wiirme
stane bemerkbar. Bei +460 C ist der Herzmuskel noch erregbar, bei 
+ 500 C ist er in Warmestarre iibergegangen. Nach den Erfahrungen 
von SCHOENLEIN setzt die Warmestarre bei etwa + 4r C ein. 

Die Versuchsergebnisse von SCHOENLEIN erfuhren durch STRAUB (1) 
eine vollkommene Bestatigung. Kiihlt man das Herz unter Zimmer
temperatur ab, so kommt es zu einer Verlangsamung der Herzschlagfre
quenz, ohne daB indessen die Amplitude der Zusammenziehung irgendeine 
Veranderung erfahrt. 

SNYDER untersuchte das Verhalten des Herzens von Phyllirhoe, 
eilles Nacktkiemers, der im Golf von Neapel sehr haufig vorkommt. Das 
Tier eignet sich zu physiologischen Untersuchungen darum besonders 
gut, weil es durchsichtig ist. Die Herzschlagfrequenz bet rug bei + 160 C 
im Durchschnitt 36,7, bei +200 C 46,5, bei +25 0 C 63,7 und bei +290 C 
77 Schlage je Minute. Daraus laBt sich ein Temperaturkoeffizient be
stimmen, schwankend je nach den Temperaturbereichen, fUr die er auf
gestellt wird, zwischen 1,8 und 3,4. CROZIER und STIER haben aus den 
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Versuehen von SNYDER fiir das Herz von Phyllirhoe unter Benutzung der 
ARRHENIUssehen Gleiehung ein [L von 10700 bereehnet. 

Das Herz der Hinterkiemer seheint, soweit bisher bekannt geworden 
ist, an die Ernahrung keine sehr groBen Anforderungen zu stellen. Man 
kann es gut in Seewasser halten, man ist aber aueh in der Lage, als Ernah
rungsfliissigkeit Hamolymphe zu verwenden, die bei gr6Beren Hinter
kiemern, z. B. Aplysia, aus der Leihesh6hle in betraehtliehen Mengen 
gewonnen werden kann. Das Herz von Aplysia erweist sieh naeh den 
Erfahrungen von STRAUB (1) gegeniiber einer Kohlenstoffdioxydan
haufung in seiner Umgebung, also z. B. in einer Gaskammer, in der es 

/l, b 

Abb. 55. Kohlenstoffdioxydvergiftung des durchstromten Herzens von Aplysia nach STRAU B. Registrierung 
von oben nach unten : Kammertatigkeit , Verzeichnung des Momentes der Einleitung 

der kohlenstoffdioxydhaltigen Losung (zwischen a und b). 

arbeitet, reeht empfindlieh. Die Vergiftung auBert sieh in einer Ver
langsamung der Frequenz des Herzens bei gleiehzeitiger starker Zunahme 
seines Tonus (s. Abb. 55). 

Aueh naeh Beendigung der Gasdurehleitung maeht sieh die Wirkung 
der Vergiftung eine Zeitlang bemerkbar, und zwar darin, daB das Herz 
auBerordentlieh langsam sehlagt. Vielfaeh tritt vor Wiederaufnahme 
der normalen Herztatigkeit ein sehr ausgepragtes Gruppenschlagen auf, 
nieht selten kommt es aueh zu periodisehen Tonussehwankungen. Den
selben Erfolg wie mit Gasdurehleitullg dureh eine Kammer, in der das 
Aplysienherz arbeitet, kann man erzielen, wenn man das Herzinnere 
mit Hamolymphe fUnt, dureh die CO2 durehgeleitet worden war. Es 
kommt im AnsehluB an diesen Eingriff zur Entwieklung einer starken 
Kontraktur des Herzens. Nach den Erfahrungen von STRAUB (1) ist 
das Herz von Aplysia gegeniiber CO2 sehr viel empfindlieher als das 
Froschherz ; vgl. das Verhalten des Fisehherzens [v. SKRAMLIK (11)]. 

Auf Grund dieser Versuehe nimmt STRAUB an, daB' die Schwankungen 
des Tonus, wie man sie bei einem leersehlagenden Herzen beobaehtet, 
auf eine CO2- Vergiftung zuriiekzufiihren sind. . Dieser Vergiftung ist 
das Herz sofort ausgesetzt, sowie man es entleert. Unter diesen Bedin
gungen verbleiben im Masehenwerk des Herzens Reste von Ernahrungs
fliissigkeit, in-der sieh infolge der Tatigkeitsweise CO2 anhauft. 
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In neuerer Zeit hat JULLIEN (12) das Verhalten von Streifen aus der 
Herzkammer von Aplysia fasciata bei Halten in verschiedenen Nahrl6sungen 
untersucht.Es hat sich dabei herausgestellt, daB der Muskelfaserverlauf, der 
in dies en Streifen gegeben ist, eine entscheidende Bedeutung fiir das Zustande
kommen der automatischen Tatigkeit besitzt. Es ist nicht gleichgiiltig, ob 
die Streifen vorzugsweise aus longitudinal oder vorzugsweise aus transversal 
verlaufenden Fasern zusammengesetzt sind. Auch spielt es eine Rolle, von 
we1chen Anteilen der Herzkammer sie herriihren, ob sie der Basis oder aber 
der Spitze oder einem mittleren Anteil der Kammer entnommen sind. Bei 
seinen ersten Untersuchungen hat JULLIEN (5) feststellen k6nnen, daB die 
Liingsstreifen sehr rasch ihre Tatigkeit aufnehmen, also nahezu sofort zu 
arbeiten beginnen, sowie man sie hergestellt und mit dem Registrierhebel ver
bunden hat. Die einzelnen Zusammenziehungen folgen sich in regelmaBigen 
Zeitabstanden, auch halt die Tatigkeit so1cher Streifen viele Stunden an. 
Anders verhalten sich Querstreifen. Hier spielt die Zugeh6rigkeit zu der 
Kammergegend eine ausschlaggebende Rolle. Geh6ren sie einem mittleren 
Anteil der Kammer an, so nehmen sie sehr bald ihre Tatigkeit auf. Entstam
men sie dagegen der Basis oder aber der Spitze, so beginnen sie erst mehrere 
Stunden nach Anfertigung zu arbeiten und auch da nicht etwa ausnahmslos. 
Es hat sich gezeigt, daB man auch bei so1chen Streifen durch Zugabe von 
Atropin zu dem Meereswasser in einem Mengenverhaltnis von 1: 1000, 
h6chstens 1 : 500, die Befahigung zum automatischen Arbeiten wecken kann. 
Daraus kann man den SchluB ziehen, daB Herzstreifen aus der Kammer von 
Aplysia fasciata, die von vornherein nicht arbeiten, durch das Eingreifen von 
Hemmungsnerven in ihrer Tatigkeit behindert werden. Man kann dann ver
stehen, daB diese Streifen ihre Tatigkeit aufnehmen, sowie die Hemmungs
wirkung durch Gaben von Atropin beseitigt wird. 

Sehr interessant ist es, daB sich nach den Angaben von JULLIEN (5) 
die h€!rausgeschnittene Herzkammer von Aplysia jasciata anders ver
haIt als Muskelstreifen, die aus ihr erzeugt werden. Die herausgeschnittene 
und abgebundene Herzkammer dieser Tiere arbeitet in Meereswasser nicht. 
Schneidet man dagegen aus ihr Streifen heraus, so kommt die rhythmische 
Tatigkeit sehr bald in Gang, allerdings unter den Bedingungen, von denen 
vorhin die Rede war. SpieIt ja doch die Zugehorigkeit der Streifen zu 
einem bestimmten Anteil der Kammer fUr die SchneIIigkeit der Wieder
aufnahme der Tatigkeit eine bedeutungsvolle Rolle! Entscheidend scheint 
es weiter zu sein, daB die Salz16sung das Myokard selbst umspiiIt und nicht 
etwa unter Vermittlung des Epikards mit den Herzmuskelfasern in Ver
bindung tritt. 

JULLIEN (12) hat weiter gefunden, daB die rhythmische Tatigkeit von 
Streifen aus der Herzkammer auch an eine entsprechende Zusammensetzung 
der Nahrl6sung gebunden ist. Alkali- und Erdalkaliionen miissen in ihr in 

. b· V hi· . d h D· B . h Na + K emem estImmten er a tms zueman er ste en. Ie eZIe ung Ca + Mg 

muB annahernd 20 betragen. Sowie man die Ionenbeziehung, die durch diese 
Verhaltniszahl ausgedriickt wird, andert, kommt es zu einer St6rung in der 
Betatigung des Herzens, die vorzugsweise dadurch gekennzeichnet ist, daB 
das Herz sich wohl noch zusammenzieht, nicht aber ordentlich erschlafft. 
Die Gesamtkonzentration der Salze in der Nahrl6sung hat nach den Angaben 
von JULLIEN (10) einer 0,6 mol NaCI-L6sung zu entsprechen. Ersetzt man 
diese Nahrl6sung, die als die geeignete angesprochen werden kann, durch eine 
so1che, in d'er die Alkaliionen iiberwiegen, so beginnt die Herzkammer, so 
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beginnen die Streifen, die aus ihr hergestellt wurden, sehr rasch zu arbeiten, 
und zwar ziehen sie sich urn so haufiger zusammen, je mehr Na- und K-Ionen 
die Lasung enthalt. Uberwiegen die Erdalkaliionen, so kommt es zu einer 
Verlangsamung der Herzfrequenz, die urn so ausgepragter ist, je graDer der 
UberschuD von Ca- bzw. Mg-Ionen ist. Mg- und Ca-Ionen sind aber fUr die 
Tatigkeitsweise des Herzens von Aplysia jasciata unentbehrIich l . LaDt man 
Ca- und Mg-Ionen aus der Nahrlasung zugleich weg, so erfahrt das Herz eine 
schwere Beeintrachtigung in seiner Tatigkeit. Verwendet man Ca allein, 
so kommt es zu einer Verlangerung der Dauer der Systole bei gleichzeitiger 
Herabsetzung der Befahigung der Herzanteile zum automatischen Arbeiten. 
Mg allein bewirkt dagegen eine Verminderung der Amplitude der Zusammen
ziehung bei gleichzeitiger Beschleunigung der Frequenz des Herzschlages. 
Zuletzt bleibt ein solches Herz, das mit einer NahrIasung versorgt wird, in der 
Ca-Ionen fehlen, stillstehen, zumeist in Diastole, gelegentIich aber auch in 
Systole. Die Untersuchungen von ]ULLIEN (10) haben also unzweideutig ge
lehrt, daD Mg- und Ca-Ionen in der NahrIasung vorhanden sein miissen, 
wenn das Herz von Aplysia jasciata richtig arbeiten soll. Diese beiden Ionen 
kannen sich nicht etwa wechselweise vertreten. 

Von STRAUB (2) wurde die Dynamik des Herzmuskels von Aplysia 
in der gleichen Weise untersucht, wie das O. FRANK fUr das Froschherz 
getan hat. Dabei zeigte es sich, daB die Pulsvolumina den Anfangsspan
nungen der Kammer durchaus proportional sind. Die Elastizitat der 
Muskelzellen ist also eine maximale, wahrend ihre Dehnbarkeit eine 
minimale ist. LaBt man die A plysienherzkammer isometrisch arbeiten, so . 
wachsen die Druckwerte der Spannungen mit steigender Anfangsspan
nung, also mit steigender Fiillung der Kammer, an. Das Druckmaximum 
schwankte bei optimaler Anfangsspannung zwischen 20 und 40 mm Hg, 
vollig in Abhangigkeit von der GroBe des Herzens, also seinem Fassungs
vermogen. Diese Druckwerte nahern sich durchaus denjenigen, die von 
O. FRANK fUr das Froschherz ermittelt wurden. Bei einer isometrischen 
Kurve des A plysienherzens hat das Stadium der steigenden Energie 
annahernd die gleiche Dauer wie das der sinkenden. 

Ahnlich wie die Herzkammer verhalt sich in dynamischer Beziehung 
auch der Vorhof. Mit Riicksicht darauf, daB die Muskelfasern in ihm 
allerdings in geringeren Mengen vertreten sind als in der Kammer, ist 
die Widerstandsfahigkeit dieses Organs gering. 1m Tierkorper hat der 
Vorhof ja auch nicht mehr zu leisten, als zum Zwecke der Blutforderung 
<lie elastischen Widerstande der ruhenden Kammer zu iiberwinden. Es 
handelt sich dabei hochstens urn eine Druckdifferenz von 2 cm H20, 

1 Zu dem gleichen Ergebnis ist in neuerer Zeit auch HEYMANS gekommen, 
der das Herz von Aplysia limacina mittels VAN 'THoFFscher Lasung durch
spiilte. In einen kiinstlichen Kreislauf eingeschlossen arbeitet die Herz
kammer stundenlang mit einer Frequenz von 40-50 Schlagen je Minute. 
Durch Kaliummangel in der Na:hrIosungkommt es zu einer Abnahme der Kon
traktionshahe und zu einer Erschlaffung des Herzens. Bei KaliumiiberschuD 
bleibt das Herz stillstehen, entweder in Diastole oder in Systole, je nach der 
Menge des Kaliums. Durch Uranium lieD sich das Kalium nicht ersetzen. 
Calciummangel erzeugt einen Stillstand des Herzens in Systole, Calciumiiber
schuD einen solc'hen in Diastole. 

Ergebnisse der Biologie XVIII. 16 
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falls man den Stromungswiderstand in der Gegend der Atrioventrikular
klappe vernaehHissigt. Der Vorhof eines Herzens, dessen Kammer bei 
einem Innendruek von etwa 2 em H 20 maximal gefUllt ist, wirft sein 
volles Volumen noeh gegen einen Druck von 3 em H 20 aus, sofern 
die Anordnung isotoniseh ist. So groBe Anforderungen werden aber im 
Tierkorper an den Vorhof zum Zweeke des Blutumlaufes sieher nicht 
gestellt. 

STRAUB (1) hat sieh aueh davon iiberzeugt, daB innerhalb der Kam
mermuskulatur die Kontraktion sowohl in der einen als aueh in der anderen 
Richtung iibertragen werden kann. Dies gesehah bei Beobaehtung einer 
Herzkammer, die dureh Anlegen einer Klammer in zwei Abteilungen 
geteilt worden war. Die Kammer wurde gerade so weit zusammenge
driiekt, daB dureh sie ein Dbergang von Fliissigkeit aus der einen Abtei
lung in die andere vermieden wurde. Die Tatigkeitsweise dieser beiden 
Abteilungen der Herzkammer wurde gesondert fUr sieh verzeichnet. 
Unabhangig davon, wie die Fiillung der einen Abteilung gegeniiber der 
der anderen abgestuft war, stets arbeitetendie beiden Abteilungen in 
demselben Rhythmus. Weiter hat es sieh gezeigt, daB sieh jeweils der
jenige Teil als erster zusammenzieht, der die starkere Dehnung aufweist. 
Das ist nicht weiter iiberrasehend, da der starker gedehnte Anteil ja immer 
in hoherer Frequenz arbeitet. Jedenfalls gibt es eine Kontraktionsiiber
tragung innerhalb der Muskulatur der Herzkammer, so daB sie sich bei 
jeder Tatigkeit als Ganzes zusammenzieht. 

Es wurde natiirlieh aueh die Wirkung des elektrischen Stromes auf 
das Herz der Hinterkiemer im allgemeinen und auf das von Aplysia im 
besonderen untersueht. SCHOENLEIN beobaehtete eine Erregung bei der 
SehlieBung des Stromes, die von der Kathode ihren Ausgang nahm, 
wahrend bei der Offnung des Stromes die Erregung von der Anode aus
ging. Bei Anwendung von starken Stromen maehte sieh an der Kathode 
eine Dauerkontraktion bemerkbar, die zu einer knopfformigen Anschwel
lung des Herzmuskels an derjenigen Stelle fiihrte, an der sich der negative 
Pol befand. Andert man die Stromrichtung, so "wandert" sozusagen die 
Ansehwellung zum anderen Ende des Herzens. Die Latenz dieser Wirkung 
war betraehtlieh lang; sie betrug nieht selten 1,5 Sek. Einzelinduktions
schlage erweisen sieh nach den Erfahrungen von SCHOENLEIN erst wirk" 
sam, wenn sie eine sehr betraehtliche Starke aufweisen. Es kommt dann 
im Gefolge einer solchen Reizung zu einer auBerordentlich starken 
Extrasystole. Reizte man das Herz faradisch, so wurden entweder die 
einzelnen Tatigkeiten des Herzens stark "auseinandergezogen", oder es 
kam zu einer ErhOhung der Schlagfrequenz, die etwa 8-10 Sek. anhielt 
und dann allmahlich abklang. Wahrend dieser Zeit erwies sieh der Tonus 
des Herzens gegeniiber der Norm meist erheblieh gesteigert. Bei den 
Versuehen mit elektriseher Reizung hat es sieh auch herausgestellt, daB 
das Herz von Aplysia, genau wie das anderer Tierarten, eine retraktiire 
Periode besitzt. Die Experimente von SCHOENLEIN bediirfen natiirlich 
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in mannigfacher Richtung eines Ausbaues. Er selbst sagt von ihnen, daB 
sie nicht als abschlieBend zu gelten haben. 

Bei der Tatigkeit des Herzens kommt es auch zu einer Bildung von 
Elektrizitiit. Man ist also infolgedessen in der Lage, Tatigkeitsstrome 
abzuleiten. Es war HOFFMANN (1, 3), der als erster das Elektrogramm der 
Herzkammer von Aplysia aufschrieb. Gleichzeitig wurde die Ta.tigkeit 
des Herzens mittels eines Hebels graphisch aufgenommen (s. Abb. 56) . 
Die Ergebnisse wiesen die beste Ubereinstimmung auf, wenn die Herz
kammer nur wenig gefiillt war. Das Elektrokardiogramm entsprach 
dann demjenigen, das man ableiten kann, weim eine Erregungswelle tiber 
die Kammer vom Vorhofs- nach dem Aortenende zu abgleitet. Der erste 
Ausschlag ist betrachtlich kurz und sehr hoch, der 
zweite flach und langgezogen. Der Aktionsstrom eilt 
dem mechanischen Geschehen um etwa 0,3-0,6 Sek. 
voraus. 

Man kann nattirlich auch beim Herzen von 
Aplysia durch Anlegen eines thermischen Quer
schnittes1 einen Uings-Querschnittsstrom ableiten. 
Dieser bietet besonderes Interesse, wenn die Kammer 
in den Zustand einer tonischen Zusammenziehung 
gerat. Der Langs-Querschnittsstrom weist dann 
eine anhaltende Verminderung auf. Irgendwelche 
Schwankungen sind in der Kurve nichUestzustellen. 
Beim Ubergang des Herzens in tonische Zusammen
ziehung hat HOFFMANN (3) beobachtet, daB die 
Saite nach einem einmaligen Ausschlag zum Still
stand gebracht wurde. Der "vollkommene" Tonus 
bildet sich ganz allmahlich aus, indem die einzelnen 

Abb. 56. Elektrogrammdes 
Herzens von Aplysia nach 
P. HOFFMANN. Registrie
rung von oben nach unten: 
Mechanogramm, Elektro
gramm, Zeit in 1/1 sec. Die 
Ableitung erfolgte vom Vor
hoi und von der Aorta bei 

unverletzter Kammer. 

Schwankungen immer starker aneinander rticken, bis sie zum SchluB 
zur Verschmelzung gelangen. Vor Dbergang des Herzens in die tonische 
Zusammenziehung waren also vermittels der Ableitung der Elektrizitat 
diskontinuierliche Vorgange im Herzen nachzuweisen. 

Wiederholt wurde auch die Wirkung von pharmakologischen Stoffen 
auf die Tatigkeitsweise des Herzens von Aplysia untersucht. HEYMANS 
beobachtete nach Einwirkung von Acetylcholin 2, Curare, Muscarin und Niko
tin das Auftreten eines Stillstandes des Herzens in Diastole. Histamin, 
Adrenalin und Strychnin steigern die Frequenz des Herzens und seinen Tonus. 
Strophanthin wirkt nur im Sinne einer Erhohung des Tonus des Herzens. Nach 
den Beobachtungen von JULLIEN und VINCENT besteht beim Herzen von 
Aplysia kein Antagonismus zwischen Acetylcholin und Curare. 

1 HOFFMANN (3) bemerkt, daB er bei einem Aplysienherzen den Anteil der 
Kammer, der an die Aorta angrenzt, weitgehend versengen konnte, ohne 
daB dadurch die Tatigkeit der Kammer aufgehoben wurden. Machte er den
selben Eingriff an dem Vorhofsende der Kammer, so kam das Herz nach ganz 
kurzer Zeit zum Stillstand. 

2 JULLIEN (1.1) hat Acety1cholinlOsungen benutzt, um das Herz von Aply
sia fasciata ZUrrl Erschlaffen zu bringen. 

16* 
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Die auBere Innervation des Herzens von Aplysia seheint sieh nur 
aus fOrdernden Nerven zusammenzusetzen. Die betreffenden Nervenziige 
gehen naeh den Beobaehtungen von DOGIEL, RANSOM, BOTTAZZI und 
ENRIQUES sowie CARLSON (1, 2) aus dem linken Visceralganglion hervor. 
Reizt man den N. viseeralis, so kommt es zu einer Zusammenziehung der 
Kieme und zu einer Anregung der Tatigkeit des Herzens, das zuvor nieht 
gesehlagen hatte. Man hatte in diesem FaIle daran denken kannen, daB 
die Tatigkeit des Herzens nieht dureh Farderungsnerven zustande kam, 
sondern dureh Dehnungsvorgange, da ja bei der Zusammenziehung der 
Kieme das Blut in groBen Mengen naeh dem Herzen zu getrieben wird 
(vgl. SCHOENLEIN). Doeh konnte RANSOM zeigen, daB die Herztatigkeit 
dureh Reizung des Visceralnerven auch dann eine Anfaehung erfuhr, 
wenn man den groBten Teil der Kieme entfernt und auBerdem dureh eine 
Eroffnung der Kammer dafiir Sorge getragen hatte, daB das Blut, das 
noeh hierher gelangte, weitgehend abfloB. Reizt man den Viseeralnerven 
mit Hilfe von Einzelinduktionssehlagen, so erzeugt man auf diese Weise 
einzelne Extrasystolen am Herzen. Reizt man ihn mittels Weehselstrom, 
so beginnt das Herz raseher zu arbeiten als zuvor. Hat es urspriinglieh 
geruht, so gerat es in Tatigkeit. Manchmal kommt es unter der Wir
kung der Reizung der fOrdernden Fasern zu einer so ausgepragten Steige
rung der Frequenz, daB eine Art von unvollkommenem Tetanus des Herzens 
entsteht. Etwas sehwaeher als die faradisehe Reizung des Viseeralgan
glions oder des Viseeralnerven wirkt sieh am Herzen die Reizung der 
Pleurovisceralkommissur oder ,der Pleuralganglien aus. N aeh H. FRE
DERICQ (9) kann man die besehleunigende Wirkung einer Erregung der 
fordernden Nerven bei Aplysia limacina durch Collein aussehalten. Be
handelt man (vgl. BOTTAZZI und ENRIQUES) das Viseeralganglion mit einer 
Nikotinlosung, so kommt es zu einer Forderungswirkung am Herzen nur 
dann, wenn man die Visceralnerven selbst reizt. Daraus kann man wohl 
den SehluB ziehen, daB die Fasern, die die Besehleunigung der Herztatig
keit herbeifiihren, im Viseeralganglion eine Unterbreehung erfahren. 
Dureh Nervenreizung wird eine Frequenzsteigerung und Tonuserhohung 
aueh bei solchen Herzen bewirkt, die durch direkte Reizung mit Weehsel
strom in eine Art von tetaniseher Kontraktion versetzt worden waren. 
Beaehtenswert ist es, daB die besehleunigenden Fasern aueh auf reflekto
rischem Wege in Erregungszustand zu versetzen sind. Naeh den Erfah
rungen von BOTTAZZI und ENRIQUES gesehieht dies am leiehtesten dureh 
Reizung des zentralen Stumpfes des zweiten Branehialnerven. 

CARLSON (1, 2) untersuehte die nervose Beeinflussung des Herzens 
vorzugsweise an den Nacktkiemern Montereina und Triopa. Eine Rei
zung der Viseeralnerven ergab bei M ontereina eine Besehleunigung der 
H€rzsehlagfrequenz, die allerdings sehr bald abklang, vielfaeh noeh wah
rend der Reizung selbst. Gewohnlieh folgte der Reizung der Nerven eine 
Verlangsamung der Tatigkeit, ja sogar ein langer dauernder Stillstand 
des Herze:ri.s in Diastole naeh. Wie weit dieser diastolisehe Stillstand auf 
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ein Eingreifen von hemmenden Herznerven oder aber auf eine Ersch6p
fung der Herzmuskulatur zuriickzufiihren ist, laBt sich vorerst nicht ent
scheiden. Es erscheint jedenfalls gewagt, mit CARLSON daran zu denken, 
daB dieser Stillstand auf einer "Ermiidung" der fOrdernden N erven be
ruht. Bei dieser Annahme ist man gezwungen, anzunehmen, daB die 
normale Tatigkeit des Herzens bei Montereina nur unter dem EinfluB 
f6rdernder Fasern zustande kommt. Bei Triopa erzielte CARLSON (4) 
durch NErvenreizung vorzugsweise eine Beschleunigung der Herztatig
keit. Das Herz dieser Tiere laBt sich durch den durchscheinenden Mantel 
und den Herzbeutel hindurch unmittelbar beobachten. Es schlagt bei 
normalen Tieren auBerordentlich regelmaBig in einer Frequenz von 30 
bis 40 Schlagen je Minute. Die Systole verlauft merkwiirdigerweise sehr 
trage. Sie soIl oft doppelt so lang sein wie die Diastole. CARLSON (4) 
nimmt an, daB das Herz bei Triopa nicht nur durch f6rdernde, sondern 
auch durch hemmende Fasern versorgt wird. Allerdings vermochte er 
diese Hemmungswirkung nicht durch unmittelbare Reizung bestimmter 
Nerven nachzuweisen. Reizte er solche Nerven, so waren die Erfolge in 
der Regel so, daB es zuerst zu einem Stillstand des Herzens in Diastole 
und erst nach Beendigung der Reizung zu einer Beschleunigung der 
Tatigkeit des Herzens kam. Diese Wirkung beobachtet man bei vielen 
Weichtieren, auch wenn bloB die herzhemmenden Fasern gereizt werden. 

Es wird weiterer Untersuchungen bediirfen, urn auf dem Gebiete der 
Innervation des Hinterkiemerherzens vollkommene Klarheit zu schaffen. 
Wenn bisher bei Reizung der Visceralnerven dieser Tiere, wenigstens 
in der iiberwiegenden Mehrzahl der FaIle, eine Beschleunigung der Herz
tatigkeit festgestellt wurde, so muB es trotzdem vorerst offen bleiben, 
ob es bei diesen Tieren nicht auch herzhemmende Nervenfasern gibt. 
Sonst hatten wir ja in den Hinterkiemerherzen geradezu ein Gegenstiick 
zu den Fischherzen gegeben, die, wenigstens in der iiberwiegenden Mehrzahl 
der FaIle, nur von hemmenden Nervenfasern versorgt werden. Wenn das 
Herz der Fische rascher schlagen soIl, so braucht bloB der Tonus der 
nerv6sen Zentren nachzulassen [vgl. VON SKRAMLIK (10, 11)J. Bei den 
Hinterkiemern miiBten dann natiirlich die Dinge so liegen, daB sich auto
matisch eine Verlangsamung der Herztatigkeit ergibt, wenn der Tonus 
der fordernden F asern nachlaBt. Fiir eine solche Annahme spricht die Beob
achtung von CARLSON (1, 2) am Herzen von Montereina, daB namlich das 
Herz bei anhaltender Reizung der Visceralnerven infolge deren Ersch6p
fung entweder wieder langsamer zu schlagen beginnt oder aber sogar zum 
Stillstand kommt. Dafiir spricht weiter die Feststellung vori CARLSON (2), 
daB man durch Reizung der Visceralnerven bei A plysia mittels Einzel
induktionsschlagen einzelne Extrasystolen des Herzens hervorzurufen 
vermag. Es widerspricht ihr allerdings di~ Erfahrung an dem Tier Triopa, 
bei dem in der iiberwiegenden Mehrzahl der Falle infolge Reizung der 
Visceralnerven zuerst eine Verlangsamung der Herztatigkeit zu beobachten 
ist. Unter all~ Umstanden miissen neue Untersuchungen einsetzen, die 
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die Aufklarung der Innervation des Herzens der Hinterkiemer zum Ziel 
haben. 

Nunmehr miissen wir uns der Frage zuwenden, in welcher Weise die 
Stromung des Blutes in dem Kreislaufsystem der Hinterkiemer zustande 
kommt. Man wird daran festhalten konnen, daB der Widerstand im arte
riellen System dieser Tiere gering ist. Der Druck, den das Herz auf
wenden muB, damit es zu einem Vorantreiben des Blutes im Kreislauf
system kommt, braucht demgemaB nicht sehr groB zu sein. Es ware ja 
auch bei der zarten Wandung des Herzens gar nicht moglich, daB die
jenigen Krafte aufgebracht werden, die zur Uberwindung eines groBeren 
Widerstandes erforderlich sind. 

Leider sind unsere Erfahrungen iiber das AusmaB der Lakunen und 
Sinus bei den Hinterkiemern nicht sehr ausgedehnt. STRAUB (2) schatzt, 
daB der Inhalt der Hohlraume bei Aplysia etwa 2/3 der gesamten Masse 
des Tieres ausmacht. Sie sind aIle von dem Hautmuskelschlauch um
schlossen. Man kann also von der VorsteIlung ausgehen, daB das Herz 
bloB die Kraft aufzubringen braucht, das BIut durch eine Anzahl von 
arteriellen GefaBen in diese Sinus zu treiben. Diese braucht nicht sehr 
groB zu sein, da ja im wesentlichen nur der Widerstand gegeniiber der 
Stromung in den Arterien als engeren Rohren zu iiberwinden ist. 

In den Lakunen bzw. Sinus wird das BIut sehr trage dahinflieBen. 
Ein Austausch der BIutfliissigkeit wird hier weniger durch die Tatigkeit 
des Herzens, vielmehr durch die Bewegungen des Tieres bewirkt werden l . 

Jede Zusammenziehung des Hautmuskelschlauches wird die Fliissigkeits
masse in den Lakunen und Sinus in Umlauf bringen, und zwar in der 
Richtung nach den Kiemen. Diese Richtung wird bevorzugt sein, weil 
der Widerstand nach den Kiemen geringer sein wird als der nach den 
arteriellen GefaBen, die gegeniiber dem Herzen durch die Klappenein
rich tung in der Aorta - wenigstens zeitweise - abgeschlossen sind. 
Von den Kiemen gelangt dann das BIut durch das abfiihrende KiemengefaB 
nach dem Vorhof. \Vie wenig das Herz an der Stromung des Blutes im 
Kreislaufsystem von Aplysia beteiligt ist, geht aus der einfachen Tatsache 
hervor, daB seine Tatigkeit beim unbeschadigten Tier auBerordentlich 
trage vor sich geht' Auch erweisen sich in der Regel sowohl Vorhof als 
auch Kammer nur sehr wenig gefiillt. 

1 Naeh den Beobaehtungen von BETHE (1) betragt der Innendruek im 
Tierkorper von Aplysia limacina, wenn das Tier ruht, 2,5-4,0 em H 20. Bei 
Aplysia depilans ist dieser Innendruek etwas groBer, weil der Tonus der 
Muskulatur dieser Tiere schon in der Norm sehr viel hoher ist. Dureh Muskel
tatigkeit erfahrt der Innendruek im Tierkorper eine Steigerung. Bei jedem 
spontanen Fliigelsehlag steigt der Druck um 0,5-1,0 em H 20 an, beim 
Zuruekziehen des Kopfes um 1,0 em H 20, gegebenenfalls sogar um mehr. 
Ziehen sieh ausgedehntere Teile der Korperwand zusammen, so konnen Druek
steigerungen um 2-3 em H 20 auftreten. Der normale Innendruek der Tiere 
durfte sieh naeh diesen Angaben um etwa 3,0 em H 20 bewegen. Kommt es 
zu einer weitgehenden Ersehlaffung der Korpermuskeln, so kann er bis auf 0 
herabsinke.n. 
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Einer Dberdehnung des Herzens infolge zu starken Blutzustroms bei 
einer Zusammenziehung des Tieres wird durch den Perikardialraum 
vorgebeugt, der sich ja stets mit Fliissigkeit gefiillt erweist. Eroffnet 
man ihn, so kommt es nach Abtropfen der Fliissigkeit zu einer starken 
Ausdehnung des Herzens, vor allem des Vorhofs. Die Bildung der Peri
kardialfliissigkeit erfolgt in eigenen driisigen Organen, die GROBBEN (3) 
als Perikardialdriise beschrieben hat. Sie wurde von ihm bei einer Anzahl 
von Hinterkiemern festgestellt und beschrieben (Aplysia, Pleurobranchaea, 
Doriopsis, PhyUidia, Doris). 

In der Abb. 57 ist zum Zwecke einer Dbersicht das gesamte Kreis
laufsystem bei Aplysia schematisch dargestellt. Man kann aus ihr in 

Abb. 57. Mutmalllicher Kreislauf des Blutes durch den KOrper von API:;s;" nach STRAUB (2). Es bedeuten: 
A den Vorhof, V die Kammer, M den Mantel, S die Sinus, K. die Kieme. Durch die Pfeile ist die 

Stromungsrichtung des Blutes gekennzeichnet. 

erster Linie das eine entnehmen, daB sich der groBere Teil des Tieres 
aus Hohlraumen zusammensetzt. Weiter lehrt sie, daB bei jeder Druck
steigerung im Tierkorper durch Zusammenziehung des Hautmuskel
schlauches das BIut nach der Kieme zu getrieben werden muB, die so
zusagen auBerhalb des Korpers gelegen und infolgedessen der Druckstei
gerung nicht ausgesetzt ist. Sonst wiirde ja auch die BIutstromung in ihr 
bei einer Zusammenziehung des Tieres nicht gefOrdert, sondern im Gegen
teil gehemmt werden. Weiter ist zu beriicksichtigen, daB sich auch der 
Herzbeutelraum sozusagen auBerhalb des iibrigen Tierkorpers befindet. 
Auch das ist fUr die Tatigkeit des Herzens auBerordentlich giinstig, 
besonders fiir die Forderung von Blut durch das Herz. Denn wenn bei 
der Zusammenziehung des Tieres ein groBer Druck auf den Herzbeutel
raum ausgeiibt wiirde, so kame es zu einem Zusammenfallen der Herz
wand. In diesem Falle wiirde eine Beforderung von Blut durch das Herz 
nicht mehr in Frage kommen. Es unterliegt also keinem Zweifel, daB 
schon mit Riicksicht auf den ganzen Aufbau des Kreislaufsystems jede 
Zusammenziehung des Korpers zu einer Forderung des Blutumlaufes 
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fiihren muB. Es sind also doch vorzugsweise akzessorische Kriifte, durch 
die der Flussigkeitsinhalt in den Lakunen einen Austausch und eine Er
neuerung erfahrt. Die Krafte, die das zartwandige Herz aufzubringen 
vermag, reichen dazu nicht aus. 

Hier ist noch die Rede auf die Bedeutung der Crista aortae bei den 
Aplysien zu bringen. Soweit man heute zu ubersehen vermag - genaue 
Untersuchungen stehen noch aus -, stellt dieses Gebilde eine Art von 
Windkessel groBtenAusmaBes dar, wie man ihn in dieser Ausbildung bei 
anderen Tieren nicht kennt. In jedes Kreislaufsystem sind zur Unter
stutzung des Herzens und zur Forderung des Blutumlaufes Windkessel 
eingebaut. Man denke an die Elastizitat der Wandung des Anfangsteils 
der arteriellen GefaBe! Bei den A plysien ist aber dieser Windkessel in 
ganz besonderer Weise an die Herzkammer angeschlossen und ganz eigen
artig entwickelt. Das Blut kann infolge der Abknickungsstelle, die sich 
an dem Ansatz der Crista an die Kammer befindet (vgl. Abb. 24), nicht 
geradeaus in die Crista stromen, sondem es muB sozusagen urn eine Ecke 
flieBen. 1st diese passiert, so sammelt es sich zuerst in der Crista an und 
wird von dort durch elastische, wahrscheinlich aber auch durch kontrak
tile Krafte in die zahlreichen angeschlossenen GefaBe getrieben. Diese 
sind in einer Weise an die Crista angeschaltet, wie wir es von anderen 
Kreislaufsystemen her nicht kennen. Beim Menschen gehen arterielle 
GefaBe an der grofJen Kurvatur der Aorta ab, also an der Stelle, wo sich 
der Blutdruck am starksten auswirkt. Von der Crista verzweigen sich 
(vgl. Abb. 25) die GefaBe nach allen Richtungen. Sollten in der Crista 
aortae die kontraktilen Krafte neben den elastischen eine besondere Rolle 
spielen, so konnte man in ihr einen dritten Herzteil erblicken, der den 
beiden anderen - Vorhof und Kammer - gleichwertig zur Seite zu 
stellen ware. Doch mussen erst weitere Untersuchungen auf diesem Ge
biete endgultig Klarheit schaffen. 

Man ersieht aus dem Beispiel von Aplysia, wie es fur das Verstandnis 
der Vorgange in einem Kreislaufsystem unbedingt erforderlich ist, den 
ganzen Aufbauplan des Tierkorpers vor Augen zu haben. Jede noch so 
unscheinbare Einrichtung erfullt ihren ganz besonderen Zweck zugunsten 
der Versorgung der Zellen des Tierkorpers mit Nahrstoffen. 

4. Die FlossenfiiBer oder Ruderschnecken. 
Dber die Vorgange im Kreislaufsystem der FlossenfiifJer oder Ruder

schnecken (Pteropoda) mit den beiden Unterordnungen, den beschalten 
und nackten Ruderschnecken liegen bisher meines Wissens nur ganz wenige 
Erfahrungen vor. Wenn man sich physiologisch so wenig mit diesen Tieren 
beschaftigt hat, ,so mag das damit zusammenhangen, daB man von der 
Voraussetzung ausging, daB sich das Geschehen in diesem Kreislauf
system nicht wesentlich von demjenigen unterscheidet, das man bei 
anderen Arten von BauchfiifJern festgestellt hat. GLASER hat bei Unter
suchunge~ uber die Abhangigkeit der Herztatigkeit von der Temperatur 
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an Tiedemannia Gleba cordata FORSK. bei tieferen Temperaturen ein !l. von 
23000, bei mittJeren von 16200, und bei hohen (+27° C) von 7400 ge
funden. Bei ~jner Temperatur zwischen 14 und 15° C schlug das Herz 
dieses Tieres .etwa 25mal je Minute. 

D. Die GrabfiiBer. 
Uber die physiologischen Vorgange im Kreislaufsystem der Grabfiiper 

ist auBerordentlich wenig bekannt. Das Versuchstier, das offenbar am 
besten verwendet werden kann, Dentalium, ist wohl in anatomischer Be
ziehung untersucht worden, nicht aber in physiologischer. Anatomisch 
ergeben sich insofern noch gewisse MiBstande, als nicht mit Sicherheit 
klar ist, ob man bei diesem Tiere von einem Herzen sprechen kann oder 
aber nicht. LACAZE-DuTHIERS hat urspriinglich angenommen, daB das 
Tier kein Herz besitzt, eine Annahme, die sich PLATE (i) bei den Unter
suchungen, die 1888 veroffentlicht wurden, zu eigen gemacht hat. Spater 
hat er sich aber [PLATE (2)J auf den Standpunkt gestellt, daB Dentali~tm 
ein eigenes Herz besitzt. 

W. CLARK hat schon sehr friihzeitig ein herzartiges Gebilde bei Den
tatium beschrieben, und zwar spricht er von einer kleinen Herzkammer, 
die an ihrer Spitze eine linear verlaufende Vertiefung aufweist. Das 
Grat, das dieser Vertiefung entspricht, kann m.an zu Gesicht bekommen, 
wenn man die Kammer aufschneidet. Das Herz ist am hinteren Ende 
der Branchialhohle in der Umgebung des Magens angeordnet. Bei durch
sichtigen jungen Tieren kann man es in der Perikardialhohle arbeiten 
sehen. Unter diesen Bedingungen wurden von W. CLARK in der Minute 
"seven inspirations and as many nearly isochronal expirations" gezahlt. 
rch gebe seine Beschreibung wortwortlich wieder, weil ich nicht ganz 
sicher bin, was er mit "inspiration" und "expiration" meint, ob es sich 
urn die Zusammenziehung bzw. Erschlaffung des Herzens handelt oder 
aber urn andere Vorgange. W. CLARK spricht weiter davon, daB ebenso
oft (wie vorhin erwahnt) Wasser ein- und austritt. Von Vorhofen ver
mochte er niehts festzustellen, die entsprechend den beiden symmetrisch 
angeordneten Kiemen in der Zweizahl vorhanden sein miiBten. Er er
wahnt bloB das Vorhandensein von zwei kleinen Erhebungen zu beiden 
Seiten der Herzkammer, ist aber nicht sicher, ob es sich darin urn die 
Vorhofe handelt oder aber urn Klappeneinrichtungen, die dazu da sind, 
einen Riickstrom des Blutes aus dem Herzen nach den abfiihrenden 
KiemengefaBen zu verhindern. 

W. CLARK spricht von einem Kreislauf der Korpersafte, der sich vor
zugsweise so abspielt, daB das Blut aus den hinteren Anteilen des Korpers 
durch die zufiihrenden KiemengefaBe den Kiemen zustromt, in denen 
es arterialisiert wird. Aus diesen gelangt es nach dem Herzen, das es 
vorzugsweise nath der vorderen Korperhalfte treibt. Unter dem Mikroskop 
kann man die Stromung des Blutes an der Bewegung der Blutkorperchen 
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verfolgen, die bei verschiedenen Individuen verschiedene Farbung auf
weisen. Sie erscheinen manchmal "blaB nelkenrot " , manchmal "blaB 
purpurrot" . 

FOL halt daran fest, daB man das "Herz" von Dentalium nicht mit 
jenen Organen vergleichen kann, die fUr den Umlauf des Elutes bei ande

ren Tierarten tatig sein miissen. Nach FOL 
ist es der sog. Perianalsinus, der bei Dentalium 
die Rolle des Herzens spielt. Die Wand des 
Perianalsinus besteht nach seinen Angaben 
aus einem Endothelium, das aus plattenZellen 

M in pflasterformiger Anordnung zusammen-
. V. . gesetzt ist. AuBerhalb dieser Endothellage 

h.M. 

Abb. 58. DenlaliumL. von der rechten 
Seite aus gesehen mit seinen Blut
raumen nach BRONN: Klassen und 
Ordnungen. 3. Bd. 1. Abt. 1892. Es 
bedeuten: A den After, C die Capta
cuIa, v.M. bzw. h.M. die vordere 

bzw. hintere MantelMhle. 

kann man Muskelfasern erkennen, die im all
gemeinen parallel verlaufen und zwischen 
sich ziemlich weite Raume ubrig lassen. FOL 
vergleicht den Sinus perianalis weniger mit 
einem Herzen als vielmehr mit einem kon
traktilen GefaB. Dieses kann bei sehr durch-
sichtigen Tieren in Tatigkeit beobachtet wer
den. Dieses PerianalgefaB (s. Abb. 58) ent
spricht offenbar dem Herzen der Muscheln, 
bei denen ja auch Herz und Enddarm ana
tomisch benachbart gelegen, ja in einem 
gewissen Umfang vereinigt sind [vgl. auch 
PLATE (1, 2)J. 

E. Die Wurmmollusken. 
CARLSON (2) hat als erster und, soviel mir 

bekannt ist, auch als letzter eine Anzahl von 
physiologischen Untersuchungen an Chitonen 
durchgefiihrt. Er erwahnt die auBerordentlich 
groBen Schwierigkeiten, bei diesen Tieren 
Praparate des Herzens herzustellen, be
sanders solche mit freigelegten Herznerven, 

die langere Zeit im Versuche gut zu verwenden sind. CARLSON arbeitete 
an I schnochiton und C ryptochiton; das letztere Tier wurde hau ptsachlich 
mit Riicksicht auf seine besondere GroBe verwendet. 

Die ersten Schwierigkeiten bei der Praparation ergeben sich durch 
die Gewohnheit der Tiere, sich auf jeden auBeren Reiz, vor allem auf die 
Beriihrung beim Anfassen, zu einer Kugel zusammenzurollen. In dies em 
Zustande verharren sie oft betrachtlich lange Zeit. Es dauert in der 
Regel 20-30 Min., bevor das Tier wieder erschlafft und vollig ausge
streckt ist. In diesem Augenblicke muB man es ergreifen und in der ausge
streckten Lage festhalten. Man befestigt es zweckmaBig mit der Riicken-
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seite nach unten auf einem Brett vermittels NageIn, die durch den Mantel 
hindurchgetrieben werden. Die Tiere wehren sich natiirlich gegen das 
Festnageln mit voller Kraft. Zur Freilegung des Herzens wird das Tier 
auf der Bauchseite annahernd in der Mittellinie aufgeschnitten. Man 
schiebt dann die Eingeweide, soweit erforderlich, beiseite und er6ffnet 
die Perikardialh6hle. In diesem Augenblick sieht man das Herz frei vor 
sich liegen. 

Man kann die Herztatigkeit der Chitonen auch graphisch verzeichnen. 
CARLSON (4) gelang es, bei Ischnochiton die rhythmischen Zusammenzie
hungen des Herzens durch 30-60 Min. aufzunehmen. Das Herz arbeitete 
allerdings nur solange rhythmisch, als an ihm keine besonderen Eingriffe 
vorgenommen wurden. Unterwarf man es einer elektrischen Reizung, 
so machten sich schon vor Ablauf von 30 Min. UnregeImaBigkeiten be
merkbar, die ein rasches Erl6schen der Herztatigkeit nach sich zogen. Der 
Herzschlag von Cryptochiton erwies sich bei Verzeichnung niemals als 
rhythmisch. Bei mehr als 30 Exemplaren wurde die Herztatigkeit gra
phisch verfolgt, und zwar zu verschiedenen Jahreszeiten. Das Ergebnis 
blieb stets das gleiche, offenbar im Zusammenhang damit, daB die Herz
kammer von Cryptochiton noch sehr viel empfindlicher ist als die von 
Ischnochiton. Es konnte auch die leere Herzkammer von Cryptochiton 
zum Schlagen gebracht werden, allerdings nur dann, wenn man sie mit 
dem Registrierhebel in Verbindung setzte. Offenbar spielen Dehnungs
zustande beim Unterhalten der Herztatigkeit der Chitonen eine wichtige 
Rolle. Alles in allem kann man sagen, daB die Herztatigkeit bei den 
Chitonen sehr schwer zu verfolgen und nur unter den gr6Bten Schwierig
keiten graphisch zu verzeichnen ist. 

Nach den Beobachtungen von CARLSON (5) nimmt die Dauer einer 
Herzrevolution bei Ischnochiton (CARLSON spricht allerdings nur von der 
Dauer: Systole + Diastole, er erwahnt keine Ruhepause) etwa 2-3 sec 
in Anspruch. Daraus kann man den SchluB ziehen, daB die Herzkammer 
dieses Tieres, wenigstens unter den Bedingungen, unter denen sie von 
CARLSON (4, 5) gehalten wurde, etwa 2G-30mal je Minute arbeitete. Von 
Cryptochiton bemerkt CARLSON (5), daB die Dauer von Systole und Dia
stole ZUSammengenommen etwa 4-6 sec umfaBte, woraus wieder ge
schlossen werden kann, daB dieses Herz unter den experiment ellen Be
dingungen etwa 1G-15mal je Minute tatig war. 

Die Herzen der Chitonen befinden sich nach CARLSON (5) wahrend der 
Systole in einem Zustande herabgesetzter Erregbarkeit. Die Unempfind
lichkeit der Herzen erweist sich am allergr6Bten zu Beginn der Systole. 
CARLSON (5) erwahnt allerdings ausdriicklich, daB man nur von einer 
verminderten Erregbarkeit, nicht etwa von einer v611igen Unerregbarkeit 
sprechen kann. Daraus ware abzuleiten, daB es bei den Herzen der 
Chitonen, wie bei vielen anderen Weichtieren, nur eine relative, nicht aber 
eine absolute refraktare Phase gibt. AuBerhalb der refraktaren Phase 
kann man aIQ Herzen der Chitonen Extrazusammenziehungen erzeugen. 
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Bei Extrareizen, die in bestimmten Phasen der Herztatigkeit gesetzt 
werden, machen sich gelegentlich besonders starke Zusammenziehungen 
bemerkbar. Ob es indessen Berechtigung hat, dabei von "libermaxi
malen" Systolen zu reden (s. Abb. 59), muB dahingestellt bleiben. 

CARLSON (3) hat auch einige Versuche liber die Nervenwirkung beim 
Herzen von Chitonen angestellt. Zu diesem Zwecke wurde der Nervenring, 
der urn die Speiser6hre gelagert ist, gemeinsam mit den palliovisceralen 
Nervenstrangen freigelegt. Solange das Herz rhythmisch schlagt, be
wirkt eine Reizung dieser Gebilde regelmaBig eine leichte Beschleunigung 
der Herzfrequenz. CARLSON bemerkt allerdings ausdrlicklich, daB diese 
Herzschlagbeschleunigung nicht sehr stark ausgepragt war und nicht 
anhielt. Wie lange auch die Reizung dauerte oder unterhalten wurde, die 
Beschleunigung der Herzschlagfrequenz klang spatestens nach 20-30 sec 
abo Ob man den genannten N ervenring reizte oder die palliovisceralen 

a c 
Abb.59. Kiinstliche Reizung der spontan arbeitenden Herzkammer von lschnochiton nach CARLSON. Regi
strierung von oben nach unten: Tatigkeit der Kammer, Reizmoment. Bei a erfolgt eine "iibermaximale" 
Zusammenziehung I bei b und c werden bloB Extrasystolen an der Kammer ausgelostJ bei d faUt der Reiz in 

die refraktare Phase der Kammer. 

Nervenstrange, libte auf das Ergebnis keinen EinfluB aus. Es muB aber 
ausdrlicklich hervorgehoben werden, daB in vielen Fallen durch Nerven
reizung keine Beeinflussung der Herztatigkeit festzustellen war. 

Wenn das Herz nicht spontan schlagt, so lOst eine Reizung der Nerven 
einige wenige Schlage aus. Gelegentlich gibt die Nervenreizung AnlaB 
zum Auftreten einer Schlagreihe, die anhalt, auch wenn man die Reizung 
abstellt. CARLSON (3) konnte durch Nervenreizung niemals eine Hem
mung der Herztatigkeit herbeifiihren. Allerdings bemerkt er dazu, daB 
er mit Hilfe seiner Methodik nicht in der Lage war, irgendwelche Ande
rungen in der Amplitude der Herztatigkeit festzustellen, weder an den 
Vorh6fen noch an der Kammer. Dazu kam, daB das Herz gelegentlich 
auBerordentlich langsam schlug (4-7mal je Minute), so daB eine weitere 
Verlangsamung der Herztatigkeit durch Nervenwirkungen unter den 
gegebenen Verhaltnissen nicht feststellbar war. 

CARLSON erwahnt ausdrlicklich, daB Vorh6fe und Kammer bei diesen 
Versuchen leer schlugen. Ihre Wande waren zusammengefallen. Man 
kann also nicht etwa daran denken, daB die Beschleunigung der Herz
tatigkeit auf Reizung der Nerven hin durch eine Steigerung des Druckes 
innerhalb der Herzabteilungen durch erh6hten BlutzufluB herbeigefiihrt 
wurde. Die Nervenreizung hatte ja unter Umstanden einen gesteigerten 
Zustrom von Hamolymphe zum Herzen bewirken k6nnen, im Zusammen
hang mit einer Betatigung der Muskeln, die sich rings urn die Kiemen, 
ferner im, FuBe und am Rlicken der Tiere angeordnet befinden. Alle 
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diese Muskeln ziehen sieh zusammen, sowie man die vorhin erwahnten 
nervosen Gebilde reizt. Eine solche Wirkung kam aber bei einem auf
geschnittenen Herzen nicht in Frage, da das Blut sich in ihm ja nieht 
anzusammeln vermochte. 

An den Wurmmollusken im eigentlichen Sinne, den Aplacophoren, 
wurden bisher, soviel mir bekannt ist, keine physiologischen Unter
suchungen angestellt. Bei Chaetoderma wird von einem "dorsal gelegenen" 
GefaBrohr gesprochen, das Blut fuhrt und sieh verastelt. Dieses Rohr 
solI sieh in der Art eines Herzens zusammenziehen. Sieher werden fur den 
Blutumlauf neben der Tatigkeit dieses "Herzens" auch noch andere Fak
toren bedeutungsvoll sein, wie z. B. Bewegungen der Kiemen und Be
wegungen der Muskeln, die die Leibesh6hle umgeben. 

Uberblick 1. 

Nachdem der Aufbau und die Leistung der Kreislaufsysteme der ver
schiedenen Klassen von Weichtieren im einzelnen besprochen wurde, ist 
es am Platze, einen allgemeinen Uberblick uber die vorhandenen Moglich
keiten fUr die Durchfuhrung des Blutumlaufs bei diesen Tieren zu geben. 
Weiter empfiehlt es sich, Vergleiche zu den Kreislaufsystemen anderer 
Tierstamme zu ziehen. 

Hier ist vor allem hervorzuheben, daB das Kreislaufsystem der Weich
tiere offen)st. De):" Ubergang des Blutes aus den feinsten Arterien in die 
feinsten Venen erfolgt nieht unmittelbar auf dem Wege von Kapillaren. 
Die feinsten Arterien gehen in Arterienkapillaren uber, die in weite Raume 
(Lakunen, Sinus oder UbergangsgefaBe) munden, aus denen wieder die 
Venenkapillaren hervorgehen. Das offene Kreislaufsystem unterscheidet 
sich von dem geschlossenen also im wesentlichen durch die Trennung der 
Kapillaren in einen arteriellen und einen venosen Auteil sowie durch die 
Einschaltung eigener Hohlraume zwischen Arterien- und Venenkapillaren. 

Innerhalb der Tierreihe vollzieht sich der Ubergang yom geschlossenen 
zum offenen Kreislaufsystem in einer ganz scharfen Weise. Bei den Wirbel
tieren finden wir, von den Rundmiiulern einschlieBlich aufwarts, ein ge
schlossenes Kreislaufsystem. Von Amphioxus einschlieBlich abwarts 
erweist sich das Kreislaufsystem als offen. Nun ist allerdings hervorzu
heben, daB auch bei den Weichtieren der Ubertritt des Blutes aus den 
feinsten Arterien in die feinsten Venen nieht etwa ausschlieBlich und 
ausnahmslos uber groBe Hohlraume vor sich geht. Bei den Weiehtieren 
gibt es namlich auch sehr gut ausgebildete Kapillarsysteme. Allerdings 
ist die Menge dieser Kapillarsysteme bei den verschiedenen Klassen der 
Weichtiere groBen Schwankungen unterworfen. Es gibt Weiehtiere -
hauptsachlich die KoptfiifJer - die uber sehr viel Kapillarsysteme und 
sehr wenig Hohlraume verfugen, und es gibt Weichtiere - vor allem die 

1 N ach einem im Friihjahr1941 in der M edizinisch-naturwissenschaft
lichen Gesellsclt'aft zu Jena gehaltenen Vortrag. 
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Wurmmollusken - die tiber sehr viele Hohlraume in ihrem Ki:irper ver
ftigen und nur tiber wenig Kapillarsysteme. Es ist demgemaJ3 der SchluJ3 
berechtigt, daJ3 auch innerhalb des Stammes der Weichtiere das AusmaJ3 
der "Offnungen" im Kreislaufsystem graJ3en Schwankungen unterworfen 
ist. Hier muJ3 allerdings darauf hingewiesen werden, daJ3 das Kreislauf
system der Chordaten, von den Rundmiiulern einschlie13lich aufwarts, nicht 
im strengen Sinne des Wortes geschlossen ist. Es finden sich namlich auch 
bei diesen Tieren Reste des offenen Kreislaufsystems, hauptsachlich in 
der Milz. 

1m Kreislaufsystem der Weichtiere ist zum Zwecke des Blutumlaufs 
stets ein Hauptmotor da, das Herz, das auch als arterielles bezeichnet 
werden kann. Es besteht in der Regel aus mehreren Abteilungen, haupt
sachlich den Vorhi:ifen und der Kammer. Die Zahl der Vorhi:ife schwankt 
innerhalb des Stammes der Weichtiere sehr stark, im Zusammenhang mit 
der Zahl der Kiemen. Es gibt unter den Weichtieren solche, die 4, solche 
die 2 Vorhofe besitzen und endlich solche, die nur tiber einen einzigen 
Vorhof verftigen. Diese Vorhi:ife sind in der Regel der Kammer vorge
schaltet, und zwar in einer Art und Weise, die selbst bei Angehi:irigen der
selben Weichtierklasse betrachtlichen Schwankungen unterworfen ist. 
Es gibt aber auch Weichtiere - die Chitonen - bei denen der Vorhof die 
Kammer von auJ3en umgibt, ahnlich wie das bei den Krebsherzen der 
Fall ist. Aus der arteriellen Herzkammer gehen in wechselnder Zahl 
GefaJ3e hervor, die in ihrem Anfangsteil manchmal recht kraftig entwickelt 
sind. Die arteriellen Herzen der Weichtiere unterscheiden sich also sehr 
wesentlich von den Herzen der Manteltiere, vom Sinus venosus bei Amphio
xus sowie von den Herzen der Wirbeltiere. 

Bei der histologischen Untersuchung erweist sich das Herz der Weich
tiere aus einer ganzen Anzahl von Geweben zusammengesetzt. Neben 
Bindegewebs- und Epithellagen befinden sich in ihm stets quergestreifte 
Muskelfasern, in die auch nervi:ise Elemente eingelagert sind. Zumeist 
stoJ3t man auf Nervenfasern, manchmal auch auf Ganglienzellen. Beson
deres Interesse beansprucht ein Ganglion, das sich bei manchen Weich
tieren, hauptsachlich Vorderkiemern, im Anfangsteil der Aorta befindet. 
Wahrscheinlich ist diese Ganglienzellenanhaufung in den Verlauf der 
auJ3eren Herznerven eingeschaltet, die sich zur Kammer begeben. 

Von auJ3en sind die Herzen und viele andere Kreislaufanteile der 
Weichtiere von eigenen Hiillen umgeben. Hier ist vor aHem der Perikar
dialsack zu erwahnen, der das arterielle Herz meist gemeinsam mit den
jenigen Abteilungen einschlieJ3t, die einer selbstandigen Zusammenziehung 
fahig sind. Aber auch aIle anderen tatigen Kreislaufanteile weisen solche 
Htillen auf, die vorzugsweise aus Bindegewebe bestehen. In dem Peri
kardialsack befindet sich stets eine bestimmte Menge von Fltissigkeit, 
der ebenfalls besondere Bedeutung zukommt. Man spricht deswegen 
besser von einem Perikardialraum, in den das Herz der meisten Weich
tiere in eiHer ganz bestimmten Weise eingebaut ist. 
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Die Anordnung des Herzens der Weichtiere im Perikardialraum weicht 
sehr stark von derjenigen ab, die bei den Herzen der Clwrdaten, von 
den Rundmiiulern einschlieBlich aufwarts, gegeben ist. Die einzelnen 
Abteilungen des Herzens sind namlich jeweils so angeordnet, daB sie 
im mechanischen Sinne dehnend aufeinander einzuwirken vermogen. Das 
setzt freilich voraus, daB der Perikardialsack infolge Verbindung mit 
anderen Organen, gegebenenfaIls mit den festen Schalen des Tieres, irgend
wie versteift ist und in seiner Lage festgehaIten wird. 

Die Moglichkeit der gegenseitigen Beeinflussung der Herzabteilungen 
leuchtet am besten ein bei den Lungenschnecken, deren Herz sich aus 
einem Vorhof und einer Kammer zusammensetzt, die, wie ich es ausge
druckt habe, in der Langsrichtung hintereinander geschaItet sind. Das 
venose Ende des Herzens steht im Perikardialraum dem arteriellen dia
metral gegenuber. Es handeIt sich dabei urn eine Anordnung der Herz
abteilungen im Perikardialraum, wie wir sie von den WirbeItieren her, 
von den Rundmiiulern einschlieBlich aufwarts, nicht kennen. Bei den 
Muscheln sind die Herzabteilungen, wenigstens zumeist, nicht in der 
Langsrichtung hintereinander geschaItet. Hier wird die Kammer von 
den Vorhofen umfaBt. Die Langsachse der Vorhofe steht dann senkrecht 
zu der Langsachse der Kammer. Aber auch hier sind die Vorhofe fur 
sich genau so wie die Enden der langlichen Kammer mit dem PerikardiaI
sack verbunden, und zwar an Stellen, die einander kreuzweise gegenuber
liegen. Das ist ja bei den meisten Chordaten nicht der Fall. 

So besteht beim Froschherzen eine Verbindung zwischen dem Sinus 
bzw. dem gemeinsamen Stuck der Lungenvene und dem PerikardiaIsack. 
Ortlich davon nicht weit entfernt stoBen auch die beiden Aorten, die aus 
dem Bulbus arteriosus hervorgehen, durch den Perikardialsack hindurch. 
Die Abteilungen des Froschherzens -- Sinus, VorhOfe, Kammer und Bul
bus -- erweisen sich also in der Langsrichtung nicht hintereinander ge
schaItet. Wie der Anblick des Froschherzens lehrt, bildet die Kammer
spitze in diesem System sozusagen die "Umbiegungs- oder Knickstelle". 

W elche physiologische Bedeutung die Art des Einbaues des Herzens 
sowie der Anordnung seiner Abteilungen im Perikardialraum der Weich
tiere hat, lehrt die Tatigkeit der Herzmuskelfasern. Diese verfugen uber 
eine Anzahl von FundamentaIeigenschaften, die wir auch von den Chor
daten her kennen. Vor allem sind sie mit Automatie ausgestattet, also mit 
der Befahigung zum selbstandigen Arbeiten, unabhangig von zentral
nervosen Antrieben. Die' Herzmuskelfasern tragen die Bedingungen zum 
selbstandigen Arbeiten in sich, 

Es besteht indessen ein prinzipieller Unterschied zwischen der Tatig
keitsweise der Muskelfasern aus den Kreislaufanteilen der Weichtiere sowie 
des Lanzettlischchens und derjenigen der Chordaten (naturlich mit Aus
nahme von Amphioxus). Die Muskelfasern im Kreislaufsystem der 
Weichtiere und Amphioxus konnen sich namlich leicht zusammenziehen, 
sie vermogen-aber nicht leicht zu erschlaffen. Systole und Diastole sind 
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bei den Kreislaufanteilen dieser Tiere lange nicht so zwangslaufig mit
einander gekoppelt, wie dies bei den quergestreiften Herzmuskelfasem 
(und auch bei den Skeletmuskelfasem) der meisten Wirbeltiere der Fall 
ist. Vom Anblick der Tatigkeitsweise so1cher Muskelfasem sind wir ge
wohnt, die Zusammenziehung als das aktive, die Erschlaffung als das 
passive Geschehen anzusehen. Wir gehen dabei leicht von der Voraus
setzung aus, daB sich an jede Zusammenziehung von Muskeln sozusagen 
zwangslaufig die Erschlaffung anschlieBen muB. Tatsachlich ist es aber 
gar nicht selbstverstandlich, daB der zusammengezogene Muskel auch 
erschlafft. Das lehrt mit besonderer Eindringlichkeit die Tatigkeitsweise 
der Muskelfasem im Kreislaufsystem der Weichtiere und von Amphioxus. 
Hier kann der Zusammenziehung der Muskelfasem die Erschlaffung 
nachfolgen, es braucht dies aber durchaus nicht der Fall zu sein. 

Was spielt sich nun mit einer Muskelfaser ab, die sich eben zusammen
gezogen hat? Manchmal erschlafft sie vollkommen, vielfach nur teilweise, 
gelegentlich uberhaupt nicht. 1st die Erschlaffung vollkommen, so kann 
sich die Muskelfaser von neuem zusammenziehen, und zwar durchaus 
in der gleichen Weise wie zuvor. 1st die Erschlaffung aber nur unvoll
stiindig, so bleibt eine Art von Restkontraktion ubrig, von der aus neue 
Zusammenziehungen noch moglich sind. 

Bei den Muskelfasem aus Kreislaufanteilen der Weichtiere beobachten 
wir nun sehthiiufig im Gefolge einer Tatigkeit eine unvollkommene Er
schla:ffung. An verschiedenen Stellen dieses Aufsatzes wurde ja eigens 
darauf aufmerksam gemacht, wie leicht die Muskelfasem des Vorhofs 
oder der Kammer "schrumpfen", wenn man diese Herzabteilungen an
schneidet. Diese Schrumpfung ist auch dann zu verzeichnen, wenn man 
die Muskelfasem in einer Nahrlosung richtiger Zusammensetzung halt, 
also z. B. in der H iimolymphe des betreffenden Tieres. Sie ist nicht als 
ein krankhaftes Geschehen, vielmehr als Ausdruck eines hohen Tonus 
anzusehen. In den Muskelfasem aus dem Kreislaufsystem der Weichtiere 
paaren sich namlich leicht zwei Arten von Tatigkeiten oder Zustanden, die 
wir auch von den glatten Muskeln her kennen: Die Be/iihigung zur Zu
sammenziehung und der Tonus. Die Muskelfasem aus Kreislaufanteilen 
der Weichtiere konnen sich demgemaB in jeder Lange im Ruhezustand, 
aber auch in Tatigkeit befinden. Die GroBe der Zusammenziehung und 
die Starke des Tonus sind in ihnen zwangslaufig miteinander gekoppelt. 
1st namlich der Tonus der Muskelfasem gering, so kann die Zusammen
ziehung sehr kraftig sein, ist der Tonus der Muskelfasem sehr hoch, so 
kann die Zusammenziehung nur sehr klein sein. Weim nun bei der Tatig
keit so1cher Muskelfasem der Tonus immer starker wird, die Restkontrak
tion also fortlaufend an Umfang zunimmt, so wird die Muskelfaser zuletzt 
zwangslii.ufig zu einer maximalen Zusammenziehung gebracht, der keine 
Erschlaffung mehr nachfolgen kailn. Unter diesen Bedingungen haben wir 
den dritten Fall verwirklicht, von dem vorhin die Rede war. Die maximal 
zusammengezogene Muskelfaser, die nicht erschlafft, kann sich nicht von 
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neuem zusammenziehen, kann also auch nicht automatisch rhythmisch 
tatig sein. 

Der starke Tonus, in den Muskelfasern aus dem Kreislaufsystem der 
Weichtiere nach erfolgter Tatigkeit so leicht verfallen, laBt sich in verhalt
nismaBig einfacher Weise 16sen, hauptsachlich so, daB man durch irgend
einen Zug fUr die Erschlaffung Sorge tragt. Dem entspricht, daB man so 
leicht ein spontanes rhythmisches Arbeiten so1cher Muskelfasern beob
achtet, wenn die Moglichkeit einer Dehnung nach durchgefUhrter Zu
sammenziehung gegeben ist. Die Einrichtungen zur Dehnung miissen 
allerdings /edernd sein, so wie sie es im Tierkorper sind. Die erneute Zu
sammenziehung darf auf keinen besonderen Widerstand stoBen. Dabei 
muB aber natiirlich vermieden werden, daB die Muskelfasern durch diese 
Einrichtung eine Uberdehnung erfahren. 

Muskelfasern aus den Kreislaufanteilen der Weichtiere, die sich nach 
erfolgter Zusammenziehung entweder von selbst ausdehnen oder durch 
irgendwelche Einrichtungen gedehnt werden, konnen ohne weiteres spon
tan rhythmisch arbeiten. Darin besteht ja ihre Automatie. An dieser 
Stelle ist nun der wichtigen Tatsache zu gedenken, daB der Umfang des 
spontanen automatisch rhythrnischen Arbeitens eines Kreislaufanteiles 
der Weichtiere in einem bestimmten Bereich von dem Grad der Dehnung 
abhangt. Die Frequenz, in der die rhythmische Tatigkeit vor sich geht, 
ist namlich urn so groBer, je mehr die Muskelfaser gedehnt ist. Eine 
obere Grenze findet diese GesetzmaBigkeit allerdings dadurch, daB die 
Muskelfasern bei Uberdehnung ihre Tatigkeit einstellen. 

Es fragt sich nun, wie diese Dehnung unter natiirlichen Verhaltnissen 
zustande kommt. Dies kann auf zweierlei Weise geschehen, entweder 
durch den Zug eines benachbarten Gebildes (eines vorgeschalteten Kreis
laufanteiles) oder aber durch den Blutzu/lufJ. Fiir die Moglichkeit der 
Auswirkung eines Zuges ist die Anordnung der einzelnen Kreislaufanteile 
im WeichtierkOrper von groBter Bedeutung. So kann bei den Lungen
schnecken durch jede Zusammenziehung des Vorhofs die Kammer, durch 
jede Zusammenziehung der Kammer der Vorhof eine Dehnung und da
durch eine "Anregung" zu erneuter Tatigkeit erfahren. Dazu ist es erfor
derlich, daB die Enden des Herzens - sein venoses und sein arterielles
an dem Perikardialsack an Stellen befestigt sind, die einander diametral 
gegeniiberliegen. Eine andere Art der Befestigung im Perikardialsack, 
wie sie z. B. beim Froschherzen gegeben ist, wiirde eine gegenseitige Be
einflussung der Herzabteilungen im mechanischen Sinne gar nicht ge
statten. Natiirlich geniigt es nicht, daB bloB die Enden des Herzens am 
Perikardialsack befestigt sind. Auch der Perikardialsack selbst muB im 
Tierkorper derartig versteift sein, daB er nicht dem elastischen Zuge der 
Herzabteilungen folgt, also derjenigen Gebilde, die in ihm untergebracht 
sind. Er muB vielmehr diesem Zuge einen Widerstand entgegensetzen 
und nach erfolgter Beanspruchung in seine urspriingliche Lage zuriick
kehren. Bei cler Tatigkei~ des Weichtierherzens spielt demgemaB nicht 

Ergebnisse der Biologie XVIII. 17 
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nur die Unterbringung des Herzens im Perikardialraum eine wichtige 
Rolle, sondern es sind dabei auch diejenigen Organe von Bedeutung, mit 
denen der Perikardialsack in Verbindung steht. 

Wir konnen aus all diesen Besprechungen entnehmen, daB die Kriifte 
zur Zusammenziehung im Innern der Muskelfasern gegeben sind. Zur 
Unterhaltung einer automatischen Tatigkeit mussen allerdings Krafte 
vorwiegend elastischer Art von auBen hinzukommen, durch die die Muskel
fasern nach erfolgter Zusammenziehung richtig zur Erschlaffung gebracht 
werden. 

Fur die Herzen der Chordaten, mit Ausnahme von Amphioxus, gilt 
nun die Regel, daB samtliche Muskelfasern mit Automatie ausgestattet 
sind, daB diese aber ortlich ungleich entwickelt ist. Es gibt Stellen in den 
"Motoren", die sich durch einen sehr hohen Grad von Automatie aus
zeichnen: Sie werden als Automatiezentren bezeichnet und den ubrigen 
Muskelfasern als Gebilde besonderer Leistungsfahigkeit gegenubergestellt. 
Es fragt sich nun, ob es auch in den Kreislaufanteilen der Weichtiere Auto
matiezentren gibt. Nach den bisher vorliegenden Erfahrungen ist diese 
Frage im allgemeinen zu verneinen. Wozu waren denn auch Automatie
zentren in einem Kreislaufsystem erforderlich, das auf eine ganz andere 
Art der Tatigkeitsweise eingestellt ist? 

Dies laBt sich leicht an einem Beispiel zeigen. Verwenden wir im 
Versuche ein beliebiges Stuck Schneckenherz, so kann es jederzeit zu 
automatisch rhythmischer Tatigkeit gebracht werden, wenn wir es dehnen. 
Fur dieses Ergebnis ist es vollig gleichgultig, woher das Stuck stammt, 
ob aus dem Vorhof oder der Kammer, und wenn wir die Kammer ins Auge 
fassen, ob es der Basis oder der Spitze entnommen wurde. Stellen wir 
den gleichen Versuch mit einem beliebigen Stuck Froschherz an, so wird 
sich dieses Gebilde entweder spontan rhythmisch zusammenziehen oder 
aber untatig verharren. Entstammt es einem Automatiezentrum, z. B. 
dem Sinus, so wird dieses Stuck rein aus inneren Ursachen, also ohne 
jegliches Eingreifen von auBeren Faktoren, automatisch rhythmisch tatig 
sein. Entstammt es keinem Automatiezentrum, so wird es auch durch 
einen Dehnungsreiz nicht zur rhythmischen Tatigkeit gebracht werden. 
Aus diesen Betrachtungen konnen wir schlieBen, daB wohl fUr die Herzen 
der Chordaten, mit Ausnahme von Amphioxus, Automatiezentren erfor
derlich sind, nicht aber fur die Kreislaufanteile der Weichtiere und von 
Amphioxus. 

Automatiezentren befinden sich stets an dem Eingang zum Herzen, 
also an derjenigen Stelle, an der das Blut den betreffenden Kreislaufanteil 
bei normaler Stromungsrichtung zuerst erreicht. So haben wir das fuh
rende Zentrum fur das Froschherz im Sinus, so haben wir ein weiteres 
Zentrum fur die Kammer im Atrioventrikulartrichter und endlich ein 
drittes fur den Bulbus arteriosus im Anfangsteil des Bulbus, der an die 
Kammer angrenzt. Durch das Zentrum braucht ja nur der nachgeschal
tete Herzanteil in Tatigkeit gebracht zu werden und nicht etwa der vor-
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geschaltete. Bei den Weichtieren finden wir auch an den Eingangen zum 
Herzen keine Automatiezentren. Trotzdem geht der Blutumlauf in der 
richtigen Weise vor sich, undzwar in derjenigen Richtung, wie sie durch 
die Klappen im Kreislaufsystem geregelt ist. Das Blut, das aus den 
Lungen bzw. den Kiemen abflieBt, gelangt namlich zuerst in den Anfangs
teil des Vorhofs, der auf diese Weise gedehnt wird. Daraufhin zieht er 
sich zusammen und fiihrt durch seine Zusammenziehung eine Dehnung des 
nachst angeschlossenen Herzanteiles herbei. Auf diese Weise kommt das 
ganze Herz auch ohne das Eingreifen von Automatiezentren richtig in 
Tatigkeit. 

Dafiir, daB es in den tatigen Kreislaufanteilen der Weichtiere keine 
Automatiezentren gibt, spricht auch die Tatsache, daB man hier mit 
Hille der STANNIUsschen Ligaturen nicht diejenigen Erfolge herbeifiihren 
kann wie beim Herzen der Chordaten, mit Ausnahnie von Amphioxus. 
Vor aHem k6nnen die tatigen Kreislaufanteile der Weichtiere durch eine 
erste STANNIUssche Ligatur nicht stillgesteHt werden. Umgekehrt kann 
man aus dieser Tatsache entnehmen, daB alle tatigen Kreislaufanteile mit 
Automatie ausgeriistet sind, also die Bedingungen zum Schlagen in sich 
selbst tragen, unabhangig von zentralnerv6sen Antrieben und unabhangig 
von Automatiezentren. 

In bezug auf die automatische Arbeitsweise der Kreislaufanteile bei den 
Weichtieren ist in neuerer Zeit vor allem durch die S~hriften der Schule von 
JORDAN groBe Verwirrung entstanden, und zwar dadurch, daB man den 
Begriff der Automatie von dem des Automatiezentrums nicht scharf getrennt 
hat. Man hat mir gegeniiber den Vorwurf erhoben, ich hatte den Herzmuskel
fasern der Weichtiere die Befahigung zum automatischen Arbeiten abge
sprochen. DaB die Herzmuskelfasern der Weichtiere iiber besondere Einrich
tungen in ihrem Innern verfiigen, durch die sie zur automatischen Tatigkeit 
gebracht werden ki:innen, habe ich niemals bestritten. Ich habe nur davon 
gesprochen, daB in den Herzen der Weichtiere im allgemeinen keine A utoma
tiezentren vorkommen. Auch habe ich mit aller Deutlichkeit den Unterschied 
zwischen dem Verhalten eines Froschherzens und eines Weichtierherzens her
ausgearbeitet, wenn beide aus dem Tierki:irper herausgeschnitten werden 
(1, 5, 6, 12). Da das Weichtierherz einer gewissen Dehnung bedarf, urn nach 
erfolgter Tatigkeit sicher in den urspriinglich gegebenen Zustand zuriickzu
kehren, so besteht die Gefahr, daB ein so1ches Organ nach Herausschneiden 
bald sein Arbeiten einstellt1 . Diese Erscheinung beobachtet man sehr leicht 
und sehr haufig. Aus der Tatsache nun, daB ein Weichtierherz einer gewissen 
Dehnung bedarf, urn auf die Dauer automatisch rhythmisch tatig zu sein, 
kann man aber noch lange nicht herleiten, daB es iiber keine Automatie ver
fiigt. Sonst ki:innte man ja die Muskelfasern im Kreislaufsystem der Weich
tiere durch irgendwe1che Gebilde aus Gummi ersetzen. Der prinzipielle Unter
schied zwischen einer solchen Muskelfaser und einem Gummiband liegt auf 
der Hand. Beide ki:innen wohl gedehnt, also elastisch beansprucht werden, 
es wird sich aber nur die Muskelfaser aus inneren Kraften a.uf einen elasti
schen Zug hin zusammenziehen, das Gummiband niemals. 

1 Meinen Gedankengangen hat sich neuerdings auch v. BUDDENBROCK 
angeschlossen. Das ist urn so erfreulicher, als urspriinglich aus seiner Anstalt 
in Kiel Einwal'lde gegen meine Anschauungen erhoben wurden (DIEDERICHS). 

17* 
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Durch die gegenseitige Einwirkung benachbarter Muskelfasern auf
einander, wie sie im Kreislaufsystem der Weichtiere moglich sind, haben 
wir ein Geschehen vor uns, das richtig als Kontraktionsubertragung ange
sprochen werden muB und nicht etwa als Erregungsiibertragung, wie wir 
sie von den Kreislaufanteilen der meisten Chordaten her kennen. Kon
traktions- und Erregungsiibertragung sind durchaus nicht dasselbe. In 
einem Froschherzen als Vertreter der Chordaten wird die Erregung, die 
im Sinus ihren Ausgang genommen hat, sozusagen zwangsHiufig auf aIle 
weiteren Abteilungen iibertragen. Es bedarf keiner weiteren mechanischen 
Faktoren dazu. Beim Weichtierherzen muB sich aber die Zusammenzie
hung an dem benachbarten Kreislaufabschnitt in irgendeiner Weise 
mechanisch im Sinne eines Zuges auswirken, damit dieserzur Tatigkeit 
gebracht wird. 1st eine solche Auswirkung nicht gegeben, so zieht sich 
die benachbarte Abteilung nicht zusammen. 

Auch dieses Geschehen, das zur koordinierten Tatigkeit verschie
dener aneinander angeschlossener Herzabteilungen fiihrt, kann man am 
besten an dem Herzen der Lungenschnecken erortern. Zieht sich der Vor
hof hauptsachlich infolge der EinfiiIlung mit Blut zusamm~n, so dehnt er 
die Herzkammer einmal durch den Zug, den er von aufJen auf sie ausiibt, 
sodann auch durch die Dbertragung von Blut, wobei eineWirkung von 
innen auf die Muskelfasern in Frage kommt. Natiirlich komrn.t eine Deh
nung der Kammer nur dann zustande, wenn infolge der Tatigkeit des Vor
hofs die Atrioventrikulargrenze innerhalb des Perikardialraumes eine 
Verschiebung erfahren kann. Nun laBt es sich gerade bei den Lungen
schnecken in sehr eindringlicher Weise zeigen, daB die Atrioventrikular
grenze bei der Tatigkeit des Herzens fortlaufend verschoben wird, bei 
der Zusammenziehung des Vorhofs in der Richtung nach derEinmiin
dungsstelle des abfiihrenden KiemengefaBes, bei der Zusammenziehung 
der Kammer in der Richtung nach dem groBen arterieIlen GefaB, das 
aus der Kammer hervorgeht. 

Die Verschiebung der Atrioventrikulargrenze ist fUr die koordi
nierte Tiitigkeit der beiden Herzabteilungen, Vorhof und Kammer, unent
behrlich. Dies lehren vor allem zwei Tatsachen: Bindet man das Herz 
an der Atrioventrikulargrenze ab, so kommt es dadurch zu keiner Auf
hebung der koordinierten Tatigkeit zwischen Vorhof und Kammer. 
Halt man dagegen die Atrioventrikulargrenze in irgendeiner Weise fest, 
so daB sie nicht mehr verschoben werden kann, so wird die Koordination 
zwischen den beiden Herzabteilungen aufgehoben. Sie kommt aber sofort 
vo~ neuem zustande, sowie man die Atrioventrikulargrenze freigil~t. 

Solche Eingriffe fUhren beim Froschherzen zu ganz abweichenden 
Ergebnissen .. Unterbindet man die Atrioventrikulargrenze, so wird 
dadurch die Koordination zwischen den beiden Herzabteilungen end
giiltig aufgehoben. Halt man dagegen die Atrioventrikulargrenze fest, 
so wird dadurch die Koordination zwischen Vorhof und Kammer in 
keiner Weise beeinfluBt. Normalerweise ist dieVerschiebung der Atrio-
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ventrikulargrenze beim tiitigen Froschherzen nur ganz geringfiigig. AuBer
dem geht sie niemals in der Weise vor sich, wie das bei den Herzen der 
Weichtiere, vor aHem der Lungenschnecken der Fall ist. Wir kommen 
damit zu dem SchluB, daB die Dehnung fUr die koordinierte Zusammen
arbeit der Abteilungen des Froschherzens gar keine Rolle spielt, wahrend 
sie fUr die koordinierte Tatigkeit der Weichtierherzabteilungen unentbehr
lich ist. 

Man versteht nun auch, daB der Funktionszusammenhang zwischen 
Vorhof und Kammer bei samtlichen Weichtieren, vor aHem den Lungen
schnecken, so auBerordentlich leicht wahrend des Lebens gelost werden 
kann. Es braucht dazu bloB der Zug der benachbarten Herzabteilungen 
einmal geringer zu sein als in der Norm, schon ist der Funktionszusammen
hang zwischen den Kreislaufanteilen gelost. Daraus ergeben sich gar keine 
schwerwiegenden Folgeerscheinungen, da ja die Koordination auf Grund 
des Prinzips der Dehnung jederzeit wieder in Gang gebracht werden kann, 
solange die Herzmuskelfasem unversehrt sirid. Auch beim Herzen der 
Wirbeltiere von den Rundmiiulern einschlieBIich aufwarts, kann der Funk
tionszusammenhang zwischen den Herzabteilungen ge16st werden. Doch 
gelingt dies lange nicht so leicht, wie bei den Weichtierherzen. Vor allem 
ist hervorzuheben, daB eine Storung des Funktionszusammenhanges 
bei den Herzen der genannten Wirbeltiere, wenn sieeinmal gegeben ist, 
nicht ohne weiteres behoben werden kann, jedenfalls lange nicht so leicht 
wie bei den Weichtieren. 

In bezug auf die zeitlichen Verhaltnisse bei der Dbertragung der 
Zusammenziehung eines Kreislaufanteiles auf den benachbarten gilt fUr 
die Weichtiere als Regel, daB die Dbertragungszeit von der Frequenz 
abhangig ist, in der der"fUhrende" Anteil arbeitet. Sie erweist sich nam
lich auch bei der gleichen Temperatur als um so kiirzer, je hoher die Fre
quenz ist. Das haben die Versuche von BIERING am Herzen von Helix 
pomatia L unzweideutig gelehrt. Auch dieses Geschehen weist auf die 
Dbertragung einer Zusammenziehung infolge von Dehnungim Kreislauf
system der Weichtiere hin und nicht auf eine Dbertragung der Erregung, 
wie sie im Herzen der Manteltiere oder der Wirbeltiere, von den Rund
miiulern einschlieBlich aufwarts, vorkommt. Hier besteht namlich keine. 
solche Abhangigkeit der Dberleitungszeiten von der Herzfrequenz, soweit 
das Herz nicht unter dem EinfIuB einer veranderten Temperatur oder der 
Einwirkung fordemder oder hemmender N erven steht. Die Dberleitungs
zeit en bleiben bei erheblichen Abweichungen des Rhythmus von der 
Norm, wie sie durch kiinstliche Reizung des Herzens oder durch ortlich 
umgrenzte Temperierung seiner fUhrenden Stellen herbeigefiihrt werden 
konnen, vollig gleich. 

Es muB noch erwahnt werden, daB es fUr die Tatigkeitsweise einer 
Muskelfaser oder fUr das Zusammenarbeiten zweier Kreislaufanteile bei 
den Weichtieren vollig gleichgftltig zu sein scheint, in welcher Richtung 
sich der Zug, dei: die Dehnung herbeifUhren solI, auswirkt. Ob er an dem 
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einen Ende einer Muskelfaser einsetzt oder an dem anderen fUhrt den 
gleichen Erfolg herbei: Sie gerat in Tatigkeit. DemgemaB spielt es auch 
keine Rolle, ob zuerst der Vorhof eines Herzens gedehnt wird oder aber 
die Kammer. Die beiden Herzabteilungen beginnen nacheinander zu 
arbeiten. 1m ersten FaIle wird allerdings die Reihenfolge der Zusam
menziehungen Vorhof-Kammer, im zweiten Kammer-Vorhof sein. 

Dieses Geschehen erinnert an die Peristaltik und Antiperistaltik der 
meisten Chordatenherzen und ist unter dem Gesichtspunkt der verschie
denen Leitungsrichtung von hohem Interesse. Fur die Weichtiere gilt, 
wie fur die Chordaten, die Regel, daB die Kontraktion bzw. Erregung 
im Herzen in beiden Richtungen ubertragen werden kann. Allerdings 
erfolgt die Ubertragung der Erregung in den meisten Chordatenherzen 
in der einen Leitungsrichtung leichter als in der anderen. So wissen 
wir durch die Untersuchungen von VON SKRAMLIK (1,11,13), daB bei 
den Rundmiiulern und Fischen die Erregung in der normalen Leitungs
rich tung langsamer ubertragen wird als in der entgegengesetzten. Bei den 
Manteltieren ist die adviscerale Leitungsrichtung vor der abvisceralen 
bevorzugt. Das trifft auch fur die Amphibien und Reptilien zu, bei denen 
die Ubertragung der Erregung in der normalen Richtung (gegen die Ein
geweide zu) leichter vor sich geht als in der entgegengesetzten. Bei den 
Weichtieren ist diese Frage noch nicht mit aller Sicherheit entschieden. 
Von vornherein muBte man allerdings annehmen k6nnen, daB es fur 
die zeitlichen Verhaltnisse gleichgultig ist, jedenfalls fUr sie nicht sehr 
viel ausmacht, ob sich zuerst der Vorhof zusammenzieht, wodurch an
schlieBend die Kammer in Tatigkeit gebracht wird, oder aber zuerst die 
Kammer, wodurch anschlieBend der Vorhof in Tatigkeit kommt. Doch 
mussen erst weitere Untersuchungen auf diesem Gebiete v6llige Klarheit 
schaffen. 

Bisher wurde entwickelt, daB der Funktionszusammenhang zwischen 
verschiedenen Kreislaufanteilen der Weichtiere auf dem Wege eines 
Zuges zustande kommt, durch den Dehnungszustande in angeschlossenen 
Kreislaufanteilen geschaffen werden. Genau so wie dies fur den einzelnen 
Kreislaufanteil oder fUr benachbarte Kreislaufanteile gilt, trifft diese 
Regel auch fur jene Kreislaufsysteme zu, wie sie bei den KopffufJern 
gegeben sind, die in nahezu allen ihren Anteilen in Tatigkeit gebracht 
werden. Die gegenseitige Beeinflussung der einzelnen Anteile eines solchen 
Kreislaufsystems kommt im wesentlichen auf dreierlei Weise zustande: 
Erstens unmittelbar durch den Zug, den benachbarte Abteilungen aufein
ander ausuben. Zweitens durch den Blutumlauf; das Blut, das aus einem 
Kreislaufanteil infolge der Zusammenziehung ausgetrieben wird, dehnt 
den benachbarten und bringt ihn auf diese Weise zur Tatigkeit. Drittens 
durch Bander. Durch das Vorhandensein von Bandverbindungen kann 
ein Kreislaufanteil mittelbar auf einen anderen einwirken. Es laet sich 
dies besonders leicht bei der Zusammenarbeit der Kiemenherzen mit den 
Vorh6fen"zeigen. Diese beiden Kreislaufanteile liegen einander raumlich 
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benachbart, doch muB das Blut, das aus den Kiemenherzen herausgetrie
ben wird, erst die ganzen KiemengefaBe passieren, und zwar sowohl die 
zufuhrenden als auch die abfUhrenden, bevor es in die Vorhofe gelangt. 
Bei dem Funktionszusammenhang zwischen den Kiemenherzen und den 
Vorhofen spielen nun Bander eine sehr groBe Rolle, die diese beiden Kreis
laufanteile untereinander verbinden. Ohne Storung des Blutumlaufs 
kann namlich der Funktionszusammenhang zwischen Kiemenherzen und 
Vorhofen eine schwere Beeintrachtigung erfahren, sowie man diese 
Bander durchschneidet (vgl. S. 142ff.). 

Wir konnen demgemaB sagen, daB der Funktionszusammenhang 
zwischen verschiedenen Kreislaufanteilen bei den Weichtieren entweder 
unmittelbar durch Zug oder durch den Zustrom von Blut, oder aber mittel
bar durch Zug von Bandern zustande kommt. 

Alle diese Erscheinungen weisen mit groBter Eindringlichkeit auf 
den Dehnungsfaktor als wichtige Grundlage fiir die automatisch 
rhythmische Tatigkeit sowie fUr das koordinierte Zusammenarbeiten der 
einzelnen Anteile des Kreislaufsystems der Weichtiere hin. Sie lehren die 
bedeutsamen Unterschiede kennen, die zwischen den tatigen Kreislauf
anteilen der Weichtiere bzw. des Lanzettfischchens und derjenigen der 
Chordaten (mit Ausnahme von Amphioxus) bestehen. Bei den ersteren 
spielt die Dehnung fur die Unterhaltung der Tatigkeit eine sehr wichtige 
Rolle, bei den letzteren ist sie fur die Arbeitsweise der Motoren nahezu 
bedeutungslos. 

Genau so wie bei den Wirbeltieren ist auch bei den Weichtieren die 
automatisch rhythmische Tatigkeit der Kreislaufanteile an eine ganze 
Anzahl von Faktoren gekniipft: Es spielt die Temperatur erne Rolle, bei 
der sie gehalten werden, ebenso die Ernahrungsflussigkeit, die fiir sie 
angewandt wird. In bezug auf die Temperatur gelten im groBen ganzen 
fiir die Kreislaufanteile der Weichtiere die gleichen Regeln wie fur die 
der Chordaten. Mit steigeilder Temperatur erfahrt, wenigstens in einem 
bestimmten Temperaturbereich, die Tatigkeit eine Steigerung. 

Was die Ernahrung der Muskelfasern in den Kreislaufsystemen der 
Weichtiere betrifft, so gilt hier genau so wie fur die Wirbeltiere die Regel, 
daB das eigene Blut des Tieres das beste Nahrmedium fUr das Herz ist. 1m 
allgemeinen sind die Herzen der Weichtiere in bezug auf die Ernahrungs
flussigkeit anspruchsloser wie die Herzen der Wirbeltiere. Sie konnen auch 
bei Verwendung von See- oder SuBwasser leistungsfahig bleiben, je 
nachdem es sich urn Weichtiere handelt, die sich im Meere oder in Teichen 
bzw. auf dem Festlande aufhalten. Diese Anspruchslosigkeit teilen sie 
mit den M anteltierherzen, die man auch bei Durchstromung mittels See
wasser in durchaus geordneter Weise weiter arbeiten sieht. 

Natiirlich is~ es fUr die Unterhaltung der Kreislauftatigkeit bei den 
Weichtieren sehr viel zweckmaBiger, wenn man fur die Motoren ent
sprechend zusammengesetzte Nahrlosungen verwendet. Hier hat sich 
die bemerkenswerte Tatsache herausgestellt, daB sich in der Nahrlosung 
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fUr Kreislaufanteile von Weichtieren die Kationen Na, K, Ca und Mg 
befinden mussen. Die Wirbeltierherzen kommen mit den Kationen Na, 
K und Ca aus, wie die Zusammensetzung der Ringerlosung lehrt. Die 
Weichtierherzen bedurfen aber dazu noch des Mg-Ions. Von besonderem 
Interesse ist es, daB dieses Ion nicht nur fUr die Kreislaufanteile derjenigen 
Weichtiere benotigt wird, die im Meereswasser leben, sondern auch fur 
diejenigen, die sich im SuBwasser bzw. auf dem Lande aufhalten. Das 
Mg-Ion scheint, soweitman aus den bisherigen Versuchen schlieBen kann, 
eine sehr wichtige Rolle bei der Herbeifuhrung der Erschlaftung eines Kreis
laufanteiles zu spielen. Jedenfalls kommt die Diastole der Kreislauf
anteile sehr viel leichter zustande, sowie sich dieses Ion in der Ernah
rungsflussigkeit befindet. Wenn ein Kreislaufanteil unter dem EinfluB 
des Mg-Ions sehr leicht erschlafft, so kann er auch sehr leicht zur atitoma
tischrhythmischen Tatigkeit gebracht werden, ohne besonderes Eingreifen 
einer Kraft von auBen. Freilich wird auch in diesem Falle fiir das ganze 
Geschehen der Dehnungsfaktor nicht etwa gleichgiiltig sein. 

Die Nlihrlosung fiir die Kreislaufanteile der Weichtiere muB in bezug 
auf die vier IonenNa, K, Ca und Mg in ganz besonderer Weise zusammen
gesetzt sein. Vor allem gilt hier die Regel,daB nicht nur die Beziehung 
zwischen den beiden Alkali-, sondern auch zwischen den beiden Erdalkali
ionen eine feste sein muB. Dazu muB noch die Beziehung zwischen der 
Summe der beiden Alkali- und der Summe der beiden Erdalkaliionen 
einen bestimmten Wert aufweisen. Bei verschiedenen Weichtierarten 
werden die Faktoren, die diese Beziehungen ausdriicken, in ihrer GroBe 
sehwanken. Fiir die Herzen einer bestimmten Weichtierart erweisen sie 
sich. aber als unabanderlich, wenn sie lange Zeit hindurch richtig arbeiten 
sollen. 

Wie die Herzmuskelfasern derChordaten weisen die Muskelfasern im 
Kreislaufsystem der Weichtiere neben der Automatie und der Befahigung 
zur Kontraktionsubertragung auch noch andere fundament ale Eigen
schaften auf, vor allem die der Reizbarkeit und Erregbarkeit.· Es gilt fur 
sie weiter die Tatsaehe, daB sie in einer bestimmten Phase ihrer Tatigkeit 
nicht oder doch nur sehr schwer erregbar sind (absolute bzw. relative 
refraktare Phase). Wahrscheinlich hat auch das AUes-oder-Nichts-Gesetz 
fUr die Muskelfasern im Kreislaufsystem der Weichtiere Giiltigkeit. Nur 
laBt es sich hier nicht so leicht erweisen, well in den Muskelfasern 
Krafte zur Bewegung mit Kraften zum Halten in einer ganz besonderen 
Weise gepaart sind, worauf bereits mit Nachdruck hingewiesen wurde. 
Dem Alles-oder-Nichts-Gesetz widersprechen allerdings die "supramaxi
malen" Zusammenziehungen, die vor allem von CARLSON (6) bei mane hen 
Weichtierherzen beobaehtet wurden. Wiederholt habe ich mich (11,13) 
gegen diese falsche Ausdrucksweise gewehrt. Entwe~er ist die Zu
sammenziehung des betreffenden Muskels noch. nicht maximal, dann 
kann man verstehen, daB - vor allem durch Verstarkung des Reizes -
starkere Zusammenziehungen herbeigefuhrt werden. Wenn aber eine 
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Zusammenziehung maximal ist, dann kann ein solches Maximum nicht 
fibertroffen werden. 

Wie bei den Chordaten, so wird auch bei den Kreislaufanteilen der 
Weichtiere wahrend der Tatigkeit Elektrizitiit gebildet. Es handelt sich 
hier urn ein Geschehen, das offenbar ffir samtliche tatigen irritablen 
Gewebe zutrifft. Soweit man es bisher zu fiberblicken vermag, unter
scheidetsich das Elektrogramm des arteriellen Herzens der Weichtiere 
in mannigfacher Beziehung von dem der Chordaten. Jedenfalls ist es 
bisher noch nicht mit Sicherheit gelungen, im Elektrokardiogramm der 
Weichtiere diejenigen Zacken wiederzufinden und zu identifizieren, die 
von dem Elektrokardiogramm der Wirbeltiere her so wohibekannt sind. 

Die Tatigkeitsweise der KreislaufanteiIe, hauptsachlich der Motoren, 
kann durch iiufJere N erven beeinfluBt werden. Soweit man bisher zu 
sagen vermag, gibt es ganz allgemein bei den Weichtieren nicht nur 
hemmende, sondern auch fOrdernde Nervenfasern. Freilich darf nicht 
unerwahnt bleiben, daB ffir manche Arten von Weichtieren ein sicherer 
Beweis ffir das Vorhandensein dieser zweierlei Arten von N ervenfasern 
noch aussteht. 

Interessant ist es, daB sich die Nervenfasern zu den einzeinen Abtei
Iungen des Herzens bzw. Kreisiaufanteilen bei den Weichtieren in einer 
anderen Weise begeben, ais dies bei den Wirbeltieren der Fall ist. Vor aHem 
ist darauf hinzuweisen, daB Vorhof und Kammer die Fasern nicht aus 
dem gieichen Herzstamm empfangen, sondern aus zwei verschiedenen, die 
sich auf gesondertem Wege zu den betreffenden Herzabteilungen begeben. 
Der Vorhof bezieht seine Nervenfasern fiber das abfiihrende Kiemen
gefaB, die Kammer fiber die Aorta. Ganz anders liegen die Dinge bei den 
Wirbeltierherzen. Hier begeben sich die Herznervenfasern aus demselben 
Herzstamm fiber das fiihrende Zentrum zuerst zu den Vorh6fen, dann 
zu der Kammer bzw. den Kammern. 

Die merkwiirdige Innervation der einzelnen Abteilungen der Weich
tiere auf gesonderten Bahnen kann nicht ohne weiteres dadurch verstand
lich gemacht werden, daB die Herzabteilungen in der Langsrichtung hin
tereinander geschaltet und, wenigstens vielfach, mit ihren Enden an 
Stellen des Perikardialraumes befestigt sind, die einander diametral 
gegenfiberliegen. Aus dieser anatomischen Lagerung kann man h6chstens 
entnehmen, daB es hier zwei Zugangswege gibt und nicht, wie beim Wirbel
tierherzen, nur einen. Welchen Zweck die Nervenversorgung von Vorhof 
und Kammer auf gesondertem Wege verfoIgt, muB allerdings erst durch 
weitere Versuche kiargesteHt werden. Die bisherigen Untersuchungen 
fiber die Hemmungs- und Forderungswirkung der Nerven am Herzen der 
Weichtiere sind noch nicht mit jener Genauigkeit durchgeffihrt worden, 
die es gestatten wiirde, einen SchiuB auf die Notwendigkeit einer Inner
vation der einzelnen Herzabteilungen auf gesonderten Bahnen zu ziehen. 

Nachdem nun die Leistung des Hauptmotors im Kreislaufsystem der 
Weichtiere besprochen wurde, ist es am Platze, etwas fiber die Art des 
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Zustandekommens des Blutumlaufes vorzubringen. Wie bei den Chor
daten im allgemeinen (einschlieBlich Amphioxus) gilt auch fUr die Weich
tiere die GesetzmaBigkeit, daB das Blut stets nur von Stellen hOheren zu 
Stellen niedrigeren Druckes stromen kann. Es gibt also auch im Korper 
der Weichtiere ein Druckgefalle, das allerdings vom Herzen zum Herzen 
zuruck nicht so glatt ablauft, wie das von den Wirbeltieren her ange
nommen wird. Man darf nicht ubersehen, daB neben dem arteriellen 
Herzen auch andere Motoren fur den Umlauf des Blutes da sind, vor allem 
im Korper der Kop//u/3er, durch deren Tatigkeit es zu einem emeuten 
Druckanstieg im Kreislaufsystem an Stellen kommt, an denen der Druck 
bereits sozusagen den N ullwert erreicht hatte. 

Fur das Verstandnis des Blutumlaufes ist naturlich die Frage von 
groBer Bedeutung, auf welche Weise dafUr gesorgt wird, daB das Blut, 
das aus der Herzkammer herausgeworfen wurde, zum Herzen wieder 
zuruckgelangt. Genau so wie bei den Chordaten spielt auch bei den Weich
tieren die sog. Vis a tergo fur die EinfUllung des Herzens die groBte Rolle. 
Die Einfiillung der VorhOfe kommt hauptsachlich durch das Eingreifen 
der arteriellen Kammer zustande, die bei ihrer Zusammenziehung das 
Blut nach den Arterien treibt. Die Blutmassen, die sich in den Arterien 
befinden, werden dann nach den Lakunen zu geschoben und die dort 
befindlichen Blutmassen uber das venose System nach dem Herzen zurUck
getrieben. Es ist also vorzugsweise die arterielle Herzkammer, die auf dem 
Wege uber das vorgeschaltete Kreislaufsystem die Vorhofe mit Blut 
versorgt. Eine Ausnahme von diesem Geschehen ist im Kreislaufsystem 
der Kop//u/3er zu erblicken, auf das wiederholt hingewiesen wurde. Hier 
sind ja noch eine ganze Anzahl von Motoren zum Zwecke einer richtigen 
Beforderung des Blutes tatig. Es wird also die Leistung des arteriellen 
Herzens durch Hilfsherzen unterstutzt, die allerdings nicht nur bei den 
Kop//u/3ern, sondem auch bei anderen Weichtierarten vorkommen. Bei 
den Kop//u/3ern ubemehmen die Kiemenherzen die Rolle der rechten 
Kammer des Wirbeltierherzens, wahrend dem arteriellen Herzen die Rolle 
der linken Kammer der Wirbeltiere zukommt. Die Kop//u/3er nehmen 
gegenuber allen anderen Weichtieren eine Sonderstellung ein. Es sind 
ja neben dem arteriellen Herzen und den Kiemenherzen auch noch zahl
reiche andere Motoren in das Kreislaufsystem eingeschaltet, und zwar 
an allen Stellen, wo sich fUr den Umlauf des Blutes neue Widerstande 
ergeben. ] a es kann bei manchen Kop//u/3ern vorkommen, daB aIle 
Anteile des Kreislaufsystems einer Zusammenziehung fahig sind. Freilich 
kommt dem arteriellen Herzen in einem solchen Kreislaufsystem unter 
allen Umstanden eine uberragende Bedeutung zu. Bei anderen Weich
tierarten gibt es ebenfalls Hilfsmotoren fur den Umlauf des Blutes, so bei 
einigen Muschelarten die Analherzen. Bei den Erilbryonen mancher 
Lungenschnecken finden sich zur Erleichterung des Blutumlaufes eigene 
Sinus, die sich zusammenziehen, allerdings weniger haufig als das 
Hauptherz. 
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Als sonstige Hilfseinrichtungen fUr die Beforderung des Blutes kommen 
bei den Muscheln der Bulbus aortae, bei manchen Hinterkiemern, vor 
allem Aplysia, die Crista aortae in Frage. Wieweit diese Gebilde auch 
aktiv in das ganze Geschehen einzugreifen vermogen, ist bisher noch 
nicht mit Sicherheit entschieden. Es unterliegt aber keinem Zweifel, 
daB wir in ihnen Windkessel ganz besonderer Art zu erblicken haben, 
durch die die Tatigkeitsweise des Herzens wirkungsvoll unterstutzt wird. 
Alle diese Windkessel, die man ja auch von den Chordaten her kennt, 
eignen sich zu einer BefOrderung des Blutes zu einer Zeit, da das Herz 
aus dem Zustand der Systole in den der Diastole ubergegangen ist, also 
zu dem Umlauf des Elutes nicht beitragen kann. 

N eben der V is a tergo und dem Eingreifen von Hilfsmotoren kommen 
fur die Fullung des Herzens auch noch Zusammenziehungen des ganzen 
Tieres in Frage. Durch diese kommt es zweifellos zu einem starkeren 
Blutruckstrom zum Herzen. Wohin soUte auch die Elutmenge ausweichen, 
da ihr infolge der Einschaltung von Klappen im Kreislaufsystem, vor
zugsweise im Herzen, eine bestimmte Bahn vorgeschrieben ist. Infolge 
der eigenartigen Leistungen der Kreislaufanteile bei den Weichtieren kann 
durch eine Willkurzusammenziehung der Umlauf des Elutes auch noch 
in einer anderen Weise gefOrdert werden. Jeder starkere Elutzustrom 
regt die betreffenden Kreislaufanteile zu einer Tatigkeit in hOherer 
Frequenz an. Es ist dies jene GesetzmaBigkeit, auf die bereits wiederholt 
hingewiesen wurde und ihren Ausdruck darin fand, daB jede starkere 
Dehnung eines Kreislau:fanteiles zu einer Frequenzerhohung AnlaB gibt. 
Besonders sei hervorgehoben, daB es die Weichtiere - genau so wie die 
Manteltiere und Amphioxus - in der Gewalt haben, die Kreislaufvor
gauge willkiirlich zu beeinflussen. Das ist ja im Kreislaufsystem der 
Chordaten, von den RundmiiulerneinschlieBlich aufwarts, nicht der Fall. 
Jedenfalls ist die Kreislauftatigkeit bei den Weichtieren, bei den Mantel
tieren und bei Amphioxus der Willkur in mannigfacher Beziehung unter
worfen, wahrend sie bei den Chordaten, von den Rundmiiulern einschlieB
lich aufwarts, der Willkiir weitgehend entzogen ist. 

Die meisten Kreislaufanteile bei den Weichtieren sind mit einer 
zarten Wand ausgestattet. Eine Ausnahme bilden nur das arterielle 
Herz und die Kiemenherzen bei den Kopffii/Jern, deren Wandung eine 
betrachtliche Dicke aufweist. Infolgedessen ist der arterielle Blutdruck 
auch bei der Kammersystole zumeist sehr gering. Er schwankt bei den 
meisten Weichtieren urn 3,0-3,5 em H20 und erreicht nur bei den KoPf
fii/Jern mit durchschnittlich 60 em H20 Werte, die an diejenigen heran
kommen, die von den niederen Wirbeltieren her bekannt sind. 

Man wird sich nun mit Recht die Frage vorlegen, wieso es bei der 
mannigfachen BeeinfluBbarkeit der Vorgauge im Kreislaufsystem durch 
auBere Faktoren - man denke z. B. an Willkiirzusammenziehungen der 
Tiere - nicht zu einer Uberdehnung der zartwandigen Gebilde kommt. 
Hier erweisen sich Hullen von ausschlaggebender Bedeutung, die die 
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einzelnen Kreislaufanteile von auBen umgeben und jeglicher Dberdehnung 
der zarten Wande entgegenarbeiten. Ais einfachste und gewohnlichste 
dieser Hiillen ist der Herzbeutel anzusehen, der stets miteiner bestimmten 
Menge von Fliissigkeit gefiillt ist, die ausreicht, ihn auszufiillen, ohne 
daB er dadurch im besonderen MaBe iiberdehnt wird. Dabei bleibt noch 
geniigend Platz fiir die Einfiillung des Herzens sowie fiir die Durchfiih
rung seiner Bewegungen. Diese Fliissigkeitsmenge im Perikardialraum 
wirkt im Zusammenhang mit dem Herzbeutel selbst, der sie einschlieBt, 
einer Dberdehnung der Herzmuskelfasern entgegen. Dabei erweist sich 
dieser Raum durch die "Starrheit" seiner Wand fiir eine geordnete Herz
tatigkeit vollig unerlaBlich. Diese Starrheit beruht, wenigstens bei den 
meisten Weichtieren darauf, daB der Herzbeutel mit den umgebenden 
Organen in Verbindung tritt, gegebenenfalls auch durch die Schalen des 
Tieres eine gewisse Versteifung erfahrt. . 

Bei der Zusammenziehung des Vorhofs oder der Vorhofe wird nun in 
diesem Perikardialraum Platz geschaffen fiir eine Einfiillung und Aus
dehnung der Kammer, bei der Zusammenziehung der Kammer wird im 
Perikardialraum Platz geschaffen fiir eine Einfiillung und Ausdehnung 
der Vorhofe. Diese Mechanismen greifen in einer auBerordentlich prazisen 
Weise ineinander und erleichtern die Blutbeforderung durch das Herz in 
sehr wesentlichem AusmaBe. In all diesen Fallen erfiillt der Perikardial
raum der Weichtiere die gleiche Aufgabe wie der der Manteltiere bzw. 
der Fische. Welche Bedeutring der Perikardialrarim fUr die Herztatigkeit 
hat, geht am einfachsten aus der Tatsache heivor, daB die geordnete 
Tatigkeit des Herzens bei den Weichtieren, von den Muscheln einschlieB
lich abwarts, wie auch bei den Manteltieren und den Fischen aufh6rt, 
sowie man den Perikardialsack anschneidet, also die PerikardialhOhle 
eroffnet. In diesem Falle hOren die Krafte zU: wirken auf, die der Dber
dehnung des Herzens entgegenarbeiten. Infolge des starken Blutzustroms 
erfahrt die Wandung des Herzens, vor allem der Vorh6fe, eine starke 
Dberdehnung und die geordnete Herztatigkeit setzt aus. 

Welche Bedeutung der Perikardialsack fiir die Herzen hat, lehrt am 
eindringlichsten seine Einrichtung· und seine Funktionsweise bei den 
Weichtieren bzw. bei den Manteltieren. Beiden Chordaten, von den 
Amphibien einschlieBlich aufwarts, kann man sich keine rechte Vorstel
lung von der Wirkungsweise des Perikardialsackes machen, da er fiir die 
Unterhaltung der Kreislauftatigkeit von keiner besonderen Bedeutung 
ist. Er kann ja, wenn auch nicht auf die Dauer, so doch fiir liingere Zeit, 
ohne weiteres entbehrt werden. 

Einer Dberdehnung der Kreislaufanteile bei den Weichtieren kann 
auch durch die eigenartigen derben Hiillen entgegengearbeitet werden, 
wie sie die Vorhofe, die arterielle Herzkammer und die Kiemenherzen der 
KoPllufJer umschlieBen. Bei der arteriellen Herzkammer wie auch bei 
den Kiemenherzen spielen allerdings diese derben Hiillen eille verhiilt
nismaBig UI).tergeordnete Rolle bei der Ausiibung eines Schutzes dieser 
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Kreislaufanteile, denn die Wand dieser Organe ist mit einer recht dicken 
Muskelschicht ausgestattet, die auch dann nicht leicht iiberdehnt werden 
kann, wenn es plotzlich zu einem iibermaBigen BIutzufluB kommen sollte. 
Die zartwandigen VorhOfe im Kreislaufsystem der Koptlu/3er bediirfen 
allerdings eines Schutzes von auBen, wenn sie durch einen plotzlichen 
BIutstrom nicht iiberdehnt werden sollen. 

1m La1'lfe dieser Besprechungen ist wiederholt darauf hingewiesen 
worden, daB zwischen dem Verhalten der Kreislaufanteile von Amphioxus 
und dem der Weichtiere weitgehende Analogien bestehen. Hier muB noch 
vermerkt werden, daB das Kreislaufsystem von Amphioxus vor allem an 
das mancher Koptlu/3er erinnert. Hier wie dort sind eine ganze Anzahl 
von kontraktilen Gebilden vorhanden, durch die der Umlauf des BIutes 
unterhalten wird. Es ergeben sich aber auch ausgepragte Unterschiede 
zwischen diesen beiden Kreislaufsystemen, vor allem darin, daB der Um
lauf des Blutes bei den Koptlu/3ern schon mit Rucksicht aut die hoke Fre
quenz der tiitigenAnteiZe sehr rasch vor sich geht, wahrender beiAmphioxus 
bei der langsamen Schlagfolge sehr trage erfolgt. Bei Amphioxus handelt 
es sich um einen Bedarfskreislauf der Haroolymphe, der nur dann in 
Gang gebracht wird, wenn die Korperzellen, die offenbar sehr anspruch~los 
sind, unbedingt neues Nahrmaterial -erhalten miissen. Die Zellen im Kor
per der Weichtiere haben demgegeniiber einen· groBeren Bedarf, so daB 
standig fUr Zufuhr neuer Nahrungsstoffe sowie fiir Abfuhr verbrauchten 
Materials Sorge getragen werden muB. 

Die Vorgange iin Kreislaufsystem von Amphioxus haben manches 
mit denjenigen gemein, die man bei den Muscheln beobachtet. Auch hier 
geht ja der Umlauf des Blutes sehr langsam vor sich. Freilich sind die 
Muscheln als trage Tiere anzusehen, denn ihre Bewegungen erfolgen ver
haItnismaBig langsam. Es stimmen alsq Tragheit des Kreislaufes mit der 
Tragheit bei der Durchfiihrung von. Ortsveranderungen iiberein. Bei 
Amphioxus liegen die Dinge anders. Diese Tiere sind in ihren Bewegungen 
sehr flink, wahrend der Kreislauf trage vor sich geht. 
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I. Einleitung. 
Seit dem Erscheinen des Standardwerkes uber "Die Sexualitat der 

niederen Pflanzen" von HANS KNIEP sind 12 Jahre vergangen. In diesem 
grundlegenden Werk ist alles bis 1928 Bekannte uber die Sexualitat der 
Flagellaten, Algen und Pilze zusammengestellt. Immer wieder wird 
man bewundem, mit welchem FleiB und welcher Sachlichkeit alle Angaben 
uber das Vorkommen von Sexualitat, die Geschlechterverteilung und die 
Geschlechtsbestimmung von KNIEP zusammengetragen worden sind. 
Dberall wurde auf die Lucken, die noch der Untersuchung harren, hinge
wiesen. Eine wesentlich kurzere Dbersicht gab HARTMANN (1929a) im 
Handbuch der Vererbungswissenschaft. Wenn im letzten Jahrzehnt die 
Sexualitatsforschung in Deutschland einen groBen Aufschwung erfahren 
hat, so beruht das wesentlich auf der von MAX HARTMANN aufgestellten 
Sexualitatshypothese. Diese war als Arbeitshypothese gedacht; ihre 
Grundprinzipien, die fur alle Organismen mit geschlechtlicher Fort
pflanzung gelten sollten, regten zu einer Fulle von Experimenten an. 
Heute ki:innen wir schon von einer allgemeinen Theorie der Sexualitiit 
sprechen. Dazu war eine unermudliche Arbeit notwendig, und wir mussen 
MAX HA-qTMANN dankbar sein, daB er diese stets gefi:irdert hat. Es ist 
sehr interessant zu verfolgen, wie durch planmaBige Versuche den 
Gegnem der HARTMANNschen Anschauungen aIle Argumente widerlegt 
wurden. Die Sachlage ist heute folgende. Argumente gegen die Sexuali
tatstheorie lassen sich nur noch aus solchen Versuchen gewinnen, die 
zweifelhaft erscheinen oder die mit der heute zur Verfugung stehenden 
Untersuchungsmethodik nicht genugend genau analysiert werden ki:innen. 
Sobald es gelungen ist, einen solchen Fall genau zu untersuchen, hat sich 
immer wieder ergeben, daB die Sexualitatstheorie zu Recht besteht. 

Die allgemeinen Gesetzlichkeiten und Prinzipien, die fur aIle Erschei
nungen der Sexualitat im Organismenreich gelten, sind 1. die allgemeine 
bisexuelle Potenz, wonach alle Zellen eines Organismus, sogar die Ge
schlechtszellen selbst, die Fahigkeit haben, sich im weiblichen oder 
mannlichen Sinne zu entwickeln, 2. die endgiiltige Geschlechtsbestimmung, 
welche zustande kommt durch die relative Stiirkewirkung a) iiuperer oder 
innerer (modifikatorischer) Faktoren oder b) erblich festgelegter Erbfak
toren bzw. Realisatoren. Bei der Besprechung der Algen werden wir zahl
reiche Beispiele kennenlemen. Gerade bei vielen einfach organisierten 
Algen ist es schwer gewesen, den Nachweis, daB diese Grundprinzipien 
Gilltigkeit haben, zu erbringen. Hier haben auch die Angriffe gegen die 
Sexualitatstheorie ihren Ausgang genommen. An den wichtigsten Formen 
ist aber von HARTMANN und seinen Mitarbeitem (FOYN, HAMMERLING, 
LERCHE, MOEWUS) nachgewiesen worden, daB auch bei diesen Organismen 
die allgemeinen Gesetzlichkeiten gelten. Ein groBer Fortschritt ist durch 
die Zusammenarbeitmit RICHARD KUHN erzielt worden. Hierbei ist die 
chemische Wechselwirkung der Geschlechter aufgeklart und unsere 

" 
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Kenntnis fiber die Wirkungsweise der Gene, die in Zusammenhang mit 
der Sexualitat stehen, wesentlich erweitert worden. Einige Untersuchun
gen, die in diesem Bericht nicht aufgenommen werden konnten, sollen in 
einer Fortsetzung behandelt werden. In einem II. Teil, der in abseh
barer Zeit folgen wird, soIl fiber die Sexualitat der Pilze berichtet werden. 

II. Nomenklatorische Vorbemerkungen. 
Die Geschlechtszellen, die bei der Befruchtung miteinander ver

schmelzen, werden als Gameten bezeichnet. Sind die beiden kopulierenden 
Gameten morphologisch deutlich voneinander verschieden, so sprechen 
wir von Anisogamie bzw. Oogamie. Kopulieren morphologisch gleiche 
Gameten, so liegt Isogamie vor. Die weiblichen Gameten werden Gyno
gameten, die mannlichen Gameten Androgameten genannt. Die Zellen, 
aus denen die Gameten hervorgehen, heiBen Gametangien. Statt Makro
und Mikrogametangien sind besser die Bezeichnungen Gyno- und Andro
gametangien zu verwenden. Die Gameten sind haploid. Durch Ver
schmelzung von Gyno- und Androgameten entsteht die Zygote, in welcher 
in der Regel auch die Kerne verschmelzen. Die Zygote ist daher diploid. 
Entsteht aus der diploiden Zygote der neue Organismus und erfolgt erst 
bei der Gametenbildung die Reduktionsteilung, dann haben wir es mit 
Diplonten zu tun. Findet bereits bei der Zygotenkeimung die Reduktions
teilung statt, dann sind die daraus hervorgehenden Keimzellen oder 
Gonen bzw. Organismen haploid. Das sind die Haplonten. Bei anderen 
Organismen entsteht aus der Zygote ein diploider Thallus, der unter Ab
lauf der Reduktionsteilung ungeschlechtliche Fortpflanzungszellen (Zoo
sporen) bildet. Aus diesen geht ein haploider Thallus hervor, der Gameten 
bildet. Hier gibt es einen Wechsel von zwei Generationen (Formen mit 
sog. "antithetischem" Generationswechsel). Wir nennen solche Organis
men Diplohaplonten. Eine kurze Zusammenstellung dieser nomenklato
rischen Fragen findet sich zuletzt bei HARTMANN (1939) und HXMMER
LING (1940). 

Entstehen auf demselben Organismus oder in Einzellkulturen (Klonen) 
Gyno- und Androgameten, so sprechen wir von Gemischtgeschlechtlich
keit, Zwittrigkeit, Synozie oder Monozie. Diese 4 Bezeichnungsweisen 
wurden bisher haufig wahllos verwendet. Zur Vereinfachung ist es aber 
angebracht, sich auf eine einzige zu einigen. Mit HARTMANN (1939) solI 
der gemischtgeschlechtliche Zustand mit Monozie bezeichnet werden. 
Wenn dagegen beide Gametensorten von verschiedenen Individuen oder 
in verschiedenen Klonen gebildet werden, dann liegt Getrenntgeschlecht
lichkeit, Heterozie oder Diozie vor. Der getrenntgeschlechtliche Zustand 
soIl allgemein Diozie genannt werden. AuBer den beiden Erscheinungs
formen der Geschlechterverteilung - Monozie und DiOzie - gibt es 
zwei Arten der Geschlechtsbestimmung. Bei den Monozisten entscheiden 
auBere oder innere Entwicklungsbedingungen dariiber, ob eine Zelle 
weiblich oder .mannlich wird. Wir sprechen in diesem Fall von nicht-
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erblicher oder phanotypischer Geschlechtsbestimmung. Wenn jedoch die 
Bestimmung des Geschlechts durch besondere Erbfaktoren oder Reali
satoren zustande kommt, dann liegt erbliche oder genotypische Ge
schlechtsbestimmung vor. Da es diozische Formen mit phanotypischer 
Geschlechtsbestimmung gibt, kann aus der Geschlechterverteilung nicht 
immer auf die Art der Geschlechtsbestimmung geschlossen werden. AIle 
diese Begriffe, die der allgemeinen Verstandigung dienen sollen, haben 
sich heute so weit eingeburgert, daB eine Abanderung nur neue Ver
wirrung bringen wtirde. Das gilt besonders fUr einen Teil der Nomen
klatur-Vorschlage von BOTHE (1934) und WURMBACH (1935). 

III. Die Sexualitat der Flagellaten. 
Das Flagellaten-Stadium, der monadoide Typus, ist, wie PASCHER 

(1931 a) dargetan hat, in mehreren Algenstammen vertreten. Mit 
Ausnahme des monadoiden Typus der Chlorophyceen (Volvocineae) ist 
uber die Sexualitat der monadoiden Algen wenig bekannt. Aus diesem 
Grunde werden diese als Flagellaten im fruheren Sinne bezeichneten 
Formen herausgenommen und in diesem Abschnitt behandelt, wahrend 
die V olvocineae im allgemeinen Zusammenhang spater besprochen werden. 

Ein Vertreter der Chrysophyceen, Ochrosphaera neapolitana, ist von 
SCHWARZ (1932) untersucht worden. In den Gametangien entste!len 
4-6 Gameten, die sich haufig durch den Besitz leuchtend orange ge
farbter blkugeln auszeichnen. Die frei gewordenen Gameten, die im 
ubrigen wie die Zoosporen gestaltet sind, unterscheiden sich von diesen 
durch das Vorhandensein eines Augenfleckes. Die Kopulation verlauft 
isogam; eigenartigerweise beginnt die Verschmelzung der Gameten mit 
den Hinterenden. Die Kernverschmelzung wurde beobachtet. Die Reduk
tionsteilung solI bei der Zygotenkeimung erfolgen, wenn auch die Bilder 
nicht sehr uberzeugend sind. Danach ware Ochrosphaera neapolitana ein 
Haplont. Eine Nachuntersuchung dieses Organismus ware wunschenswert, 
denn es ware der erste Fall gesicherter Sexualitat bei den Chrysophyceen. 

Unter den Dinophyceen sind in den letzten J ahren 3 FaIle von 
Sexualitat bekannt geworden. Bei N octiluca miliaris ist schon mehrfach 
Schwarmerbildung beobachtet worden. Erst GROSS (1934) gelang der 
Nachweis, daB es sich urn Gameten handelt. Die gleich groBen Gameten 
(Isogamie) legen sich aneinander, oft beruhren sie sich nur mit ihren 
Vorderenden. Nach der Gametenverschmelzung, die mit, den Vorder
cnden beginnt, erfolgt die Fusion der Zellkerne. Die Zygote konnte nicht 
zur Weiterentwicklung gebracht werden. Da die Gameten eines Indi
viduums sowie die Gameten mehrerer Geschwisterzellen eines Klones 
nicht kopulieren, scheint Diozie vorzuliegen. Ob die Geschlechtsbestim
mung genotypisch zustande kommt, laBt sich erst nach dem Gelingen 
von Zygotenaufzuchten entscheiden. 

CHATTON und BIECHELER (1936) fanden bei Coccidinium Mesnili 
geschlechtliche Fortpflanzung. Diese Art, die in anderen Dinoflagellaten 
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parasitiert, bildet 4 verschiedene Dinosporen: Makro- und Mikrosporen 
mit Helm sowie Makro- und Mikrosporen mit Schnabel. Mehrfach wurde 
die Kopulation von Helm-Mikrosporen mit Schnabel-Mikrosporen beob
achtet. Die Verschmelzung dauert nur 5 Min. Die Planozygote gleicht 
einer Helm-Dinospore. Das weitere Schick sal der Zygote ist nicht 
bekannt. 

DIWALD (1937/38) untersuchte Glenodinium lubiniensiforme. Wahrend 
bei der vegetativen Zellteilung 2 Schwarmer entstehen, gehen aus den 
Gametangien 4 Gameten hervor. Sie haben den Bau eines frei lebenden 
Gymnodiniums. Die Kopulation verlauft isogam. Glenodinium lubiniensi
forme ist diozisch. Die Gameten, die nicht zur Kopulation gelangen, 
sterben abo Aus den Zygoten gehen 4 gymnodinumartige Keimschwarmer 
hervor. Von dies en sterben in der Regel 2, selten 3 abo Weiter wird an
gegeben, daB die Reduktionsteilung in der keimenden Zygote erfolgt. 
Weder cytologische Untersuchungen noch Keimlingsaufzuchten, die diese 
Frage klaren konnten, wurden vorgenommen. 

Dber die Sexualitat der Euglenophyta ist immer noch nicht viel 
bekannt. Zunachst sei auf eine altere Untersuchung hingewiesen, die 
wenig beachtet wird. DOBELL (1908) fand bei Scytomonas pusilla STEIN 
(Sc. subtilis DOBELL = Copromonas subtilis) , einer Peranemidaceae, holo
game und isogame Kopulationen. Die Verschmelzung beginnt mit den 
Vorderenden. Jeder der Kerne schniirt 2 kleine Reduktionskerne ab, die 
degenerieren. Die Kernverschmelzung wurde beobachtet. Das Schicksal 
der Zygote ist unbekannt. 

BIECHELER (1937) fand bei einer nicht naher bestimmten Euglena 
geschlechtliche Fortpflanzung. Die Beobachtungen wurden an Material 
angestellt, das sich zwischen Objekttrager und Deckglas, mit Paraffinol 
von der Luft abgeschlossen, befand. Nach 12 Stunden unter diesen 
wohl recht ungtinstigen Bedingungen bertihren sich je zwei Euglenen 
mit den Vorderenden in einem rechten Winkel. Nach 10 Min. be
ginnt die weitere Verschmelzung, die nach 11/2 Stunden beendet ist. Die 
Zygote kommt zur Ruhe und umgibt sich mit einer dicken Membran. 
Ihre \Veiterentwicklung wurde nicht verfolgt. 

Hingewiesen sei noch auf die Sexualitat einer Phacus-Art, die von 
KRICHENBAUER (1938) untersucht wurde, und zwar nur an cytologischen 
Praparaten. Es soIl ein GroB- mit einem Kleinkern verschmelzen. Spater 
soIl die Reduktionsteilung erfolgen. Da keine Lebendbeobachtungen 
vorliegen, bleiben die Befunde zweifelhaft. 

Dberblicken wir un sere Kenntnisse tiber die Sexualitat der Flagellaten, 
so mtissen wir feststellen, daB bisher bei keiner monadoiden Form der 
Entwicklungsgang vollstandig untersucht ist. Es ist auffallig, daB trotz 
der groBen Haufigkeit der Flagellaten so wenig FaIle von Sexualitat 
bekannt geworden sind. Zum Teil mag das an den besonderen Kultur
bedingungen liegen, welche die Flagellaten benotigen und deren Her
stellung zur ,Zeit noch Schwierigkeiten bereitet. Andererseits ist es 
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denkbar, daB viele Fonnen uberhaupt keine geschlechtliche Fortpflanzung 
besitzen. Urn so bemerkenswerter ist es, daB bei den monadoiden Typen 
der Chlorophyceen (Volvocineae / fast in allen Gattungen Sexualitat zu 
finden ist und in der Regel mit groBer Leichtigkeit in Kulturen auslosbar 
ist. Es ware sehr zu wunschen, wenn moglichst viele Vertreter der 
Chrysomonadineae, Heterochloridineae, Cryptomonadineae, Dinoflagellatae 
und Euglenineae in Kultur genommen wurden, urn endlich einen Fort
schritt zu erzielen. Wie muhevoll die Arbeit sein wird, zeigt die historische 
Betrachtung der Sexualitatsverhaltnisse bei den V olvocineae. 

IV. Die Bipolaritat. 
1. Allgemeines. 

Bei den hoheren Pflanzen unterliegt es keinem Zweifel, daB es zwei 
und nur zwei Geschlechter gibt. Bei den Moosen, Farnen und Bluten
pflanzen haben wir Eibefruchtung, sei es, daB wir die in den Archegonien 
liegenden Eizellen und die durch GeiBeln beweglichen Spermatozoiden 
haben, sei es, daB wir im Embryosack den Eikern (Eizelle) und den durch 
den Pollenschlauch zu ihm hintransportierten mannlichen Spermakern 
unterscheiden. Auch unter den Algen gibt es viele Formen, die Oogamie 
haben, bei denen wir also die beiden Geschlechter ohne weiteres voneiD
ander trennen konnen. Bei einem recht groBen Teil der Algen bereitete 
es lange Zeit Schwierigkeiten, das Vorhandensein von zwei Geschlechtern 
nachzuweisen. Das ist darauf zuruckzufiihren, daB sich die miteinander 
kopulierenden Gameten auBerlich uberhaupt nicht unterscheiden: morpho
logische Unterschiede - etwa derart, daB der eine Gamet immer groBer 
ist als der andere - bestehen haufig nicht (Isogamie). Hinzu kommt, daB 
bei Isogamie auch Kopulationen unter Gameten eines Klones erfolgen 
konnen, also unter Geschlechtszellen, die genetisch nicht verschieden 
sein konnen, da sie ja alle aus der gleichen Zelle durch Teilung hervorge
gangen sind. Aus diesen Grunden wurde vielfach die Vorstellung ent
wickelt, daB man bei dieser Art von Kopulationen uberhaupt nicht von 
zwei Geschlechternsprechen konne, ja, man ist sogar soweit gegangen, 
daB man in diesen Fallen die Anwendung des Begriffes "Geschlecht" 
abgelehnt hat. 1m Gegensatz dazu verfolgten HARTMANN und seine 
Mitarbeiter das Ziel, gerade bei diesen Formen den Nachweis zu er
bringen, daB auch bei ihnen eine allgemeine Zweigeschlechtlichkeit oder 
Bipolaritat vorliegt. Wir mussen heute anerkennen, daB die gegenteiligen 
Ansichten hierbei ungemein fordernd gewirkt haben und zur Anstellung 
vieler neuer Versuche angeregt haben. Diese Kritik an der Bipolaritat, 
die besonders von CZURDA (1933) und MAINX (1933) geubt wurde, hat dazu 
beigetragen, daB heute kein Zweifel mehr herrschen kann an dem Vor
handensein einer im ganzen Organismenreich - von den niedersten bis 
zu den hochsten Formen - gultigen Bipolaritat. 1m folgenden soll gezeigt 
werden, mit welch en Methoden man den Nachweis der Bipolaritat er
bringen- kann. 
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2. Die isogamen Diozisten. 
Wie bereits im vorigen Abschnitt hervorgehoben wurde, gibt es eine 

Reihe von Algen, bei denen man die miteinander kopulierenden Gameten 
morphologisch nicht unterscheiden kann (Isogamie). Bei einer groBeren 
Zahl isogamer Arten von Einzellern finden wir, daB in Klonen niemals 
Kopulationen auftreten. Kombiniert man Gameten verschiedener Klone 
untereiriander, so beobachtet man, daB" bei bestimmten Kombinationen 
stets Kopulationen stattfinden, wahrend sie bei anderen Kombinationen 
regelmaBig ausbleiben. Auf diese Weise konnen wir zwei Sorten von 
Klonen unterscheiden. Die Gameten einer Sorte kopulieren niemals unter
einander. Nur wenn Gameten der zwei Sorten zusammengebracht werden, 
erfolgen Kopulationen. So sind z. B. zwischen den Gameten von 20 Klonen 
von Chlamydomonas pseudoparadoxa (Rasse Coimbra) nach MOEWUS 

(1935c) 190 verschiedene Kombinationen moglich. In Tabelle 1 sind die 

Tabelle 1. Die Ergebnisse der Kombinationen von Gameten aus 
20 Klonen bei Chlamydomonas pseudoparadoxa Rasse Coimbra 

nach MOEWUS (1935c). 

2 4 5 9 10121314 15171819 3 6 7 8 11 16 20 
1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 Z Z Z Z Z Z Z 
2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 Z Z Z Z Z Z Z 
4 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0, 0 0 0 Z Z Z Z Z Z Z 
5 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 Z Z Z Z Z Z Z 
9 0 0 0 0 0 o 0 0 0 0 0 0 0 Z Z Z Z Z Z Z 

10 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 Z Z Z Z Z Z Z 
12 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 Z Z Z Z Z Z Z 
13 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 Z Z Z Z Z Z Z 
14 0 0 0 0 0 o 0 0 0 0 0 0 0 Z Z Z Z Z Z Z 
15 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 Z Z Z Z Z Z Z 
17 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 Z Z Z Z Z Z Z 
18 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 Z Z Z Z Z Z Z 
19 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 Z Z Z Z Z Z Z' 
3 Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z 0 0 0 0 0 0 0 

6 Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z 0 0 0 0 0 0 0 

7 Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z 0 0 0 0 0 0 0 

8 Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z 0 0 0 0 0 0 0 

11 Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z 0 0 0 0 0 0 0 

16 Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z 0 0 0 0 0 0 0 

20 Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z 0 0 0 0 0 0 0 

o keine Kopulationen, Z Kopulationen und Zygotenbildung. 

Ergebnisse zusammengestellt. Die Gameten der Klone 1, 2, 4, 5, 9, 10, 
12,13, 14, 15, 17, 18, 19 gehoren der einen Sorte, die der Klone 3,6,7, 
8, 11, 16, 20 der anderen Sorte an. Da wir Gyno- und Androgameten 
bei Isogamie nicht ohne weiteres unterscheiden k6nnen, nennen wir die 
Gameten der erst en Sorte +-geschlechtlich, die der zweiten Sorte --ge
schlechtlich. Wir entnehmen der Tabelle 1, daB nur +- mit --Gameten 
kopulieren konnen; es liegt also eine scharfe Zweigeschlechtlichkeit oder 
Bipolaritat vat. 
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Ebensolche Kombinationstabellen erhalten wir auch, wenn wir thal
lOse Formen untersuchen. FOYN (1934a) fand bei Cladophora Suhriana 
zweierlei Gametophyten-Sorten, wie aus Tabelle 2 hervorgeht. Nur 
Gameten verschiedener Sorten kopulieren miteinander. Trotz Isogamie 
haben wir auch hier eine strenge Bipolaritat. DerNachweisvon Diozie 
bei isogamen Formen ist ein Beweis fUr die Bipolaritat. 

Tabelle 2. Die Kombination 
deT Gameten von 10 Ga
metophyten bei Cladophora 
Suhria1za nach FOYN (1934a). 

1 2 5 6 7 8 10141516 
1 0 Z Z Z 0 Z Z Z Z 0 

2ZoooZooooZ 
5ZoooZooooZ 
6ZoooZooooZ 
7oZZZoZZZZo 
8ZoooZooooZ 

10 Zoo 0 Zoo 0 0 Z 
14ZoooZooooZ 
15 Zoo 0 Zoo 0 0 Z 
16 0 Z Z Z 0 Z Z Z Z 0 

Die Gametophyten 1, 7, 16 
gehoren dem einen, die Game
tophyten 2, 5, 6, 8, 10, 14, 15 
dem anderen Geschlecht an. 
o keine Kopulationen, Z Kopula
tionen und Zygotenbildung. 

Diozie bei Vorliegen von Isogamie 
ist in letzter Zeit fUr folgende Arten 
nachgewiesen worden: Dunaliella salina 
und f. oblonga (LERCHE 1937), Chlamy
domonas eugametos (MOEWUS 1933), 
paradoxa (STREHLOW 1929), variabilis 
(BEHLAU 1939), pseudoparadoxa (MOE
wus 1935c), paupera (nach HARTMANN 
1934a), Polytoma Pascheri (MOEWUS 
1935 a), Chlorogonium elongatum und 
leiostracum (STREHLOW1929), Tetraspora 
lubrica (GEITLER 1931), Protosiphon 
botryoides (MOEWUS 1935 d), M onostroma 
Wittrockii (MOEWUS 1938a), Entero
mQrpha ramulosa (HARTMANN 1929b), 
compressa (MOEWUS 1938a), compressa 
var.lingulata (RAMANATHAN 1939), Linza 
(MOEWUS 1938a), Ulva lactuca (FOYN 
1929, 1934 b), Draparnaldia arenaria, 
baicalensis, simplex und Goroschankini 

(JASNITZKY 1934), Cladophora pelZucida (FoYN 1929), Suhriana (FoYN 
1934a), sericea (BLIDING 1935), albida var. refracta (BLIDING 1936), 
gracilis (BLIDING 1936), Chaetomorpha aerea (HARTMANN 1929b), Zygnema 
peliosporum und circumcarinatum (CZURDA 1930), Ectocarpus siliculosus 
(HARTMANN 1934b, 1937), Cladostephus spongiosus (SCHREIBER 1931). Es 
sei an dieser Stelle betont, daB aus der diozischen Geschlechterverteilung 
nicht auf genotypische Geschlechtsbestimmung geschlossen werden kann. 

3. Die isogamen Monozisten. 
Wenn bei einem isogamen und monozischen Organismus die Gameten 

eines Klones untereinander kopulieren, dann konnen wir iiber das Vor
handensein von zwei Geschlechtern keine Aussage machen. Denn die 
miteinander verschmelzenden Gameten haben die gleiche genetische Kon
stitution. MAINX (1933) hat hieraus den SchluB gezogen, daB bei diesen 
"primitiven" Fallen an sich jeder Gamet mit jedem beliebigen anderen 
Gameten kopulieren kanne. N ach der HARTMANNschen Sexualitatstheo
rie sollen aber auch hier zwei Gametensorten vorhanden sein, und immer 
nur Gameten der einen Sorte mit Gameten der anderen Sorte kopulieren 
konnen. Es gehtalso bei isogamen, monazischen Organismen darum, den 
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Nachweis einer Bipolaritat zu erbringen. Die Versuche lassen sich am 
leichtesten mit solchen Formen ausfiihren, bei denen die Gameten durch 
GeiBeln beweglich sind. Wenn wir in einer Kulturschale Zellen eines 
Klones zur Gametenbildung bringen, so beobachten wir Kopulationen. 
Nachdem diese aufgehort haben, kann man manchmal feststellen, daB ein 
Teil der Gameten nicht zur Kopulation gelangt ist und, falls diese Gameten 
positiv phototaktisch sind, sie sich am Lichtrand ansammeln. Diese iibrig 
bleibenden Gameten nennen wir Restgameten. MAINX (1931 a) hat solche 
Restgameten bereits bei Hydrodictyon reticulatum beobachtet. Wenn wir 
bei diesen Monozisten das Vorhandensein von 2 Geschlechtem annehmen, 
kann man sich vorstellen, daB in einigen Kulturschalen stets die eine, mit 
+ bezeichnete Gametensorte in DberschuB gebildet wird. Wir erhalten 
dann +-Restgameten. In anderen Kulturschalen kann nun die andere, 
--Gametensorte in DberschuB entstehen. Die Restgameten sind dann 
--geschlechtlich. Da es sich hierbei urn phanotypische Geschlechtsbe-
stimmung handelt, sind solche Falle vorstellbar. Wenn wir jetzt die 
Restgameten aus verschiedenen Kulturschalen untereinander kombinie
ren - ebenso, wie wir die Gameten der Diozisten untersuchen -, dann 
miiBten in bestimmten Fallen emeut Kopulationen auftreten, und zwar 
nur dann, wenn eine +-Gametensorte mit einer --Gametensorte zusam
mengebracht worden ist. Wir miiBten dann bei der Kombination der 
Restgameten aus verschiedenen Schalen wieder ein normales Zweier
schema erhalten, wie es bei diozischen Formen gefunden wurde. Wenn 
dagegen, wie MAINX (1931 a) annimmt, die Kopulation in den Kultur
schalen dadurch zustande kommt, daB die Gameten nicht gleichzeitig 
"reif", sondem allmahlich "reif" wiirden, und die "reiferen" Gameten 
mit den weniger "reifen" kopulieren, dann miiBtenzum SehluB nur "reife" 
Gameten iibrig bleiben, und die Restgameten aus verschiedenen Kultur
schalen diirften nicht miteinander kopulieren. 

Lassen wir jetzt die Versuche sprechen. Stephanosphaera pluvialis 
ist isogam und monozisch. MOEWUS (1933) brachte Kolonien eines 
Klones in 20 Kulturschalen zur Gametenbildung. Nach Beendigung der 
Kopulationen sammelten sich am Lichtrand aller 20 Schalen Restgameten 
an. Unter diesen Restgameten befanden sich weder Kopulationspaare 
noch Planozygoten. Die Restgameten der Schale 1 wurde nun nachein
ander mit den Restgameten der Schalen 2-20, dann die der Schale 2 
mit den Restgameten der Schalen 3-20 usw. kombiniert und dann fest
gestellt, bei welchen Kombinationen Kopulationen auftreten. Das Er
gebnis dieser Versuche zeigt Tabelle 3. Die Restgameten von 9 Schalen 
(1,4, 5, 7, 8, 9, 11, 14, 19) gehoren dem einen, die von 11 Schalen (2, 3, 
6, 10, 12, 13, 15, 16, 17, 18, 20) dem anderen Geschlecht an. Es ergab 
sich also eine eindeutige Bipolaritat. Selbst an dem Objekt, mit dem 
MAINX (1931 a) seine Versuche ausfiihrte, H ydrodictyon reticulatum, 
konnte ROSENBERG (nach HARTMANN 1932) zeigen, daB es auch dort zwei 
und nur zwei .Restgametensorten gibt. 
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Tabelle 3. Kombination der Restgameten aus 20 Kulturschalen 
bei Stephanosphaera pluvialis nach MOEWUS (1933). 

1 4 5 7 8 9 11 14 19 2 3 61012131516171820 
1 0 0 0 0 0 0 0 0 Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z 
4 0 0 0 0 0 0 0 0 Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z 
5 0 0 0 0 0 0 0 0 Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z 
7 0 0 0 0 0 0 0 0 Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z 
8 0 0 0 0 0 0 0 0 Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z 
9 0 0 0 0 0 0 0 0 Z Z Z Z Z Z Z Z 'z Z Z 

11 0 0 0 0 0 0 0 0 Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z 
14 0 0 0 0 0 0 0 0 Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z 
19 0 0 0 0 0 0 0 0 Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z Z 
2 Z Z Z Z Z Z Z Z Z 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

3 Z Z Z Z Z Z Z Z Z 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

6 Z Z Z Z Z Z Z Z Z 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

10 Z Z Z Z Z Z Z Z Z 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
12 Z Z Z Z Z Z Z Z Z 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

13 Z Z Z Z Z Z Z Z Z 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

15 Z Z Z Z Z Z Z Z Z 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

16 Z Z Z Z Z Z Z Z Z 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

17 Z Z Z Z Z Z Z Z Z 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
18 Z Z Z Z Z Z Z Z Z 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

20 Z Z Z Z Z Z Z Z Z 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

o keine Kopulationen, Z Kopulationen und Zygotenbildung. 

Wahrend es bei vielen Fonnen gelang, die Restgameten durch Photo
taxis leicht zu erhalten, muBte MOEWUS (1935 a) bei der mon6zischen 
Polytoma uvella einen anderen Weg einschlagen, da die Gameten nicht 
phototaktisch waren. In den Kulturschalen schwirnmen Garneten und 
Planozygoten regellos durcheinander. Urn die Gameten, die nicht kopu
liert haben, von den Planozygoten abzutrennen und geniigend anzurei
chern, wurden in die Kulturschalen die Enden von Glaskapillaren ge
taucht, die mit Polytoma-Nahr16sung gefilllt waren. Es zeigte sich, daB 
die Gameten gegen diese L6sung deutlich chemotaktisch sind und in die 
Kapillaren eindringen, wahrend die Planozygoten nicht chernotaktisch 
sind. Auf diese Weise gelingt es sehr leicht, von Polytoma uvella Rest
gameten zu erhalten. PRINGSHEIM und ONDRACEK (1939) wandten 
diese Methode nicht an. Ihre zahllosen Versuche, auf anderern Wege 
Restgameten zu bekornmen, verliefen ergebnislos (vgl. MOEWUS 1940a). 
Die von MOEWUS (1935 a, 1937) ausgeftihrten Versuche an Polytoma 
uvella ergaben einwandfrei die Bipolaritat der Restgameten. 

CZURDA (1933) wendete sich gegen die Beweiskraft dieser Restgarneten
versuche. Er rneinte, daB der physiologische Zustand der Garneten in 
jeder Schale nach einer gewissen Zeit derartig wftrde, daB keine weiteren 
Kopulationen rnehr stattfinden k6nnten. Durch Vermischen der Rest
gameten von zwei Kulturschalen k6nnte in rnanchen Fallen wieder die 
ric.htige Beschaffenheit der Gameten hergestellt werden, und es k6nnten 
dann erneut Kopulationen auftreten. Urn diesen Einwanden zu begegnen, 
ftihrte MOEwus (1937) folgende Versuche aus. Zellen der mon6zischen 
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Chlamydomonas dresdensis wurden in 35 Schalen zur Gametenbildung 
gebracht. Sobald die Kopulationen beendet waren, wurden mit den am 
Lichtrand angesammelten Restgameten samtliche Kombinationen ausge
fiihrt. Dann wurden die Restgameten jeder der 35 Schalen 12mal hinter
einander mit destilliertem Wasser durch Phototaxis gereinigt und danach 
die Kombinationen wiederholt. Es ergab sich genau die gleiche Kombina
tionstabelle. Kombiniert man die "ungereinigten" Restgameten einer 
Schale mit den "gereinigten" Restgameten der gleichen Schale, so treten 
niemals Kopulationen auf. Damit ist gezeigt worden, daB die von CZURDA 
(1933) mehr aus "theoretischen" Griinden erhobenen Einwande jeder 
Grundlage entbehren. 

Noch eindrucksvoller sind die Versuche, die LERCHE (1937) mit dem 
monozischen Haematococcus pluvialis ausgefiihrt hat. Von dieser Alge 
kann man leicht zwei Farbmodifikationen erhalten. Bei Phosphor
und Stickstoffmangel farben sich die Zellen rot, in normaler Nahrlosung 
sind sie lebhaft griin gefarbt. Man kann nun rote und griine Zellen getrennt 
zur Gametenbildung bringen und erhalt dann rote und griine Restgameten. 
Bei der Kombination von roten und griinen Restgameten konnten Kopu
lationen ausgelost werden, und zwar kopulieren daun stets nur rote mit 
griinen Restgameten, niemals rote untereinander oder griine mit griinen. 
Das zeigt emeut, daB "es sich nicht urn einen durch Vermischen der 
Losungen neu hergestellten physiologischen Zustand handelt, der wieder 
Kopulationen zwischen allen Gameten aus16st, sondem urn Verschmel
zung geschlechtsverschiedener monozischer Gameten". 

Einen ahnlichen Versuch fiihrt neuerdings MOEWUS (1940b) an. Bei 
der Heterokonte Botrydium granulatum gibt es zwei monozische Rassen, 
f. synoica und f. stigmata. Die Gameten der ersten Rasse haben keinen 
Augenfleck, die der zweiten Rasse besitzen einen Augenfleck. Da aus 
jeder Botrydium-Blase etwa 40000-60000 Gameten hervorgehen, k6nnen 
Restgametenversuche mit den Restgameten einzelner Blasen ausgefiihrt 
werden. Von jeder der beiden Rassen brachte MOEWUS 5 Blasen in desti
liertem Wasser zur Gametenbildung. Etwa 10 Min. nach dem Freiwerden 
der Gameten waren die Kopulationen beendet, und die Restgameten 
sammelten sich am Lichtrand an. Bei f. synoica waren die Restgameten 
von 4 Blasen +-geschlechtlich (=~, wie aus dem nachsteIl' Abschnitt 
hervorgehen wird) , die von einer Blase waren --geschlechtIich (0'). 
Bei f. stigmata waren die Restgameten von 2 Blasen +- (~), die von 
3 Blasen --geschlechtIich (0'). Die Kombination der Restgameten von 
f. synoica mit den Restgameten von f. stigmata ergab nun, daB in den 
positiven Kombinationen, bei denen emeut Kopulationen auftraten, 
unter Tausenden von beobachteten Kopulationspaaren stets der eine 
Gamet mit, der andere Gamet ohne Augenfleck war (vgl. Abb. 9f). Das 
heiBt aber, daB nur geschlechtsverschiedene Restgameten miteinander 
kopulieren. Niemals wurden Kopulationspaare beobachtet, bei denen 
beide Gameten keinen oder beide Gameten einen Augenfleck hatten. 
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Auch bei einigen Rassen von Protosiphon botryoides (MOEWUS 1933, 
1935b, d) und bei Enteromorpha lingulata (MOEWUS 1938a) sowie bei 
Chlamydomonas eugametos f. synoica (MOEWUS 1940a) wurde eine ausge
sprochene Bipolaritat der Restgameten festgestellt. AIle diese Versuche 
zeigen, daB die von MAIN X (1931, 1933), CZURDA (1933) sowie von PRlNGS
HElM und ONDRACEK (1939) erhobenen Einwande gegen die Bipolaritat 
der Monozisten vollkommen haltlos sind. Weitere Beweise fUr die Bipola
ritat der Monozisten werden wir im nachsten Abschnitt kennenlemen. 

4. Isogamie, Anisogamie, Oogamie. 
Weitere Anhaltspunkte fur die Bipolaritat liefert die vergleichende 

morphologische Betrachtung des Kopulationsvorganges innerhalb einer 
Gattung, Familie oder Gruppe hoherer Ordnung. Wir wollen dabei von 
der besonders gut untersuchten Volvocales-Gattung Chlamydomonas 
ausgehen. Es gibt hier rein oogame Formen: Chlamydomonas cocci/era 
nach GOROSCHANKlN (1905), Chl. oogama nach MOEWUS (1940c). Bei 
der ersten Art entstehen in den mannlichen Zellen (Androgametangien) 
8 oder 16, bei der anderen bis zu 32 kleine Androgameten (Sperma
tozoiden), wahrend die weiblichen Zellen unter GroBenzunahme zum Ei 
werden. Die morphologische Verschiedenheit beiderlei Geschlechtszellen 
kommt dadurch zustande, daB in den Androgametangien 3-5 aufein
anderfolgende Kem- und Zellteilungen ablaufen, die weibliche Zelle 
dagegen teilt sich nicht. Daraus ergibt sich die geringe GroBe der Andro
gameten. Abb. 1 a zeigt die oogame Kopulation von Chl. oogama. Bei 
Chl. braunii erfolgen in den Androgametangien 2-3 aufeinanderfolgende 
Kem- und Zellteilungsschritte (4 oder 8 Androgameten), in den Gyno
gametangien geht dagegen nur eine Teilung vor sich (2 Gynogameten). 
Die GroBenunterschiede sind, wie Abb. 1 b zeigt, noch ganz deutlich. 
Wahrend bei Chl. oogama die Eizelle vor der Kopulation unbewegIich 
wird, sind bei Chl. braunii die Gynogameten durch GeiBeln beweglich. 
Wir nennen das Kopulationsverhalten dieser Art Anisogamie. Bei Chl. 
eugametos f. anisogama sind die GroBenunterschiede zwischen Gyno
und Androgameten nicht mehr so bedeutend. Die Gynogametangien 
machen 1-2, die Androgametangien 2-3, selten 4 Teilungsschritte durch. 
Die Gynogameten haben eine GroBe von 8-16fl. (Mittelwert 11,5 fl.), 
die Androgameten sind 5-11 fl. (Mittelwert 8,0 fl.) lang. Die Variations
kurven uberschneiden sich etwas, die Mittelwerte sind aber noch deutlich 
verschieden (vgl. MOEWUS, im Druck). Es kann hierbei vorkommen, 
daB man unter zahlreichen Koptilationspaaren einige antrifft, bei denen 
beide Gameten gerade gleich groB sind. Man kann nun die Gynogameten 
genetisch dadurch markieren, daB sie einen Augenfleck haben, wahrend 
die Androgameten ohne Augenfleck sind (=f. astigmata MOEWUS 1940c). 
In den meisten Fallen ist der Gynogamet mit Augenfleck groBer als der 
Androgamet ohne Augenfleck, bei einigen Kopulationspaaren sind beide 
Gameten gleich groB. und ganz selten beobachten wir KopuJationspaare. 
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bei denen der Gynogamet mit Augenfleck kleiner ist als der Androgamet 
ohne Augenfleck. Bei Chl. eugametos f. anisogama ist die Anisogamie 
nicht mehr so stark ausgepragt wie bei Chl. braunii. Endlich gibt es 
Arten, bei denen uberhaupt keine morphologischen Geschlechtsunter
schiede mehr vorhanden sind. Beiderlei Gametensorten haben die gleiche 

a 

Variationsbreite. Man beobachtet dann 
Kopulationspaare, deren Gameten 
gleich groB sind oder deren Gameten 
verschieden groB sind, und zwar kann 
sowohl der +- als auch der --Gamet 
der groBere sein, wie man wieder 
durch Augenfleckmarkierung fest
stellen kann. Das ist bei Chl. eugametos 
f. typica und vielen anderen Chlamy
domonas-Arten der Fall. Wir sprechen 
hier von Isogamie (Abb. 1 c). In der 
Gattung Chlamydomonas haben wir 
also eine aufsteigende Reihe von Iso
gamie u ber sch wach a usgepragte Aniso
gamie, deutliche Anisogamie bis zur 
Oogamie. 

Es ist nun moglich gewesen, diese 
eben beschriebenen 4 Typen mitein

c 

d 
e 

.. 
• 

/ 
Abb. 1 a-eo· Die morphologische Geschlechts, 
differenzierling in der Gattung Chlamydomonas. 
a Chi. oogama (Oogamie); b Chi. braunii (Aniso
gamie); c Chi . eugametos f. typica (Isogamie); 
d Chi. oogama 'i' X Chi. drosdensis ~ Rest
gametensorte; e ChI. dresdensis ~ Restgameten~ 

sorte X Chi. oogama~. Vergr. 1000mal. 
(Nach MOEWUS, im Druck.) 

ander zu kreuzen (MOEWUS, im Druck). Die Ergebnisse sind in Tabelle 4 
zusammengestellt. Die Eier von Chl. oogama konnen befruchtet werden: 
von den Androgameten von Chl. braunii und Chl. eugametos f. anisogama 
sowie von den mit - bezeichneten Gameten von Chl. eugametos f. typica. 
Die Androgameten von Chl. oogama konnen kopulieren mit: den Gyno
gameten von Chl. braunii und Chl. eugametos f. anisogama sowie mit den 
mit + bezeichneten Gameten von Chl. eugametos f. typica. Damit konnen 
wir also die beiden Gametensorten der isogamen Chl. eugametos f. typica 
eindeutig dem weiblichen und dem mannlichen Geschlecht zuordnen. 
Die isogamen +-Gameten sind weiblich (Gynogameten), die --Gameten 
mannlich (Andr()gameten). Die Kreuzung isogamer Formen mit anisogamen 
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Tabelle 4. Die Kombination der oogamen, anisogamen und iso
gamen Gameten von Chlamydomonas oogama, braunii, eugametos f. aniso
gama und f. typica, sowie der beiden Restgametensorten (1 und 2) 

von Chlamydomonas dresdensis. )Jach MOEWUS (im Druck). 

oogama ~ 0 0 0 0 0 Z Z Z Z Z 
braunii Cj2 0 0 0 0 0 Z Z Z Z Z 
eugametos f. anisogama ~ 0 0 0 0 0 Z Z Z Z Z 
eugametos f. typica (~) 0 0 0 0 0 Z Z Z Z Z 
dresdensis f. 1. Restgametensorte 0 0 0 0 0 Z Z Z Z Z 

o keine Kopulationen, Z Kopulationen und Zygotenbildung. 

bzw. oogamen zeigt eindeutig, daB es auch bei Isogamie 2 und nur 
2 Geschlechter gibt, die wir als mannlich und weiblich unterscheiden 
miissen. Zur eugametos-Gruppe gehort auch die monozische Chl. dresden
sis. Die beiden Restgametensorten konnten auch mit den in Tabelle 4 
angefiihrten 4 Typen kombiniert werden, und es stellte sich dabei heraus, 
daB die eine Restgametensorte nur mit den Gynogameten von Chl. 
oogama, braunii, eugametos f. anisogama und f. typica kopulieren - sie 
ist also mannlichen Geschlechts -, wahrend die andere Restgameten
sorte nur mit den Androgameten kopuliert - das ist die weibliche Rest
gametensorte (Abb. 1 d, e). Also auch bei Monozie und Isogamie gibt es 
2 und nur 2 Geschlechter. Diese Kombinationsversuche zeigen, daB die 
von MAINX und CZURDA gegen die Bipolaritat erhobenen Einwande voll
kommen haltlos sind. Die Analyse der Geschlechtsverschiedenheiten 
von Chlamydomonas ist von allgemeiner Bedeutung und tragt wesentlich 
zum Verstandnis der iibrigen Algengruppen bei. 

Nahe verwandt mit der Gattung Chlamydomonas ist Chlorogonium. 
Bisher war nur isogame Kopulation bekannt, und zwar bei Chlorogonium 
euchlorum (SCHULZE 1927), elongatum (STREHLOW 1929), neglectum (KOR
SCHIKOFF 1929). Eine von PASCHER (1931 c) beschriebene oogame Art 
ist Chlorogonium oogamum. In den Androgametangien entstehen meist 
64 kleine Spermatozoiden, wahrend sich in den weiblichen Zellen der Proto
plast kontrahiert und durch Verquellung der Zellmembran frei wird. Nach 
dem Austreten des Eies erfolgt die Befruchtung. PASCHER weist darauf 
hin, daB Chlorogonium euchlorum wahrscheinlich in mehrere Rassen zer
faUt, von denen einige anisogam sind. MOEWUS (im Druck) konnte das 
durch Messungen von Gameten belegen. Das gleiche gilt auch fUr Chloro
gonium elongatum. Innerhalb der Gattung Chlorogonium gibt es wie bei 
Chlamydompnas isogame, anisogame und oogame Formen, und es besteht 
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kein Zweifel, daB wir bei Isogamie die beiden Gametensorten als weiblich 
und mannlich bestimmen konnten, wenn auch noch keine Kreuzungen 
ausgefiihrt worden sind. 

Auch bei Botrydium granulatum fand MOEWUS (1940b) eine diozische 
Rasse, die deutlich anisogam ist. Auf diese Weise war es moglich, die 
beiden Restgametensorten (vgl. S. 297) der monozischen Rassen ein
wandfrei als weiblich und mannlich zu bestimmen und damit zu zeigen, 
daB die monozischen Formen auch Gameten verschiedenen Geschlechts, 
weibliche und mannliche, bilden - es kann hier nicht, wie MAINX 
(1933) vermutet, jeder Gamet mit jedem beliebigen 
anderen kopulieren, sondern es gehen immer nur 
Gameten verschiedenen Geschlechts Kopulationen ein. 

\ 

a b c 

/ 
/ 

d 

Abb. 2a-d. Anisogamie und Isogamie in der Gattung Enteromorpha. a E. intestinal .. (Anisogamic); 
b E. plumosa (Anisogamie); c E. compressa (Isogamie); d E. lingulata (?) (Isogamie). 

(a, c, d nach MOEWUS 1938a; b nach BLIDING 1933). 

Eingehend untersucht sind auch die Ulvaceen. Innerhalb der Gattung 
M onostroma gibt es isogame und schwach anisogame Arten (vgl. MOEWUS 
1938a). Die von F6YN (1934b) untersuchte Rasse von Ulva lactuca ist 
isogam, ebenso auch eine von MOEWUS (1938a) in Helgoland gesammelte. 
Aus Neapel hat MOEWUS eine Rasse erhalten, die anisogam ist. Die Gyno
gameten sind 4-7 [1. lang (Mittelwert 5,7 [1.), die Androgameten 3-6 [1. 

(Mittelwert 4,4 [1.). Wenn sichauch die Variationskurven teilweise iiber
decken, liegt doch Anisogamie vor. Tetradenaufzuchten ergaben, daB stets 
2 Pflanzen weiblich waren mit durchschnittlich 5,7 [1. langen Gameten, 
2 Pflanzen waren mannlich mit durchschnittlich 4,4 [1. langen Gameten. 
Die Anisogamie ist also erblich. 

Auch unter den Enteromorpha-Arten gibt es streng anisogame For
men. E. intestinalis hat 3,9-5,7 [1. lange Androgameten (Mittelwert 
4,8 [1.) und 5,7-7,2 [1. lange Gynogameten (Mittelwert 6,5 [1.) nach KYLIN 
(1930) und MOEWUS (1938a) (Abb. 2a). Bei E. plumosa sind nach BLIDING 
(1933) die Androgameten 5,3-6,7: 1,7-3,2 [1. groB, die Gynogameten 
6-8,2: 2,8-4,2 [1. (Abb. 2b), bei E.prolifera die Androgameten 4,9-6,5 zu 
2,0-3,0 [1., die Gynogameten 5,3-7,1 : 2,5-3,6 [1.. Bei einer von BLIDING 
(1933) untersuchten Rasse von E. compressa sind die Androgameten durch
schnittlich 6,1 : 2,4 [1. groB, die Gynogameten 6,6: 3,1 [1.. Die GroBenunter-
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schiede sind recht gering, und es fragt sich, ob sie reell sind. RAMA~ATHAN 
(1939) fand, daJ3 die Gynogameten von E. compressa var.lingulata 5,9-7,8 
zu 2,8-3,9 [L, die Androgameten 4,9-5,9: 1,8-2,8 [L groJ3 sind. Nach 
MOEWUS (1938a) ist die RasseA vonE. compressa isogam; die Mittelwerte 
der Gameten verschiedener Pflanzen schwanken zwischen 4,41-4,50 [L 

(Abb.2c). Die Rasse D ist auch isogam, nur sind die Gameten gr6J3er 
als die der Rasse A (Mittelwerte 6,63-6,69 [L). Die Kreuzung beider 
Rassen ergab, daJ3 die Gametengr6J3en erblich sind. Ein eigenartiges 
Verhalten zeigt die Rasse C. Bei dieser gibt es Pflanzen, deren Gameten 
2-5 (3,46) fl lang sind mit allen Dbergangen bis zu solchen Pflanzen, 
deren Gameten eine Lange von 6-9 (7,23) [L haben. Es zeigte sich, daB 
die gleiche Pflanze an verschiedenen Schwarmtagen verschieden graJ3e 
Gameten entleeren kann, einmal durchschnittlich 3,46 [L lange, dann 
6,39 [L, spater 4,44 [L, 7,23 fl-' und 5,51 [L lange. Hier wird die Anisogamie 
nur vorgetauscht. Das Verhalten dieser Rasse zeigt, wie vorsichtig man 
bei der Feststellung der Anisogamie sein muJ3. Jeder Untersucher, der 
diese Rasse an Freilandmaterial geprtift hatte, wtirde sie anisogam nennen. 
Isogam sind nach MOEWUS (1938a) auch E. Linza und E.lingulata 
(Abb. 2d). Die Gattung Enteromorpha lehrt uns, daJ3 hier auch eine Ten
denz zur Anisogamie vorhanden ist, oogame Formen gibt es jedoch nicht. 
\Vtirde bei der Rasse C von E. compressa bei der Pflanze, die gerade 
2-5 [L lange Gameten bildet, und bei der Pflanze, die 6-9 [L lange Ga
meten bildet, die Gametengr6J3e erblich festgelegt werden - etwa durch 
Mutation -, dann wtirde damit eine deutlich anisogame Form entstehen, 
wie es bei E. intestinalis der Fall ist. 

Auch innerhalb der Gattung Draparnaldia scheint es isogame und 
anisogame Arten zu geben. JASNITZKY (1934) gibt fUr D. arenaria und 
baicalensis Anisogamie an. Die Gynogameten sind 4,8 ± 0,003 bzw. 5,005 ± 
0,04 [L groJ3, die Andragameten 4,2 ± 0,0043 bzw. 4,44 ± 0,04 [L graJ3. 
Ebenso wie innerhalb der Arten einer Gattung Isogamie, Anisogamie und 
Oogamie anzutreffen ist, finden wir auch bei verschiedenen Gattungen 
einer Familie die gleiche Entwicklungstendenz. Bei den Volvocaceen 
ist Conium pectorale und Pandorina morum isogam. Bei beiden Arten 
scheinen auch anisogame Rassen vorzukommen. Eudorina elegans und 
die Volvox-Arten sind dagegen oogam. Wenn wir die Phaephyceen 
untereinander vergleichen, dann finden wir auch aIle Dbergange von 
Isogamie (Ectocarpus) tiber Anisogamie (Cutleriales) bis zur Oogamie 
(Laminariales, Dictyotales, Fucales). Dberall ist die gleiche Entwick
lungstendenz vorhanden. 

GroJ3e Bedeutung haben die Untersuchungen von KORSCHIKOFF (1937) 
tiber die Micractinieae, die zu den Protococcales geh6ren. Colenkinia 
longispina und solitaria sowie M icractinium pusillum werden zu den 
autosporinen Pratococcalen gestellt. Bei diesen waren bisher Schwarmer 
- Zoosporen oder Gameten - tiberhaupt unbekannt. KORSCHIKOFF fand 
nun, daJ3 cVese 3 Arten oogam sind. Aus den Androgametangien gehen 
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8 oder 16 Spermatozoiden hervor, die 2 GeiBeln besitzen. Andere Orga
nismus-Zellen werden zu Eizellen. In Abb. 3 a-d sind einige Stadien 
abgebildet. Dadurch haben wir bei den Protococcalen isogame Formen 
(z. B. Protosiphon, Hydrodictyon), anisogame (Phyllobium) und oogame 

d 
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(Micractinieae). Bei der genauen Untersuchung anderer Protococcalen 
wird also noch mit mancher Dberraschung zu rechnen sein. 

5. Besondere Typen der Geschlechterverteilung. 
a) Subdii:izie. Wahrend bei den Di6zisten in jedem Klon stets nur 

eine Gametensorte zur Ausbildung gelangt - entweder nur Gynogameten 
oder nur Androgameten -, entstehen in mon6zischen Klonen stets beide 
Gametensorten, oft in verschiedener Zahl, so daB wir einmal weibliche, 
ein anderes Mal mannliche Restgameten erhalten. Ein ganz anderes Ver
halten zeigt nach MOEwus (1934) eine Rasse von Chlamydomonas euga
metos. Auch bei dieser erfolgen in jedem Klon Kopulationen. Es gibt aber 
Klone, die inuner nur weibliche Restgameten bilden, wahrend in anderen 
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Klonen stets nur mannliche Restgameten ubrig bleiben. Wir bezeichnen 
diese Geschlechterverteilung als subdiozisch (Chlamydomonas eugametos 
f. subheteroica). Die erste Sorte von Klonen nennen wir ~ subdiozisch, 
die zweite Sorte ~ subdiozisch. Wenn wir Zellen eines ~ Subdi6zisten 
in 50 Schalen zur Gametenbildung bringen, bleiben in allen Schalen 
mannliche Restgameten ubrig. Bei einem rJ Subdiozisten entstehen 
immer mehr Andro- als Gynogameten, bei einem ~ Subdiozisten mehr 
Gyno- als Androgameten. Einen ahnlichen Fall fand LERCHE (1937) bei 
Dunaliella salina. Ein Stamm dieser Art bildete immer mehr +- als 
--Gameten, er muB daher als +-subdiozisch angesehen werden. 

b) Acetabularia. Aceta~ularia mediterranea und A. Wettsteinii sind 
von HXMMERLING (1934) untersucht worden. Die Gameten werden in den 
Cysten gebildet, welche in den sog. Huten entstehen. Die einzelne Pflanze 
ist monozisch, die einzelne Cyste dagegen di6zisch. Da in der Regel 
immer nur ein Teil der Cysten einer Pflanze Gameten entleert, kommen 
folgende Geschlechterverteilungen vor: 1. die Pflanze ist +-monozisch, 
d. h. die von der Pflanze gebildeten Gameten kopulieren untereinander, 
die Restgameten sind +-geschlechtlich, 2. sie ist --monozisch, die Rest
gameten sind -geschlechtlich, 3. sie ist +-diOzisch, 4. sie ist --diOzisch. 
1m Fall 1 sind mehr +- als --Cysten geschwarmt, im Fall 2 mehr -- als 
+-Cysten, im Fall 3 nur +-Cysten, im Fall 4 nur -Cysten. Die gleiche 
Pflanze kann z. B. an einem Tag +-monozisch, am folgenden Tag --mono
zisch, am nachsten Tag +-diozisch sein oder einmal +-diOzisch, dann 
+-monozisch, spater --diozisch usw. Das hangt davon ab, wieviel +
und --Cysten Gameten entleeren. Auf jeden Fall ergab sich bei beiden 
Acetabularia-Arten eine strenge Bipolaritat, wie aus Hunderten von 
Restgameten-Kreuzungen hervorging. 

c) Zygnemales. Eine eingehende Untersuchung der Sexualitat der 
Z ygnemales wurde von CZURDA (1930) ausgefuhrt. Alle 11 untersuchten 
Spirogyra-Arten erwiesen sich als monozisch, darunter befinden sich 
7 Arten mit leiterfOrmiger E.opulation und streng einseitiger Protoplasten
wanderung. Drei Arten haben leiterformige und seitliche Kopulation. 
Damit scheint bisher kein sicherer Fall von Diozie bei Spirogyra bekannt 
zu sein. Zygnema peliosporum und Z. circumcarinatum sind dagegen diO
zisch, die erste istanisogam, die andere isogam. CZURDA (1930, 1933,1937) 
ist nun der Ansicht, daB man bei den Zygnemalen die Bezeichnungen 
"Geschlecht" vermeiden muBte. Er redet nur von "aufnehmenden" und 
"abgebenden" Zellen. Man durfte auch bei den monozischen Einzellern 
nicht von "Geschlecht" sprechen. Wir haben aber gerade bei diesen ge
sehen, daB wir auch hier zwei Geschlechter unterscheiden mussen; das 
ging besonders deutlich aus den Kreuzungen der beiden Restgameten
sorten mit anisogamen und oogamen Formen bei Chlamydomonas her
vor. Zur Zeit fehlt uns eben noch bei den Zygnemalen eine eindeutige 
Unterscheidung der Geschlechter. Gelange es die anisogame Zygnema 
peliosporum mit der isogamen Z. circumcarinatum zu kreuzen, dann 
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wiirden wir auch bei letzterer - sie ist diozisch - feststellen konnen, 
welcher Klon weiblich, welcher mannlich ist. Die Analyse der mono
zischen Zygnemalen wird natiirlich bedeutend schwieriger sein. Ware es 
moglich, wie bei Chlamydomonas besondere geschlechtsbestimmende 
Stoffe nachzuweisen (MOEWUS 1940a), dann wiirden auch hier Fortschritte 
erzieIt werden. Es ist aber nicht angangig, aus der Ungunst eines Objektes, 
wie es die Zygnemalen anscheinend darstellen, an der Bipolaritat Zweifel 
zu auBem. Man muB immer beriicksichtigen, daB mit der Zeit die Unter
suchungsmethoden vervollkommnet werden und daB es erst dann mog
lich sein wird, genauere Aussagen zu machen. Der CZURDAsche Stand
punkt zeigt, wie man durch das starre Festhalten an einem einzigen 
Objekt zu vollig unsinnigen SchluBfolgerungen kommen kann. Die 
HARTMANNsche Schule hat dagegen mit Organismen aus allen Ordnungen 
gearbeitet - ausgenommen die Zygnemales, weil sie heute noch nicht 
"reif" sind. Weil aber die weitere Analyse zur Zeit nicht moglich ist, 
darf dieses Objekt nicht zum Ausgangspunkt einer neuen "Theorie" 
gemacht werden. Die Ausdriicke mannlich, weiblich, Geschlecht sind 
keine "Scheinbegriffe", wie CZURDA (1937) meint; er lehnt diese Be
griffe yom Standpunkt der Logik und der Niitzlichkeit abo 1m Gegen
teil: wir miissen heute sagen, daB es bei samtlichen Organismen mit 
geschlechtlicher Fortpflanzung zwei und nur zwei Geschlechter gibt; 
es handeIt sich urn ganz reale Begriffe, die logisch begriindet und auch 
"niitzlich" sind. 

d) Die Diatomeen. Eine eingehende Darstellung des Formwechsels 
der pennaten Diatomeen bringt GEITLER (1932). DerNormalfall der Auxo
sporenbildung ist, daB aus 2 Mutterzellen mit je 2 Gameten durch Kopu
lation 2 Auxosporen entstehen. Es kann aber auch aus 2 Mutterzellen mit 
je einem Gameten eine Auxospore hervorgehen oderaus einer Mutter
zelle durch Automixis eine Auxospore gebildet werden. Wird von einer 
Mutterzelle nur ein Gamet gebildet, dann kann die Kopulation isogam 
oder anisogam verlaufen (Bewegungsverhalten der Gameten). Dber
blicken wir die sehr miihevollen Untersuchungen von GEITLER, so miissen 
wir feststellen, daB damit erst die Vorarbeiten zu weiteren genaueren 
Analysen gegeben sind. Es kommt hinzu, daB die Pennatae Diplonten 
sind. Aus allem ergibt sich, daB die Diatomeen schwierige Untersuchungs
objekte sind, und es noch lange dauem wird, bis aIle Fragen geklart sind. 
Die zentrischen Diatomeen bleiben unberiicksichtigt, da alles bisher 
Festgestellte noch sehr widersprechend ist. 

V. Die Bestimmung des Geschlechts. 
1. Genotypische Geschlechtsbestimmung. 

a) Haplonten. Als erster hat SCHREIBER (1925) bei den Volvoeineae 
genotypische Geschlechtsbestimmung nachgewiesen, und zwar bei Gonium 
peetorale. Er fiihrte auch die erste Tetradenanalyse durch. Aus der 

Ergebnisse der Biologic XVIII. 20 
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keimenden Zygote entsteht eine vierzellige Primarkolonie. Aus jeder 
Zelle geht eine 16zellige Gonium-Kolonie hervor. Durch deren getrennte 
Aufzucht konnte SCHREIBER zeigen, daJ3 2 dieser Kolonien dem einen 
(+), 2 dem anderen (-) Geschlecht angehoren. Durch Aufzucht der 
4 Keimzellen oder Gonen der Zygoten von Chlorogonium euchlorum fand 
ScHULZE (1927) genotypische Geschlechtsbestimmung. Den ersten Nach
weis genotypischer Geschlechtsbestimmung durch Tetradenanalyse bei 
Chlamydomonas erb~achte MOEWUS (1933). Von den 4 Gonenkulturen 
jeder Zygote von Chl. eugametos gehoren 2 dem einen, 2 dem anderen 

Tabelle 5. Die Kombination 
der 4 Gonenkulturen (K 1, 
K 2, K 3, K 4) einer Zygote 
von Chlamydomonas eugametos 
untereinander undmit den 
beiden geschlechtsver
schiedenen Teststiimmen 

nach MOEWUS (1933). 

K1 Z 
K2 Z 
K3 
K4 

o 
o 

o 
o 
Z 
Z 

o 
Z 
Z 

o 

Z 
Z 

Z 
Z 

o 

Z 
Z 
o 

o keine Kopulationen, Z Ko
pulationen und Zygotenbil
dung. 

Geschlecht an, wie aus Tabelle 5 hervor
geht. Nach neueren Untersuchungen von 
MOEWUS (1938b) haben folgende Arten 
genotypische Geschlechtsbestimmung: 
Chlamydomonas braunii, Chl. eugametos 
f. typica, f. simplex, ferner Chl. pseudo
paradoxa (Rasse Coimbra) nach MOEWUS 
(1935c), Chl. paradoxa nach MOEWUS 
(1936), Chl. paupera nach HARTMANN 
(1934a). BEHLAU (1939) konnte von den 
4 Gonen von Chlamydomonas variabilis 
nur 3 zur Aufzucht bringen, von denen 2 
dem einen, 1 dem anderen Geschlecht an
gehorten. Auch diese Feststellung spricht 
fUr erbliche Geschlechtsbestimmung. 
MOEWUS (1935 a) wies fUr Polytoma Pa
scheri genotypische Geschlechtsbestim
mung nach, LERCHE (1937) fUr Duna

liella salina. AIle bisher untersuchten Volvocineen sind Haplonten, d. h. 
in ihrem Entwicklungsgang ist nur die Zygote diploid. 

Haplonten sind auch die beiden einzelligen, aber mehrkernigen 
Gattungen Botrydium und Protosiphon. Aus der Zygote von Botrydium 
granulatum f. heteroica entwickelt sich nach MOEWUS (1940b) unter 
Ablauf der Reduktionsteilung eine mehrkernige Blase, die wir mit KNIEP 
(1928) einen Miktohaplonten nennen. Unter der Annahme, daJ3 aIle 
Kernteilungen synchron ablaufen, mussen von den etwa 40000--60000 
Gameten, die aus einer solchen Blase hervorgehen, 50% dem weiblichen, 
50 % dem mannlichen Geschlecht angehoren. Die vollstandige Analyse 
einer so groJ3en Zahl ist praktisch unmoglich. Es war daher eine groJ3e 
Erleichterung, als es gelang, schon Zygotenkeimlinge mit 4 oder 8 Zell
kernen zur Schwarmerbildung zu bringen. Die Isolierung dieser Schwarmer 
ergab, daJ3 von den sich daraus entwickelnden Haplonten-Kulturen immer 
4 weiblich, 4 mannlich waren. Botrydium granulatum f. heteroica hat also 
genotypische Geschlechtsbestimmung. Genau das gleiche gilt fur die 
Rassen b, m und k von Protosiphon botryoides nach MOEWUS (1935d). 
Einen eigenartigen, aber noch nicht geklarten Fall gibt MOEWUS (1935 d, 
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S. 16) fUr die Rasse f von Protosiphon botryoides an. Von den Haplonten
Kulturen einer Zygote gehi:iren immer 2n (=4,8,16 ... ) dem einen, 2° = 1 
dem anderen Geschlecht an. 

Die Oedogonium-Arten sind, wie GUSSEWA (1930) an Oedogonium 
capillare zeigen konnte, Haplonten. In der keimenden Zygote erfolgt 
die Reduktionsteilung. MAINX (1931 b) wies fUr Oedogonium plagiostomum 
var. gracilius, einer makrandrisch-dii:izischen Art, durch Tetradenanalyse 
nach, daB von den 4 Klonen aus einer Zygote zwei rein weiblich, zwei 
rein mannlich waren, es liegt also genotypische Geschlechtsbestimmung 
vor. Ob alle Ulothrix-Arten Haplonten sind, ist auch nach den Unter
suchungen von GROSS (1931) an Ulothrix zonata noch fraglich. Da von 
GROSS keine Tetradenanalysen durchgefuhrt wurden, bleibt auch die Art 
der Geschlechtsbestimmung ungeklart. Endlich wies HANATSCHECK (1932) 
fUr Vaucheria sessilis nach, daB die Reduktionsteilung bei der Zygoten
keimung erfolgt. Die Art der Geschlechtsbestimmung bei dii:izischen 
Vaucherien ist noch unbekannt. Die Gattungen Ulothrix und Vaucheria 
verdienen also noch genauere Untersuchung. Die beiden von CZURDA 
(1930) untersuchten Zygnema-Arten scheinen genotypische Geschlechts-
bestirnmung zu haben. . 

b) Diplohaplonten. Der sicherste Nachweis genotypischer Ge
schlechtsbestirnrnung kann nur durch Tetradenanalyse erbracht werden. 
Es gibt aber noch einen zweiten Weg: die Parthenogenese. Bei genotypisch 
bedingter Dii:izie haben wir stets 2 Sorten von Klonen oder Pflanzen, die 
eine bildet Gynogameten, die andere Androgameten. Gelingt es nun, 
die Gameten zur parthenogenetischen Entwicklung zu bringen, so mussen 
die Gameten, die in den neuen Klonen gebildet werden bzw. aus den 
neuen Pflanzen hervorgehen, das gleiche Geschlecht haben wie die Aus
gangsgameten, da ja das Geschlecht erblich festgelegt ist. Aus Gyno
garnet en muBten also Klone oder Pflanzen entstehen, die stets nur 
Gynogameten bilden, aus Androgameten solche, die irnmer wieder Andro
gameten bilden. Zur vollstandigen Kenntnis des Entwicklungszyklus 
eines Organismus gehi:irt auBer der Feststellung der Geschlechterverteilung 
auch die der Geschlechtsbestimmung. Die parthenogenetische Entwick
lung der Gameten und die PrUfung des Geschlechts der daraus hervor
gehenden Pflanzen ist gerade bei Diplohaplonten zur PrUfung der Art 
der Geschlechtsbestimmung haufig benutzt worden. FOYN (1934b) zeigte 
bei Ulva lactuca, daB aus +-Garneten Gametophyten hervorgingen, die 
wieder +-Gameten entleerten, wahrend sich aus --Gameten Gameto
phyten entwickelten, die nur --Gameten bildeten. Da bei Ulva und Ente
romorpha stets zahlreiche Sporangien des Sporophyten Zoosporen ent
leeren, ist es nicht mi:iglich, durch Massenaufzuchten der Zoosporen eines 
Sporophyten genotypische Geschlechtsbestimrnung mit Sicherheit nach
zuweisen. MOEWUS (1938a) gelang es, bei Ulva lactuca Tetradenanalysen 
vorzunehmen. Aus jeder der 4 Zoosporen von 3 Tetraden entwickelten 
sich 2 +- und 2 --Garnetophyten. Dber genotypische Geschlechts-

20* 
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bestimmung der Enteromorpha-Arten liegen folgende Angaben vor: E. inte
stinalis durch Parthenogenese und Tetradenanalyse von MOEWUS (1938a), 
E. compressa durch Parthenogenese von BLIDING (1933) und durch Tetra
den analyse von MOEWUS (1938a), E. Linza durch Tetradenanalyse von 
MOEWUS (1938a), E. clavatadurch Parthenogenese von BLIDING (1933). 
Auch Monostroma Wittrockii hat, wie MOEWUS (1938a) durch Tetraden
analysen zeigen konnte, genotypische Geschlechtsbestimmung. FOYN 
(1934b) wies auJ3erdem bei Ulva lactuca nach, daJ3 bei der Zoosporen
bildung in den Sporangien die Reduktionsteilung vor sich geht. Ein
gehend ist Enteromorpha compressa var.lingulata von RAMANATHAN (1936, 
1939) untersucht worden. Die Gametophyten haben 10 Chromosomen, die 
Sporophyten ungeHihr 20. Bei der Zoosporenbildung erfolgt die Reduk
tionsteilung. 

Cladophora Suhriana ist von FOYN (1934a, 1935) genau untersucht 
worden. Bei der Analyse eines Zoosporangiums mit 48 Zoosporen konnten 
44 zur Aufzucht gebracht werden. Unter den Gametophyten waren 
21 +-geschlechtlich, 23 --geschlechtlich. In 2 Fallen konnten samtliche 
Zoosporen zu Gametophyten aufgezogen werden: 50% der Gameto
phyten gehorten dem einen, 50% dem anderen Geschlecht an. Damit 
war genotypische Geschlechtsbestimmung einwandfrei nachgewiesen. Die 
cytologische Untersuchung von Cladophora Suhriana ergab 12 als haploide, 
24 als diploide Chromosomenzahl. Die Reduktionsteilung erfolgt in den 
Zoosporangien. Geschlechtschromosomen konnten nicht nachgewiesen 
werden. SCHUSSNIG (1931, 1934) gibt namlich an, daJ3 bei Cladophora 
Suhriana und flexicaulis Geschlechtschromosomen vorhanden sein sollen. 
Eine eingehende Nachuntersuchung, und zwar an SCHUSSNIGs eigenen 
Praparaten, wurde von GEITLER (1936) vorgenommen. Er farid, daJ3 die 
von SCHUSSNIG fUr X-Chromosomen gehaltenen Korper Nukleolen dar
stellen. AuJ3erdem sind die Chromosomenzahlen, die SCHUSSNIG angibt, 
falsch. Cladophora Suhriana hat nicht n = 6 oder 6 + X, sondern 12, nicht 
2n = 12 + x oder 12, sondern 24, Cladophora ftexicaulis nicht n = 4 oder 
4 + X, sondern 12, nicht 2n = 8 + X oder 8, sondern 24 Chromosomen. 
Damit sind alle Angaben von SCHUSSNIG tiber Geschlechtschromosomen 
und seine Spekulationen hinfallig geworden. GEITLER (1936) weist weiter 
darauf hin, daJ3 die Angabe von LIST (1930), Cladophora glomerata sei 
ein Diplont, keineswegs bewiesen ist. Die Stadien, die LIST fUr die Reduk
tionsteilung gibt, sind mit dem We sen der RT. tiberhaupt unvereinbar. Es 
ist daher immer noch unsicher, ob diese Art ein Diplont ist, zumal GEITLER 
an Material vom gleichen Standort nur somatische Mitosen sah. Auch die 
cytologischen Befunde, die GROSS (1931) fUr Ulothrix zonata angibt, 
stimmen nach GEITLER (1936) nicht: u. a. sind nicht 4, sondern 8 Chro
mosomen vorhanden, wie die Nachuntersuchung an Pflanzen vom gleichen 
Standort zeigte. 

Durch Tetradenanalyse gelang es SCHREIBER (1935) bei Dictyota 
dichotoma genotypische Geschlechtsbestimmung nachzuweisen. Aus 
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8 Tetraden entwickelten sich immer je 2 weibliche und 2 mannliche 
Gametophyten. In gleicher Weise wurde von SCHREIBER (1930) gezeigt, 
daB Laminaria saccharina genotypische Geschlechtsbestimmung besitzt. 
Von 2 Sporangien konnten alle 32 Zoosporen zur Aufzucht gebracht 
werden; von den 32 Gametophyten waren 16 weiblich, 16 mannlich. 
Weitere Angaben uber Phaeophyceen sollen in diesem Artikel nicht ge
bracht werden. Ebenso bleiben die Rotalgen unberucksichtigt. Alle mit 
dem Generationswechsel in Zusammenhang stehenden Fragen sollen nach 
Moglichkeit in einem spateren Artikel behandelt werden. 

2. Phanotypische Geschlechtsbestimmung. 
Alle monozischen Einzeller haben phanotypische Geschlechtsbestim

mung. Bringen wir zum Beispiel einen weiblichen Restgameten von 
Chlamydomonas dresdensis durch Isolieren zur Weiterentwicklung, so 
ist der daraus entstehende Klon wieder monozisch, d. h. zur Ausbildung 
beider Geschlechter befahigt. Dasselbe ist der Fall, wenn wir von mann
lichen Restgameten neue Klone anlegen: alle sind wieder monozisch. 
Wir sehen hieraus, daB die Monozisten die Anlage zur Ausbildung beider 
Geschlechter, die sog. "bisexuelle Potenz", besitzen. Hierzu gehi:iren: 
Chlamydomonas monoica (STREHLOW 1929), Chi. dresdensis (MOEWUS 
1937, 1938b), Chi. eugametos f. synoica (MOEWUS 1938b), Dunaliella 
parva, Peircei, euchlora und minuta (LERCHE 1937), Polytoma uvella 
(STREHLOW 1929, MOEWUS 1935 a), Polytoma cylindraceum (MOEWUS 
1935 c), Chlamydobotrys gracilis und stellata (STREHLOW 1929), Chlamydo
botrys Korschikowii, elegans und gracilis (BEHLAU 1935), mehrere Rassen 
von Protosiphon botryoides (MOEWUS 1933, 1935 b,d), zwei Rassen von 
Botrydium granulatum (MOEWUS 1940 b). Phanotypische Geschlechts
bestimmung haben auch die monozischen Spirogyra-Arten, die von 
CZURDA (1930) untersucht wurden. 

Bereits in der Einleitung ist darauf hingewiesen worden, daB die 
Geschlechtsbestimmung durch auBere oder innere Faktoren zustande 
kommen kann: das ist die phanotypische Geschlechtsbestimmung. Wie 
auBere Faktoren die Bestimmung des Geschlechts beeinflussen konnen, 
zeigen die Versuche von MOEWUS (1935 b) an einer monozischen Rasse 
von Protosiphon botryoides, und zwar zeigte sich, daB sowohl die Wasser
stoffionenkonzentratiop. als auch die Temperatur einen EinfluB haben 
konnen. Eine Versuchsserie bei 18-19° und verschiedener W asserstoff
ionenkonzentration ergab u. a. folgendes. Werden die Zellen bei PH =4,5 
kultiviert und wird die Gametenbildung beider gleichen Wasserstoffionen
konzentration vorgenommen, so bleiben in allen 140 Kulturschalen 
stets +-Restgameten ubrig. Unter diesen Bedingungen verhalt sich die 
Rasse wie ein +-Subdiozist. Bei PH = 7 erhalt man in der Halfte aller 
Schalen +-Restgameten, zur Halfte --Restgameten. Bei Kultur und 
Gametenbildung in PH =9,5 dagegen bleiben in allen Kulturschalen 
--Restgameten ubrig (--Subdiozie). Saure Losungen fordern also die 
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Entwicklung von +-Gameten, alkalische Losungen diejenige von --Ga
meten. Die Menge der Restgameten ist temperaturabhangig. In den 
Kulturschalen, in denen +-Restgameten ubrig bleiben, nimmt mit 
steigender Temperatur die Restgametenmenge zu, in den Schalen mit 
--Restgameten nimmt sie abo Auch Gametenfiltrate haben eine ge
schlechtsbestimmende Wirkung: in sauren +-Gametenfiltraten entstehen 
nur +-Gameten, in alkalischen --Gametenfiltraten nur --Gameten. 

Ptf9.5 Pt1-'¢ 
-fif- • - • +fi/-
frat sfeigemfe sleigende sfeigentle sleigentle fra! 

li!mperalur lOmperolur TempertI/ur Temperaiur 
'-...-'" A ""--" 

-/ll1me/sn -/?eslgomelen +Resljl1meien +/lmnelen 

Abb. 4. Der Einfluf3 der \Vasserstoffionenkonzentratioll, 
der Temperatur und von Gametenfiltraten auf die Gf'~ 
schlechtsbestimmung bei Protosiplwn botryoides. \VeiB: 
~{, --Gameten; schwarz: % +-Gameten. Steigende 
Temperatur jeweils von 2-32'. (Nach MOEWUS 1935b.) 

Bier wird also phiinotypisch 
+- und --Diozie erhalten. 
Abb.4 gibt diese Verhiiltnisse 
anschaulich wieder. Wir kon
nen also bei einer monozischen 
Alge nach Belie ben die Bedin
gungen so gestalten, daB ein
mal nur +-Gameten, ein an
deres Mal nur --Gameten ge
bildet werden 1. 

Ein besonderes Verhalten 
zeigt die Rasse d von Proto
siphon botryoides (MoEwus 
1935 d). J ede einzelne Zelle 
dieser Rasse ist diozisch, bildet 
also nur Gameten eines Ge
schlechts. \'Vurden die Gameten 
bei PH = 7 zur parthenogene
tischen Entwicklung gebracht, 

so sind die Klone monozisch, d. h. es finden Kopulationen statt. Die 
einzelnen Zellen sind aber diozisch. Von 35 gepruften Zellen bildeten 

1 PHILIP und HALDANE (1939) stellen fest, da13 die in den Tabellen 2-4 
von MOEWUS (1935b, S.297, 298, 300) gegebenen Zahlen fur alternatives 
Auftreten von +- und --Restgameten in den einzelnen Kulturschalen 
(11 FaIle mit je 30 Schalen) und auf Objekttragern (11 FaIle mit je 10) 
niemals die Werte 17 und 13 bzw. 6 und 4 uberschreiten. Nach dies en Autoren 
ware eine so gute Ubereinstimmung nur einmal in 3,5 X 1022 Versuchen zu 
erwarten. Dazu sei an dieser Stelle bemerkt, da13 es nicht moglich ist, diese 
Zahlen statistisch auszuwerten, weil es in den in den Tabellen 2-4 an
gegebenen Versuchen nur darauf ankam, Schalen bzw. Objekttrager mit +
und --Restgameten zu bekommen. Die angefiihrten Zahlen stellen eine 
bestimmte Auswahl aus einer· gro13eren Zahl von Schalen (45-50) bzw. 
Objekttragern (20) dar, und zwar von solchen Schalen bzw. Objekttragern, 
die fur die Versuche geeignet erschienen. Es ist daher der Vorwurf zuruck
zuweisen, da13 MOEWUS beabsichtigt oder unbeabsichtigt die Beobachtungen 
"adjusted" hat. Das Mi13verstandnis ist darauf zuruckzufuhren, da13 MOEWUS 
in seiner Arbeit nicht darauf hingewiesen hat, da13 diese Zahlen nicht sta
tistisch ausgewertet werden konnen. Das Ziel war nur, moglichst gleich viel 
Schalen und Objekttrager mit +- und --Restgameten - und zwar mit 
geeigneten Gameten, die sehr gut beweglich sind - fur die Restgameten
mengen-Bestimmungen zur Verfugung zu haben. 
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16 Zellen nur --Gameten, 19 Zellen nur +-Gameten. Weitere Versuche 
ergaben, daB die Bestimmung des Geschlechts wahrend der ersten Mitose 
in einem jungen Parthenogameten erfolgt. Bei einer Wasserstoffionen
konzentration von PH =4,5 sind aIle Zellen +-diozisch, bei PH =9,0 
aIle Zellen --diozisch, bei PH = 7 ein Teil der Zellen +-diozisch, ein 
Teil --diozisch. Aus diesen Versuchen geht hervor, daB bei der Rasse d 
von Protosiphon botryoides die Bestimmung des Geschlechts phanotypisch 
zustande kommt, daB aber der Zeitpunkt der Geschlechtsbestimmung 
nicht vor oder wahrend der Gametenbildung, sondem bereits bei der 
ersten Mitose eines Parthenogameten oder bei der Meiose in der Zygote 
erfolgt. 

Auf die besondere Art der Geschlechterverteilung bei Acetabularia 
mediterranea und Wettsteinii ist bereits auf S. 304 hingewiesen worden. 
Die Pflanzen sind in der Regel monozisch, die einzelne Cyste dagegen 
diozisch (HXMMERLING 1934). Durch Aufzucht von Parthenogameten 
konnte fur beide Arten nachgewiesen werden, daB sie phanotypische 
Geschlechtsbestimmung haben. SCHULZE (1939) zeigte, daB die zuerst 
in der Cyste ablaufenden Kemteilungen diploid sind. Die Reduktions
teilung findet erst kurz vor der Gametenbildung statt. Acetabularia 
ist also sehr wa,hrscheinlich ein Diplont. 

Der von HARTMANN (1925, 1934b, 1937) untersuchte Ectocarpus sili
culosus ist diozisch. Aus Parthenogametenaufzuchten einer mannlichen 
Pflanze entwickelten sich Pflanzen, deren Gameten untereinander kopu
lierten. Das spricht fUr phanotypische Geschlechtsbestimmung (HART

MANN 1934 b) ; denn die aus Androgameten hervorgegangenen Geschlechts
pflanzen bildeten teils Gyno-, teils Androgameten. In 10 Fallen wurde 
gefunden, daB aIle auf einem Scytosiphon-Faden sitzenden Ectocarpus
Pflanzen das gleiche Geschlecht haben. Das kann auch als Anzeichen 
fur phanotypische Geschlechtsbestimmung angesehen werden. Genaue 
Analysen mussen noch ausgefUhrt werden. 

VI. Die Parthenogenese. 
Der Parthenogenese soIl ein besonderer Abschnitt gewidmet sein, da 

in letzter Zeit einige neue Untersuchungen uber die parthenogenetische 
Entwicklung der Gameten ausgefUhrt worden sind. Bei einer Reihe von 
Algen sind Gyno- und Androgameten befahigt, sich parthenogenetisch 
zu entwickeln. Die Entwicklung von Androgameten ohne Befruchtung 
muBte eigentlich Androgenese genannt werden. Jedoch soIl die Entwick
lung von Gyno- und Androgameten ohne Befruchtung Parthenogenese 
genannt werden. Bei zahlreichen Einzellem konnen sich beide Gameten
sort en parthenogenetisch entwickeln, z. B. bei Chlamydomonas eugametos 
und dresdensis. Auch die +- und --Gameten von Protosiphon botryoides 
sind zur Parthenogenese befahigt. Das gleiche gilt fur die Gyno- und 
Androgame~n von Botrydium granulatum. Auch bei den diozischen 



312 FRANZ MOEWUS: 
============================================ 

Chlorogonium elongatum und euchlorum sind beide Gametensorten zur 
Parthenogenese befahigt. Bei der monozischen und isogamen, kolonialen 
Stephanosphaera pluvialis war es dagegen nicht moglich, die Gameten ohne 
Befruchtung zur Entwicklung zu bringen (MOEWUS 1935). Bei Chlamydo
monas oogama konnen sich nach MOEWUS (unveroff.) die Androgameten 
nicht mehr parthenogenetisch entwickeln, wohl aber die Gynogameten 
( = Eier). Auch bei den oogamen V olvox-Arten sind die Spermatozoiden 
zur Parthenogenese nicht mehr befahigt. 

Dberblickt man alle Angaben iiber Parthenogenese, so gewinnt man 
den Eindruck, daB mit zunehmender morphologischer Geschlechtsdiffe
renzierung einerseits und mit zunehmender Organisationshohe des Thallus 
andererseits die Fahigkeit zur parthenogenetischen Entwicklung - ent
weder der Androgameten oder der Gyno: und Androgameten - verloren
geht. Mit der Aussage, daB ein Gamet nicht zur Parthenogenese befahigt 
ist, miissen wir jedoch vorsichtig sein. Denn es ist moglich, daB die betref
fende Gametensorte nur unter den angewandten Kulturbedingungen dazu 
gerade nicht befahigt ist, daB unter anderen Bedingungen vielleicht eine 
Entwicklung stattfinden kann. Ganz exakt laBt sich diese Frage also 
nicht entscheiden. Die Untersuchungen an Chlamydomonas-Arten haben 
ergeben (MOEWUS, unveroff.), daB ein einziges Gen dariiber entscheidet, 
ob ein Gamet zur Parthenogenese befahigt ist oder nicht. Dieses Allelen
paar parthabs und parthprae ist mit den Realisator-Genen gekoppelt, auBer
dem auch mit denjenigen Genen, welche die morphologische Geschlechts
differenzierung bestimmen. Man kann bei Chlamydomonas oogama durch 
Crossing-over Typen erhalten, bei denen sich die Spermatozoiden parthe
nogenetisch entwickeln, wahrend die Eizellen dazu nicht befahigt sind. 
Auffallig ist, daB stets die Androgameten die Fahigkeit zur Parthenogenese 
zuerst verlieren. Mutationsversuche mit Rontgenstrahlen (MOEWUS, un
veroff.) haben ergeben, daB bei Bestrahlung von mannlichen Zellen mit 
6000 r zu 0,07% (n =40000) Mutationen auftreten, deren Gameten nicht 
mehr zur Parthenogenese befahigt sind. Ebenso behandelte weibliche 
Zellen ergaben nur 0,001 % solcher Mutanten (n = 100000). Bei Andro
gameten ist also die Mutationsrate erheblich hoher als bei Gynogameten 
(der isogamen Chl. eugametos f. typica). Die genetische Analyse cler 
Mutanten ergab, daB es sich urn das von Chlamydomonas oogama her 
bekannte Gen parth handelt. Dber Spontanmutationen liegen keine 
Beobachtungen vor. 

Eingehend ist die Parthenogenesefahigkeit der Ulvaceen-Gameten 
untersucht worden. Bisher sind folgende Falle bekannt geworden: 

1. Die Cameten beider Ceschlechter sind zur Parthenogenese bejiihigt 
(Normalfall). Monostroma Wittrockii (MOEWUS 1938a), eine Rasse von 
Enteromorpha co1tJpressa nach BLIDING (1933), die Rasse C der gleichen 
Art, die Rasse B von E. intestinalis und E.lingulata nach MOEWUS 
(1938a). Bis auf die monozische Enteromorpha lingulata sind alle iibrigen 
Formen diozisch. 
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2. Fehlen der Parthenogenese in einem Geschlecht. Enteromorpha proli
fera nach BLIDING (1933). Die eine Gametensorte entwickelt sich zu nor
malen Gametophyten, die andere Gametensorte ist dazu nicht befahigt. 

3. Fehlen der Parthenogenese in beiden Geschlechtern. Eine Rasse von 
Enteromorpha compressa nach BLIDING (1933), die Rasse D der gleichen 
Art, die "Rasse A von E. intestinalis nach MOEWUS (1938a). 

4. Parthenogenese unter A ufregulierung der Chromosomenzahl. Diese 
Erscheinung ist zum ersten Male von FOYN (1934a, b) an Ulva lactuca 
und Cladophora Suhrianafestgestellt worden. 

a) Die Aufregulierung der Chromosomenzahl findet nur in einigen 
Thalluszellen der Parthenogametenpflanze statt. FOYN (1934b) fand 
bei Ulva lactuca, daB in den meisten Parthenogametenpflanzen beim Altern 
in einzelnen Thalluszellen eine Aufregulierung der Chromosomenzahl er
folgt. Diese Pflanzen bestehen daher aus haploiden und diploiden Zellen, 
die man bereits an den ZellgroBen unterscheiden kann. Sie entleeren 
zweierlei Schwarmer: 1. haploide Gameten aus den haploiden Zellen, 
2. haploide Zoosporen aus den diploiden Zellen, in denen bei der Zoosporen
bildung die Reduktionsteilung vor sich geht. Die Zoosporen entwickeln 
sich zu normalen Gametophyten. 

b) Die Aufregulierung der Chromosomenzahl erfolgt sehr friihzeitig, 
so daB die ganze Parthenogametenpflanze diploid ist. 

~) Die Pflanzen bilden haploide Zoosporen. Bei der Zoosporenbildung 
erfolgt also die Reduktionsteilung. Aus diesen Zoosporen entwickeln 
sich normale Gametophyten. Dieser Fall ist bisher bei Ulvaceen nicht 
bekanntgeworden. FOYN (1934a) fand ihn bei Cladophora Suhriana ver
wirklicht. 

(J) Die Pflanzen bilden diploide Zoosporen. Bei der Zoosporenbildung 
unterbleibt also die Reduktionsteilung. Die diploiden Zoosporen ent
wickeln sich zu neuen Pflanzen, die wieder diploide Zoosporen bilden 
usw. Dieses Verhalten fand MOEWUS (1938a) bei Enteromorpha inte
stinalis Rasse C und E. compressa Rasse A. Die Diploidie der Pflanzen von 
E. intestinalis konnte durch Messungen von Thalluszellen gesichert werden. 
Die Zellen der Parthenogametenpflanze sind bedeutend groBer als die 
des normalen Gametophyten und ebenso groB wie die Zellen'des Sporo
phyten. Wahrend die normalen haploiden Zoosporen eine Lange von 
durchschnittlich 8,5 fL haben, sind die Zoosporen der Parthenogameten
pflanzen 16 fL lang. Die Unterschiede sind sehr bedeutend, besonders 
wenn man die Volumina beriicksichtigt. Bei E. compress a sind nach 
MOEWUS (1938a) die haploiden Zoosporen durchschnittlich 9 fL lang, 
die diploiden Zoosporen der Parthenogametenpflanzen und der Folge
generationen dagegen 15 fL. BLIDING (1933) fiihrt mehrere Falle an, bei 
denen im Freien gesammelte Pflanzen Zoosporen bildeten und auch die 
Folgegenerationen nur Zoosporen entleerten: Enteromorpha Linza, E. pro
cera. EbensQ verhalt sich nach BLIDING (1935) auch Capsosiphon aureolus. 
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1') Ein eigenartiges Verhalten fand MOEWUS (1938a) bei zwei Rassen 
von Enteromorpha Linza (Rasse A und B). Die Parthenogametenpflanzen 
der Rasse A lieferten Zoosporen, die eine ungewohnlich groBe VariabiliHit 
aufwiesen (5-16 fl). Die Langenmessungen ergaben eine Kurve mit 
2 Maxima, bei 8 und 13 fl. Die Zoosporen eines normalen Sporophyten 
sind nur 5-11 fllang (Mittelwert 7,7 fl). Aus den Zoosporen der Partheno
gametenpflanzen entwickelten sich zweierlei Pflanzen: 1. normale Gameto
phyten, 2. Pflanzen, die wieder Zoosporen bilden. Diese Zoosporen sind 
10-16 fl lang (Mittelwert 13,2 fl). Auch die Folgegenerationen aus 
diesen Zoosporen entleeren wieder nur groBe Zoosporen. Die Ergebnisse 
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Abb. 5. Enteromorpha Linza Rasse A. Die GroBe der Zoosporen 
eines Sporophyten (--), einer Parthenogametenpflanze ( ___ : 
2 Maxima!) nnd einer Pilanze der Folgegeneration, die aus groBen 
Zoosporen entstanden ist (-. _. -). (Nach MOEwus 1938a.) 

deutet MOEWUS folgen
dermaBen. In der di-

ploiden Parthenoga
metenpflanze geht bei 
einem Teil der Zellen 
wahrend der Schwar
merbildung die Reduk
tionsteilung vor sich (in 
etwa 1/4 aller Sporan
gien): es entstehen ha
ploide Zoosporen, die 
normale Gametophyten 
liefern. In den ubri
gen Thalluszellen unter
bleibt die Reduktions-
teilung. Die Folge ist 

die Entstehung diploider Zoosporen, die graBer als die haploiden Zoo
sporen sind. Daraus erklart sich die zweigipflige Kurve, die Abb. 5 
zeigt. - Bei der Rasse B bilden die Parthenogametenpflanzen in Erd
schreiberlosung stets Zoosporen von 8-11 fl Lange (Mittelwert 9,5 fl)· 
Die Folgegenerationen liefern in Erdschreiberlasung Zoosporen der glei
chen GraBe. In Volvox-Losung jedoch haben die Zoosporen eine groBere 
Variationsbreite: 5-11 fl. Die Langenmessungen ergaben wieder eine 
zweigipflige Kurve, das eine Maximum liegt bei 6,5 fl, das andere bei 
9,5 fl. Die normalen haploiden Zoosporen dieser Rasse haben eine Varia
tionsbreite von 5-8,5 fl (Mittelwert 6,5 fl). Daraus schlieBt MOEWUS, 
daB in Erdschreiberlosung in den Parthenogameterpflanzen die Reduk
tionsteilung unterbleibt - es entstehen nur diploide Zoosporen. In 
Volvox-Lasung erfolgt in einigen Fallen die Reduktionsteilung - es 
werden haploide und diploide Zoosporen gebildet. In den Pflanzen, die 
aus diploiden Zoosporen hervorgehen, ist auch in Volvox-Losung die 
Fahigkeit zum Ablauf der Reduktionsteilung fur immer verlorengegangen. 

Wie und aus welchem Grunde die Aufregulierung der Chromosomen
zahl zustande kommt, wissen wir zur Zeit nicht. Sie ist bisher nur an 
Parthen9gametenpflanzen beobachtet worden. Aus den haploiden Zoo-
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sporen entwickeln sich stets Gametophyten. Es ist bisher nicht ge
lungen, die Aufregulierung der Chromosomenzahl in den Parthenogameten
pflanzen auf irgendeine Weise zu verhindern. 

Die Krenzung zweier Rassen von Enteromorpha intestinalis, A und B, 
ergab (MOEWUS 1938a), wie Tetradenanalysen zeigten, daB die Fahig
keit zur Parthenogenese bzw. deren Fehlen erblich, und zwar monofakto
riell bedingt ist. Aus der Kreuzung der Rassen A und C von E. compressa 
geht hervor, daB die beiden Eigenschaften "normale Parthenogenese" 
und "Aufregulierung der Chromosomenzahl bei Parthenogenese" erblich 
sind. Am eingehendsten wurde die Kreuzung der Rassen A und D der 
gleichen Art analysiert. Gepriift wurde 1. die GametengroBe: A 4.44 fl' 
D 6,66 [.L lange; 2. die Fahigkeit zur Parthenogenese: A vorhanden, 
D fehlend; 3. das Verhalten der Parthenogametenpflanzen: A mit Auf
regulierung, D ohne Aufregulierung; 4. das geschlechtliche Verhalten: 
A weiblich, D mannlich. Es konnten 32 Tetraden analysiert werden. 
Dabei wurden 8 verschiedene Tetradentypen nachgewiesen (= 16 ver
schiedene Typen = 24). AuBerdem wurden 205 Pflanzen aus Massenauf
zuchten analysiert, die den 16 Typen zugeordnet werden konnten. Unter 
diesen wurde eine Ausnahme festgestellt, die anzeigt, daB die "Fahigkeit 
zur Parthogenese" mit der "Fahigkeit zur Aufregulierung" gekoppelt 
ist. Die Fahigkeit zur Parthenogenese bzw. deren Fehlen sowie die Fahig
keit zur Aufregulierung der Chromosomenzahl sind regelrechte monofak
toriell bedingte erbliche Eigenschaften. Es handelt sich keineswegs urn 
Kulturanomalien. 

VII. Die relative Sexualitat. 
Eine groBe Rolle in der Sexualitatsliteratur hat die relative Sexuali

tat gespielt. Wir verstehen unter relativer Sexualitat solche FaIle, bei 
denen Gameten des gleichen Geschlechts Kopulationen eingehen. Das Zu
standekommen solcher "irregularer" Kopulationen wird auf Verschieden
heiten der sexuellen Starke der Gameten zuriickgefiihrt. Es kann der Fall 
eintreten, daB sich ein normalerweise weiblicherGamet A gegeniiber einem 
mannlichen Gameten B alsweiblich, gegeniiber einem starker weiblichen 
Gameten C jedoch als mannlich erweisen kann. Diese' Gedankengange 
hat als erster MAX HARTMANN ausgesprochen, im Jahre 1923 sind sie 
genauer prazisiert worden (HARTMANN 1923). 2 Jahre spater gelang es 
HARTMANN dann, an der Braunalge Ectocarpus siliculosus zum ersten 
Male relative Sexualitat nachzuweisen (HARTMANN 1925). Die Versuche 
sind zwar mehrfach angezweifelt worden, spater sind jedoch weitere Er
gebnisse veroffentlicht worden, die erneut zeigen, daB bei Ectocarpus 
siliculosus tatsachlich relative Sexualitat vorkommt (HARTMANN 1934 b, 
1937). In Tabelle 6 ist ein Versuch wiedergegeben, der innerhalb des 
mannlichen Geschlechts relative Sexualitat aufweist. Die beiden Mannchen 
114 und 116 reagierten mit den Weibchen mittelstark (2) und stark (3). 
Das Mannchen 103 kopulierte nur schwach (1) oder mittelstark (2). 
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Dieses Mannchen ging dagegen mit den beiden Mann chen 114 und 116 in 
schwacher Reaktion (1) Kopulationen ein. Das Mannchen 103 ist daher 
als schwach mannlich zu bezeichnen; es wtirde sich nach HARTMANN gegen 

114 und 116 als schwach weiblich 
Tabelle 6. Kom bina tion der Ga-
meten von 6 Pflanzen bei Ecto- verhalten. Leider erwies sich Ecto-
carpus siliculosus nach HARTMANN 

(1937). 

103 
J 114 

116 

I 86 

<j2 1102 
104 

J ----103 114 11 6 86 1 02 104 

o 1 1 1 2 
100 3 3 3 
10022 2 

3 3 000 
3 200 0 

2 3 2 0 0 0 

Die Zahlen 1, 2, 3 bedeuten die 
verschiedene Starke der sexuellen 
Reaktion. Fettgedruckt sind die rela
tiv sexuellen Reaktionen. 

carpus siliculosus insofern ungtin
stig, als die Kultur llicht moglich 
war, so daB es aussichtlos war, das 
sexuelle Verhalten in den Folge
generationen zu untersuchen. Wir 
konnen daher bei Ectocarpus nichts 
dartiber aussagen, ob das relativ 
sexuelle Verhalten erblich ist oder 
ob es phanotypisch bedingt ist, wie 
also tiberhaupt die sexuelle Starke 
oder Valenz der Gameten zustande 
kommt. Auf die Untersuchungen 
von J OLLOS (1926) an Dasycladus 
clavae/ormis, bei dem auch relative 

Sexualitat vorzukommen scheint, sei nur hingewie~en, da die von JOLLOS 
mitgeteilten Befunde recht unsicher sind. 

Die ersten Falle von relativer Sexualitat bei den V olvocales fand 
MOEWUS bei der Untersuchung von Chlamydomonas paupera (nach HART
MANN 1934a). Bei dieser Art konnten innerhalb jeden Geschlechts 
3 Sort en unterschieden werden, die sich als schwach, mittelstark und 
stark herausstellten. Die schwachen Androgameten kopulierten rege1-
maBig mit den starken Androgameten und gaben lebens- und keimfahige 
Zygoten. Ebenso gingen immer die schwachen Gynogameten mit den 
starken Gynogameten Kopulationen ein. Es stellte sich heraus, daB die 
Starke- und Valenzunterschiede der Gameten erblich bedingt sind. In der 
gleichen Arbeit berichtet HARTMANN (1934a) tiber Versuche von MOEWUS, 
die ergaben, daB bei Chlamydomonas paradoxa (mit starken Gameten), 
Chlamydomonas pseudoparadoxa Rasse Coimbra (mit mittelstarken 
Gameten) und Rasse GieBen (mit schwachen Gameten) relative Sexuali
tat vorkommt. Auch hier sind die Gametenstarken erblich. 

Eingehend sind von MOEWUS (1938b) die Chlamydomonas-Art en 
der eugametos-Gruppe untersucht worden. Hierzu gehoren die diozischen 
Arten braunii, eugametos f. typica und f. simplex, die monozischen Arten 
dresdensis und eugametos f. synoica sowie die subdiozische eugametos 
f. subheteroica. Die Gameten - bei den monozischen und subdiozischen 
Formen die Restgameten - aller Rassen und Arten wurden unterein
ander kombiniert. Die Ergebnisse dieser Kombinationsversuche sind 
in Tabelle 7 zusammengestellt. AuBer der Feststellung, ob tiberhaupt 
Kopulationen auftreten, wurde auf die Reaktionsstarke geachtet. Es 
war sehr zweckmaBig, bei den Kombinationen stets mit gleich dichten 
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Tabelle 7. Die Kombination der zur eugametos-Gruppe gehorenden 
Gametensorten nach MOEWUS (1938b). 

b ~4 d ~3 t ~3 si ~2 su S21 sy~l sy 61 su 6 1 si 6 2 t 6 3 d 6 3 b 6 4 

b ~4 0 0 Z' Z! Z! Z Z Z Z Z Z 

d ~3 0 0 0 Z' Z! Z Z Z Z Z Z 

t ~3 0 0 0 Z! Z! Z Z Z Z Z Z 

si ~2 1 0 0 0 0 Z Z Z Z Z Z 

su S21 2 0 0 Z Z Z Z Z Z 

sy ~1 2 0 0 Z Z Z Z Z Z 

sy 6 1 3 3 3 3 2 2 0 0 Z! Z! Z! 

SU6 1 3 3 3 3 2 2 0 0 Z! Z! Z! 

si 6 2 3 3 3 3 3 3 0 0 0 0 Z! 

t 6 3 3 3 3 3 3 3 0 0 0 

d 6 3 3 3 3 3 3 3 0 0 0 

b 6 4 3 3 3 3 3 3 2 2 0 0 

b braunii, d dresdensis, t eugametos f. typica, si eugametos f. simplex, su euga-
metos f. subheteroica, sy eugametos f. synoica. Unterhalb der Diagnonale von 
links oben nach rechts unten sind die Reaktionsstarken eingetragen: 0 keine 
Reaktion, 1 schwache Reaktion (nur Kopula tionspaare) , 2 mittelstar ke 
Reaktion (Gruppen aus 10-20 Gameten), 3 starke Reaktion (Gruppen aus 
100 und mehr Gameten). Oberhalb der Diagonale ist angegeben, ob Zygoten-
bildung erfolgt (Z) oder ob keine Zygoten gebildet werden (0). Z! Falle von 
relativer Sexualitat. 

Gametensuspensionen zu arbeiten (2X106 Zellen in 1 cern). Man kann 
3 Reaktionsstarken unterscheiden: 1 bedeutet eine ganz schwache Reak
tion; man sieht in dem Tropfen nur vereinzelte Kopulationspaare. 2 be
deutet eine mittelstarke Reaktion; es entstehen kleine Ansammlungen 
von Gameten, sog. Gruppen, die aus 10-20 Gameten beider Geschlechter 
bestehen. Die sHirkste Reaktion wird mit 3 bezeichnet; hierbei entstehen 
Gruppen, die aus 100 und mehr Gameten zusammengesetzt sind. Das 
jegliche Fehlen einer Reaktion wird mit 0 bezeichnet. Die geschlechtsver
schiedenen Gametensorten reagieren - mit Ausnahme von synoica und 
subheteroica - mit der Starke 3. Die geschlechtsverschiedenen Gameten 
von synoica und subheteroica kopulieren untereinander nur mit der Starke 2. 
Daraus ist zu schlieBen, daB die Gyno- und Androgameten beider Rassen 
schwacher sein mussen als die der ubrigen Rassen. Die Gametenstarke 
oder Valenz von synoica und subheteroica wird "schwach" genannt; sie 
erhalt die Bezeichnung 1. Wir finden nun eine ganze Reihe von positiven 
Reaktionen zwischen gleichgeschlechtlichen Gameten. Das sind also 
relativ sexuelle Reaktionen, deren Starke 1 oder 2, niemals aber 3 ist. 
Je starker der Valenzunterschied zwischen kopulierenden Gameten ist, 
desto starker wird auch die Reaktion ausfallen, d. h. die braunii-Gameten 
werden eine starkere Valenz haben als die dresdensis- und typica-Gameten, 
und diese werdpn wieder starker sein als die simplex-Gameten. Wir k6nnen 
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auf diese Weise innerhalb des weiblichen und mannlichen Geschlechts 
4 verschiedene Gametenstarken unterscheiden: braunii mit iiberstarken 
Gameten (Valenz 4), dresdensis und typica mit starken Gameten (Valenz 3), 
simplex mit mittelstarken Gameten (Valenz 2) synoica und subheteroica 
mit schwachen Gameten (Valenz 1). Es sind folgende gleichgeschlecht
liche Reaktionen moglich: 1. 4 X 1 (<;:4 X <;:1, 0'4 X 0'1) mit der Reaktions
starke 2 (kleine Gruppen), 2. 4 X 2 (<;:4X <;:2, 0'4 X 0'2) mit der Reaktions
starke 1 (nur Kopulationspaare), 3. 3 X 1 (<;:3 X <;:1, 0'3 X 0'1) mit der Reak
tionsstarke 1. Die Bezeichnungen der Valenzstarken 1, 2, 3, 4 sind zunachst 
ganz willkiirlich gewahlt. Auf Grund der Kombinationstabelle kann man 
jede zu priifende Gametensorte eindeutig einem bestimmten Geschlecht 
und einer bestimmten Valenz zuordnen: <;:4 reagiert mit <;:2, <;:1, 0'1-0'4; 
<;:3 mit <;:1, 0'1-0'4; <;:2 mit <;:4, 0'1-0'4; <;:1 mit <;:3, <;:4, 0'1-0'4; 0'1 mit 
¥1_<;:4, 0'3 und 0'4; 0'2 mit 0'4, <;:1_<;:4; 0'3 mit 0'1, <;:1_<;:4; 0'4 mit 0'2, 0'1, 
¥1_ <;:4. Zehntausende von \Viederholungen dieser Kombinationen brach
ten immer wieder das gleiche Ergebnis. Schon daraus muB geschlossen 
werden, daB die Gametenvalenz bei diesen Rassen und Arten erblich fest
gelegt sein muB. 

Die Untersuchung von 11 Rassen von Protosiphon botryoides (MOEWUS 
1935 d) ergab auch zahlreiche FaIle von relativer Sexualitat. Innerhalb 
jeden Geschlechts konnten 3 Valenzen unterschieden werden: +3, +2, 
+1, _1, _2, _3. Relativ sexuelle Reaktionen traten ein zwischen +3_ 
und +1-Gameten sowie zwischen _1_ und _3-Gameten. Auch bei 
Polytoma uvella und Pascheri wurden innerhalb jeden Geschlechts 3 ver
schiedene Valenzstarken nachgewiesen (MOEWUS 1935 a). 

VIII. Die Vererbung des Geschlechts. 
t. Die Kreuzung von Ditizisten gleicher Valenz. 

Friiher muBte man sich damit zufrieden geben, zum Nachweis erb
licher Geschlechtsbestimmung einige Tetraden bis wenige Dutzend zu 
analysieren. Dabei fand man, daB stets 50% der Abkommlinge einer 
Zygote weiblich, 50% mannlich waren. Durch die von MOEWUS ausge
arbeitete Untersuchungsmethodik (vgl. MOEWUS 1937) an Polytoma, 
Protosiphon und Chlamydomonas gelang es aber, in kiirzester Zeit Tau
sen de von Tetraden zu analysieren. Damit konnte endlich die exakte 
Analyse der Geschlechtsvererbung in Angriff genommen werden. So 
wurden bei der Kreuzung von Chlamydomonas paradoxa + X Chl. pseudo
paradoxa - nach MOEWUS (1936) 1000 Zygoten analysiert. Die beiden 
Gametensorten haben die gleiche Valenz. Bei 883 Zygoten waren immer 
2 Gonenkulturen +-geschlechtlich, 2 --geschlechtlich. Von 117 Zygoten 
( = 11,7 %) erwiesen sich aIle 4 Gonenkulturen als monozisch. Unter 
250 Zygoten der reziproken Kreuzung Chl. pseudoparadoxa + X Chl. 
paradoxa - waren aIle Gonenkulturen von 27 Zygoten (10,8%) mono
zisch. Bei der Analyse von Protosiphon-Rassen wurden ahnliche Ergeb
nisse erhalten (MOEWUS 1935 d). Monozische Ausnahmen entstanden zu 
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2,5-3 %. Die Analyse der diozischen Polytoma Pascheri ergab, daB 
unter 2000 Zygoten zu 7,9% monozische Ausnahmen auftraten (MoEwus 
1935a). Wenn wir den Realisator fUr das weibliche Geschlecht mit F, 
fUr das mannliche Geschlecht mit M bezeichnen, so wurden, falls beide 
in homologen Chromosomen liegen, aus jeder Zygote 50% weibliche und 
50% mannliche Gonen hervorgehen. Das ist, wenn nur wenige Zygoten 
(etwa 10-20) analysiert werden, auch der Fall. Bei groBerem Zahlen
material finden wir aber die monozischen Aufnahmen, die stets zu einem 
bestimmten Prozentsatz entstehen. Waren die beiden Realisatoren Fund 
M Allele, dann konnten wir die Entstehung der monozischen Ausnahmen 
dadurch erklaren, daB die Realisatoren-Chromosomen zu Nichttrennen 
neigen. Dieses Nichttrennen muBte mit bestimmter Haufigkeit erfolgen. 
Chromosomenzahlungen erbrachten dafUr jedoch keinen Anhaltspunkt. 
Als einzige Erklarung bliebe dann die Annahme ubrig, daB die Realisa
toren Fund M nicht Allele sind. Dann konnten durch Crossing-over 
zwischen Fund M Realisatoren-Chromosomen mit beiden Realisatoren 
entstehen, wahrend der homologe Partner keine Realisah>ren besitzen 
wiirde. Man kann sich weiter vorstellen, daB derjenige Kern, der keine 
Realisatoren hat, degenerieren wiirde. Dann muBten die entstandenen 
monozischen Ausnahmen samtlich Fund M haben. 1m folgenden werden 
wir einige Beweise fur die Richtigkeit dieser Annahme kennenlernen. Auf 
eine Besonderheit sei noch hingewiesen. Da stets alle 4 Gonenkulturen 
einer Zygote monozisch sind, mussen wir annehmen, daB hier das Crossing
over zwischen ganzen Chromosomen erfolgt bzw. daB sich die beiden Chro
matiden jedes Chromosoms als Einheit verhalten. 

MOEWUS (1936) fand bei der cytologischen Untersuchung von keimen
den Zygoten der oben schon erwahnten Kreuzung Chlamydomonas para
doxa X Chl. pseudoparadoxa, daB normalerweise in der keimenden Zygote 
4 Zellkerne entstehen, jede Gone bekommt einen Kern (Abb. 6a-c). 
Haufig beobachtet man jedoch Stadien, in denen man 3 Kerne zahlt' 2 nor
mal aussehende und einen kleineren mit stark zerklufteten Nukleolus 
(Abb.6d). Die beiden normalen Kerne teilen sich noch einmal: es sind 
dann 4 normale Kerne und ein degenerierender Kern vorhanden. J etzt 
gliedern sich die Gonen aus: 3 Gonen besitzen einen Zellkern, 1 Gone 
dagegen einen normalen und einen degenerierenden, inzwischen ganz 
klein gewordenen Kern (Abb.6e). Diese Stadien mit degenerierenden 
Zellkernen finden sich nur bei solchen Kreuzungen, bei denen als Au!'
nahmen die monozischen Gonenkulturen auftreten. Das gleiche wurde 
auch in keimenden Zygoten von Protosiphon botryoides festgestellt. Bei 
Polytoma Pascheri ist das auch der Fall. Hier werden in den Fallen, in 
denen die monozischen Ausnahmen entstehen, nur 2 Gonen gebildet; 
es unterbleibt die 3. Teilung. Es ergibt sich also eine bemerkenswerte 
Dbereinstimmung zwischen dem Auftreten der monozischen Ausnahmen 
und dem Vorkommen eines degenerierenden Kernes. Wir konnen daraus 
schlieBen, daB in diesen Fallen der Kern ohne Realisatoren degeneriert. 
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Abb.6a-e. Keimende Zygoten der Kreuzung Chlamydomonas l)aradoxa X Chi. ps",d<>/>aradoxa. a Frtihe 
.Prophase; b Diplonema; c 4 Plasmaportionen, jede mit einem normalen Kern; d Zygote mit 2 normalen 
und einem degenerierenden Kern, der einen stark zerkliifteten Nukleolus besitzt; e Zygote in 4 Plasma
portionen aufgeteilt, 3 mit einem normalen Kern, die 4. mit einem normalen und dem kleinen degenerierten 

Kern. (Nach .MOEWUS 1936.) 
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Wenn wir den Realisatoren-Genen auch die Valenzzahl der Gameten 
(1,2,3,4) geben, dann hatten die monozischen Ausnahmen in der Chlamy
domonas eugametos-Gruppe folgende Konstitution (MOEWUS 1938 b): 
F4 X M4 (braunii) gibt (PM4)-Monozisten, pa X M3 (typica) gibt (F3M3)
Monozisten, F2 XM2 (simplex) gibt (F2M2)-Monozisten. Die mannlichen 
Restgameten dieser Monozisten haben tatsachlich immer die Valenz des 
jeweiligen M-Realisators, die weiblichen Restgameten die des F-Reali
sators. Die Ausnahmen entstanden zu 2,8%, 3%, und 3,2%. Das 
FjM-Crossing-over wurde also zu etwa 3 % vor sich gehen (vgl. Ta
belle 8). Die entstandenen Monozisten verhalten sich wie im Freien 
gesammelte monozische Stamme. 

Tabelle S. Die genetische Analyse der DiOzisten, Monozisten 
und Subdi6zisten nach MOEWUS (193Sb). 

Zahl Ausnahmen Genetische Konstitution 
Kreuzung der 

Zygoten Zah11 % I Typ der Kreuzung Ider Ausnahmen 
I 

\ 
1 b ~4 X c14 500 14 2,S 94 F4XM4 (F4M4) 

2 t ~3 X c13 500 15 3,0 93 F 3 xM3 (paM3) 

3 S2 ~2 X c12 500 16 3,2 , 0'2 ... F2XM2 (F2M2) 

4 b, si ~4X ~2 300 - - - F4XF2 -
5 ~4 X c12 500 15 3,0 ~2 F4XM2 I (PM2) 

6 ~2 X c1' . 500 17 3,4 : c12 F 2 xM' (paM') 

A5,6 I ~2 X c12 { c14 (PM2) X (PM4) (PM') 
7 500 16 3,2: ~2 ! 

+ 
(PM2) 

·S d, sy ~3 X c11 500 17 3,4 { ~2 (paM3) X (FIM1) (paMl) 

c12 (FM3) 

9 
I 

t, sy ~3 X c11 300 3,3 { ~l pax(FM1) Fl 
10 

~2 (PMl) 

10 ~l X c13 400 11 2,751 { ~~ (paMl) XM3 Ml 
(FM3) 

11 A9,10 ~l X c11 500 16 3,2 0'1 
+ 

FIXMl (FMl) 

12 su ,~2 X c13 500 49 9,S {2SU ~3 (PM2 tm ) X (F3M3tf) (paM3 tm ) 

2su c12 (paM2tf) 
(paM2tm)t 

I (PM3 t/)t 
b, t, si, d, sy, su vgl. Erklarung zu Tabelle 7. A 5, 6 bedeutet die bei den 

Kreuzungen 5 und 6 entstandenen Ausnahmen, A 9, 10 die bei den Kreu-
zungen 9, 10 entstandenen. . 

2. Die Kreuzung von Diozisten verschiedener Valenz: 
Analysiert man Zygoten aus relativ sexuellen Reaktionen, z. B. ~4 X c12, 

so finden wir, daB stets 2 Gonenkulturen ~4-Gameten, 2 Gonenkulturen 
~2-Gameten bilden; selbst wenn wir Tausende von Zygoten analysieren, 

ist niemals eine Ausnahme festzustellen. Die 4 verschiedenen F-Realisa
toren F4, F3, F2 und FI sind also Allele (Glieder einer multiplen Serie von 
Allelen). Das,gleiche gilt fUr die 4 M-Realisatoren MI, M2, M3 und M4. 

Ergebnisse der Biologie. XVIII. 21 
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Analysieren wir jedoch Zygoten aus geschlechtsverschiedenen und 
valenzverschiedenen Kombinationen, dann entstehen wieder Ausnahmen. 
Die Analyse von 500 Zygoten der Kreuzung ~4 (braunii) X c!2 (simplex) 
ergab 485 Zygoten mit 2 ~4_ und 2 c!2-Gonen, bei 15 Zygoten (= 3 %) 
waren aIle 4 Gonen ~2-di6zisch. Aus der reziproken Kreuzung ~2 X c!4 
entstanden zu 3,4 % c!2-di6zische Ausnahmen. Da beide Ausnahmetypen 
wieder zu etwa 3 % auftreten, mussen wir vermuten, daB es sich wieder 
urn das FJM-Crossing-over handelt. Kreuzen wir jetzt die beiden ~2_ und 
c!2-di6zischen Ausnahmen miteinander (vgl. TabeIle 8), dann finden wir 
wieder zu 3,2% Ausnahmen: alle 4 Gonenkulturen sind mon6zisch, davon 
bilden immer 2 Kulturen Gameten von der Valenz 4,2 Kulturen Gameten 
von der Valenz 2. Bei den eben erwii.hnten Kreuzungen wurde in den 
keimenden Zygoten niemals em zugrunde gehender Kern festgestellt. 

18 ,I 
Abb. 7. Der Gang der Analysen der Dillzisten (TabeUe 8, 5-7). 

An Hand der Abb. 7 k6nnen wir uns die Analysenergebnisse sofort ver
stlindlich machen. Durch Crossing-over ist bei der ersten Kreuzurig 
(F4M2) = ~2 entstanden, bei der zweiten Kreuzung (PM4) = c!2. Durch 
Kreuzung dieser beiden Ausnahmen tritt durch Crossing-over 1. (F4M4) 
und 2. (F2M2) auf, dabei stellt 1. einen Mon6zisten mit der Gameten
valenz 4; 2. einen Mon6zisten mit der Gametenvalenz 2 dar. Die Typen 
mit beiden Realisatoren von verschiedener Valenz sind von MOEWUS 
(1938b) Komplex-Di6zisten genannt worden. Ihre Gametenvalenz 
nimmt ungefahr eine Mittelstellung ein. Sie ergibt sich ganz einfach 
durch Subtraktion: 4-2=2. Bei (F4M2) istF4 epistatisch uberM2, 
bei (F2M4) M4 epistatisch uber F2. Die entstandenen Mon6zisten haben 
beide Realisatoren von gleicher Valenz. Da auch die in der Natur 
gefundenen Mon6zisten eine erblich festgelegte Gametenvalenz haben, 
k6nnen wir vermuten, daB auch diese beide Realisatoren besitzen. Bei 
der Kreuzung (F4M2) X (F2M4) entstehen durch Crossing-over niemals 
realisatorenlose. Chromosomen. Das steht mit der Feststellung im Ein
klang, daB hierbei auch niemals in den Zygoten absterbende Kerne fest
gestellt werden kOllIlten. SoIche Komplex-Di6zisten sind auch bei Poly
toma-Kreuzungen (MOEWUS 1935a) und bei den Kreuzungen zwischen 
Protosiphon-Rassen (MOEWUS 1935 d) festgestellt worden. Diese Kom
plex-Di6zi~ten besitzen eine stark herabgesetzte Vitalitii.t. Bei Chlamy-
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domonas, Protosiphon und Polytoma sind demnach die Realisatoren F 
und M nicht Allele. 

3. Die Analysen der Monozisten. 

\¥enn die im vorigen Abschnitt ausgesprochene Vermutung, ~aB 
die Mon6zisten beide Realisatoren haben, richtig ist, dann miiBte dres
densis, ein Mon6zist mit der Valenz 3, die Konstitution (F3M3) haben. 
Chl. eugametos f. synoica hatte dann (FIMI). Durch die Kreuzung beider 
:YIon6zisten miiBte dann durchF/M-Crossing-over 1. (F3MI) und 2. (FlM3) 
entstehen, d. h. es wiirden als Ausnahmen Komplex-Di6zisten auftreten: 
1. ware <jl2_, 2. 62_di6zisch. \-Vie aus Tabelle 8 hervorgeht, ist das tatsach
lich der Fall. Die erwarteten Komplex-Di6zisten sind zu 3,4 % entstanden. 

F3 r /tI' 

:5 ,- -, 
F' /tI' 

;:t /1' ~ ,- -, 
/19 /tI 1 

~ ,- -, 
r /tIJ 

Abb.8. Die Ziichtung von F' und Ml·Diozisten (TabeUe 8, 9-11). 

Die Riickkreuzung der beiden Ausnahmen ergab zu 2,7% wieder die 
beiden Eltern-Mon6zisten. 

Bisher haben wir nur die rein di6zischen Typen mit F4, F3, F2, M2, 
M3 und M4. MOEWUS gelang es nun, Typen der Konstitution FI und MI 
herauszuziichten. Wie aus Tabelle 8 hervorgeht, lassen sich diese sehr 
leicht durch die Kreuzungen (FIMI) X F3 und (FIMI) X M3 erhalten. 
Kreuzt man jetzt FI und MI, dann entstehen zu 3,2% wieder Mon6zisten 
mit der Valenz 1. In Abb. 8 ist der Gang dieser Kreuzungen zusammen
gestellt. 

Damit ist gezeigt worden, daB die im Freien gefundenen Di6zisten nur 
einen Realisator F oder M haben, wahrend samtliche Mon6zisten beide 
Realisatoren in gleicher Valenz haben. Die neu aufgetretenen Komplex
Di6zisten besitzen beide Realisatoren in verschiedener Valenz. Aus Frei
landmaterial sind so1che Komplex-Di6zisten niemals isoliert worden. 
Das mag, wie MOEWUS (1938b) betont, damit zusammenhangen, daB 
die Lebensfahigkeit der Komplex-Di6zisten gegeniiber den Di6zisten und 
Mon6zisten stark herabgesetzt ist. 

4. Die Analyse der Subdiozisten. 

Die Analyse der Subdi6zisten (Chl. eugemetos f. subheteroica) ergab 
(MOEWUS 1938b), daB die Subdi6zie durch ein besonderes Gen bedingt 
ist: tm bewirl}t <jl Subdi6zie, tf dagegen 6 Subdi6zie (vgl. MOEWUS 1934). 

21* 
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Die beiden Gene tt und tm sind Allele. Die SubdiOzisten haben auBerdem 
beide Realisatoren von gleicher Valenz. Zwischen M und t erfolgt zu 
etwa 10% Austausch. Der ~ Subdi6zist hat die Konstitution (Fl)'tPtm) ' 
der c1 Subdi6zist (FlMItf ). Durch Kreuzung der beiden Subdi6zisten mit 
den Mon6zisten (F4M4), (F3M3) und (F2M2) kann man durch Crossing-over 
~ bzw. c1 Subdi6zisten erhalten, deren Gameten die Valenzen 2, 3 und 4 
haben. Bei diesen Kreuzungen entsteht auBerdem zu etwa 3 % ein 
Komplex-Di6zist. Typen mit der Konstitution eines Komplex-Di6zisten, 
die auBerdem tf oder tm besitzen, sind nicht lebensfahig. Kreuzt man 
daher zwei Subdi6zisten mit verschiedener Gametenvalenz, dann miiBten, 
wie Tabelle 8 zeigt, durch FJM-Crossing-over auch Zygoten entstehen, 
deren 4 Gonen die Konstitution eines Komplex-Di6zisten mit einem 
t-Gen besitzen. Da diese nicht lebensfahig sind, miiBten solche Zygoten 
bei der Keimung absterben. Die Auszahlung keimender Zygoten dieser 
Kreuzung ergab tatsachlich zu 3,08% absterbende Zygoten (n=20000). 

Hingewiesen sei noch auf die Rasse d von Protosiphon botryoides 
(vgl. S. 310), bei der die Geschlechtsbestimmung sehr friihzeitig erfolgt. 
MOEWUS (1935d) konnte zeigen, daB die friihzeitige Bestimmung des 
Geschlechts auf ein besonderes Gen d zuriickzufiihren ist, das mit den 
Realisatoren gekoppelt ist. 

Zusammenfassend laBt sich folgendes sagen. Die Realisatoren Fund M 
sind nicht Allele (Chlamydomonas, Protosiphon, Polytoma). Crossing
over zwischen Fund M erfolgt bei Protosiphon zu etwa 3 %, bei Polytoma 
zu etwa 8%, bei der Chlamydomonas paradoxa-Gruppe zu etwa 11 %, 
bei der Chlamydomonas eugametos-Gruppe zu etwa 3 %. Die Di6zisten 
haben nur einen Realisator, F oder M, die Mon6zisten beide Realisatoren 
in gleicher Valenz, die Komplex-Di6zisten, die eine stark herabgesetzte 
Vitalitat besitzen, beide Realisatoren in verschiedener Valenz, die Sub
di6zisten beide Realisatoren in gleicher Valenz, auBerdem die ~ Sub
di6zisten noch das Gen tm' die c1 Subdi6zisten das Gen tt' beide Gene 
sind mit den Realisatoren gekoppelt. Die Gametenvalenz aller bisher 
untersuchten Formen ist streng erblich festgelegt. 

PHILIP und HALDANE (1939) weisen darauf hin, daB die von MOEWUS 
(1938b) erhaltenen Crossing-over-Werte zwischen den Realisatoren F 
und M auBerst konstant sind. Sie schwanken nur zwischen 2,6-3,4 % 
fiir je n= 500 analysierte Zygoten (d. h. 13-17 Austauschzygoten). Ais 
Mittelwert wurde fUr n= 15 000 ein FJM-Austausch von 3,08% gefunden. 
Da der mittlere Fehler von M = 3,08% fUr n = 500 aber m=O,77 be
tragt, miiBten die Schwankungen in den 27 Einzelanalysen bedeutend 
gr6Ber sein (etwa 1,8-4,4%). Die von MOEWUS (1938b) angegebenen 
Analysen sind im Jahre 1934 ausgefiihrt und erst 1938 ausgewertet 
worden. Bei der Auswertung wurde auf die Konstanz der Austausch
werte nicht weiter geachtet. Zur Erklarung dieser Erscheinung wurden 
die verschiedensten Hypothesen aufgestellt (wie Termonwirkung bei del' 
Zygotenkeimung, Fehler bei dem Test auf Mon6zie und Di6zie, Ober-
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lagerung durch Nichttrennen der Realisatorenchromosomen, genetische 
Ursachen usw.), die sich aber bei einer experimentellen Nachprufung 
nicht als stichhaltig erwiesen. Als Ende 1939 und wah rend des Jahres 
1940 Mutationsversuche ausgefUhrt wurden, kamen wieder F/M-Analysen 
zur DurchfUhrung. Dabei wurde in einigen Fallen eine groBere Streuung 
der Austauschwerte gefunden. So ergaben 5 Analysen von Zygoten, 
die aus Kreuzungen eines Komplex-Diozisten (FaMb) mit einem Diozisten 
(PC oder Me) hervorgegangen waren, folgende Werte: 2,0%, 2,8%, 3,4%, 
3,6%, 4,4% fUr je n = 500 (M = 3,24 %). Als noch einmal die umfang
reichen Protokolle aus dem Jahre 1934 durchgesehen wurden, fand sich 
an einer Stelle (Analyse von Zygoten der Kreuzung F2 X M2) die Be
merkung, daB etwa 3 % der Zygoten langsamer keimen als die ubrigen. 
Dieser Befund wurde auch bei ahnlichen Analysen der Jahre 1939/40 
gemacht. Es tauchte jetzt der Gedanke auf, daB der Grund fUr die 
konstanten Austauschwerte ein ganz trivialer ist. 

Bei allen bisherigen Analysen wurden jedesmal Zehntausende von 
Zygoten in einer Schale zur Keimung angesetzt. Wenn die erst en Zygoten 
gekeimt waren, wurde mit einer Pipette eine Probe von einigen Hundert 
herausgenommen und von dieser Probe 100 Zygoten isoliert. Da in
zwischen der Tropfen durch Verdunstung kleiner geworden war und 
moglicherweise eine Schadigung der Zygotengonen erfolgen konnte, 
wurde fUr die zweiten 100 Zygoten der Keimschale eine neue Probe ent
nommen usw. fUr jedes neue Hundert. Der Keimzustand in jedem Tropfen 
ist folgender: Der groBte Teil der Zygoten ist soweit gekeimt, daB sich 
die 4 Gonen in der Zygotenhulle schon lebhaft bewegen. Ein geringer 
Teil ist erst in Aufteilung begriffen. Urn diesen Teil mit zu beruck
sichtigen, wurden unter je 100 isolierter Zygoten, von denen spater die 
4 Gonen isoliert werden sollten, selten 2, meist 3, selten 4 solcher langsam 
keimenden Zygoten auch isoliert, jedoch nicht besonders gekennzeichnet. 
Es sollte damit nur erreicht werden, daB Zygoten aller Keimstadien er
faBt werden. Wie sich sofort herausstellen wird, ist hierdurch aber eine 
unbeabsichtigte Auslese von Austauschzygoten vorgenommen worden. 

Die oben erwahnte groBere Streuung bei 5 Analysen bezieht sich 
auf Kreuzungen, bei denen der eine Elter sowie der eine Austauschtyp 
ein Komplex-Diozist ist. Komplex-Diozisten haben bekanntlich eine 
herabgesetzte Vitalitat (vgl. MOEWUS 1938b). Es wurde festgestellt, 
daB die Zygoten dieser Kreuzungen erheblich langsamer keimen. Eine 
solche Notiz fand sich auch bei der Kreuzung XXIX der 1934-Analysen. 
Bei anderen Kreuzungen (FaxMa, FaMaxFbMb, FaMaxFb oder M b) 
keimen die Zygoten viel schneller, aber immer ist ein (kleiner) bestimmter 
Prozentsatz langsamkeimender Zygoten darunter. Bei Kreuzungen 
FaMb x FbMa dagegen keimen die Zygoten langsam, ein (kleiner) be
stimmter Prozentsatz von Schnellkeimern ist darunter. Inzwischen 
wurde noch festgestellt, daB die Zygoten aus Kreuzungen von FaxFb 
oder Ma X Mb ohne Ausnahme schnell keimten. 
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Auf Grund dieser Feststellungen erklart sich die geringe Streuung 
der Austauschwerte auf folgende Weise: Zygoten, in denen sich Gonen 
als Komplex-Diozisten finden, oder Zygoten, in den en bei F/M-Austausch 
ein zugrunde gehender, realisatorenloser Kern entsteht, keimen langsamer 
als Zygoten, in den aUe Gonen Fa odeI' Ma oder FaMa sind odeI' soIche 
Zygoten, in denen kein Kern zugnmde gegangen ist. Neue Beobachtungen, 
die bei der Analyse der Komplex-Diozisten gemacht wurden, lehrten, 
daB die Komplex-Diozisten, bei denen die Differenz del' beiden Reali
satorenvalenzen nur 1 ist, lebensfahiger sind als soIche, bei den die 
Differenz groBer ist (Kreuzung XXVIII, XXXX bei MOEWUS 1938b). 

Bei der Isolierung der keimenden Zygoten wurde eine Auslese vor
genommen, indem immer eine bestimmte Anzahl von Zygoten mit anderem 
Verhalten (langsamkeimend: Kreuzung I-IX, XVIII-XXIII, XXX bis 
XXXIV, XXXVI-XXX X) ; schnellkeimend: XXIV-XXVIII in 
MOEWUS (1938b) Tabellen 2-6 - unter je 100 selten 2 odeI' 4, meist 3-
mitisoliert wurde. Das ergibt lilr n=50o 13-17 solcher Zygoten, und 
diese sind es gerade, bei denen Austausch erlolgt ist. Es sind also ab
sichtlich im Keimverhalten abweichende Zygoten jedesmal isoliert 
worden. Da die Protokolle erst 4 Jahre nach den Analysen ausgewertet 
wurden, wurde diesen Zusammenhangen keine Beachtung geschenkt. 
Es ist also nicht moglich, die in den Einzelversuchen erhaltenen F/M
Austauschwerte statistisch zu erfassen. Wie die oben erwahnten Kreu
zungen mit normaler Streuung ergaben, andert sich an den tatsachlichen 
Austauschwerten nur wenig (n = 15000 mit 3,08%, n = 2500 mit 3,28%). 
Es werden zur Zeit folgende Versuche ausgefiihrt: 1. Genaue Bestimmung 
del' Keimungsgeschwindigkeit von Zygoten verschiedenen Typen (vgl. 
oben), 2. Isolierung der Zygoten vor dem Ansetzen zur Keimung; denn 
hierbei ist eine Auslese unmoglich. Diese Versuche werden gerade durch
gefiihrt. Bisher liegen 15 Einzelanalysen VOl' (mit je n = 500): F3 X Ml 
Austausch zu 1,6%, 2,4%, 2,8%, 3,0%, 2,6%; F 3xM3 Austausch zu 
3,0%,2,6%,1,8'10, 4,0%, 3,6%;~PMbxFbMaAustalischzu2,2%,3,2%, 
4,0%, 4,2%, 4,6%. Mit den obigen Analysen haben wir also 20 Einzel
werte, die normal streuen. Als Mittelwert flir den F/M-Austausch ergibt 
sich 3,09%. 

Auch die Austauschwerte, .die sich bei del' Analyse del' Subdiozie 
ergaben (tf' tm ) ordnen sich hier an. Je niedriger die Valenz del' Reali
satoren in Verbindung mit tt odeI' tm ist, desto groBer ist die Vitalitat 
der Kulturen. Bei den in Tabelle 6 (MOEWUS 1938b) gebrachten Analysen 
sind daher auch hochstwahrscheinlich soIche Auslesen vorgenommen 
worden; genauere Bestimmungen stehen aber noch aus. 

HARTMANN (1934a) berichtet libel' Versuche von MOEWUS liber 
Nichttrennen der Realisatorenchromosomen bei der Kreuzung zwischen 
Chlamydomonas paupera und Chl. eugametos f. subheteroica. Dabei wurden 
u. a. "Oberweibchen" erhalten, den en die Valenz 6 gegeben wurde. 
Da weitere Analysen nicht ausgefiihrt werden konnten, auBerdem auch 
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genauere cytologische Untersuchungen fehlen, ist es zur Zeit nicht mog
lich, die Ergebnisse mit den Chlamydomonas-Gamonen (vgl. S. 337) in 
Einklang zu bringen. Es scheint, also ob in diesen Fallen wejt kompli
ziertere Verhaltnisse herrschen, als von HARTMANN (1934a) urspriinglich 
angenommen worden ist. 

IX. Die BefruchtungsstofIe oder Gamone. 
1. Der biologische Nachweis von Gamonen. 

Es ist verstandlich, daB schon friihzeitig die Frage auftauchte, wie 
die Gameten zueinander finden. Bei einer groBen Algengruppe, den Rot
algen (Rhodophyceae), sind beiderlei Geschlechtszellen nicht durch GeiBeln 
beweglich. Die Androgameten, die sog. Spermatien, werden in groBer 
Menge gebildet und gelangen - durch Wasserstromungen getrieben - an 
die Trichogynen, an denen sie kleben bleiben. 1m Jahre 1854 beschrieb 
THURET die Befruchtung von Fucus. Die aus den Konzeptakeln ausge
stoBenen Eier werden von einer Unmenge von Spermatozoiden ange
schwarmt. Sobald ein Spermatozoid in das Ei eingedrungen ist, schwim
men die iibrigen Spermatozoiden fort. Wer dieses Phanomen einmal 
unter dem Mikroskop beobachtet hat, kommt zu dem SchluB, daB die 
Spermatozoiden von den Eiern angelockt werden. Man gewinnt den Ein
druck, daB die Eier irgendwelche Stoffe ausscheiden, welche die Sperma
tozoiden chemotaktisch in ihrer Richtung beeinflussen. In der Natur 
liegen die Verhaltnisse sehr kompliziert, wie SCHREIBER (1931 b) gezeigt 
hat. Das Seewasser enthalt in der Nahe der Fucus-Standorte im Mittel 
pro Liter 5 Eier; in der gleichen Menge sind etwa 15000 Spermatozoiden 
vorhanden. Und doch kommen von 100000 Spermatozoiden nur ein 
oder zwei Stiick zur Kopulation. Das letzte Wegstiick, das die Sperma
tozoiden zum Ei zuriicklegen, wird aber durch Chemotaxis gerichtet sein. 
Dber die chemische N atur dieser Anlockungsstoffe oder Gamone von 
Fucus wissen wir zur Zeit noch nichts. Beachtung verdient die Angabe 
von EMERSON und Fox (1940), daB die Eier viel Chlorophyll und Fuco
xanthin, die Spermatozoiden viel Carotine enthalten. 

PASCHER (1931 b) fiihrt einige Versuche mit der oogamen Chloro
phycee Sphaeroplea an. Man sieht bei djeser monozischen AIge, wie sich 
die Spermatozoiden lebhaft auf die mit geoffneten Oogonien versehenen 
Fadenstiicke stiirzen und eindringen, urn dann die Eier zu umschwarmen. 
Bringt man einen kleinen Tropfen des Wassers, in dem sich einige weib
liche Fadenstiicke befunden haben, in einen Tropfen, der Spermatozoiden 
enthalt, so sammeln sich die Spermatozoiden sofort in schlierenartigen 
Bandern oder unregelmaBigen Haufen an. Spater ist die Verteilung wieder 
gleichmaBig. PASCHER legte Baumwollfaden zwischen weibliches Faden
material und fand, nachdem diese Baumwollfaden in Spermatozoiden
fliissigkeit gebracht wurden, daB sich die Spermatozoiden auf die Faden 
stiirzen und daB diese Faden 1-2 Stunden lang angeschwarmt wurden. 
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Damit ist gezeigt worden, daB die weiblichen Faden - und wir k6nnen 
wohl mit Sicherheit sagen, die Eier - Stoffe (Gamone) sezernieren, die 
auf Spermatozoiden chemotaktisch anlockend wirken. 

Besonders auffallig sind die bei den Kopulationen auftretenden 
Gruppenbildungen, die seit BERTHOLD (1881) an zahlreichen Algen, deren 
Gameten durch GeiBeln beweglich sind, beobachtet worden sind. Bei 
Ectocarpus set zen sich die Gynogameten fest, sie werden dann von 
zahlreichen Androgameten umschwarmt. In jeder Gruppe befindet sich 
also ein Gynogamet und zahlreiche Androgameten (Abb. 9a). Aus jeder 
Gruppe geht daher nUr eine Zygote hervor (BERTHOLD 1881, HARTMAXX 
1925, 1934b, 1937). Ahnliche Gruppen werden nach SCHREIBER (1931) 
auch bei der Kopulation der Gameten von Cladostephus spongiosus 
gebildet. Trotz Isogamie kann man hier die beiden Gametensorten da
durch unterscheiden, daB die Gynogameten nach kurzer Schwarmdauer 
unbeweglich werden, wahrend die Androgameten langer beweglich sind 
und die unbeweglichen Gynogameten umschwarmen. Auch bei der di6-
zischen und anisogamen Cdlpomenia sinuosa wirdnach KUNIEDA und 
SUTO (1938) stets .ein groBer Gynogamet von zahlreichen kleineren 
Androgameten umschwarmt. 

Bei anderen Algen bestehen die Gruppen jedoch aus zahlreichen 
Gyno- und Androgameten. Aus jeder dieser Gruppen gehen in der Regel 
mehrere Kopulationspaare und Zygoten hervor. Abbildungen von dieser 
Art der Gruppenbildungen geben GEITLER (1931) bei Tetraspora lu,brica, 
MOEWUS (1933) bei Chlamydomonas eugametos (Abb.9b, c), HAMMER
LING (1934) bei Acetabularia mediterranea, FOYN (1934a) bei Cladophora 
Suhriana (Abb.9d), FbYN (1934b) bei Ulva lactuca, LERCHE (1937) bei 
Dunaliella (Abb. ge). Weitere Angaben tiber Gruppenbildungen finden 
sich bei Chaetomorphea aerea nach HARTMANN (1929b), Hydrodictyon 
reticulatum nach MAINX (1931), Polytoma uvella nach MAINX (1931), 
Chlamydomonas paupera nach PASCHER (1931 b), Protosiphon botryoides 
nach KLEBS (1896) und MOEWUS (1933, 1935 d), Botrydium granulatum 
nach MOEWUS (1940b) (Abb. 9f), Chlamyodomonas braunii und dresdensis 
nach MOEWUS (1938b), Enteromorpha-Arten nach HARTMANN (1929b) 
und MOEWUS (1938b), Stephanosphaera pluvialis nach MOEWUS (1933). 

Gibt man nicht zu dichte Gametensuspensionen beider Geschlechter 
auf dem Objekttrager zusammen, dann sehen wir, wie sich an vielen 
Stellen zunachst zwei Gameten vereinigen (Zweiergruppen), zu diesem 
Paar stoBen dann weitere Gameten. Mehtere dieser Zweier-, Dreier- und 
Vierergnippen vereinigen sich und bilden immer gr6Bere Gruppen, bis 
es schlieBlich zu groBen Zusammenballungen kommt, die aus 100 und 

Abb. 9 a-f. Die Gruppenbildung hei der Kopulation von Algengameten. a Ectocarpus siliculosus, ein fest 
sitzender Gynogamet von 7 Androgameten umgeben, die mit ihrer GeiBel den Gynogameten beriihren (nach 
HARTMANN 1937); b Chlamydomonas eugametos, Gameten eines Geschlechts; c Gruppenbildnng nach Zufiigen 
von Gameten des anderen Geschlechts (nach MOEWUS 1933); d Cladophora Suhriana (nach FOYN 1934 a); 
eDunaliella salina (nach LERCHE 1937); f Botrydiumgranuiatum Gruppenbildung nach der Kombination 

. v<'>n Re.tgameten mit und ohne Augenfleck (nach MOEWUS 1940b). 
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mehr Gameten beider Gesehleehter bestehen konnen. Verwendet man 
dichte Gametenaufsehwemmungen, so entstehen in wenigen Sekunden 
diese groBen Gruppen "mit der Exaktheit einer ehemisehen Reaktion" 
(GEITLER 1931, S. 179). In der Regel gehen aus diesen Gruppen halb so 
viel Kopulationspaare hervor, wie Gameten insgesamt in der Gruppe vor
handen waren. HAMMERLING (1934) beobaehtete bei Acetabularia, daB 
aus Vierergruppen zwei Zygoten hervorgehen. 

Man vermutete, daB diese Gruppen dadureh entstehen, daB sich die 
Gameten ehemotaktiseh anloeken. Den ersten Hinweis dafUr, daB die 
Gameten irgendwelche Stoffe ausseheiden, erbraehte GEITLER (1931) 
an T etraspora lubrica. Die Gameten des einen Gesehleehts bilden in 
Extrakten bzw. Zentrifugaten des anderen Gesehleehts aueh Gruppen: 
+-Gameten bilden in --Gametenextrakten, --Gameten in +-Gameten
extrakten Gruppen. In diesen Gruppen erfolgen jedoeh keine Kopula
tionen. Naeh einiger Zeit losen sie sich wieder auf. GEITLER meint, daB 
die "Gesehleehtsstoffe" des entgegengesetzten Gesehlechts zur Bildung 
dieser Gruppen fUhren. Wie diese anomale Gruppenbildung zustande 
kommt, bleibt ungekHirt. Aueh MOEWUS (1933) fand bei Chlamydomonas 
eugametos, daB in Zentrifugaten des einen Gesehleehts Gameten des 
anderen Gesehleehts diese anomalen Gruppen bildeten. In bakterienfreien 
Filtraten von Gametensuspensionen erfolgen diese Gruppenbildungen 
nicht. Anseheinend bewirken die in den Zentrifugaten enthaltenen Bak
terien die Entstehung dieser Gruppen; sie scheinen als "Anloekungs
zentren" zu wirken, wie es vielleieht auch bei den von GEITLER ausgefiihr
ten Versuehen der Fall war. Da diese "Geschleehtsstoffe" offenbar der 
ehemotaktisehen Anloekung der Gameten dienen, ist fUr diese Anloekungs
oder Befruehtungsstoffe die Bezeiehnung Gamone eingefUhrt worden. 

MOEwus (1933) stellte fest, daB die Gamone nur im Licht gebildet 
werden. Unbewegliche Zellen vermogen nieht zu kopulieren. Aueh das 
Bewegliehwerden unbegeiBelter Zellen, die vom Agar abgehoben und 
in Wasser gebraeht werden, erfolgt nur, wenn die Zellen beliehtet werden. 
Die Zellen werden aber aueh im Dunkeln beweglieh, und zwar dann, wenn 
sie in eine 1 %ige Rohrzuekerlosung gebraeht werden. Diese bewegliehen 
Dunkelzellen sind jedoeh nieht kopulationsfahig. Erst naeh einer Belieh
tung von 30-45 Min. Dauer an der kiinstlichen Sonne beginnen sie zu 
kopulieren. Man kann nun diese Dunkelzellen aueh im Dunkeln reaktions
fahig machen. Man bereitet sieh aus kopulationsfahigen Gyno- und Andro
garnet en Filtrate. In diese Filtrate werden weibliche und mannliche 
Dunkelzellen gebraeht. Es stellte sieh heraus, daB die weiblichen Dunkel
zellen nur in einem Filtrat aus Gynogameten, die mannlichen Dunkel
zellen nur in einem Filtrat aus Androgameten kopulationsfahig werden. 
Niemals werden die reaktionslosen Gynogameten dureh ein Androgameten
Filtrat, die reaktionslosen Androgameten dureh ein Gynogameten
Filtrat kopulationsfahig. Diese Versuche zeigen, daB die Gamone der 
Gynogameten und der Androgameten versehieden sein miissen.; es gibt 
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geschlechtsspezifische Gamone: Gynogamone und Androgamone. Dieser 
eben geschilderte, von MOEWUS (1933) angestellte Versuch ist von grund
legender Bedeutung. Mit Hilfe der reaktionslosen Gyno- und Andro
gameten ist es moglich geworden, die Gamone genauer zu untersuchen 
undzu priifen, ob es nicht bekannte chemische Verbindungen gibt, welcne 
die natiirlichen Gamone ersetzen konnen. MOEWUS (1933) fand, daB die 
Gamone unbestandig sind, eine Feststellung, die auch GEITLER (1931) 
an den Gamonen von Tetraspora lubrica machte. Auch bei einer mono
zischen Rasse von Protosiphon botryoides und der monozischen Stepha
nosphaera pluvialis konnte MOEWUS (1933) zeigen, daB sogar die beiden 
Restgametensorten zweierlei verschiedene Gamone sezernieren. Auch 
diese Gamone waren recht unbestandig. Uber ihre chemische Natur 
konnte nichts ausgesagt werden. 

Die beiden (isogamen) Gametensorten von Ectocarpus siliculosus 
weisen nach HARTMANN (1934b) deutliche physiologische Differenzen 
auf. Die Androgameten sind langer beweglich als die Gynogameten. 
Bei der Gruppenbildung setzt.sich der Gynogamet fest und wird von einer 
groBeren Zahl Androgameten umschwarmt. HARTMANN betont, daB man 
fiir die Gruppenbildung das Vorhandensein von zwei verschiedenen 
"Reizstoffen" annehmen muB. Bei dem Zusammenbringen gleich gut 
beweglicher Gyno- und Androgameten setzen sich die Gynogameten fest 
und verlieren ihre GeiBeln. Die isolierten Gynogameten (ohne Andro
gameten) sind nach wie vor beweglich. Die Androgameten wiirden 
demnach einen "Reizstoff" ausscheiden, durch den die Gynogameten 
veranlaBt werden, ihre Bewegung aufzugeben. Gleichzeitig beobachtet 
man, daB die Androgameten sich auf die festsitzenden Gynogameten 
stiirzen. Die Gynogameten wiirden demnach einen "Reizstoff" sezer
nieren, welcher die Androgameten chemotaktisch anlockt. In einer spate
ren Arbeit gibt HARTMANN (1937) an, daB die Gameten einer Rasse nach 
wenigen Stunden weniger beweglich werden und sich teilweise fest
setzen. Eine Gynogametensorte, die anfangs gut kopuliert hat, gab 
spater mit denselben Androgameten weder Gruppenbildung noch Kopula
tionen. Dieser Kombination setzte HARTMANN das Filtrat von 3-4 noch 
gut beweglichen Gynogametensorten hinzu. N ach wenigen Sekunden 
war eine schwache Gruppenbildung und Kopulationen zu beobachten. 
HARTMANN erblickt in diesem Versuch den Nachweis besonderer "weib
licher Sexualstoffe". Man kann das Ergebnis so deuten, daB die nicht 
mehr reaktionsfahigen Gynogameten durch das Filtrat der gut reak
tionsfahigen Gynogameten kopulationsfahig werden, d. h. "Gamon" 
speichern und jetzt wieder Androgameten anlocken. Weiter wurde 
gefunden, daB eine Androgametensorte nicht mehr mit einer sonst gut 
reagierenden Gynogametensorte kopulierte. Nach dem Zufiigen eines 
Filtrates von einigen Androgametensorten trat eine schwache, aber 
deutliche Gruppenbildung ein, ein Anzeichen dafiir, daB durch das Andro
gamon die A;ndrogameten wieder kopulationsfahig werden. Leider ist 
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folgender Versuch nicht beschrieben worden: was geschieht, wenn man zu 
Gynogameten ein Androgameten-Filtrat zugibt? Werden dabei die 
Gynogameten unbeweglich? Damit k6nnte tatsachlich einwandfrei nach
gewiesen werden, daB der von den Androgameten sezemierte Stoff das 
Festsetzen der Gynogameten bewirkt. Die verschieden lange Beweglich
keit verschiedener Rassen spricht wohl auch dafUr, daB bei Ectocarpus 
siliculosus Beweglichkeitsstoffe eine Rolle spielen. 

SchlieBlich sei noch auf die Versuche von MOEwus an Chlamydomonas 
pseudoparadoxa hingewiesen, uber die HARTMANN (1934a) berichtet hat. 
Die Rasse Coimbra dieser Art ist di6zisch und hat genotypische Ge
schlechtsbestimmung. Die Klone der Rasse GieBen waren niemals zur 
Kopulation zu bringen, obwohl die besonders gestalteten Gameten vor
handen waren. Daraufhin wurden 20 GieBen-Klone mit +- und --Fil
traten von Coimbra-Gameten behandelt. Dabei zeigte sich, daB 7 der 
GieBen-Klone durch +-Coimbra-Filtrate, 13 GieBen-Klone durch --Coim
bra-Filtrate reaktionsfahig werden. Zwischen diesen beiden Sorten 
erfolgen jetzt Kopulationen. Daraus muB geschlossen werden, daB die 
GieBen-Klone entweder uberhaupt keine Gamone, oder nicht mehr so viel 
Gamone ausscheiden, als zur Kopulation not wen dig sind. Durch die 
Coimbra-Filtrate erlangen die GieBen-Gameten wieder ihre Reaktions
fahigkeit. Analysiert man die 4 Gonenkulturen von Zygoten, die aus 
solchen Kopulationen hervorgegangen sind, so zeigt sich, daB von den 
4 Klonen 2 durch +-Coimbra-Filtrate, 2 durch --Coimbra-Filtrate kopu
lationsfahig werden. Die Rasse GieBen von Chlamydomonas pseftdo
paradoxa ist also genotypisch di6zisch. Durch Kreuzung mit Chlamydo
monas paradoxa wurden paradoxa-Klone erhalten, deren Gameten erst 
durch Filtratbehandlung kopulationsfahig werden. Die fehlende oder 
mangelhafte Gamonbildung ist erblich bedingt und wird entweder durch 
das Realisator-Gen beeinfluBt oder ist mit den Realisatoren gekoppelt. 
Die letzte Annahme besitzt mehr Wahrscheinlichkeit. Damit ist auch bei 
Chlamydomonas pseudoparadoxa ein Gamon-Test nachgewiesen worden, 
der eindeutiger zu sein scheint, als die an Ectocarpus siliculosus gemachten 
Beobachtungen. 

2. Die Wirkungsweise und die Chemie der Chlamydomonas-Gamone. 
a) Allgemeines. Dber die chemische Natur der Stoffe, die bei den 

Sexualvorgangen der Algen, Pilze, Moose, Fame und der h6heren Pflanzen 
eine Rolle spielen, war bis zum Jahre 1938 nichts bekannt. Gerade die 
Algenhaben sich als gunstige Versuchsobjekte erwiesen, an denen man 
diese Vorgange sehr genau untersuchen kann. Unter den Algen war es 
die Volvocales-Gattung Chlamydomonas, bei welcher der Nachweis fur das 
Vorhandensein von Gynogamonen und Androgamonen auf biologischem 
Wege leicht zu fUhren war (MoEwus 1933). Dank der Notwendigkeit des 
Lichts fUr die Gamonbildung konnte eine Testmethode ausgearbeitet 
werden, die es gestattete, durch Filtration von Gameten und Behandlung 
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reaktionsloser Dunkelgameten mit den Filtraten den Nachweis zu er
bringen, daB Gyno- und Androgameten ganz spezifische Stoffe sezernieren. 
Diese Versuche sind von MOEWUS am Kaiser Wilhelm-lnstitut fur Bio
logie in Berlin-Dahlem ausgefuhrt worden. Die chemischen Unter
suchungen, die eine Fulle neuer biologischer Versuche nach sich zogen, 
wurden am Kaiser Wilhelm-lnstitut fUr medizinische Forschung in Heidel
berg weitergefUhrt. Erst durch die Gemeinschaftsarbeit von Chemikern 
und Biologen war es moglich, so wesentliche Fortschritte zu erzielen, wie 
man sie im Jahre 1933 nicht einmal hatte ahnen konnen. Durch diese 
Untersuchungen, uber die im folgenden berichtet wird, konnten auch be
sondere Fragen der Genetik wie z. B. die Wirkungsweise der Gene weiter 
analysiert und damit in ein Gebiet vorgestoBen werden, das von verschie
dener Seite her bearbeitet wird und zu dem wichtigsten der Genetik wie 
der gesamten Biologie gehort. Gerade hierbei zeigte es sich, wie not
wendig die Zusammenarbeit zwischen Biologen und Chemikern ist. 

b) Beweglichkeitsstoffe. Die Chlamydomonas eugametos-Zellen haben, 
wenn sie auf Agar kultiviert werden, keine GeiBeln. Vermischt man weib
liche und mannliche unbegeiBelte Zellen innig miteinander, so erfolgt 
niemals Zygotenbildung, auch bei intensivster Belichtung nicht. Die Be
geiBelung der Zellen und die damit verbundene Beweglichkeit scheint 
demnach eine unbedingte Voraussetzung fur die Kopulation zu sein. Es 
war daher notwendig, zuerst die Bedingungen fUr die Beweglichkeit 
genauer kennenzulernen. 

MOEWUS (1938c) fand, daB man die unbegeiBelten Zellen von Chlamy
domonas eugametos f. simplex auf dreierlei Art begeiBelt und beweglich 
machen kann: 

1. Durch Belichtung. Belichtet man unbegeiBelte Zellen in waBriger 
Suspension, so gelangen innerhalb von 4 Min. die beiden GeiBeln zur Aus
bildung, und die Zellen beginnen umherzuschwimmen. Die Wellenlange 
des sichtbaren Lichts spielt dabei keine Rolle. Wirksam war monochroma
tisches Licht der Wellenlangen 643, 589, 546, 496 und 436 mfl-. 1m 
Dunkeln erhalten die Zellen, wenn sie sich in destilliertem Wasser oder 
in KNop-Losung befinden, keine GeiBeln. 

2. 1m Dunkeln in Gegenwart bestimmter Zucker unter aeroben Be
dingungen. Bringt man die Zellen in eine 1 %ige d-Glucose16sung, so 
werden die GeiBeln auch im Dunkeln gebildet, und die Zellen werden im 
Dunkelnbeweglich ( = bewegliche Dunkelzellen). Sauerstoft ist dazu unbe
dingt erforderlich. Unter anaeroben Bedingungen unterbleibt die GeiBel
bildung .. Dasselbe gilt auch fUr Chlamydomonas braunii und dresdensis 
(MOEWUS 1939a, b). Die Zeit, die yom Einbringen in die Zuckerlosung 
bis zum Beweglichwerden, vergeht, ist, wenn verschiedene Zucker und 
verschiedene Arten miteinander verglichen werden, verschieden. Die Er
gebnisse gehen aus Tabelle 9 hervor. Den gunstigsten Zucker nennen wir 
denjenigen, der die Zellen am schnellsten beweglich macht. Fur Chlamy
domonas eugatnetos ist es die Gentiobiose, fUr Chlamydomonas dresdensis 
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die Cellobiose, fiir Chlamydomonas braunii die Cellotriose. Vollkommen 
wirkungslos sind die Aldopentosen I-Arabinose, d-Ribose und d-Xylose, 
die Aldohexosen d-Mannose und d-Galactose, die Ketohexosen d-Fruc
tose und I-Sorbose. Wir stellen somit fest, daB sich die 3 Arten in ihren 

Tabelle 9. Das Beweglichwerden unbe
geiBelter Chlamydomonas-Zellen unter aero
ben Bedingungen im Dunkeln in verschie-

denen Zuckerlosungen (MOEWUS 1939b). 

Chlamydomonas 

eugametos dresdensis i braunii 

d-Glucose . 20--22 22-24 23-25 
Gentiobiose 10-12 30--32 34-36 
Cellobiose 30--32 10-12 20--22 
Maltose. 34-36 42-44 40--43 
Lactose. 46--50 51-54 48-51 
Saccharose 54-56 59-63 57-59 
Raffinose '1 85-90 83-88 82-86 
Cellotriose . 30--32 15-18 11-13 

Die Zahlen geben an, nach wieviel Minuten 
die Zellen beweglich sind (5 Versuchsserien). Fett 
gedruckt sind die kiirzesten Zeiten. 

Zuckeranspruchen un
terscheiden. Wie MOE
wus (1940c) weiter zei
gen konnte, sind diese 
Unterschiede erblich. 
Sie werden durch ein 
einziges Gen reguliert 
(flac). 

3. In Beweglichkeits
stoff-Filtraten im Dun
keln unter anaeroben Be
dingungen. Stellt man 
sich aus beweglichen 
Chlamydomonas -Zellen 
Filtrate her und bringt 
man in diese Filtrate 
unbegeiBelte Zellen, so 
werden sie im Dunkeln 

und unter anaeroben Bedingungen beweglich. Diese Beweglichkeitsstoff
Filtrate sind artspezifisch, d. h. die Zellen werden im arteigenen Filtrat am 
schnellsten beweglich. Diese Verschiedenheiten werden durch dasselbe 
Gen reguliert, das die verschiedenen Zuckeranspruche bedingt. Aus diesen 
Versuchen mussen wir schlieBen, daB die bewegliehen Chlamydomonas
Zellen Stoffe sezernieren, welche unbewegliche Zellen im Dunkeln und 
unter anaeroben Bedingungen beweglich machen (Beweglichkeitsstoffe). 

Zur weiteren Charakterisierung dieses Beweglichkeitsstoffes fUhrten 
KUHN-MoEWUS-JERCHEL (1938) folgende Versuche aus. Mehrere hundert 
Liter Filtrat von beweglichen Zellen wurden auf einige Kubikzentimeter 
eingeengt. Diese konzentrierte L6sung war orangegelb gefarbt. Nach 
Versetzen mit Salzsaure und Ausschutteln mit Chloroform ging der 
Farbstoff in Chloroform tiber. Die Chloroform16sung zeigte ein Caro
tinoid-Spektrum mit 2 Absorptionsbanden bei 467 und 438 mf!. Diese 
Banden stimmen mit denjenigen des trans-Crocetins uberein. Eine Ver
gleichsl6sung von Croein, die ebenso behandelt wurde, ergab die gleichen 
Absotptionsbanden. In Methanol unter Zusatz von Alkali entsteht aus 
dem Beweglichkeitsstoff eine chloroforml6sliche Verbindung mit 2 Absorp
tionsbanden bei 463,4 und 435,1 mf!. Das gleiche ist vom Crocin bekannt : 
es entsteht dabei der trans-Crocetindimethyiester (Absorptionsbanden 
463,8 und 435,1 mf!). Die Mikrobestimmung des Zuckers nach FUJITA 
und IWASAKA (1931) in den Beweglichkeitsstoff-Konzentraten ergab ein 
Reduktionsverm6gen entsprechend 0,134 mg d-Glueose. Croein zerfallt 
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bei der Salzsaure-Hydrolyse in 1 Mol. Crocetin + 4 Mol. d-Glucose. Aus 
diesen Versuchen kann geschlossen werden, daB der naturliche Beweglich
keitsstoff entweder mit Crocin identisch ist oder ein sehr nahe verwandtes 
Glucosid des Crocetins darstellt. 

Bringt man unbegeiBelte Zellen von Chlamydomonas eugametos in eine 
0,0001 %ige Crocinlosung, so werden sie im Dunkeln und unter anaeroben 
Bedingungen schneller beweglich als in Gentiobioselosung unter aeroben 
Bedingungen. Das Crocin besitzt, wie MOEWUS (1938b) fand, eine unge
heure biologische Wirksamkeit: noch Verdunnungen von 1 : 250000000000 
vermogen Chlamydomonas-Zellen beweglich zu machen. Genauere Ver
suche von MOEWUS (1939b) ergaben, daB alle Zellen beweglich werden, 
wenn auf 5 Zellen 6 Molekeln Crocin treffen. Das gilt fur Chlamydomonas 
eugametos f. simplex, f. typica und f. subheteroica. Nach MOEWUS (1939b) 
benotigt bei f. synoica 1 Zelle etwa 100 Molekeln Crocin, bei Chlamydo
monas dresdensis eine Zelle etwa 100000, bei Chlamydomonas braunii 
sogar 1000000 Molekeln Crocin. Aile diese Versuche fuhren zu dem 
SchluB, daB der Beweglichkeitsstoff von Chlamydomonas eugametos mit 
Crocin (= Digentiobioseester des Crocetins, vgl. S. 344) identisch ist. Die 
Beweglichkeitsstoffe von Chlamydomonas dresdensis und braunii werden 
andere Zuckerester des Crocetins sein; vielleicht ist es bei dresdensis ein 
Cellobioseester, bei braunii ein Cellotrioseester des Crocetins. 

c) Die eigentlichen Gamone. Die beweglichen Chlamydomonas
Zellen, die sich im Dunkeln in einer Glucose-, Beweglichkeitsstoff- oder 
Crocin-Losung befinden, werden nicht kopulationsfahig. Erst wenn sie 
belichtet werden, beginnen sie zu kopulieren, falls beide Geschlechter vor
handen sind. WieMoEwus (1938c) fand, werden die beweglichenDunkel
zellen nur bei Bestrahlung mit blauem und violett em Licht (496 und 
4}6 mfl) kopulationsfahig. Dabei mussen die mannlichen Dunkelzellen 
stets langer bestrahlt werden als die weiblichen Dunkelzellen. Wie schon 
auf S. 330 beschrieben wurde, werden die Andro-Dunkelzellen im Dunkeln 
in einem Androgameten-Filtrat, die Gyno-Dunkelzellen in einem Gyno
gameten-Filtrat kopulationsfahig. Kombiniert man solche filtratbehan
delten Zellen im Dunkeln miteinander, dann erfolgen Kopulationen. Die 
in den Filtraten enthaltenen Gamone sind geschlechtsspezifisch: Gyno
gamon und Androgamon. 

Bestrahlt man die Gyno- und Androgamon-Losungen mit blauem und 
violettem Licht, so verlieren sie nach kurzer Zeit ihre Wirksamkeit. 1m 
roten Licht bleibt ihre Wirksamkeit erhalten. Die Gyno- und Andro
gamone werden also im blauenund violett en Licht gebildet und auch 
wieder zerstort. Es zeigte sich nun, daB aus dem Gynogamon durch Be
strahlung mit blauem und violett em Licht unter den angewandten Be
dingungen nach etwa 50 Min. eine Losung entsteht, die Androgamon
Wirkung hat. Nach noch langerer Bestrahlung wird die Losung wieder 
unwirksam. Aus dem Androgamon entsteht niemals eine Losung, die 
Gynogamonwi~kung hat. 
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In einem weiteren Versuch bestrahlte MOEWUS (1938 c) die Dunkeizellen 
mit rotem Licht (643 mfl). Die aus so1chen Zellen hergestellten Filtrate 
haben keine Gamonwirkung. Bestrahlt man dagegen diese "Rotlicht
Filtrate" mit blauem und violettem Licht, dann erhalt die Lasung nach 
einer Bestrahlung von etwa 25 Min. Gynogamonwirkung. Bald danach 
wird sie wieder wirkungslos. Nach weiteren 50 Min. Bestrahlung hat die 
Lasung Androgamonwirkung. Kurz darauf wird sie wieder unwirksam, 
urn dann keine Wirksamkeit mehr zu erhalten (Endstufe Ko). Daraus 
mussen wir schlieBen, daB die Zellen im roten Licht eine Vorstufe bilden 
und sezernieren, au's der durch Bestrahlung mit blauem und violettem 
Licht erst das Gynogamon, spater das Androgamon hervorgeht: 

Vorstufe (V) - Gynogamon - Androgamon - Endstufe (Ko). 
Eine Mischung, die aus 3 Vol.-TIn. V + 1 Vol.-Tl. Ko besteht, hat 

Gynogamonwirkung; eine Lasung, die aus 1 Vol.-Tl. V + 3 Vol.-TIn. Ko 
zusammengesetzt ist, zeigt Androgamonwirkung. Die naturlichen Gamone 
sind also anscheinend keine einheitlichen Verbindungen, sondern sie be
stehen aus 2 Verbindungen, der Vorstufe V und der Endstufe Ko. AIle 
anderen Mischungen von V- und Ko-Lasungen sind auf Dunkelzellen 
von Chlamydomonas eugametos f. simplex ohne jede Wirkung. 

Wegen der Unbestandigkeit der Vorstufe, des Gyno- und Andro
gamons gelang es nur, die Endstufe Ko genugend anzureichern (KUHN
:.vIOEWUS-J ERCHEL 1938). Durch Konzentration von Ko-Lasungen wurde 
ein orangegelber, chloroformlaslicher Farbstoff erhalten, der 2 Absorptions
banden bei 463 und 435 mfl besitzt. Seine Eigenschaften stimmen sehr 
nahe mit denen von trans-Crocetindimethylester uberein. Es gelang, in 
den obenerwahnten 3 :1- bzw. 1 :3-Mischungen die Ko-Lasung durch 
eine waBrige Lasung von trans-Crocetindimethylester zu ersetzen. Es 
wurde vermutet, daB die lichtempfindliche Vorstufe V mit dem von 
KUHN und WINTERSTEIN (1933) isolierten cis-Crocetindimethylester in 
Beziehung stehen kannte, der auch unter dem EinfluB von blauem und 
violett em Licht in die trans-Form umgelagert wird. Es zeigte sich, daB 
wir in den 3 :1- bzw. 1 :3-Mischungen die V-Lasung durch eine waBrige 
Lasung von cis-Crocetindimethylester ersetzen kannen. WaBrige Lasun
gen von cis- und trans-Crocetindimethylester haben bei einem Mischungs
verhaltnis von 3 Vol.-TIn. cis- und 1 Vol.-Tl. trans-Ester Gynogamon
wirkung, bei einem Mischungsverhaltnis von 1 Vol.-Tl. cis- und 3 Vol.
TIn. trans-Ester Androgamonwirkung. Nur diese 3: 1- bzw. 1: 3-
Mischungen sind auf die Dunkelzellen von Chlamydomonas eugametos 
f. simplex wirksam. Der trans-Crocetindiathylester kann den trans
Crocetindimethylester nicht ersetzen. Wir mussen daraus schlieBen, daB 
die naturlichen Gamone wahrscheinlich aus ganz bestimmten Mischungen 
von cis- und trans-Crocetindimethylester zusammengesetzt sind. Beide 
Ester wirken noch in Verdunnungen von 1 : 33000000000, d. h. jede Zelle 
benotigt zum Kopulationsfahigwerden etwa 104 Molekeln cis- und trans
Crocetindjmethylester. 
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d) Die Gamone der 8 Gametensorten der eugametos-Gruppe. 1m 
vorigen Abschnitt sind die Ergebnisse, die an Chlamydomonas eugametos 
f. simplex (mit 4l2- und 6'2-Gameten) erhalten wurden, mitgeteilt worden. 
Von groBem Interesse war es nun festzustellen, welche Zusammensetzung 
die Gamone der ubrigen zur eugametos-Gruppe gehorenden Formen 
haben, die in Tabelle 7 angefiihrt sind. Die Untersuchung erstreckte 
sich zunachst nur auf die 4l4_, 4l3_, 4l1-, 6'1_, 6'3_,6'4-Gametensorten der 
Diozisten (MOEWUS 1939c). Die Ergebnisse waren folgende: 1. Die Spezi
titiit der Gamone. Bewegliche Dunkelzellen jeder Gametensorte (4l4, 4l3, 
4l2, 4l1, 6'1, 6'2, 6'3, 6'4) werden nur durch das Gamon der gleichen Gameten
sorte im Dunkeln kopulationsfahig. 2. Zusammenhang der Gamone unter
einander. Aus dem 4l4-Gamon konnen durch Bestrahlung mit blauem und 
violett em Licht die Gamone aller ubrigen Gametensorten erhalten werden. 

Tabelle 10. Bestrahlung der 8 Gametenfiltrate mit blauem 
und violettem Licht nachMoEwus (1939C). 

Wirksamkeit nach einer Bestrahlung in Minuten auf Gametensorte 
Filtrat --- - ----

<j" I ~a I 
~, 

I ~' I cr' I cr' I cra I cr' 

414 0-4 t 10-12118-22 30-32 56-58 68-72 1 80 
1

88- 90 
413 - 0-2 8-10 20-22 48-52 60-62 70 78-80 
412 - - 0-2 10-12 38-42 50-52 62 72-74 
411 - - - 0-2 28-32 42 50-52 60-64 
6'1 - - - - 0-4 10-12 20 30-34 
6'2 - - - - - 0-4 10 

1 20-22 6'3 -

1 

- - - - -

I 
0 10-12 

6'4 - - I - - - - - 0-4 

In Tabelle 10 sind die Ergebnisse dieser Bestrahlungsversuche zusammen
gestellt. 3. Die gemeinsame Vorstute aller 8 Gametensorten. Aus den Vor
stufenfiltraten aller 8 Gametensorten - erhalten durch Bestrahlung der 
Dunkelzellen mit rotem Licht - lassen sich durch Bestrahlung mit 
blauem und violettem Licht alle 8 Gamone gewinnen, die in folgender 
Reihenfolge entstehen: 

Vorstufe -;+ 414 -+ 413 -+ 412 -+ 411 -+ 6'1 -+ 6'2 -+ 6'3 -+ 6'4 -+ Endstufe Ko. 
4. Vorstute wird durch cis-Crocetindimethylester ersetzt. Bestrahlt man 
eine konzentrierte waBrige Losung von cis-Crocetindimethylester mit 
blauem und violett em Licht, dann erhalt man genau die gleichen Ergeb
nisse wie bei der Bestrahlung der Vorstufen-Fi~trate, wie aus Tabelle 11 
hervorgeht. Daraus ergibt sich, daB die Gamone aller 8 Gametensorten 
wahrscheinlich aus cis- und trans-Crocetindimethylester zusammengesetzt 
sein mussen, nur werden die jeweiligen Anteile beider Ester verschieden 
sein. 5. Die Zusammensetzung der Gamone der 8 Gametensorten. Die 
Prufung aller moglichen cis: trans-Mischungen ergab, daB nur ganz 
bestimmte Mischungen Gamonwirkurig haben, wie aus Tabelle 11 her
vorgeht. Damit ist gezeigt worden, daB die Gamone der 8 Gametensorten 
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Tabelle it. Der Zusammenhang der 8 Gamone untereinander 
nach MOEWUS (1939C) und KUHN-MoEWUS (1940a). 

V --+ Sf4 --+ Sf3 --+ Sf2 --+ Sfl -)- ~l --+ ~2 --+ ~3 --+ ~4 --+ Ko 
4 14 24 34 65 75 84 94 
5 14 25 34 65 75 85 95 
96-94 86-83 75-74 66-65 36-34 26-24 17-14 6-5 cis 
4-6 14-17 25-26 34-35 64-66 74-76 83-86 94-95 trans 

95 84,5 .]4,5 65,5 35 25 15,5 5,5 cis 
5 15,5 25,5 34,5 65 75 84,5 94.5 trans 

94,7 1>5,7 75 66,7 33,7 25 14,3 5,3 cis 
5,3 14,3 25 33,7 66,7 75 85,7 94,7 trans 

t. Reihe: die Zeiten, nach der bei der Bestrahlung eines Vorstufen-Fil
trates mit blauem und violettem Licht die einzelnen Gamone entstehen 
(Minuten). 2. Reihe: dasselbe fUr eine waBrige Lasung von cis-Crocetin
dimethylester (Minuten). ). Reihe: Die experimentell gefundenen wirksamen 
Mischungen von cis- und trans-Crocetindimthylester. 4. Reihe: die Mittel
werte von der 3. Reihe. 5. Reihe: Die auf Grund der BERGMANN-NIEMANN
schen Zahlen zu erwartenden cis :trans-Zahlen. 

wahrscheinlich aus ganz bestimmten Gemischen von cis- und trans
Crocetindimethylester bestehen. Innerhalb des weiblichen Geschlechts 
ist stets der cis-Anteil groBer, innerhalb des mannlichen Geschlechts 
dagegen der trans-Anteil. Auffallend ist der groBe Sprung von dem 
Sfl-Gamon (65: 35) zum ~cGamon (35: 65). Wir konnen jetzt jedem 
Realisator-Gen ein bestimmtes cis: trans-Gemisch zuordnen. Der Ein
fachheit halber wurden aber die Zahlenindices der Gene Fund M bei
behalten. Die Gametenvalenzen sind, wie im Abschnitt VIII gezeigt 
wurde, erblich. Auch die Monozisten bilden Gameten mit bestimmter, 
erblich festgelegter Valenz. 

Eigenartig war es, daB auBer den 8 cis: trans-Zusammensetzungen der 
Gamone (95: 5, ~5: 15, 75: 25, 65: 35, 35: 65, 25: 75, 15: 85, 5: 95) 
niemals andere Typen festgestellt wurden, wie z. B. 55 : 45 oder 45 : 55. 
Mutationsversuche mit Radium-y-Strahlen und mit Rontgenstrahlen 
(KUHN-MoEWUS 1940a, MOEWUS 1940d) bei Dosen von 1500-6000 r 
ergaben, daB aus einem Sf4-Stamm folgende Typen hervorgehen konnen: 
Sf3, Sf2 und Sfl. Ebenso gelang es, aus einem ~l-Stamm ~_2, ~_3 und ~4_ 
Typen zu erhalten. Diese Veranderungen waren stets sprunghaft, niemals 
traten Zwischenstufen auf, auch nicht Typen, deren cis: trans-Zusammen
setzung der Gamone 55 : 45 oder 45 : 55 waren. Hier muB irgendeine 
GesetzmaBigkeit zugrunde liegen. KUHN und MOEWUS (1940a) nehmen 
an, daB bereits die Polyensynthese unter dem EinfluB der dafiir verant
wortlichen Gene Fund M so verlauft, daB cis- und trans-Crocetindime
thylester nur in bestimmten Mengenverhaltnissen gebildet werden. Es 
fragt sich daher, welche Bedeutung die Zahlenverhaltnisse 95 : 5, 85 : 15 
usw. haben. KUHN und MOEWUS (1940a) vermute~, daB "diese Frage 
letzten Endes gleichbedeutend ist mit derjenigen, warum die einzelnen 
Aminosauren in den Proteinen in ganz bestimmten Zahlenverhaltnissen 
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auftreten". Nach BERGMANN und NIEMANN (1937) ist die Zahl Zeiner 
Aminosaure in 1 Mol. Protein=2n X3 ffi (n,m~O, 1,2,3,4 ... ). Es ist 
denkbar, daB nicht nur die Aminosauren selbst, sondern auch andere im 
Zusammenhang mit dem Aufbau der Proteine hervorgebrachte Wirk
stoffe nur in bestimmten Zahlenverhaltnissen von den Zellen gebildet 
werden. Die cis: trans-Verhaltnisse von Crocetindimethylester k6nnten 
daher so zustande kommen, daB in den Gynogameten auf 1 Mol. trans
Polyen 2, 3, 2 X3 und 2 X3 2 Mol. cis-Polyen gebildet werden, in den Andro
gameten auf 1 Mol. cis-Polyen 2, 3, 2 X3 und 2 X3 2 Mol. trans-Polyen. 
Wie aus der auf S. 338 befindlichen Tabelle 11 hervorgeht, liegen die 
experimentell gefundenen cis: trans-Zahlen innerhalb der Versuchsfehler 
mit denjenigen zusammen; die auf Grund dieser Vorstellung berechnet 
wurden. Wenn die Beziehung Zcis: Ztrans = 1 : 2n X 3m gilt, kann man auch 
verstehen, warum weder in der Natur noch in den Mutationsversuchen 
Typen auftreten, die 55: 45 bzw. 45: 55 sezernieren. Weitere Anhalts
jmnkte dafiir, daB die cis: trans-Verhaltnisse sehr friihzeitig, also wahr
scheinlich schon bei der Polyensythese auftreten, werden im Abschnitt XI 
besprochen. 

1m Licht wird nun dauernd cis- in trans-Ester umgewandelt. Es ist 
daher auffallig, daB die Gamone aus belichteten Gameten immer eine 
bestimmte Zusammensetzung haben. HAUSSER (1939) untersuchte die 
Quantenausbeute der cis: trans-Umwandlung bei Einstrahlung der 
Wellenlangen 366, 435, 467 m{l-. Es ergab sich, daB erst fiir 120 absorbierte 
Quanten eine cis: trans-Umlagerung eintritt. Da die fiir die biologischen 
Versuche verwendeten Gametensllspensionen, die 2.106 Zellen in 1 cern 
enthalten, tiefgriin gefarbt sind, werden die Zellen viel Licht absorbieren, 
so daB fiir die cis: trans-Umlagerung nur wenig Energie zur Verfiigung 
steht. Auf diese Weise kann das genetisch bedingte cis: trans-System 
in der Gametensuspension sicher langere Zeit konstant gehalten werden. 

e) Chemotaxis und relative Sexualitiit. Die bei der Kopulation 
von Algengameten auftretende Gruppenbildung wird allgemein durch 
chemotaktische Anlockung der Gameten erklart. Die Chemotaxis-Ver
suche von MOEWUS (1933) mit den Gameten von Chlamyodomonas euga
metos verliefen ergebnislos, offenbar deshalb, weil die starke Lichtempfind
lichtkeit der Gamone nicht beachtet wurde. Von MOEwus (1939b) aus
gefiihrte Versuche hatten mehr Erfolg. Es war zu untersuchen, ob die von 
den Gameten ausgeschiedenen Gamone als Chemotaktika dienten. Die 
Versuche wurden mit Hilfe der PFEFFERSchen Kapillarmethode angestellt. 
Es zeigte sich, daB die Chlamydomonas-Gameten gegen eine groBe Reihe 
organischer Verbindungen chemotaktisch waren, so z. B. gegen diejenigen 
Zucker, die fiir die Beweglichkeit im Dunkeln erforderlich sind, auch gegen 
Crocin, sowie gegen solche Verbindungen, die CHs-Gruppen in ihrem Mole
kiil haben. Von besonderem Interesse war die chemotaktische Wirksam
keit von cis- und trans-Crocetindimethylester sowie verschiedener Ge
mische dieser beiden Verbindungen. Wie aus Tabelle 12 hervorgeht, 

22* 
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Tabelle 12. Die Ergebnisse der cis: trans-

Gamet AuB~nl(jsung I Chemotaktisch unwirksame I Unterschiede der cis: trans-
Minderungen Minderungen der Spalte 2 und 3 

<;>4 95: 5 I 100: 0-77: 23 5 : 5-0 0-18: 18 
<;>3 85: 15 100: 0-67: 33 15: 15-0 0-18: 18 
<;>2 75: 25 93: 7-57: 43 18: 18-0 0-18: 18 
<;>1 65: 35 83: 17-47: 53 18: 18-0 0-18: 18 
&1 35: 65 53: 47-17: 83 18: 18-0 0-18: 18 
&2 25: 75 43: 57- 7: 93 18: 18-0 0-18: 18 
&3 15: 85 33: 67- 0: 100 18: 18-0 0-15: 15 
&4 5: 95 23 : 77- 0: 100 18: 18-0 0- 5: 5 
Die Gameten der 8 Sorten (<;>'-&'), deren Gamon (= AuBenlosung) 

100 : 0-0: 100 gepriift. 

unterscheiden sich die 8 Gametensorten in ihrem chemotaktischen Ver
halten deutlich. Ganz allgemein ki:innen wir sagen, daB eine positive 
Reaktion dann zustande kommt, wenn der cis: trans-Unterschied zwi~ 
schen der AuBenli:isung, in der sich die Gameten befinden und dem in der 
Kapillare befindlichen Chemotaktikum ~ 19: 19 ist. 1st der cis: trans
Unterschied ::;; 18 :18, dann unterbleibt die chemotaktischeAnsammlung. 
Die Versuche gelingen nur, wenn sie im Dunkeln ausgefuhrt werden, da 
ja im Lich,t augenblicklich cis:trans-Umlagerung eintritt. Auffallend 
niedrig sind auch die absoluten Schwellenwerte fur cis- und trans-Crocetin
dimethylester. Beide sind noch in 10-14 molarer Li:isung deutlich wirksam. 

Werden die naturlichen Gamone als Chemotaktika verwendet, dann 
sind die Ergebnisse folgende: die <;>4-Gameten sind chemotaktisch gegen 
das ~2_, <;>1_, &1_, &2_, &3_ und &"-Gamon, die ~3-Gameten gegen das 
~1_, &1_, &2_, &3_ und &"-Gamon, die ~2-Gameten gegen das ~,,_, &1_, 
&2_, &3_ und &"-Gamon, die ~1-Gameten gegen das <;>,,_, <;>3_, &1_, &2_, &3_ 
und &"-Gamon, die &1-Gameten gegen das &3_, &"_, ~1_, ~2_, ~3_ und 
!f"-Gamon, die &2-Gameten gegen das &"-, <;>1_, <;>2_, <;>3_ und <;>4-Gamon, 
die &3-Gameten gegen das &1_, <;>1_, ~2_, <;>3_ und <;>4-Gamon, die &"-Ga
meten gegen das &2_, &1_, <;>1_, !f2_, ~3_ und <;>"-Gamon. Sind die cis: 
trans-Unterschiede 0: Ooder 10: 10, dann unterbleibt die chemotaktische 
Reaktion. Nur wenn der cis: trans-Unterschied ~ 20: 20 ist, erfolgt eine 
positive chemotaktische Reaktion. 

Bevor auf die Ergebnisse naher eingegangen werden solI, muB noch 
auf die Besonderheiten der cis: trans-Chemotaxis hingewiesen werden. 
Bei dem cis-Ester besteht, wie aus Tabelle 12 hervorgeht, zwischen AuBen
li:isung und Kapillare ein ansteigendes Gefalle, bei dem trans-Ester ein 
absteigendes Gefii.lle, wenn wir <;>2-Gameten und ein 95: 5-Gemisch ver
gleichen. Wir haben also zwei Gefalle verschiedener Richtung. Die Untet"
schiedsschwelle betragt nur 1 : 1,27 und es besteht uberhaupt kein Gefalle 
des osmotischen Druckes. Fur das Zustandekommen der chemotaktischen 
Reaktion kann das verschiedene cis: trans-Verhaltnis auf beiden Seiten 
verantwortJ,ich gemacht werden. Da zu Beginn des chemotaktischen 
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Chemotaxis. Nach MOEWUS (1939c). 

Chemotaktisch wirksame Minderungen 

76: 24-0: 100 
66: 34-0: 100 

100: 0-94: 6 56: 44-0: 100 
100: 0--84: 16 46: 54-0: 100 
100: 0-54: 46 16: 84-0: 100 
100: 0-44: 56 6: 94-0: 100 

100: 0--34: 66 
100: 0--24: 76 

Unterschiede der cis: trans·Minderungen 
von Spalte 2 und 5 

19: 19-95: 95 
19: 19-85: 85 

25: 25-19: 19 19: 19-75: 75 
35: 35-19: 19 19: 19-65: 65 
65: 65-19: 19 19: 19-35: 35 
75 : 75-19: 19 19: 1.9-25 : 25 

85: 85-19: 19 
95: 95-19: 19 

in Spalte 2 angegeben ist, werden gegen cis: trans-Mischungen von 

Versuchs auf beiden Seiten gleicher osmotischer Druck herrscht, k6nnen 
wir das Zustandekommen der chemotaktischen Reaktion nur durch Diffu
sion erklaren, die also zum Ausgleich der Konzentrationen des cis- und 
des trans-Esters im Gesamtsystem treibt. Es herrscht also, wie MOEWUS 
(1939c) ausfiihrt, das Bestreben zur Erreichung eines Zustandes h6herer 
Wahrscheinlichkeit (Zunahme der Entropie) und dieses Bestreben ist 
sehr wahrscheinlich die treibende Kraft der chemotaktischen Bewegung. 

Auf Grund dieser Chemotaxis-Versuche k6nnen wir uns bei Chlamy
domonas auch das Zustandekommen der relativen Sexualitat erklaren 
(MOEWUS 1939a, b, c). Eine chemotaktische Reaktion erfolgt nur dann, 
werin der cis: trans-Unterschied ;;2:; 19: 19 ist. Wie Tabel1e 13 zeigt, 

Tabelle 13. Die Kombinationen der Gametensorten der Chlamydo-
monas eugametos-Gruppe nach MOEWUS (1939C). 
~4 ~3 ~2 ~1 c!l c!2 c!3 c!4 

95: 5 85: 15 75: 25 65: 35 35: 65 25: 75 15: 85 5: 95 
~4 95: 5 0 2 3 3 3 3 
~385:15 10: 10 0 1 3 3 3 3 
~2 75: 25 20: 20 10: 10 0 3 3 3 3 
~1 65: 35 30: 30 20: 20 10: 10 2 3 3 3 
c!l 35: 65 60: 60 50: 50 40: 40 30: 30 0 1 2 
c!225:75 70: 70 60: 60 50: 50 40: 40 10: 10 0 1 

c!315:85 80: 80 70: 70 60: 60 50: 50 20: 20 10: 10 0 
c!4 5: 95 90: 90 80: 80 70: 70 60: 60 30: 30 20: 20 10: 10 

Zu jeder Gametensorte ist die cis: trans-Zusammensetzung des Gamons 
angegeben. Oberhalb der Diagonale von links oben nach rechts unten sind 
die Reaktionsstarken (Gruppenbildung vgl. Tabelle 7) angegeben, unterhalb 
der Diagonale die cis: trans-U nterschiede. 

kann daher ein ~4-Gamet mit einem ~2-Gameten, ebenso auch mit einem 
~l-Gameten nicht aber mit einem ~3-Gameten kopulieren, da der cis: trans
Unterschied nur 10: 10 betragt. Die Reaktionsstarke 1 (= Kopulations
paare) erfolgt, wenn der cis: trans-Unterschied 20: 20 ist. Chemotaxis
Versuche ergab~, daB bei diesem cis: trans-Unterschied 200-254 Sek. 
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bis zum Erreichen einer bestimmten chemotaktischen Ansammlung ver
gehen. Die ReaktionssUirke 2 (= 10-20zellige Gruppen) tritt bei einem 
cis: trans-Unterschied von 30 :30 auf: eine bestimmte chemotaktische 
Reaktion ist im Chemotaxis-Versuch bei diesem cis: trans-Unterschied 
nach 140---180 Sek. zu beobachten. Die Reaktionsstarke 3 (= 100 und 
mehrzellige Gruppen) kommt bei einem cis: trans-Unterschied von 40 : 40 
bis 90 : 90 zustande: eine bestimm te chemotaktische Reaktion im Chemo
taxis-Versuch nach 22-109 Sek. Es hat sich also eine gewisse Parallelitat 
ergeben zwischen cis: trans-Chemotaxis und der Reaktionsstarke bei 
den Gametenkopulationen. Damit ist die Erscheinung der relativen 
Sexualitat auf die Verschiedenheiten des cis: trans-Systems der Gamone 
zuruckgefuhrt worden. HARTMANN (1939) sieht in diesen Versuchser
gebnissen von MOEwus (1939a, b, c) einen Beweis fUr das Vorhandensein 
einer allgemeinen bisexuellen Potenz, die mit AG bezeichnet wird. Auf 
diese Frage wird zum SchluB dieses Artikels naher eingegangen. 

Mit der chemotaktischen Anlockung allein ist es aber nicht getan. 
Denn bevor die Verschmelzung qeginnt, mussen die Gametenmembranen 
an den Vorderenden, wo die Fusion erfolgt, aufgelost werden. Man beob
achtet, daB nach dem Aufsuchen die beiden Gameten lebhaft aufeinander
zustoBen. Nach etwa 10 Min. gelingt es nicht mehr, die beiden Gameten 
voneinander zu trennen, so fest sind sie dann schon miteinander vereint. 
Ob die Auflosung der Membranen rein mechanisch durch das Aufeinander
stoBen oder durch die Gamone bedingt ist, konnen wir zur Zeit nicht 
sagen. 

X. Die geschlechtsbestimmenden Stoffe oder Termone. 
:WOEWUS (1935 b) fand bei der Untersuchung einer monozischen 

Rasse von Protosiphon botryoides, daB die Wasserstoffionenkonzentration 
einen EinfluB auf die Geschlechtsbestimmung hat. In sauren Losungen 
wird die Entwicklung von +-Gameten gefordert, in alkalischen Losungen 
diejenige von --Gameten. Auch Gametenfiltrate haben eine geschlechts
bestimmende Wirkung. In angesauerten Filtraten aus +-Gameten ent
wickelt die l)1onozische Rasse nur +-Gameten, in alkalisch gemachten 
Filtraten aus --Gameten nur --Gameten. Die Protosiphon-Gameten 
sezernieren demnach Stoffe, we1che das Geschlecht der monozischen 
Gameten beeinflussen. Diese geschlechtsbestimmenden Stoffe sollen 
Termone genannt werden. Uber die chemische Natur dieser Stoffe bei 
Protosiphon konnte MOEWUS keine Aussage machen. 

Ahnliche Stoffe wies MOEWUS (1940b) auch bei Botrydium granu
lat~tm nacho Die Zellen der monozischen Rassen bilden in Filtraten aus 
diozischen Gynogameten nur weibliche Gameten, wahrend in Filtraten 
aus diozischen Androgameten stets mannliche Gameten gebildet werden. 
Es gibt also ein Gynotermon und ein Androtermon. MOEWUS konnte 
nachweisen, daB auch die Monozisten Termone sezernieren. Es zeigte 
sich namlich, daB das Gynotermon durch Bestrahlung mit ultraviolettem 
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Licht unwirksam wird, das Androtermon dagegen nicht. Das Andro
termon verliert, wenn es angesauert wird und dann 10 Min. lang auf 100° 
erhitzt wird, seine Wirksamkeit, das Gynotermon bleibt bei dieser Be
handlung erhalten. Daraus miissen wir schlieBen, daB die Qeiden Termone 
verschieden sind. MOEWUS bestrahlte ein Filtrat aus monozischen Game
ten mit UV und gab dann monozische Zellen hinzu: alle Gameten wurden 
mannlich. Wurde das monozische Filtrat angesauert, kurz aufgekocht 
und danach monozische Zellen hinzugefiigt, dann entstanden nur weib
liche Gameten. Aus diesen Versuchen muB geschlossen werden, daB die 
monozischen Gameten Gynotermon und Androtermon sezemieren. 
Hingewiesen sei noch auf die Versuche von ] OLLOS (1926) an Dasycladus 
clavae/ormis, aus deren Ergebnissen auch auf geschlechtsbestimmende 
Stoffe geschlossen werden kann, wenn auch die mitgeteilten Befunde 
noch einer griindlichen Klarung bediirfen. 

Am weitesten konnten die Untersuchungen iiber die Termone der 
Arten der Chlamydomonas eugametos-Gruppe vorwartsgetrieben werden 
(KUHN-MoEWUS-WENDT 1939, MOEWUS 1940a). Bringt man monozische 
Zellen in ein Filtrat aus Gynogameten irgendeines diozischen Stammes, 
so werden alle Zellen zu Gynogameten. In einem Filtrat aus Andro
gameten werden sie zu Androgameten. Es zeigte sich, daB diese ge
schlechtsbestimmenden Stoffe oder Termone nur von beweglichen Zellen 
sezemiert werden. Die Termone sind keineswegs mit den Gamonen 
identisch. Auf die Diozisten selbst sind die Termone ohne jede Wirkung, 
auf Subdiozisten sind sie dagegen wirksam: der ~ Subdiozist wird in 
einem Gynotermon weiblich-diozisch, in einem Androtermon monozisch, 
der c1 SubdiOzist im Gynotermon monozisch, im Androtermon rein 
mannlich -diozisch. 

Weitere Versuche ergaben, daB die Termone der Chlamydomonas
Zellen durch zwei Carotinoid-Derivate ersetzt werden konnen, und zwar 
durch Pikrocrocin und Safranal. In einer waBrigen Pikrocrocinlosung 
werden alle monozischen Zellen zu Gynogameten, in einer waBrigen 
Safrariallosung werden sie zu Androgameten. Zur weiblichen Determi
nierung benotigt eine Zelle von Chlamyodomonas eugametos f. synoica 
etwa 4 X 106 Molekeln Pikrocrocin, zur mannlichen Determinierung da
gegen nur 20-30 Molekeln Safranal. Das Safranal ist demnach 100000mal 
wirksamer als das Pikrocrocin. Die Spezifitat des Safranals geht noch 
daraus hervor, daB oc-Cyclocitral, ,B-Cyclocitral und Citral ganzlich un
wirksam sind. 

Die natiirlichen Termone und die beiden sie ersetzenden Carotinoid
Derivate haben folgende gemeinsame chemische Eigenschaften. Das natiir
liche Androtermon und das Safranal sind atherloslich und wasserdampf
fliichtig. Das natiirliche Gynotermon und das Pikrocrocin haben diese 
Eigenschaften nicht. Durch Erhitzen mit verd. Schwefelsaure oder mit 
verd. Barytwasser wird das Gynotermon zerstort; gleichzeitig erhalt 
die Losung Androtermon-Wirkung. Aus dem Pikrocrocin entsteht nach 
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KUH~ und WINTERSTEIN (1934) bei dieser Behandiung Safranal. Aus 
diesen vergieichenden Untersuchungen sowie aus der Spezifitat des 
Safranals und seiner hohen absoluten Wirksamkeit k6nnen wir schIieBen, 
daB das natiirliche Androtermon hachstwahrscheinlich mit Safranal 
identisch ist. Weitere Versuche ergaben, daB das natiirliche Gyno
termon eine pikrocrocinahnliche Verbindung sein wird, die statt d-GIu
kose einen anderen Zucker - vielleicht Gentiobiose - enthalt. MOEWUS 
(1940a) zeigte, daB auch die Subdiazisten und Monazisten Termone 
sezernieren. Die Filtrate enthalten Gynotermon und Androtermon, 
ahnIich wie es MOEWUS (1940b) fUr das monazische Botrydium granu
latum fand. 

Auf S. 344 sind die chemischen Zusammenhange zwischen Termonen 
und Gamonen bei Chlamyodomonas zusammengestellt. Alle unbeweg
lichen Zellen enthalten eine gemeinsame Vorstufe, das Protocrocin. 
Durch Zerfall des Protocrocins entsteht 1. Crocin - das die Zellen unter 
anaeroben Bedingungen beweglich macht, und 2. Pikrocrocin bzw. eine 
pikrocrocinahnliche Verbindung - das Gynotermon. Aus dem Crocin 
biiden sich cis- und trans-Crocetindimethylester: die Gamone. Aus dem 
Pikrocrocin bzw. der pikrocrocinahnIichen Verbindung geht das Safranal 
hervor: das Androtermon 1. Damit sind alle physiologisch auftretenden 
Spaltstiicke eines Carotinoides in den Dienst der Sexual-Funktionen 
eines Organismus gestellt. 

Auf Grund dieser Ergebnisse konnte MOEWUS (1940a) folgenden Ver
such ganz im Dunkein ausfUhren. Man bringt monazische Chlamydomonas
Zellen von der genetischen Konstitution (PM1) in eine Lasung, die aus 
Pikrocrocin und Crocin besteht. Nach etwa 30 Min. fUgt man eine waBrige 
Lasung von cis- und trans-Crocetindimethyiester hinzu, die aus 65 Vol.
TIn. cis- und 35 Vol.-Tln. trans-Ester besteht. Auf diese \Veise werden die 

1 In einer Arbeit von R. KUHN und 1. Low "Uber das Androtermon 
von Chlamydomonas eugametos; linksdrehender 4-0xy-2.4.6-trirnethyl-LJI
tetrahydrobenzaldehyd" [Ber. dtsch. chern. Ges. 74, 219-231 (1941)] wird 
eine neue Verbindung beschrieben, die als Androterrnon 10mal wirksamer 
ist als Safranal. Dieser Oxyaldehyd hat folgende Konstitution: 

H3C CHa 
"C/ /" H 2C C-CHO 
i II 

H,,-C C-CH3 
HOr-" / 

CH2 

Eine Molekel dieser VerbindiIng, die in Wasser leicht loslich ist (Safranal 
ist schwer lOslich I), geniigt bereits, urn eine synoica-Zelle mannlich zu 
machen. Das optisch inaktive Safranal tritt unter physiologischen Be
dingungen in den Zellen der Alge gar nicht auf. DaB es noch, wenn auch 
schwacher, als Androterrnon wirkt, beruht vielleicht darauf, daB es in den 
Garneten durch Anlagerung von Wasser teilweise in den Oxyaldehyd iiber
zugehen vermag. 
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monozischen Zellen im Dunkeln zu kopulationsfa.higen Gynogameten. 
Andere monozische Zellen werden in eine Safranal-Crocin-Losung ge
bracht, nach 30 Min. eine Losung hinzugefiigt, die aus 35 Vol.-Tln. cis
und 65 Vol.-Tln. trans-Crocetindimethylester besteht: die Zellen werden 
zu kopulationsfa.higen Androgameten. Geben wir jetzt diese Gyno- und 
Androgameten - im Dunkeln - zusammen, so stellen wir nach kurzer Zeit 
zahlreiche Kopulationspaare fest. Wir konnen also eine monozische Kul
tur durch Zufugen der entsprechenden Beweglichkeitsstoffe, Termone 
und Gamone im Dunkeln vollkommen diozisch machen, und zwar so
wohl 5j2 diozisch als auch cJ diozisch. Hierzu sind allein chemisch wohl 
. definierte Verbindungen erforderlich. 

XI. Die mit den Sexualvorgangen in Beziehung 
stehenden Gene und Fermente. 

1. Die .Realisatoren Fund M. 
Die Realisatoren sind diejenigen Gene, welche die cis: trans-Zusammen

setzung der Gamone regulieren (MOEWUS 1938b, 1939c).KuHN und MOE
wus (1940a) haben zu zeigen versucht, daB die verschiedenen cis: trans
Verha.ltnisse bereits bei der Polyensynthese auftreten, so daB wir also 
sagen konnen, daB die Realisatoren F4, F3, F2, FI, MI, M2, M3, M4 schon 
bei der Polyensynthese eingreifen werden. Die Realisatoren-Gene gehoren 
nach MOEWUS (1940c) zur10. Koppelungsgruppe mit den GenenF, M, s, t 
und palo. Zwischen Fund M tritt zu etwa 3 % Crossing-over auf. Die 
4 Gene F4, F3, F2 und FI sind Glieder einer Serie multipler Allele, ebenso 
die 4 Gene MI, M2, M3 und M4. V alenz-Mutationen entstehen, wie MOEWUS 
(1940 d) zeigen konnte, nur nach Radium- oder Rontgenbestrahlung, nicht 
aber bei thermischer Behandlung oder Einwirkung von Dimethyl-dodecyl
benzyl-ammoniumbromid bzw. I-Dodecyl-3-a.thyl-benztriazoliumbromid. 
Die Mutationsrate in Richtung F4 -+ F3 -+ F2 -+ FI ist anscheinend 
hoher als diejenige in Richtung FI -+ F2 -+ F3 -+ F4. In einem Muta
tionsschritt kann aus F4 entstehen entweder F3 oder F2 oder Fl. 
Innerhalb der M-Serie ist anscheinend die Mutationsrate in Richtung 
MI -+ M2 -+ M3 -+ M4 hoher als diejenige in umgekehrter Richtung. 
AuJ3erdem entstanden F5- und M5_Mutanten, deren Gamone eine 
cis : trans-Zusammensetzung von 98: 2 bzw. 2: 98 haben. Dieses wurde 
der BERGMANN-NIEMANNSchen Zahl 2 X 33 : 1 (54: 1) bzw. 1: 2 X 33 

(1 : 54) entsprechen. Niemals traten Mutanten auf, deren Gamone eine 
cis: trans-Zusammensetzung von 55: 45 oder 45: 55 haben. Ebenso 
wenig gelang es, aus einem Glied der F-Serie eine M-Mutante oder aus 
einem Glied der M-Serie eine F-Mutante zu bekommen. Setzt man 
Monozisten einer Rontgenbestrahlung aus, so erhalt man als Mutanten 
Komplex-Diozisten. So entstanden z. B. aus einem (FIW)-Monozisten 
folgende Komplex-Diozisten (FIM2) , (FlM3) , FlM4) , (FlM5) , (paW), 
(PMI) , (PW) , (F5Ml). 

" 
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2. Das Gen mot. 
Das auf S. 344 gebrachte Schema iiber den Zerfall des Protocrocins 

nach KUHN und MOEWUS (1940b) fiihrt zu folgender SchluBfolgerung: 
Gynotermon (Pikrocrocin) und Beweglichkeitsstoff (Ctocin) diirften 
nicht unabhangig voneinander auftreten. MOEWUS (1940a) weist darauf
hin, daB unbewegliche Zellen, die kein Croein sezemieren, kein Gyno
termon ausscheiden. 1m roten Licht wird Crocin gebildet, es entsteht 
auch Gynotermon. Einen zweiten Weg, durch den diese Frage geklart 
werden kann, wiesen genetische Untersuchungen. Durch thermische 
Behandlung haploider Zellen (45 Min. bei 55 bzw. 65°) sind unter 14514 
behandelten Zellen 14 aufgetreten, deren Nachkommenschaft weder 
Crodn noch Termon sezemiert. Die erhaltenen Mutanten werden am 
Licht nicht beweglich. Vnter den etwa 120000 Kontrollen sind soIche 
niemals angetroffen worden. Durch Zufiigen von Crocin erhalt man aber 
normale kopulationsfahige Gameten und kann dann die Erblichkeit des 
Verhaltens dieser Mutanten feststellen. Kreuzt man eine Mutante mit 
einem normalen Stamm, so sind unter den 4 Gonenkulturen 2 normale 
(mit Crocin- und Termonbildung), 2 weisen wieder das Verhalten der 
Mutanten auf (Fehlen von Crodn- und Termonbildung). Die Fahigkeit 
zur Protocrocinspaltung bzw. deren Fehlen ist also erblich festgelegt, 
und zwar durch das Gen mot: motp,ae, mopbs. Die Mutationsrate von 
motp,ae zu mopbs liegt mit etwa 0,1% unerwartet hoch. Das Gen mot 
gehort der 8. Koppelungsgruppe an, es liegt zwischen py und metan 
(MOEWUS 1940d). Niemals sind Mutationen aufgetreten, die nur Crocin 
und kein Termon bzw. kein Crocin und nur Termon ausscheiden. Das 
zeigt, daB der Beweglichkeitsstoff und die Termone nicht unabhangig 
voneinander gebildet werden konnen. Es ist zu vermuten, daB die Proto
crocin-Spaltung durch ein Ferment bewirkt wird. Der Nachweis dieses 
Ferments laBt sich zur Zeit nicht erbringen, da das Protocroein ~ eine 
hypothetische Verbindung - nicht in Substanz liegt. AuBer durch 
thermische Behandlung ist es gelungen, auch durch Behandlung mit 
Dimethyldodecyl-benzyl-ammoniumbromid und durch Rontgenbestrah
lung mopbs-Mutanten zu erhalten. 

3. Das Gen MD. 
Die diozischen Androgameten sezemieren Androtermon, dessen Wir

kung durch Safranal ersetzt werden konnte. Nach dem Formelschema 
auf S. 344 wiirde es durch Spaltung des Gynotermons (Pikrocrocin) 
entstehen. KUHN und MOEWUS (1940b) ist es tatsachlich gelungen, in 
den Androgameten ein pikrocrocinspaltendes Ferment nachzuweisen. 
Dieses Ferment hat folgende Eigenschaften. Es wird durch Hitze leicht 
zerstort. Die optimale Wasserstoffzahl liegt bei PH = 7,0, das Tempe
ratur-Optimum mit 26° auffallend niedrig. Als Substrat kann sowohl 
Pikrocroein als auch natiirliches Gynotermon dienen. Das Gynotermon 
wird etwa :;l----6mal rascher gespalten als Pikrocrocin. Die fiir 50% 
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Spaltung benotigten Zeiten sind der Substratkontentration annahernd 
proportional. Die Dissoziationskonstante der Ferment-Substrat-Verbin
dung ist daher unerwartet klein. Selbst unter optimalen Bedingungen 
ist der absolute Umsatz ungeheuer gering. Nur die Gameten, welche die 
Realisatoren MI, M2, M3 oder M4 besitzen, haben das Ferment. In der 
diozischen Gynogameten laBt es sich nicht nachweisen. 

Durch thermische Behandlung entstanden, wie MOEWUS (1940d) 
zeigen konnte, zu etwa 0,1-0,2% Mutatiot:ten, deren Zellen nicht mehr 
zur Pikrocrocin-Spaltung befahigt sind. Die Mutanten haben auch kein 
Ferment mehr. Es entstehen auf diese Weise aus diozischen Androgameten 
Typen, die Gynotermon (Pikrocrocin) und Androgamon sezernieren. 
Diese Mutanten besitzen eine stark herabgesetzte Vitalitat. Die Kreuzung 
mit normalen ~ Diozisten ergab, daB das Fehlen des Fermentes in den 
Mutanten erblich ist. Das dafiir verantwortliche Gen MD ist niit den 
Realisatoren MI, M2, M3, M4, M5 ganz eng gekoppelt. Die gleiche Muta
tion wurde auch bei Rontgenbestrahlung gefunden (etwa 0,007%). Auch 
nach Behandlung mit 1-Dodecyl-3-athyl-benztriazoliumbromid. und 
Dimethyl-dodecyl-benzylammoniumbromid entstanden zu etwa 0,005 % 
diese Mt"s-Mutanten. Bei der thermischen Behandlung von Monozisten 
traten auch Mi:s-Mutanten auf, die ~ diozisch waren und Gynotermon 
sezernieren. Sie haben aber noch beide Realisatoren. Die Vitalitat dieser 
Mutanten ist stark verringert. Durch bestimmte Kreuzungen konnte 
MOEWUS (1940d) Komplex-Diozisten erhalten, die nur Fund Min ver
schiedener Valenz, aber nicht Mf:ae haben. 1m Gegensatz zu den Fa Mb Mf:ae
Komplexdiozisten haben die FaMbMi:s-Komplex-Diozisten normale Vita
litat. Die Mutanten mit herabgesetzter Vitalitat sind nur schwer zu 
kultivieren. Normale Vitalitat weisen auf 1. die ~ Diozisten M"Mf:ae, 
2. die Monozisten F"MaMf:ae, 3. die Komplex-Diozisten FaMbMi:s, 
herabgesetzte Vitalitat M"Mt"s, F"M"Mt"s, F"MbMf:ae (a, b =1, 2, 3,4,5, 
a =i= b). N ormalerweise besitzen die ~ Diozisten und die Monozisten stets 
das MD-Gen (Ferment). Das Androtermon ist der von Gen Mf:ae ab
hangige Wirkstoff, das Ferment der von diesem Gen abhangige oder 
mit diesem identische Katalysator, der das Androtermon erzeugt. 

4. Die gathe-Gene. 

Die Chlamydomonas-Rassen kopulieren nur innerhalb bestimmter 
Temperaturbereiche: Chl. eugametos f. Philothermos zwischen 4-36°, 
f. typica zwischen 4-36°, f. rigophilos zwischen 1-16°, Chl. dresdensis 
zwischen 2-25°. Nur innerhalb dieser Temperaturgrenzen werden von 
den Gameten die Gamone ausgeschieden. Die Gene, welche die Gamon
ausscheidung innerhalb der Temperaturbereiche regulieren, wurden 
gathe genannt. Sie gehoren nach MOEWUS (1940c) zur 2. Koppelungs
gruppe; sie liegen zwischen celo und pydi. 

Die Versuche von KUHN und MOEWUS (1940b) ergaben, daB die Game
ten Fermenj:e enthalten, die durch Umesterung von Crocin in Gegenwart 
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von Methanol Crocetindimethylester bilden. Diese umesternden Fermente 
finden sich in den Gynogameten und in den Androgameten. Es sind zwei 
Fermente vorhanden: das eine hat die Fahigkeit trans-Crocin zu trans
Crocetindimethylester umzuestern, das andere cis-Crocin zu cis-Croce tin
dimethylester. Die Umesterung des trans-Crocins erfolgt nur im Licht, 
wahrend diejenige des cis-Crocins auch im Dunkel vor sich geht. Die 
optimale Wasserstoffzahl fur beide Fermente liegt bei PH = 7,0, die opti
malen Temperaturen bei f. Philothermos und f. typica bei 27°, f. rigophilos 
12° und Chl. dresdensis bei 19°. Die Temperaturgrenzen, in welch en die 
aus den Gameten gewonnenen Fermente wirken, stimmen mit den
jenigen uberein, die fUr das Kopulationsvermogen der lebenden Gameten 
maBgebend sind. Die crocinumesternden Fermente sind schon in erstaun
lich verdunnten Losungen (0,000000012 molar) mit ihrem Substrat ge
sattigt. KUHN und MOEWUS (1940 b) fanden auBerdem, daB bei den Mono
zisten die Termone die umesternden F ermente aktivieren oder hemmen und 
zwar wirkt Pikrocrocin aktivierend, Safranal hemmend. Die Aktivierung 
bzw. Hemmung ist bei den (F4M4)-Monozisten am starksten ausgepragt. 

Durch thermische Behandlung lieBen sich, wie MOEWUS (1940d) 
fand, u. a. Fl_Mutanten erzeugen, die nur trans-Ester sezernieren, andere 
bildeten nur cis-Ester. Es zeigte sich, daB die ersten nur befahigt sind, 
trans-Crocin umzuestern, wahrend die anderen nur cis-Crocin umestern 
konnen. Das Verhalten der Mutanten ist streng erblich. Wir mussen 
demnach 2 gathe-Gene unterscheiden, gathecis und gathet,ans' Die Fl_Mu
tanten, die nur ein Ferment besitzen, weisen eine stark herabgesetzte 
Vitalitat auf. Dasselbe gilt fUr die M-Mutanten, die nur ein gathe-Gen 
(Ferment) besitzen. Ebenso behandelte Monozisten der Konstitution 
(FlMIM"j;ae) ergaben Mutanten, die sowohl in Pikrocrocin wie in Safranal 
nur trans-Ester sezernieren; sie besitzen nur das trans-Crocin umesternde 
Ferment. Andere Mutanten scheiden nur cis-Ester aus; sie haben das cis
Crocin umesternde Ferment. Die genetische Analyse dieser Mutanten, 
die auch eine verminderte Vitalitat haben, ergab, daB sie noch die Kon
stitution (FlMIMD) haben. Die Zellen vermogen aber nicht mehr unter
einander zu kopulieren. Die beiden gathe-Gene, gathecis und gathetran" 
sind miteinander ganz eng gekoppelt. Auch durch Rontgenbestrahlung 
konnten gathe:f:- und gathe~::ns-Mutanten erhalten werden. Die Gamone, 
d. h. die bestimmten Gemische von cis-. und trans-Crocetindimethylester 
sind die von den Genen gathecis und gathetrans abhangigen \Virkstoffe, die 
Fermente sind die von diesen Genen abhangigen oder mit diesen identi
schen Katalysatoren, welche die Gamone bilden. Uber die cis: trans
Zusammensetzung der Gamone durch die Gene Fund M wird aber bereits 
bei der Polyensynthese entschieden. 

5. Die Unterschiede zwischen Mannlichkeit und Weiblichkeit. 
Damit ein ~ diozischer Gamet kopulationsfahig wird, mussen folgende 

Reaktionen ahlaufen: 
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a) Durch die Realisatoren Fl, F2, F3, F4 und F5 wird bei der Polyen
synthese cis- und trans-Polyen in ganz bestimmten Mengenverhalt
nissen gebildet, und zwar entsteht stets mehr cis- als trans-Polyen. 

Die Realisatoren FI, F2, F3, F4 undF5 sind Glieder einer Serie multipler 
Allele. Sie liegen im 10. Chromosom. Durch Mutation kann aus jedem 
Glied jedes andere Allel entstehen. Auch cis- und trans-Protocrocin wird 
daher in den jeweiligen bestimmten Verhaltnissen entstehen. 

b) Bei der Protocrocin-Bildung ist anscheinend das Gen flac beteiligt. 
Dieses entscheidet dariiber, welcher Zucker (Gentiobiose, Cellobiose, 
Cellotriose) mit den Polyenen verestert wird. 

Die 3 Allele der flac-Serie, flacgent , flaceebi und flaceetri liegen im 7. Chro
mosom. Genauere Untersuchungen tiber die \~'irkungsweise dieser Gene 
stehen noch aus. Es ist zu vermuten, daB es sich hierbei urn Ferment
reaktionen handelt. 

c) Das Gen motPrae bewirkt die Protocrocin-Spaltung. Dabei ent
steht Beweglichkeitsstoff (Crocin bzw. andere Zuckerester des Crocetins) 
und Gynotermon (Pikrocrocin bzw. eine pikrocrocinahnliche Verbindung). 

Durch thermische Behandlung entstehen mo~bs-Mutanten, die nicht 
zur Protocrocin-Spaltung befahigt sind. Wahrscheinlich wird die Proto
crocin-Spaltung durch ein Ferment bewirkt. Die Gene motPrae .und moFbs 
liegen im 8. Chromosom. 

d) Crocin entsteht in der cis- und trans-Form. Das Gen gathecis be
dingt 'die Entstehung von cis-Crocetindimethylester, das Gen gathetrans 
die Entstehung von trans-Crocetindimethylester. Beide Ester entstehen 
in den durch die Realisatoren Fund M bedingten Verhaltnissen. Das sind 
die Gamone. 

Die beiden Gene gatheGis und gathetrans sind absolut gekoppelt. Sie 
liegen im 2. Chromosom. Es gibt ein Ferment, das cis-Crocin, ein anders 
das trans-Crocin umestert. Durch thermische Behandlung entstehen 
gathe~f:- und gathe~:;;ts-Mutanten. Diesen Zellen fehlt entweder die Fahig
keit cis-Ester oder trans-Ester zu bilden. l\Iutanten mit einem gatheabs_ 
Gen weisen herabgesetzte Vitalitat auf. 

Nach Ablauf dieser Reaktionen ist der ~ di6zische Gamet kopula
tionsfahig: er sezerniert Beweglichkeitsstoff (Crocin), Gynotermon (Pikro
crocin) und Gynogamon (mehr cis- als trans-Crocetindimethylester). Die 
gatlte~f:-Mutanten scheiden als Gamon nur trans-Crocetindimethylester 
aus. Sie waren also ganz starke mannliche Gameten (M5 sezerniert 2: 98). 
Sie haben aber den betreffenden F-Realisator; ihre Vitalitat ist herab
gesetzt. 

Bei den 6' di6zischen Gameten wird die Reaktion a) durch die Rea
lisatoren MI, M2, M3, M4 und M5 gesteuert, die bei der Polyensynthese 
eingreifen, derart, daB cis- und trans-Polyen in ganz bestimmten Mengen
verhaltnissen gebildet wird, und zwar entsteht mehr trans- als cis-Ester. 

Die Realisatoren MI, M2, kJ3, M4 und M5 sind Glieder einer Serie mul
tipler Allele~ Sie liegen im 10. Chromosom. Zwischen Fund M erfolgt 
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zu .3 % Crossing-over. Aus jedem Glied der M-Serie kann durch Muta
tion jedes Glied hervorgehen. Bisher wurde nieht festgestellt, daB aus 
einem Glied der F-Serie ein Glied der M-Serie und umgekehrt hervorgeht. 

Die 3 Di6zisten besitzen im iibrigen alle Gene der Sj? Di6zisten (flac, 
mot, gathecis und gathetrans). AuBerdem haben sie aber das Gen MD. Dieses 
bedingt die Pikrocrocin-Spaltung: dabei entsteht Safranal (Andro
termon). Das Gen MD ist mit den M-Realisatoren sehr eng gekoppelt. 

Durch thermische Behandlung entstehen M~s-Mutanten. Diese haben 
nieht mehr die Fahigkeit, Pikrocrocin zu spalten. Ihnen fehlt auch 
das pikrocrocinspaltende Ferment. Typen der Konstitution M M';]s, 
FaMaM~s (=Mon6zisten) haben herabgesetzte Vitalitat, ebenso auch 
der TypF Mt;ae, den MOEWUS (1940d) einmal erhalten hat. Die Komplex
di6zisten der Konstitution FaMbMt;ae weisen herabgesetzte Vitalitat auf, 
die der Konstitution pa Mb M~s zeigen dagegen normale Lebensfahigkeit. 

N ach Ablauf dieser Reaktionen ist der 3 di6zische Gamet kopulations
fahig: er sezerniert Beweglichkeitsstoff (Crocin), Androtermon (Safranal) 
und Androgamon (mehr trans- als cis-Crocetindiniethylester). Auch bei 
den 3 Di6zisten bewirken gath~bs-Gene eine Verminderung der Vitalitat. 

Das Zusammenwirken der zum Ablauf eines Sexualvorganges erfor
derlichen Gene zeigt folgendes Schema: 

f;><\ 
cis-Po/yen trans-Po/yen 

Damit nun zwei Gameten miteinander kopulieren k6nnen, ist ein 
bestimmter cis: trans-Unterschied zwischen den Gamonen notwendig. 
Er muB mindestens 20: 20 betragen. Nur dann erfolgt chemotaktische 
Anlockung und das AufeinanderzustoBen der Gameten, das zur Auf-
16sung der Gametenmembranen und damit zur Protoplastenverschmel
zung fiihrt. 

MOEwus (1940d) beschreibt eine Mutation, bei der es erst dann zu 
einer geschlechtlichen Reaktion kommt, wenn der cis: trans-Unterschied 
zum andererr Gameten mindestens 40: 40 betragt. Auch die cis: trans-
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Chemotaxis scheint durch ein besonderes, nicht mit den Realisatoren 
gekoppeltes C~n bedingt zu sein. Durch dieses neue Gen ist die Kopula
tion gleichgeschlechtlicher Gameten nicht mehr moglich. Durch ~inen 
einzigen Mutationsschritt kann also die relative Sexualitat in Fortfall 
kommen. Es ist daher vorstellbar, daB Falle von relativer Sexualitat 
nur selten anzutreffen sein werden. 

Hingewiesen sei schlieBlich noch auf die Tatsache, daB bei Chlamydo
monas realisatorenlose Typen (entstanden bei FJM-Crossing-over) iiber
haupt nicht lebensfahig sind. Die bei der Polyensynthese eingreifenden 
Gene Fund M scheinen also lebensnotwendig zu sein. Bei Protosiphon 
und Brachiomonas. fand MOEWUS realisatorenlose Stamme, die lebens
fahig sind, obgleich ihre Vitalitat auch stark herabgesetzt ist. Diese 
Stamme vermogen nicht mehr kopulationsfahige Gameten zu bilden. 
Durch entsprechende Gamon- und Termon-Zugabe kann man sie aber 
reaktionsfahig machen. In der Natur kamen diese Gameten niemals zur 
Kopulation. DaB solche Stamme noch kopulationsfahige Gameten zu 
bilden vermogen, beruht darauf, daB sie noch alle iibrigen Gene, die zur 
Sexualitat gehCiren, haben. Es ist aber nicht zweckmaBig, in dem Ver
halten dieser Stamme ein Anzeichen fUr das Vorhandensein einer bisexuel
len Potenz zu sehen, wie es HARTMANN (1939) ausfUhrt. Es sei denn, wir 
erblicken die bisexuelle Potenz in den den weiblichen und mannlichen 
Zellen gemeinsamen Genen !lac, mot, gathecis und gathet,ans' Die eben 
erwahnten realisatorenlosen Stamme sind bisher noch nicht analysiert 
worden; es ist daher verfriiht, aus ihrem Vorkommen irgendwelche 
Schliisse zu ziehen. Der einzige Unterschied zwischen Weibchen und 
Mannchen bei Chlamydomonas ist das Gen MD' Ohne dieses Gen sind die 
Zellen weiblich, mit diesem Gen mannlich: Gynotermon und Androter
mono AuBerdem bewirken die Gene der F-Serie eine andere cis: trans
Zusammensetzung der Gamone als die M-Gene. Die Weibchen sind durch 
F ohne M D, die Mannchen durch M mit MD charakterisiert. Dber die 
bisexuelle Potenz bzw. die alternative Reaktionsnorm oder den AG
Komplex (vgl. F. V. WETTSTEIN 1936) wissen wir bei anderen Organis
men recht wenig. Bei Chlamydomonas scheint zum ersten Male der Fall 
verwirklicht zu sein, daB man an seine Analyse herangehen kann. Das 
zeigen bereits die erst en Mutationsversuche, iiber die MOEWUS (1940d) 
berichtet hat. 

Wir haben bei dieser einzelligen Alge gesehen, wie viele Teilvorgange 
bis zum Erreichen einer sexuellen Reaktion ablaufen miissen; wie kompli
ziert wird erst der Mechanismus bei den hoheren Organismen sein? 
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Linza 294. 
Lipochondrien 77£., 81 f. 
Loligo 144, 145, 156. 
- Pealii 109, 147. 

Magnesium 147, 174,177, 

I 215, 231. 
MAIPIGHISches GefaB 10. 
- Gewebe 44. 
Maltose 334. 
Manteltiere 96, 97, 254. 
Marderkaninchen 74. 
MARIOTTEsche Flasche 

143, 195. 
Matrixzellen 70. 
Maus 18, 33, 75. 
Mauseei 4, 39. 
Mausmaki 4. 
Megakaryozyten 18. 
Megalonaias gigantea 

112. 
Mehlmotte 56. 
Meiose 4, 33. 
Melandrium 39. 
- album 24. 
- rubrum 24. 
Meleagrina 109. 
Mensch 3, 5, 93. 
Mercurialis 24. 
Meristeme 31. 
Methanol 349. 
Micractinieae 302. 
Micractinium pusillum 

302, 303. 
Microcebus murinus 4. 
Mikrolymphocyten 3. 
Milz 18. 
Mixoploidie 21. 
Monostroma 301. 
- Wittrockii 294, 308, 

312. 
Monotocardier 120, 193. 
Monozie 289. 
Monozisten 321 f. Tab. 
Montereina 128, 244,245 
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Moose 42, 332. Octopus vulgaris, Kreis- Phanogenetik der Ka-
Moschites moschata 108, laufsystem 103. ninchenfarbung, Er-

144, 145, 151. Odonaten 17, 18. satz eines alten Haa-
Mucoides 3. Oedogonium capillare res bei Alaskakan 88. 
Murex 98, 120, 193. 307. - Explantatschwar-
- brandaris 133, 201. _ plagiostomum 307. zung 62. 

trunculus 119, 122, Oegopsiden 101, 102. ,- - Fermentbildung 
126, 132, 133, 195, Oncidium 120. I beiSchwarzrussen71 
196, 200, 202, 203. Oogamie 298. - - Genwirkstoff 70. 

Muscheln 94, 98, 109f. Opisthobranchia 92. --- - Haar einer weiBen 
132, 161 f. Orchidea 25. i Ratte 58. 

Muscarin 151, 183, 186, Ostrea109, 183.- - Haarentwicklung 
243· circumpicta 112, 173.[ 57· 

Mya 114,166,183,185. gigas 173, 187. - Ha~rwurzeln von 
- arenaria 170, 183, edulis 109, 111, 169, I v~rschledenen Ka-

184. 170, 132, 133. i nmchen 79, 80, 82. 
- - Herznerven- rivularis 177. . - - Hautexplantate 

versorgung 115· virginica 187. von Kaninchenrassen 
- truncata 114. : Ouabain 233. Tab. 65. 
Myopsiden 102., - - Lipochondrinbil-
Mytilus 98, 115, 165f., I dung 77. 

1 7~, 18?, 184. Paludina 33, 98, 119. - - Marderfaktor 60. 
- cahformanus, Herz- _ vivipara 118. - - Pigmentbildung 

nervenversorgung Pandorina morum 302. 64f. 
115·. Pankreas 3. - --:- Dioxyphenylala-
eduhs 111,162,169, Paraphyse aus einer I nm ~ab. 67, .69. 
170, 178, 180, 185. HaargrubevonFucus - - Pigmentbildung 

- galloprovincialis 111, 2. i in Hautexplantaten 
132,133,180,185,186. Parm h 204 I Tab. 66. 

Myxotheca arenilega 36. Pa t?P 30rus . . - - Rontgenstrahlen-

Nacktkiemer91, 125, 128. 
Nagetier 56. 
- Kolbenhaar 57. 
Nassa reticulata 98. 
Natica127,193,194,201. 
Natrium 147, 195, 215, 

231. 
Nautilus 102. 
- pompilius 105. 
Nebenniere 3. 
Neomenia 130. 

roiS. 'k f 
Patella 98, 126. Wlr ung ? 5 . 
Pecten 114, 115, 177, - - -:-- bel Alaska-

182 183 kanmchen 75. 
, . Russenfaktor 60. 

- jacobaeus 111, 133, __ Schwarzrussen63. 
170. _ temperaturab-

Pelletierin 183. 
Pelletierinsulfat hangige Farbung 61. 

233. _ Wurzel eines jun-
Pennatae 305. genweiBenHaares57. 
Peranemidaceae 291. Phanokopie 83. 
Periplaneta 18. Phaenoschisis 48. 
PFEFFERsche Kapillar- Phaephyceen 302. 

methode 339· Pholas dactylus 166. 
Nerita 126. 
Nikotin 151, 183, 

233, 236, 243· 
Nitella mucronata 49. 
Noctiluca miliaris 290. 
Norhomoephedin 232. 
Nucula 109. 

PFLUGERSches Erre- Pl?osphatpufferlosung 
186, gungsgesetz 227,228. 69. 

Ochrosphaea 
tana 290. 

Octopus 101, 
108, 109. 

neopoli-

102, 105, 

Phacus 291. Phyllidia 247. 
Phanogenetik der Ka- Phyllirhoe 237, 238, 239. 

ninchenfarbung 55f. Phyllobium 303. 
-- - Blaurussen 63. Physa fontinalis 232. 

- Chincillafaktor Pikrocrocin 343. 
60. Pilocarpin 183, 186,233, 
- Dopareaktion 70. 236. 
- Entstehung der Pilze 5, 288, 332. 
Haare und ihres Pig- Pinna marina, Kreislauf-
mentes 56. system 110. 



Pinna nobilis 111, 132, 
133. 

Pisidium 170, 171. 
Placophora 92, 128. 
Planorbis corneus 206, 

208, 209. 
Platidon 183. 
Pleuralhohe 93. 
Pleurobranchaea 128, 

237, 247. 
Podophyllum 24. 
Pollenkornmitose 37. 
Polyploidie 9ff. 
Polypus 135, 137, 145. 
- macropus 151. 
- vulgaris 105, 106, 

108, 132, 133, 137, 
140-142, 144f., 149f. 
149f., 150, 159. 

- -- Blutdruckkurve 
157· 

- - DruckgefiiJIe im 
Kreislaufsystem 160. 

- - Tatigkeit des Her-
zens 154. 

Polysomatie 20, 31, 33. 
Polytoma 318, 322, 324. 
-- cylindraceum 309. 
- Pascheri 294, 306, 

319. 
- uvella 296, 309, 329. 
Pompilian 122. 
PRA v Azsche Spritze 186. 
Prochromosomen 37. 
Proliferation 56. 
Prosobranchia 92. 
Protococcaleen 302, 303. 
Protocrocin 245, 347. 
Protomeren 2, 4. 
Protosiphon 303, 318, 

322, 324, 352. 
-- botryoides 294, 298, 

306, 307, 309f., 317, 
319, 324, 329, 331, 
342. 

Pteropoda 92, 248. 
Pterotrachea 193, 194, 

201, 202. 
- coronata 194f. 
Pulmonata 92. 

Radiomorphose 31. 
Raffinose 334. 
Ratte 58. 
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Rauwolfia 233. 
Reptilien 262. 
Retina 3. 
Rhoeo 17, 32, 41, 42. 
- discolor 25, 40. 
Rhodophyceae 327. 
Riesenchromsom 6f. 
RINGER-L6sung 121, 

122, 174, 175, 230, 
231. 

RINGER-LoCKE-Losung 
132. 

Rohrzucker 1 75. 
Rotalgen 327. 
Rotatorien 44. 
Ruderschnecken 92, 128, 

248. 
Rundmauler 220, 253, 

254. 
Russenkaninchen 60, 

61 ff. 

Saccharose 334. 
Safranal 343f. 
Salamandra 33. 
Salanum 19. 
Salzlosung 212. 
Salzsaure 206, 335. 
Sarkom 33. 
Sarkoplasma 113. 
SAT -Chromozentrum 24. 
Saugetier 2, 4, 18, 183. 
Sauerstoff 175, 213. 
Sauromatum 34, 37, 41, 

44, 46. 
- guttatum 21, 22, 23, 

24f., 30, 31, 32. 
Scaphopoda 92. 
Schilddruse 3. 
Schildkroten 178. 
Schmetterlinge 18, 37, 56. 
Schwarzrussen 60f. 
Schwefelsaure 343. 
Schwellgewebe 95. 
Sciadopitys 37. 
Sciara 9. 
Scytonomas pusilla 291. 
- subtilis 291. 
Sees tern 1 77 . 
Seidenspinner 5. 
Sepia 145. 
- elegans 135, 145. 
- officinalis 104, 105, 

106, 108, 109, 132, 
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133, 136, 143, 146, 
147, 149, 151. 

Sepiala 108. 
Sexualitat der niederen 

Organismen 287 f. 
- - - Anisogamie 

298f. 
- - - Chemotaxis 

339. 
- - - Diplohaplon

ten 307f. 
- - - Flagelaten 

290f. 
Gamone 327f., 

337f. 
- - - Haplonten 

305f. 
- - - isogame Dio

zisten 293. 
-- - - Isogamie 298 f. 
- - - Kreuzung von 

Diozyten 318. 
- - - Monozisten 

294. 
- - - Oogamie 928 f. 
- -- -- Subdiozie 

303f. 
- - - Termone 342f. 
SIGMUND-MAYER-Wellen 

157. 
Silberkaninchen 81. 
Simulium 7. 
Solanum 44. 
Solen 183. 
Spartein 233. 
Speicheldruse 14. 
Spermatogenese 4. 
Spaerocarpus Donelli39. 
Sphaeroplea 327. 
Spinacia 33. 
- oleracea 19. 
Spirogyra 304, 309. 
Stachelhauter 147. 
STANNIUssche Ligatur 

139, 259. 
Stentor 49. 
Stephanosphaera pluvia

lis 295, Tab. 296, 312, 
329. 

Stratiotes aloides 25. 
Stratum spinosum 3. 
Strophanthin 233, 243. 
Strychnin 151, 183,202, 

243. 
SubdiOzisten 321 f. 
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Suhriana sericea 294. 
- albida var. refracta 

294. 
- gracilis 294. 
Suspensorhastorium 27. 
Sycotypus 127,193,194, 

201, 202. 
Synozie 289. 

Talgzellen 3. 
Tapes 115, 183. 
- decussata 173. 
Teredo 111,114,115. 
Testacella 120. 
Tetrabranchia 92, 101, 

102. 
Tetrahydronaphtylamin 

232. 
Tetraspora lubrica 294, 

329, 330, 331. 
Thymus 3. 
Thiedemannia 128. 
- Gleba cordata 249. 
Tradescantia 25. 
Tranendriise 3. 
TRAUBE-HERING-Wellen 

157. 
Traubenzucker 176, 215, 

216. 
Trianea 30, 44. 
- bogotensis 25, 26, 45. 
Trichloressigsaure 132. 
Trichocyten 25. 
Trichogyne 327. 
Triopa 128, 327, 244, 

245. 
Tritogonia verrucosa 

112. 
Trochus 126, 204. 
Tumor 33. 
Turbo 126, 204, 205. 
Tyrosin 65, 67, 68. 

Ulothrix zonata 307. 
Ulva lactuca 294, 301, 

307, 308, 313, 329. 
Ulvaceen 301. 
Unio batavus 111, 132, 

133. 
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Unio pictorum 164, 166, 
168. 

Uranium 241. 

Vaginuliden 121. 
Valvata piscinalis 194. 
v AN'T HOFFsche Losung 

176. 
Vaucheria sessilis 307. 
Venus 115. 
- gallina 111. 
- mercenaria 186. 
- verrucosa 132, 133. 
Venusmuschel 183. 
Veratrin 151,183,233. 
Verpuppungshormon 56. 
Vierkiemer s. a. Tetra-

branchiata 92. 
Vinca difformis 42, 43. 
- maior 42, 43. 
- minor 42, 43. 
Vogel 75. 
Volvocaceen 302. 
Volvocales 316, 332. 
Volvocineae 290, 292, 

305. 
Volvox 314. 
Vorderkiemer 92, 98, 

117, 126, 132, 193. 
- Frequenz des Her

zens, Tab. 194. 

Wachstum des Zellkerns 
in tierischem und 

Wachstum des Zellkerns 
in tierischem und 
pflanzlichem Gewebe, 
Krebszellen 32£. 

- - - - - Lupi
nus polyphyllus 28, 

29· 
- - - - - Myxo

theca arenilega 36. 
- - - - - Sauro

matum guttatum 22, 

23· 
- - - - -Schmet

terlingsraupe 18. 
- - - - Spina
cia oleracea 19. 
- - - - Trianea 
bogotensis 26. 

- - - - - Vinca 
43· 

- - - - - Wuchs
stoffeinwirkung 31-

Wanzen 7, 10, 17f., 30, 
37. 

Wasserstoffsuperoxyd 
67. 

Weichtiere 88ff. 
Wirbeltiere 93, 158 f., 

209, 253, 261, 264, 
266. 

Wirbeltierherz 222, 224, 
233, 234, 265. 

Wurmmollusken 91, 92, 
95, 128, 130, 250f. 

pflanzlichem Gewebe Zona glomerulosa 3. 
1 f. Zonnites algirus 123, 127. 

- - - - - Ami- Zonula fasciata 3. 
tose 47. - reticularis 3. 

- - - - - Bedeu- ZENKERsche Fixierungs-
tung der Polyploidie fliissigkeit 122. 
34. Zucker 333. 

- - - - - Cassida Zweikiemer 92. 
viridis 18. Zwiebelwurzel24. 

- - - - - Diplo- Zygnema 307. 
ide Kerne aus dem 1- circumcarinatum 
Gehirn von Gerris 38. 294, 304. 

- - - - - Endo- - peliosporum 294, 304. 
mitose 17. Zygnemales 304, 305. 

- - - - - Kern- Zygobranchier 116. 
saftbildung 35. I Zygote 289. 
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