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Mit 88 Abbildungen. 
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I. Einleitung. 
Der Kreislauf des Elutes bei den Fischen ist gegenuber anderen 

Tierklassen bisher in der Forschung stark vernachHissigt worden. 
Das hangt zum Teile damit zusammen, daB vielfach die Ansicht 
vorherrscht, man konnte aUe Befunde bei den Amphibien auch auf 
die anderen niederen Wirbeltiere ubertragen, so daB sich eine nahere 
Untersuchung der Eigentumlichkeiten beim Fisch gar nicht lohnt. 
Zum anderen Teile hangt dies damit zusammen, daB sich die Fische 
bei verschiedenen Untersuchungen als sehr empfindlich gegenuber 
verschiedenen Eingriffen crwiesen haben, so daB man naturlich lieber 
zu denjenigen Versuchstieren griff, die sich durch eine groBe Wider
standsfahigkeit auszeichnen, wie z. B. zum Frosch. Zuletzt mag hier 
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auch ein bkonomischer Standpunkt eine Rolle gespielt haben. Sind 
ja doch im allgemeinen Fische nicht so leicht zu bekommen und zu 
halten wie Amphibien. 

Und doch hat sich gerade bei neueren Untersuchttngen heraus
gestellt, daB die verschiedenen Anteile des Kreislaufsystems der 
Fische Eigentumlichkeiten aufweisen, 
durch die uns die Funktion der glei
chen Organe bei anderen Tierklassen 
in ein neuartiges Licht gerlickt wird. 
Das ist eben der Vorzug der ver
gleichenden Forschung, daB sie sich 
nicht auf ein einzelnes Versuchstier 
beschrankt, sondern pruft, z. B. in wel
cher Beziehung die einzelnen Kreis
laufsysteme gleichartig gebaut sind und 
funktionieren, und in welcher sie ab
weichen. Gerade aus den Abweichun
gen ergeben sich Eigentumlichkeiten, 
die manches aufzuzeigen und aufzu
klaren vermbgen, was bei der Be
nutzung bloB einer Tierart entweder 
der Beobachtung ganzlich entgeht oder 
aber in seinem Zweck unverstandlich 
erscheint. 

In den nachfolgenden Zeilen ist 
der Versuch unternommen, aile Eigen-

Truncus dr/,,, oder 
Aorla >'ttJrlrtJlis 

* ""","" __ (Of IUS arltri{)slJS 

U1/nl/ae iilrio
"tnlncu/;J~s 

_ _ .... - AII'um 

Abb. 1. Schema des Fischherzens. 
(Nach IHLE, VAN KAMPEN, NIERSTRASZ 

tlimlichkeiten der Vorgange im Kreis- und VERSLUYS.) 

laufsystem der Fische zu beschreiben, 
soweit sie als gesichert gel ten kbnnen. In erster Linie sollen die 
Ergebnisse der Untersuchungen der letzten 10 Jahre auf dies em 
Gebiete berucksichtigt werden. 

II. Anatomische Vorbemerkungen iiber das 
Kreislaufsystem der Fische. 

Das Kreislaufsystem der Fische ist, wie das der iibrigen Wirbeltiere, 
geschlossen. Die aus dem Herzen hervorgehenden GefaBe teilen sich in 
Kapillarsystemen auf, aus denen die Venen hervorgehen, die wieder zum 
Herzen ziehen. Da in diesem Kreislaufsystem an verschiedenen Stellen 
Klappen eingeschaltet sind, so kann der Blutumlauf in der Regel nur in 
einer Richtung vor sich ' gehen. 

Das Herz der Fische liegt schwanzwarts von den Kiemen. Da es das 
Blut nach den Kiemen treibt, wird es Kiemenherz bezeichnet. Diese Benen
nung ist allerdings fUr die Dipnoer nicht mehr zutreffend, die neben den 
Kiemen auch eine Lunge besitzen, so daB hier von einem kombinierten 
Kiemen- und Lungenherz gesprochen werden muB. 

Die anatomischen Abteilungen des Fischherzens sind: Sinus, Vorhof 
und Kammer (s. Abb. I). Die Abschnitte sind unpaarig. Etwas anders 

1* 
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liegen die Verh~i1tnisse fUr das Herz der Dipnoer. Hier stoDt von dessen 
Dorsalwand in die Herzhohlen ein median gelegener Wall vor, der die ventrale 
Wand von Vorhof und Kammer indessen nicht erreicht (s. Abb. 2). Der 
Venensinus ist bei diesen Tieren etwas nach rechts verlagert und mundet 
vorzugsweise rechts von dem median gelegenen Wall in den Vorhof ein. 
Links von diesem Wall gelangen in den Vorhof die zu einer unpaaren Vene 
verschmolzenen Venae pulmonales. In dem FaIle der Dipnoer bef6rdert 

Conus 

(/orsal 

~"m", 
oorsalerW 
Wall 

Abb.2. Schema des Herzens von Neoceratodus, gesehen von der 
dorsalen Seite aus. (Nach IHLE, VAN KAMPEN, NIERSTRASZ 

und VERSLUYS.) 

also das Herz nicht, wie 
bei den ubrigen Fischen, 
nur ven6ses Blut, son
dern auch arterielles, das 
aus den Lungen kommt. 
In einem gewissen MaDe 
werden aber naturlich 
venoses und arterielles 
Blut miteinander im Her
zen vermengt, da ja durch 
den medianen Wall eine 
strenge Sonderung des 
Herzens in zwei Half ten 
nicht herbeigefUhrt ist 
[vgL hier BOAS (I)J. 

1m Fischherzen (vgL 
hier auch BENNINGHOFF) 
befinden sich an ver
schiedenen Stellen Klap
pen, von denen noch bei 
der Besprechung des 
histologischen Aufbaues 
des Herzens die Rede 
sein wird. Sie sind an den 
Grenzen zweier Herzab
schnitte gelegen, und 
zwar zwischen Sinus und 
Vorhof, Vorhof und 
Kammer, sowie Kammer 
und Conus arteriosus, 
dem Anfangsteil des Ge
faDsystems. 

Aus der Kammer geht 
ein groDes GefaD hervor, 
der Truncus arteriosus. 

Sein Anfangsteil wird bei den Knorpelfischen Conus arteriosus bezeichnet. 
Er ist hier nahezu wie ein Zylinder gebaut. Bei den Knochenfischen weist er 
an dem dem Herzen zugekehrten Anteil eine Anschwellung von Zwiebelform 
auf [vgL hier BOAS (2)J. Deswegen wird bei dies en Fischen nicht von einem 
Conus, sondern von einem Bulbus arteriosus gesprochen. 

Der Truncus arteriosus geht in die Aorta ventralis uber, von der zu beiden 
Seiten, also links sowohl wie rechts, jene Arterien abzweigen, die das Blut 
den Kiemen zufi.ihren, die A rteriae branchiales (s. Abb. 3). In der Regel 
handelt es sich urn fUnf solcher Branchialarterien. Diese Arterien verzweigen 
sich in den Kiemen zu einem Kapillarsystem, das in die Arteriae epibran
chiales fUhrt, die falschlich Kiemenvenen genannt werden. Die Mehrzahl dieser 
Arteriae epibranchiales vereinigt sich zu einem paarig angeordneten Blut
gefaB, das in der Langsachse des Fischkorpers verlauft. Es sind dies die 
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beiden Aortenwurzeln, aus denen kranialwarts die beiden Arteriae carotides 
internae, kaudalwarts die unpaarige Aorta dorsalis hervorgehen. Die erste 
Epibranchialarterie hat keine Verbindung zu der auf ihrer Seite gelegenen 
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Aortenwurzel. Sie verbindet sich vielmehr mit der zweiten Epibranchial
arterie und verlauft dann als Arteria carotis extern a zum Kopf. Die vier 
Carotiden (zwei internae und zwei externae) verlaufen zum Gehirn bzw. 
Riickenmark und bilden zusammen den Circulus cephalicus. Der Herzmuskel 
selbst wird von einem GefaBzweig versorgt, der durch Anastomosen der 
Epibranchialarterien gebildet wird. 
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Es handelt sich hier bloB um eine schematische Darstellung des arteriellen 
Anteiles des Kreislaufsystems der Fische, von der verschiedene Abweichungen, 
besonders bei den Haijischen, vorkommen. 

Bei den Dipnoern stellen die beiden Lungenarterien jeweils einen Zweig 
der sechsten Epibranchialarterie dar, die am weitesten kaudalwarts gelegen 
ist. Die Lungenarterien fiihren das Blut bei diesen Tieren in die Lungel1, 
von denen es durch die Venae pulmonales zum Sinus des Herzens zuruck
gelangt. Von einem richtigen Landleben, wahrend dessen die Lungen 
gebraucht werden, kann allerdings nur bei bestimmten Arten der Dipnoer 
die Rede sein. Wahrend der Trockenperiode findet sich dann in den Caro
tiden ziemlich vie I sauerstoffhaltiges, in der Aorta dagegen vorzugsweise 
reduziertes Blut, das nur mit wenig sauerstoffhaltigem Blut vermengt ist. 
Dieses stromt aus der dritten und vierten Kiemenbogenarterie zu. In den 
Lungenarterien flieBt beinahe vollig reduziertes Blut, in den Lungenvenen 
selbstverstandlich mit Sauerstoff gesattigtes Blut, sowie die Lungentatigkeit 
eingeschaltet wird. \Vahrend der Wasserperiode erhalten dagegen die Caro
tiden, die Aorta und die Arteria pulmonalis sauerstoffhaltiges Blut. Die 
Lungen sind dann nicht genotigt zu arbeiten. 

Die Hauptbahnen, in denen das Blut wieder zum Herzen zuruckstromt, 
sind die paarig angeordneten Venae cardinales anteriores bzw. posteriores. 
Die erstgenannten fUhren das Blut vom Kopfteil des Fisches zum Herzen 
zuruck. Doch sind dies nicht die einzigen venosen RucldluBbahnen. Die 
beiden Venae jugulares kommen hier unterstutzend hinzu. Aus dem Schwanz
teil selbst geht die Vena caudalis hervor. Dieses GefaB spaltet sich in zwei 
Aste, die an der Seite der Kieren verlaufen und sich in die Venae renales 
advehentes verzweigen. Diese bilden das Nierenkapillarsystem, aus dem 
das Blut in die Venae renales revehentes stromt. Die letztgenannten Venen 
gehen in die Venae cardinales posteriores uber, die in die Ductus Cuvieri 
fUhren (s. Abb. 4). 

Aus dem Darmtraktus stromt das Blut durch die Vena portae zur Leber. 
Hier ist ein neues Kapillarsystem gegeben, aus dem die beiden Venae hepaticae 
hervorgehen, die ebenfalls in die Ductus Cuvieri einmunden. In die Ductus 
Cuvieri munden auch die paarigen Venae abdominales, welche in der ven
tralen Seitenwand verlaufen. 

Die Ductus Cuvieri ubernehmen also das Blut aus den beiden Venae 
cardin ales anteriores und posteriores, den beiden Venae abdominales und 
endlich den beiden Venae hepaticae. 

Bei den Knorpelfischen, vor allem den H aien, erweitern sich viele Venen 
zu graBen Sinus. Die Lebervenen, die Kardialvenen und die Ductus Cuvieri 
sind hier auBerordentlich weit. AuBerdem sind bei diesen Tieren starkere 
Seitenvenen vorhanden, die beiderseits unter der Haut oder an der AuBen
seite des Bauchfelles gegen das Herz zu verlaufen und ihr Blut in die Ductus 
Cuvieri oder direkt in den Sinus ergieBen. 

Eigenartige Abweichungen von dem eben beschriebenen venosen System 
find en sich wieder bei den Dipnoern, indem die beiden Venae cardinales 
posteriores durch eine unpaare Vena cava posterior ersetzt sind, die unmittel
bar zum Sinus venosus zieht. Ebenso besteht bei diesen Tieren nur eine 
unpaare Vena abdominalis, die in den rechten Ductus Cuvieri ubergeht. 

Bezuglich der. Entwicklung des arteriellen und venosen Anteiles des 
Kreislaufsystems der Fische verweise ich auf zwei neuere Arbeiten von 
SHEARER (I, 2) an Embryonen von Torpedo ocellata RUD., Amia calva sowie 
Salvelinus jontinalis 1 • 

1 Vgl. hier auch die Untersuchungen von RUCKERT, J.: Dber die Ent
wicklung der ersten BlutgefaBe und des Herzens bei Torpedo in morpho
logischer und histogenetischer Hinsicht. II. Teil. Z. Anat. 67, 331 (1923). 
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III. Physiologie des Fischherzens. 
I. Allgemeine Arbeitsbedingungen fur das Herz. 

Wie schon unter den anatomischen Vorbemerkungen gesagt 
wurde, setzt sich das Fischherz aus mehreren Abteilungen zusammen, 
die meist unpaarig angeordnet sind: Sinus, Vorhof, Kammer und 
Truncus arteriosus. Gleich an dieser Stelle soil hervorgehoben sein, 

Abb.5. Herz von AcantMas vulgaris RISSO, in 
''13 natiirlicher GroBe. Man beachte die starke 
Entwicklung der DuctusCuvieri. (Nach BIELIG.) 

Abb. 6. Herz von Raja clavata L. in natiirlicher 
GroBe. Man beachte die starke Entwicklung der 

Ductus Cuvieri. (Nach BIELlG.) 

daB sich nicht bei allen Fischen die genannten Herzabteilungen auch 
aktiv an der Zusammenziehung beteiligen. Es kontrahieren sich 
stets Vorhof und Kammer. Die beiden anderen Hcrzabteilungen, 
der Sinus und der Anfangsteil des groBen arteriellen GefaBes, sind 
nur bei den Herzen gewisser Fischarten aktiv kontraktil. 

Bau und Anordnung des Herzens schwanken auch schon in makrosko
pisch-anatomischer Beziehung bei den einzelnen Fischarten auBerordentlich 
stark. Es gibt Fischherzen, die sich durch eine starke Entwicklung der 
Ductus Cuvieri auszeichnen und solche, bei denen die Ductus euvieri nicht 
sehr weit sind (vgl. hieruber Abb. 5, 6, 7 und 8). Ferner gibt es Fischherzen, 
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die sich durch einen r elativ groBen Sinus auszeichnen und solche, bei denen 
der Sinus gerade nur angedeutet ist (vgl. in der Abb. 8 das Herz von Gadus 
morrhua L., das einen kraftig entwickelten Sinus besitzt, im Gegensatzzu 
dem schwach entwickelten Sinus bei Agonus cataphractus BL.). Diese vier 
Abbildungen lehren auch, daB genau so wie der Sinus auch der Vorhof ver
schieden stark entwickelt ist. Einen besonders groBen Vorhof besitzt das 
Aalherz. Allerdings ist er in diesem Falle sehr zartwandig gebaut. Die 
J{ammer der Fischherzen weist verschiedenartigste Formen auf, doch kann 

Abb. 7. Herz von Agonns cataphractns BL. in vierfacher 
VergroGerung. Man beachte den relativ kleinen Sinus. 

(Nach BIELIG.) 

Abb. 8. Herz von Gadus morrhua L. in natur
licher GroGe. Man beachte die kraftige 
Entwicklung des Sinus. (Nach BIELIG.) 

man von einer gewissen Grundform reden, die sich dadurch kennzeichnet, 
daB die Kammer vieler Fischherzen, von der Ventralseite des Tieres aus 
gesehen, eine Art von prismatischem Karper darstellt. 

DaB der Anfangsteil der groBen GefaBe, der Truncus arteriosus, bei 
den Knochen- und Knorpelfischen ganz verschiedenartig gebaut ist, darauf 
wurde schon hingewiesen. Der Conus arteriosus der K norpelfische ist in 
seinem Anfangsteil mit Muskulatur ausgestattet und dementsprechend einer 
Zusammenziehung fahig. Wegen der aktiven Beteiligung an der Herz
revolution wurde dem Conus arteriosus von JOHANNES MULLER die Bedeu
tung eines akzessorischen Herzens zugeschrieben. Der Anfangsteil des arte
riellen GefaBes der Knochenfische besitzt Zwiebelform; deshalb wird von 
einem Bulbus arteriosus gesprochen. Dieser ist zum Teil einer auBerordent
lichen Ausdehnung fahig, zieht sich aber infolge Mangels an Muskulatur 
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selbstandig nicht zusammen. Er erfiillt einfach die Aufgabe eines Wind
kessels. Nach v. BRUCKE werden die Kiemenkapillaren durch das Auffangen 
groBer Blutmengen im Bulbus arteriosus vor dem unmittelbaren StoB der 
Blutwelle geschutzt. Bei manchen Fischarten ist der Bulbus mit einem 
schwammigen, kavern6sen Gewebe ausgefullt (s. Abb. 9). 

Das Herz der Knorpelfische ruht (s. Abb.!O) auf einer Knorpelplatte 
von entsprechender Aush6hlung, die mit Perikard ausgekleidet ist. Bei 
den K nochenfischen ist das Herz zumeist in einen sehr festen Perikardialsack 
eingebaut, der das Herz allseitig umhullt. Die Menge der in der Perikardial
h6hle vorhandenen Flussigkeit ist stets sehr gering. 

Abb. 9. Bulbus arteriosus von 
Silurus glanis, aufgeschnitten, so 
daB man das kavernose Gewebe in 
seinem Inneren sieht, in 2/3 der 

wirklichen GroBe. 
(NaGh v. BRUCKE.) 

Abb. 10. Herz von Torpedo marmorata RISSO, kaudalwarts umge
Idappt zur Anlegung der 1. STANNluSschen Ligatur, in 1/2 der 
natiirlichen GroBe. Es bedeuten: D.C. die Ductus euvieri, Si. den 
Sinus, A. den Vorhof, V. die Kammer, Co. den Conus arteriosus, 

P. die dem RUGken zugekehrte Wand der PerikardialhOhle. 
(NaGh KOEHNLEIN.) 

Interessant ist, daB manchmal Verbindungen der einzelnen Herzabtei
lungen mit dem Perikardialsack bestehen. So ist vor allem darauf hinzu
weisen, daB nach den Beobachtungen von MCQUEEN und BIELIG (I) an 
Raja clavata L. sowie Raja batis L. die Kammer mit der Perikardialh6hle an 
der Brustseite durch ein breites Band verbunden ist. Beim Aal bestehen 
zahlreiche Verbindungen des Vorhofes sowohl als auch der Kammer mit dem 
Perikardialsack durch Bindegewebsfasern verschiedener Dicke (s. Abb. II). 

Eine ganz besonders groBe Rolle spielt beim Herzen zahlreicher Fisch
arten, vor allem der Knochenfische, der SGg. Ohrkanal. Es ist dies eine eigen
artige kurze Verbindung zwischen Sinus und Kammer. :Man bekommt sie, 
z. B. beim Aalherzen, zu Gesicht, wenn man die Kammer nach Durchtren
nung ihrer bindegewebigen Verbindungen mit dem Perikardialsack mit 
Hilfe eiRes Finders hochhebt (s. Abb. 12). Man sieht dann, wie sich der 
Sinus entlang der Ventralwand des Vorhofes in der Richtung gegen die 
Kammer zu fortsetzt. Das eigentliche Vorhofgewebe baut sich auf der rechten 
und linken Seite des Ohrkanals auf, wahrend dieser selbst in die Kammer 
einmundet, und zwar annahernd in deren Mitte. 
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Das Herz der Fische stellt histologisch, genau so wie das der Amphibien, 
ein muskulares Kontinuum dar, d. h . wir haben in allen Teilen Muskel
fasern aneinandergeschlossen. W enn auch an verschiedenen Stellen Binde
gewebe in groBeren M engen in die Muskulatur eingelagert ist, so besagt dies 
noch la nge nicht, da B die Muskelfasern nicht etwa kontinuierlich von einer 
Herzabteilung auf die a ndere iibergehen (vgl. hier MCWILLIAM, KEITH und 
FLACK, KULBS, NUKADA). Bei der eigenartigen Form des Baues des Fisch
herzens und seiner anatomischen Anordnung innerha lb der Perikardialhohle 
lassen sich histologische Schnitte durch das Fischherz lang nicht so einfach 

, 
II. 

Abb. II. Herz von Anguilla vulgaris L. in I1/2facher Unearer VergroilerulIg nach Eroffnung des l)erikardial
sackes. Es bedeuten: P. den P erikardialsack, A. den V orhof, V. die Kammer, T. den Truncus arteriosus. 
Man beachte die zahlreichen Bindegewebsfaden B., mittels derer def Vorhof sO\\'ohl wie die Kammer mit dem 

Perikardialsack verbunden sind. Vom Sinus ist infolge der eigenartigen Lagerung des H erzens im 
Perikardialsack nichts zu s ehen. (Nach TROE:\iER.) 

in einer bestimmten Richtung legen, wie dies z. B . beim Amphibienherzen 
moglich ist. Deswegen ist es nicht leicht moglich, die zirkular angeordneten 
Muskelfasern an der Sinus-Vorhof-, Vorhof-Kammer- sowie Kammer
Bulbusgrenze in einer so einwandfreien Weise zur Darstellung zu bringen, 
wie dies beim Froschherzen der Fall ist. Trotzdem kann es auf Grund der 
bisher vorliegenden histologischen Untersuchungen keinem Zweifel unter
liegen, daB im Fisch- genau so wie im Froschherzen die an einzelnen Stellen 
vorzugsweise langs gelagerten Muskelfasern zirkuliir gesteilt sind. Dies ist in 
ganz besonderem Ma13e an den obengenannten Grenzen zwischen den ein
zelnen Herzabteilungen der Fall. Innen ist der H erzmuskel mit Endothel 
ausgekleidet, dem, wenigstens beim embryonalen Tier,nach den Befunden 
von CITTERIO an der Spoke, eine blutbildende Eigenschaft zugeschrieben 
werden muB. 

E igenartig ist der Klappenapparat im Fischherzen. An der Ein
mundungsstelle des Sinus in den Vorhof befinden sich im allgemeincn 



Uber den Kreislauf bei den Fischen. II 

zwei bindegewebige Sichelklappen (vgl. ROSE), welche halbmond
formig an dieser Stelle an die Muskulatur angesetzt sind (s. Abb. 13). 
Bei der Kontraktion dieses Herzanteiles werden die Sichelklappen 
ubereinander gelagert, wie die beiden Anteile cines ublichen photo
graphischen Verschlusses. Ob allerdings bei der Zusammenziehung 
des Vorhofes durch die Anordnung dieser Klappen die Ruckstromung 
von Blut aus dem Vorhof nach dem Sinus zu viHlig unmoglich gemacht 

Abb. 12. Herz von Anguilla vulgaris L. in IIJ2facher linearer Vergrof3erung nach Eroffnung des Perikardiat,. 
sackes. Die Kammer ist mit Hllfe eines Finders eigens in die Rohe gehoben. Es bedeuten: Si. den Sinus, 
Si.-O. den Ubergang des Sinus in den Ohrkanal, A. den Vorhof, V. die Kammer, T. den Truncus arteriosus. 
Man beachte den eigenariigen allmahlichen Ubergang des Sinus in den Ohrkanal. (Nach TROEMER.) 

wird, mui3 dahingestellt bleiben. So hatte ich Gelegenheit, bei Forellen
embryonen einen gewissen Blutruckflui3 bei jeder Zusammenziehung 
des Vorhofes nach dem Sinus zu zu beobachten. Die Menge des 
Blutes, das nach der falschen Richtung (nach dem Sinus und den, 
Ductus Cuvieri zu) fliei3t, ist allerdings gering. Immerhin kann man 
den Ruckflui3 des Blutes deutlich sehen. 

Zwischen Vorhof und Kammer ist ein Klappenapparat ein
geschaltet, der bei den meisten Fischen aus zwei Taschenklappen 
besteht. Diese setzen sich an zwei einander gegenuberliegenden 
Wanden der Kammer an. Bei manchen Fischarten, vor allem den 
Ganoiden, sind sie in mehrere kleine Klappen geteilt. Es handelt 
sich urn einen Klappenapparat, der sehr an den der Amphibien 
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erinnert. Der VerschluB der Atrioven
trikularklappen zu Beginn der Kammer
zusammenziehung wird vorzugsweise 
durch die Kontraktion der ringformig 
angeordneten Muskulatur im Atrioven
trikulartrichter herbeigcfiihrt (s. Abb. 14). 
Dadurch werden einander die Klappen 
bis nahe zum VersehluB genahert. Der 
vollkommene VerschluB wird offenbar 
durch das Blut herbeigefiihrt, das sich 
zwischen Klappen und Wand befindet. 
Die Taschen werden in ganz besonderem 
MaDe gefiillt und so die Klappen gegen 
den Vorhof zu ausgebaucht. Ein Durch
schlagen der Klappen nach dem Vorhof 
wird aber durch die zahlreichen binde
gewebigen Faden verhiitet, durch die die 
Klappen in ihrem dem Kammerinneren 
zugekehrten Teile mit der Muskulatur der 
Kammer verbunden sind. 

A. 
A.VT. 

v. 

- La. 

Abb.13. Herz von Acanthias vulgaris 
RISSO J von bin ten gesehen. Der obere 
Vorhofsteil ist abge16st und zuriickge
schlageu, urn Einblick ins Innere des-

selben zu gewahren. Es bedeu ten: 
D.C.d. Ductus Cuvieri dexter, D.C.s. 
Ductus Cuvieri sinister, Va.d. Valvula 
dextra = rechte Sinusklappe, Va.s. 

\ 'alvula inislrn __ HIlke Sinu klappc, 
C.nv. O~l'Utn atriovcntriculilre o(un· 
mune , o. ConusartcriOSlls, lr. Truncus 
3rlcrios\1 I la , 2a, Jil, jpl. I., ~., 3. 
und jl. Ki mcnarterie. Kaliirl. GrOBe. 

(~a<b ROSE., 

Abb. 14. Schnitt durch die Vorhof-Kammergrenze beim Herzen von Torpedo ocellata RUD. in 12facher linearer 
Vergr6.Berung nach eigenen Praparaten. Man sieht die bindegewebige Klappe trennend z\vischen Vorhof (A.) 
und Kammer (V.) ausgespannt, ebenso die zirkular verlaufenden Fasern des Atrioventrikulartrichters (A.V.T.), 
die sowohl nach oben gegen den Vorhof als nach unten gegen die Kammer zu in longitudinal gestellte Fasern 

iibergehen. 
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Ganz besonders interessant ist der Klappenapparat zwischen 
Kammer und Anfangsteil der groDen arteriellen GefaDe. Hier kann 
man bei den Fischen im wesentlichen zwei Gruppen unterscheiden. 
Bei den Knorpelfischen ist der Conus arteriosus mit Muskulatur aus
gestattet, die allerdings je nach der Fischart verschieden hoch in 
den Conus hinaufreicht. Bei manchen Knorpelfischen ist dieses bis 
zu etwa 1/3 des Conus arteriosus der Fall; bei anderen ist nahezu der 
gesamte Conus arteriosus mit Musku
latur ausgestattet. 1m Inneren des 
Conus arteriosus sind klappenartige Ge
bilde (s. Abb. 1 S) in mehreren Reihen, 
oft 7 und mehr, tibereinander ange
ordnet, wobeijede Reihe zumeist aus 
S-6groDeren Taschenklappen besteht, 
zwischen die nicht selten kleinere Ta
schen eingeschaltet sind. Diese Taschen
klappen sind an ihrem freien Ende zum 
Teil mit der Conuswand durch Binde
gewebsfasern verbunden. Es ist wenig 
wahrscheinlich, daD der AbschluD des 
Blutes gegentiber der Herzkammer nur 
durch die Wirkung dieser Taschen
klappen zustande kommen sol\te. Offen
bar spielt hier eine ganz ausschlag
gebende Rolle, daD der Anfangsteil des 
Conus arteriosus mit Muskelfasern aus- Abb. IS. Klappenapparat im Conus arteri· 
gestattet ist, durch deren Zusammen- osus von Lepidosteus osseus, 9 Querreiben 
ziehung die Taschenklappen einander von Klappen. In diesen, einschlielllich rudi-

mentarer Zwischenklappen, bis zu II ein-
weitgehend genahert werden. Gleich- zelne Klappen. (Nach STOHR.) 

zeitigwird dasLumen des Conus verengt. 
Uber die Art, wie sich der Conus arteriosus beim Hcrzen von 

Torpedo ocellata RUD. aus der Kammer entwickelt, gibt die beifolgende 
Abbildung von Serienschnitten (Abb. 16), die ich angefertigt habe, 
Auskunft. Es zeigt sich da, wie sich, von der ventralen Seite aus 
gesehen, der linke Anteil der Kammerhohle zu einer Rohre umbildet, 
welche den Anfangsteil des Conus arteriosus darstellt. Diese Rohre 
ist mit zirkular angeordneten Muskelfasern ausgestattet, welche mit 
den Muskelztigen der eigentlichen Kammer in Verbindung stehen. 
Erst allmahlich grenzt sich der Conus arteriosus von dem eigent
lichen Kammergewebe durch dazwischengelagertes Bindegewebe abo In 
gleicher Hohe finden sich im Inneren des Conus arteriosus eigcnartige 
bindegewebige Wtilste, an die sich nach weiter oben der Klappen
apparat anschlieDt. 

Diese bindegewebigen Wtilste sind offenbar mit jenen Gebilden 
identisch, welche in neuerer Zeit KISCH (1, 3) bei Trygon violaceus 
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v. 
d. 

d. 

v. 
Abb. 16. Horizontalschnitte a bis e durch die Kammer zur Darstellung des Uberganges der Kammer- in die 
Conusmuskulatur beim Herzen von Torpedo ocellata RUD. in 12facher !inearer VergroBerung nach eigenen 
Praparaten. Es bedeuten: r. rechts, 1. links, v. ventral, d. dorsal. Man sieht, wie sich im Schnitte a der Conus 
arteriosus innerhalb def Kammermuskulatur zu gestalten beginnt. Er stellt eine eigene Abteilung der 
Kammer dar. Man beachte. daB sich bereits Bindegewebe zwischen die wirkliche Kammer und deren Conus· 
Anteil einschiebt. 1m Schnitte b (etwa I,2 mm haber) ist der Conus bereits v611ig von def Kammer abgegrenzt. 
~fan sieht seine zirkular gestellten Muskelfasern, die sowohl auBen als auch innen von Bindegewebe umgeben 
sind. Besonders inteI11ssant sind die bindebewebigen \Viilste im Inneren des Conus, die sich im Schnltte c 
(weitere 0,8 mm haber) zu Klappen formen, die im Schnitte d (wieder I,2 mm hoher) Gebilde darstellen, 
weIche den Semilunarklappen des Saugetierherzens ahnJich sind. Die Muskelfasern nehmen im Schnitte e 

(wieder 1,2 mm hoher) an Vmfang zu. Von den Klappen ist da nur noch sehr wenig vorhanden. 
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und bei verschiedenen Rochenarten (s. Abb. 17) gefunden hat. 1m 
Conus arteriosus von Trygon violaceus sind sie besonders stark ent
wickelt und stell en drei gleich groBe pris
matische, dreiseitige Gebilde derber Art 
dar, die auf einer Seite mit der Conus
wand verwachsen sind. 

Bei den Knochenfischen gibt es keinen 
eigentlichen conusformigen Abschnitt. 
Dieser ist vielmehr in die Herzkammer 
selbst eingebaut und in der Regel so kurz, 
daB man ihn einfach zur Kammer hinzu
zahlen kann. Der AbschluB der Kammer 
gegenuber der eigenartigen Erweiterung 
des Truncus arteriosus, des sog. Bulbus, 
wird hier durch zwei Taschenklappen be
wirkt (s. Abb. 18), fUr deren Annaherung 
offenbar durch die Zusammenziehung des 
benachbarten Herzteiles Sorge getragen 
ist. Die Leistungen der Klappenapparate 
bei den niederen Wirbeltieren, vor allem 
aber bei den Fischen, sind in physiologi
scher Beziehung noch lang nicht genugend 
untersucht worden. Eine Moglichkeit zu 

- ---
livncus 
J" 

Abb. 17. Conus arteriosus von Squatina 
angelus, aufgeschnitten, etwa I,6fach 
vergroBert. Man beachte die drei Langs
wiilste iIll Conus arteriosus. (Nach 

KISCH.) 

Abb.I8. Schemata des Herzens einiger Fische: a Selackier, b Amia, c Teleostier. (Nach WIEDERsHEm.) 

ihrer Prufung ware besonders an den Herzen groBer Fische gegeben, 
die ja zum Teil ein betrachtliches AusmaB erreichen, das das des 
Menschen nicht selten stark ubersteigt. 

Der Vollstiindigkeit halber erwahne ich, daB PARSONS in neuerer 
Zeit den Conus arteriosus der Fische makroskopisch und mikrosko-
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pisch sehr genau untersucht hat, und zwar nicht nur bei den Knorpel-, 
sondern auch bei den Knochenfischen. Besonders interessant ist sein 
Befund, daB von den Knochenfischen allein Megalops atlanticus im 
Bulbus arteriosus seines Herzens nicht allein zwei, sondern zahlreiche 
endokardiale Klappen aufweist. 

Gegenuber der zum Teil recht groBen Masse des Korpers ist das 
Herz der Fische als klein zu bezeichncn. Schon aus den bisher vor
liegenden Untersuchungen geht hervor, daB das Verhaltnis Herz
gewicht zu Korpergewicht sehr klein ist. Man kann diese Beziehung 
auch in Promillc des Korpergewichtes ausdrucken. Sie wurde als 
"Herzverhaltnis" bezeichnet. Daruber hat in neuerer Zeit HESSE 
zusammenfassend berichtet. 

Es schien mir zwcckmaBig, die Ergebnisse der neueren Forschungen 
uber das sog. "Herzverhaltnis" bei den Fischen in Form einerTabellc 
zusammenzustellen (s. Tabelle 1). 

Fischart 

Pristiurus melanostomus 
Raja asterias 
Trygon violaceus . 
Chimaera monstrosa (Spoke) 
Cyprinidae 
Leuciscus rutilus . 
Exocoetus volitans L.? 

(fliegender Fisch) . 
Anguilla (Breitkopf) 
Anguilla (Schmalkopf). 
OPhichthys imberbis 
OPhichthys serpens 
Serranus scriba . . 
Uranoscopus scaber 
Scomber scomber 
Pleuronectes platessa. 
Trachurus .... 
Gadus morrhua . . . 
LoPhius piscatorius . 
Sarda sarda (BONITO) 

Tabelle I. 

Sog. "Herzverhaltnis" 
(Herzgewicht in oleo 

des Kbrpergewich tes) 

0,76 
I,00~I,06 

2,28 

0,34 
1,4 
1,1 

2,5 
0,92 
0,59 
0,15 
0,33 
0,7 
0,5 
1,17 

0,5 
1,52 
0,6 

1,10-1,27 

1,98 

Beobachter 

HESSE 

" KISCH 
HESSE 

MILNE-EDwARDS 

BRlJNINGS 

MILNE-EDwARDS 

HESSE 

Die ersten Angaben stammen von MILNE-EDWARDS und betreffen 
offenbar Exocoetus volitans L. (MILNE-EDWARDS spricht allerdings 
nur von flicgenden Fischen) und Cypriniden. Weitere Zahlen brachte 
BRUNINGS fur Leuciscus rutilus. Diese ersten Bcfunde wurden in 
neuerer Zeit durch HESSE sowie durch KISCH (2) bestatigt und in 
mannigfacher Weise erganzt. Nach HESSE haben das kleinste Herz
verhaltnis einige aalartige Fische, wie Ophichthys imberbis mit 0, I sOfoo 
und Ophichthys serpens mit 0,33%0, welche bis auf den Kopf im 
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Sand eingewiihlt auf wehrlose Beute lauern, sich also sehr wemg 
bewegen. Hier ist auch die Spoke zu erwahnen mit einem Herz· 
verhaltnis von 0,34%0. Andere Aalartige und die Lauerfische des 
Meerbodens, wie Scholten und Himmelsgucker, haben ein Herzver· 
haltnis urn 0,5%0. Bei den langsam schwimmenden Fischen, wie 
Gadus morrhua bzw. Serranus scriba steigt das Herzverhaltnis auf 
0,5-0,7%0. Die graDten Herzen unter den Knochenfischen haben die 
gewaltigen Schwimmer des Meeres, wie Scomber scomber, Trachurus 
und Sarda sarda (BONITO). Bei diesen betragt das Herzverhaltnis 
1,17 bzw. 1,52 bzw. 1,98%0. 

Interessant ist das Herzverhaltnis bei zwei Spielarten des FluD· 
aales. Der rauberische Breitkop/, der sich von Fischen nahrt, hat ein 
Herzverhaltnis von 0,92%0. Der Schmalkop/, der vorzugsweise 
Bodennahrung zu sich nimmt und sich relativ wenig bewegt, hat 
ein Herzverhaltnis von 0,59%0. 

Bei einer Anzahl von H aien und Rochen fand KISCH (2) ein Herz· 
verhaltnis, schwankend zwischen minimal 1,0 und maximal 1,7%0' 
Bei Trygon violaceus, einer Rochenart, ermittelte er ein Herzverhaltnis 
von 2,28%0. Diese Zahl wird a11erdings durch die alte Angabe von 
MILNE·EDWARDS iiber das Herzverhaltnis bei Exocoetus volitans L. 
mit 2,5%0 iibertroffen. Es fragt sich nur, ob diese Zahl auf ganz 
exaktem Wege ermittelt wurde. Dieses groDe Herzverhaltnis ware an 
sich glaubhaft, da es sich urn den Hochflugfisch handelt, der bekannt· 
lich sehr groDe Spriinge vollfiihren kann, nach den Angaben von 
BREHM (vgl. besonders S. 327) von I S0-200 m, a11erdings unter 
Voraussetzung giinstiger Windverhaltnisse, d. i. bei Riickenwind. 

Es zeigt sich also, daD das Herzgewicht bei den Fischen, genau so 
wie bei anderen Tieren, von dem AusmafJe der Muskelbeanspruchung 
des Tieres abhangt. Je groDcr dieses ist, urn so groDer ist das Herz· 
gewicht und damit im Verhaltnis zum Korpergewicht das "Herz· 
verhaltnis". 

Interessant ist, daD das Herzverhaltnis bei ein und derselbcn 
Fischart unabhangig davon ist, ob es sieh urn groDe oder kleine Tiere 
handelt. So hatte naeh HESSE ein Seeteufel (Lophius piscatorius) 
von 268 g Gewieht ein Hcrzverhaltnis von 1,27%0' ein solcher von 
17°00 g Gcwieht ein Herzverhaltnis von 1,10%0. 

Des Vergleiehes wegen sei hier mitgeteilt, daD das Verhaltnis 
Herzgewicht zum Karpergewicht bei den Mcnschen und den meisten 
Saugetieren I: 217,4 betragt (Herzverhaltnis 4,6%0) (vgl. hieriiber 
VIERORDT). Beim Frosch so11 es nach GRUTZNER (vgl. hieriiber FuD· 
note 2 der Arbeit BRUNINGS, S. 601) I : 250 betragen (Herzverhaltnis 
4,0%0). Das gegeniiber dem iibrigen Karpergcwicht kleinere Herz· 
gewicht der Fische kann in Zusammenhang gebracht werden mit 
der Tatsache, daD die Menge des Blutes im Fischkorper relativ gering 

Ergebnisse der Bioiogie XI. 2 
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ist. Das Fischherz ist nicht sehr groJ3, hat aber auch nicht sehr viel 
Blut zu bcfordern. 

Sehr wiehtig fur die Vorgange des Kreislaufsystems ist der Ein
bau des Herzens in einen Perikardialsack bzw. in die Perikardialhohle, 
die bei allen Fischen in eigenartiger Weise versteift sind. Bei der 
Zusammenziehung der einzelnen Herzabteilung zur Voranbeforderung 
des Blutes wird dadurch gleichzeitig die Moglichkeit gegeben sein, 
daB die benaehbarte Herzabteilung gefullt wird. Zieht sich der Vor
hof zusammen, so wird in der Perikardialhohle Platz geschaffen zur 
Erweiterung der Kammer. Zieht sich die Kammer zusammen, so 
wird das Blut in den Anfangsteil der arteriellen GefaBe, den Truncus 
arteriosus, und aus diesem in die Arterien und damit aus der Peri
kardialhOhle herausbefordert. Auf diese Weise wird Platz geschaffen 
zur Einfullung des V orhofs. 

Die Fullung der einzelnen Herzabteilung wird aber nicht allein 
durch die Tatigkeit der benachbarten begunstigt, sondern auch 
dadurch, daB in der PerikardialhOhle der Fische standig ein Druck 
herrscht, der geringer ist als der Atmospharendruck. Auf die Bedeu
tung dieser Tatsache fur den Kreislauf wird noch eigens eingegangen. 

Von groBem Interesse ist die Schlagjrequenz des Fischherzens. 
Aus der Tatigkeitsweise des jreigelegten Herzens nach Totung des 
Tieres kann man allerdings gerade bei den Fischen niemals einen 
SchluB ziehen auf die Schlagfolge im unversehrten Tierkorper. Bei 
keiner Tierart ist dieser SchluB gerechtfertigt. Denn es darf nicht 
vergessen werden, daB im intakten Tierkorper die Tatigkeit des 
Herzens standig durch die Herznerven beeinfluBt und geregelt wird. 
Diese Regelung ist allerdings beim Herzen der Fische ganz besonders 
ausgepragt. Wir konnen sie dahin umreiBen, daB wir sagen, daB 
das Fischherz im Tierkorper durch die Wirkung des Vagus standig 
geziigelt wird. Daraus geht hervor, daB im unversehrten Tierkorper 
die Herzfrequenz sehr viel geringer sein muB, als nach Totung des 
Tieres oder naeh Ausschneiden des Herzens aus dem Tierkorper. 
Das haben mehrere Untersuchungen aus neuerer Zeit ganz unzwei
deu tig gelehrt. 

Die Zahlen, die fur die Frequenz des Herzens in Tabelle 2 gebraeht 
werden, gelten nur fur die Schlagfolge nach Totung des Tieres. Wenn 
sich in den Angaben der friiheren Autoren so groBe Unterschiede in 
der Schlagfrequenz finden, so ist das zum geringsten Teil auf die 
Temperaturunterschiede zuriickzufuhren, vielmehr vor a:Hem darauf, 
daB nicht genugend berucksichtigt wurde, ob ein EinfluB des Vagus 
auf das Herz, dessen Frequenz bestimmt wurde, noch moglich war 
oder aber nicht. 1m allgemeinen fallt auf, daB die Frequenz des 
Fischherzens ohne NerveneinfluB sehr betrachtlich ist. Wir finden 
bei Zimmertemperatur haufig Schlagfrequenzen von. S0, nicht selten 
von viel mehr, ja sogar uber 80. Diese Herzfrequenzen sind unter 
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TabeUe 2. Frequenzen bei verschiedenen Fischherzen, zumeist 
nach deren Freilegung. 

Nr. Fischart I Frequenz Beobachter 

I Scyllium canicula L. 
Scyllium canicula L. 

2 Galeus canis Bp .. 
3 A canthias vulgaris RIsso 
4 Raja batis L. . 
5 Raja clavata L. 

I Raja clavata L., im Winter 
I Raja clavata L., im Sommer 

6 Cyprinus carpio L.. . 
7 'I Tinca vulgaris Cuv. . 
8 Barbus fluviatilis AG. 

Barbus fluviatilis AG. 
9 Idus HECK., Abart Goldorfe 

Idus HECK., Abart Goldorfe 
IO Leuciscus rutilus L. 

Leuciscus rutilus L. 

I I Salmo fario L.. 
I2 Esox lucius L.. 

Esox lucius L.. 
I 

13 A nguilla vulgaris L. 
. A nguilla vulgaris L. 

14 Conger vulgaris Cuv. 
I5 Perea fluviatilis L. . 
I6 ,Labrus mixtus L. . 
I7 ' Ctenolabrus rupestris C. V. 
I8 . Scorpaena scrofa L. 
I9 . Trigla hirundo L. 
20 Agonus cataphractus BL. 

2I Cottus scorpius L. 
22 Callionymus lyra L. 
23 Zoarees viviparus L. 
24 Pleuronectes platessa L. . 
25 Gadus morrhua L. 

Gadus morrhua L. 
26 . Motella mustela L .. 

39-48 
65 

34-40 

40 -50 

2I-33 
38 -40 

I6 
50 

40 - 60 
3 I -42 

35-58 
36 -90 

37-54 
36-40 

50 -71 

18 I 

(kleine Ex.) I 
30 -46 
38 -54 
30 -42 

48 -56 
46 - 68 
33-50 

52 - 66 
40 - 81 
50 -74 
II-2 4 
62-86 
8I-90 

55-74 
60- 84 
7 I - 86 
54-76 
48 - 60 
25-40 

64- 82 

BIELIG (I) 

BOTTAZZI (I) 

BIELIG 

" 
SCHOENLEIN 

" 
BlELIG 

" 
KOLFF 

BIELIG 

THESEN 

BIELIG 

BRUNINGS 

BIELIG 

" KAZEM-BECK und 
DOGIEL (2) 

BIELIG 

V. BRUCKE 

BIELIG 

" 
THESEN 

BIELIG 

sonst gleichbleibenden Bedingungen sehr viel hOher, als bei den 
Amphibien bzw. den Reptilien. 

Es sei nochmals darauf hingewiesen, daB die Werte fur die Herz
frequenz der Fische, die von BIELIG herstammen, nach Totung des 
Tieres festgestellt wurden. Die auWillig geringeren Zahlen, z. B. von 
SCHOENLEIN fur Raja clavata L., sind nicht durch direkte Zah
lung, sondern aus der Blutdruckkurve ermittelt. Die Werte von 
BRUNINGS und KOLFF wurden durch mikroskopische Beobachtungen 
des Strompulses am Schwanze bestimmt, also noch beim unver
sehrten Tier. 

2* 
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DaB die Frequenz dcs Fischherzens im Ticrkorper sehr vicl kIciner 
ist, als nach Freilegung des Herzens, wenn die nervosen Verbindungen 
nach dem ZentraIncrvensystem unterbrochen sind, geht aus den 
Zahlcnwerten hcrvor, die GITTER (1) am Aalherzen gewonncn hat 

Tabelle 3. Herzfrequenz des 
Aales im un versehrten Tier
korper (A) und nach Isolie-

rung des Organes (B). 

Versuch 

20 

23 

A 

17,3 
23,8 

B 

und die in Tabelle 3 zusammenge
stellt sind. 

Als Durchschni ttsfreq uenz des Aal
herzens hat GITTER bei Zimmertem
peratur des Wassers (16 0 C) etwa 
2 I Schlage pro Minute festgestellt, 
die sich aber durchaus nicht rhyth
misch folgen. Wegen der Arrhythmien 
muB man die Schlage, urn einigcr
maBen brauchbare Wertc fur die Fre-
quenz zu bekommen, wahrcnd meh

rerer, zumindest 2-3 Min. zahlen. GITTER hat eigens die Herz
schlage des Aales mittcIs cines elektrisch betriebcncn Signalmagneten 

32 

50 
43 
36 
38 

24 
25 
26 

22,6 
24 
25,3 

Tabelle 4. Herzintervalle des Aales im unversehrten Tierkorper. 

Versuch Die zeitlichen AbsUinde einer Serie von Herzschla.gen betragen der Reihe nach 
in Sekunden 

18 1,94 2,82 2,70 1,99 1,92 1,84 2,06 
1,73 1,81 2,27 1,62 1,77 1,96 2,32 
1,59 1,85 1,83 2,58 

24 2,24 2,86 2,22 3,30 2,72 2,67 2,92 
2,59 2,28 2,20 3,10 3,74 2,28 3,08 
3,23 2,80 3,05 2,83 1,99 2,10 3'{0 

verzeichnet. Wie die Zusammenstcllung in Tabelle 4 Iehrt, folgen 
sich die Systolen ganz unregelmaBig, und zwar betragen die Abwei

Tabelle 5. A langste und B kiirzeste 
Intervalle zwischen Schlagen des 
Aalherzens im un versehrten Tier-

korper in Sekunden. 

Versuch 
I 

A 
I 

B I Versuch 
I 

A B 

II 
1 

2,59 1,94 17 2,55 1,{0 
12 ! 3,80 2,93 18 2,82 1,59 
13 2,82 2,35 19 3,00 1,97 
14 2,21 , 1,50 20 4,50 3,20 
15 1,85 1 

1,37 24 
1 

3,74 
I 

1,99 
16 I 1,87 1,38 26 2,69 1,72 

chungen ± 1/5 Sek., zumeist 
noch viel mehr. Bei einer 
Reihe von Versuchstieren 
maB GITTER unter Verfol
gung von 500-600 Schla
gen die kurzesten und lang
sten Abstande zwischen zwei 
aufeinanderfolgenden Schla
gen. Die Werte sind in Ta
belle 5 zusammengestellt. Es 
ergeben sich zwischen den 
extremen Werten Unter

schiede, die bei Zimmertemperatur des Wassers zumindest 0,34, zu
hochst 1,52 Sek. betragen. Diesc chronische Arrhythmic des Aal
herzcns wurde auch durch die elektrokardiographischen Befunde 
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beshitigt. Auf die Ursache der sehr viel langsameren Frequenz des 
Herzens im unversehrten Tierkorper solI spater noch die Rede ge
bracht werden. 

Eine Beziehung zwischen der Herzfrequenz und der GroBe der 
Tiere konnte GITTER (I) nicht feststellen. Die Dinge liegen durchaus 
nicht so, daB etwa kleinere Aale eine hohere Herzschlagfrequenz auf
weisen als groBere. Ein Tier von 43 cm Lange und 180 g Gewicht 
hatte eine durchschnittliche Herzfrequenz von 20, ein Tier von 
70 cm Lange und 750 g Gewicht eine solche von 2 I Schlagen pro 
Minute. Die Versuchsergebnisse GITTERS weichen von denen KOLFFs 
ab, die bei kleinen, etwa 35 cm lang en Aalen bei einer Temperatur 
des Wassers zwischen IO-I6° C Frequenzen von 46-68 Schlagen 
pro Minute fand. Diese groBe Herzfrequenz kann nur so gedeutet 
werden, daB sich die Tiere vor Anstellung der Beobachtung stark 
bewegt hatten. Denn es ist eine bekannte Tatsache, die jederzeit 
leicht bestatigt werden kann, daB jegliche Muskelbewegung wie bei 
anderen Tieren, auch bei den Fischen zu einer Steigerung der Herz
frequenz filhrt. 

Man wird sich natilrlich fragen, warum denn die Bestimmung der 
Herzfrequenz beim lebenden Fische auf so groBe Schwierigkeiten 
stoBt. Darauf ist zu erwidern, daB das Herz bei den mcisten Fischcn 
mit Ausnahme des Aales und der Aalartigen, so tief gelegen ist, daB 
sich auDerlich der HerzspitzenstoD in Form von Pulsationen auf der 
Haut nicht bemerkbar macht, weder filr das Auge noch filr den 
tastenden Finger. Es gelingt auch nicht, etwa durch Einstechen 
einer Nadel in das Herz die Herzpulsationen zur Darstellung zu 
bekommen, ein Verfahren, das beim Saugetier sehr leicht mit Erfolg 
durchzufilhren ist. Das habe ich, ebenso wie BRUNINGS vergeblich 
versucht. Ebensowenig gelang es bis jetzt, das Fischherz auf dem 
Rontgenschirm sichtbar zu machen. 

Nur bei embryonalen Fischen kann man infolge ihrer Durchsichtig
keit die Herzfrequenz direkt bestimmen. So maD W. PREYER bei einem 
44 Tage alten Forellencmbryo eine Pulsfrequenz von 120 pro Minute. 
Am 69. Tage nach der Befruchtung war die Frequenz niedriger; sie 
betrug da nur mehr 57 Schlage und bei eben ausgeschlilpften Forellen 
50-72 pro Minute. Interessant ist die Feststellung von PATON, 
daD die Pulsfrequenz wahrend des Embryonallebens allmahlich an
steigt. Bei einem 5 mm langen Embryo von PRISTIURUS betrug die 
Pulsfrequenz 16-20 Schlage in der Minute, bei einem I7 mm langen 
.. 1-3-45. Das gleiche Verhalten wiesen samtliche von PATON unter
suchten Selachierembryonen auf. Nach BABAK und HEPNER war die 
Pulsfrequenz bei Forellenembryonen, die eben oder nur wenige Tage 
ausgeschlilpft waren, von der gleichen GroDenordnung. 

Es wurde darauf hingewiesen, daD ein bestimmter Zusammen
hang zwischen der Herz- und Atemjrequenz besteht. So sah vor allem 



22 EMIL VON SKRAMLIK: 

THESEN das freigelegtc Herz der Knochenfische regelmaf3ig zwischen je 
zwei Atembewegungen einmal sehlagen. Diese Beobachtung wurde 
von BAGLIONI (3) fur eine Reihe von Fischarten, vor allem Scyllium 
canicula L., Conger und Hippocampus bestatigt. Freilich soll die 
GesetzmaBigkeit der Isorhythmie zwischen Atem- und Herzfrequenz 
nicht mehr gel ten, sowie sich das Tier in einem dyspnoischen Zustand 
befindet. Offenbar liegen die Dinge auf dies em noch sehr umstrittenen 
Gebicte so, daB Atem· und Hcrzfrequenz in einem bestimmten Zu
sammenhang zueinander stehen, der aber jederzeit gelost werden 

kann, und zwar in dem Sinne, daB 
WJij;l~~nn!!nn'!!I!l~nHwn~!!~!n!.ftInn!~!ll die Herzfrcquenz groBer, aber auch 

WU~VUUUVVVVU~~~~UUVUUVVUU~V~VUUUVUUUVV~, geringer ist als die Atemfrequenz. So 

Abb. '9. Beziehung zwischen Herztatigkeit 
und A tmung beim Herzen von T elestes muti
cellus. (Nach KOLFF.) Obere Kurve: Tatig
kei t des sllspendierten Herzens. U ntere Kurve: 
Unterkieferbewegungen (Atmung). Man be
achte in der registrierten H~Izkurve die peri
odischen An· und Abschwellungen. Es handelt 

sich offenbar urn Interferenzwirkungen 
zwischen Atmung und Herzbewegung. 

fand KOLFF beim Aal die normale 
Herzfrequenz hoher als die Atem
frequenz. Das umgekchrtc V crhalten 
konnte von ihr bei Barbus und Telestes, 
von BRUNINGS bei Leuciscus festge
stellt werden. SCHOENLEIN erwahnt 
fur die von ihm untersuchten Fische, 
daB das Verhaltnis der Zahl der Atem
zuge zu d'er der Herzschlage in derZeit
einheit dem Werte von 1 sehr nahe
kommt. Eine exakte Ubereinstimmung 
lieB sich indesscn nicht ermitteln. 

Merkwurdig ist, daB die von KOLFF aufgenommenen Suspensions
kurvcn des Herzen von Telestes in situ, ebenso wie die von SCHOENLEIN 
registrierten Blutdruckkurven bei Torpedineen mitunter eine schwan
ken de AmplitudengroBe aufweisen (s. Abb. 19), die periodisch zu
und abnimmt. Offenbar handelt es sich in diesen Fallen, wie v. BRUCKE 

Tabelle 6. 

Herz- und Atemfrequenz des Aales im unversehrten Tierk6rper. 

Versuch I Lange Gewicht I Wasser- I Beobachtungs'l Herzfrequenz Atemfrequenz 
in om in g temperatur in 0 C zeIt pro Minute pro Minute 

! 
I 64 4 80 14 11 2O 25 20 

11 23 

I 
25 20 

11 25 24 21 

11 3O 23 25 
1135 22 24 

4 65 510 12 12°5 26 24 
12°8 26 25 
1215 15 20 
1220 20 26 

1233 24 28 

21 75 850 16 15 43 15,5 25,9 
16°5 20,0 35,0 
16°8 24,6 3 6 ,0 
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vermutet, urn eine Interferenzwirkung zwischen Atem- und Herz
bewegung. 

Genauere Messungen tiber die Beziehungen zwischen Herz- und 
Atemfrequenz am unversehrten Tier hat in neuerer Zeit GITTER (r) 
vorgenommen. Wie aus Ta
belle 6 hervorgeht, kommt 
die Atem- der Herzfrequenz 
sehr nahe. Doch sind die 
Werte einander durchaus 
nicht gleich. Das ergibt sich 
auch aus Abb. 20. In dem 
Elektrokardiogramm,das yom 
unversehrten Aale gewonnen 
wurde, finden sich vor aHem 
deutlich ausgepragte groBe 
und langgezogene Wellen, die 
mit der Atmung in Zusam
menhang zu bringen sind. 
Das konnte GITTER durch 
gleichzeitige Beobachtung der 
Atmung feststellen. Bei jedem 
Atemzuge wurde vor den 
Spalt des Kymographions ftir 
kurze Zeit ein Blatt Papier 
gehalten, so daB auf der 
Kurve die Atemztige als weiBe 
vertikale Striche gekenn
zeichnet sind. Auf den lang
gezogenen Atemwellen bauen 
sich von Zeit zu Zeit kleine 
Zacken auf, die mit der Herz
tatigkeit etwas zu tun haben. 
Man kann aus dem Kurven
zug ohne wei teres erkennen, 
daB Atem- und Herzfrequenz 
einander wohl parallel gehen, 
aber durchaus nicht gleich sind. 

Nur in ganz seltenen Fal
len,bei etwa 7 %cdler von 
GITTER beobachteten Tiere, 
fand sich eine vollstdndige Ubereinstimmung zwischen der Zahl der 
Herzschlage und der der Aternztige. Stirnmen Herztatigkeit und 
Atmung in ihrer zeitlichen Aufeinanderfolge auch nicht vollig tiber
ein, so kann man im allgerneinen schon von einern gewissen Zu
sammenhange zwischen diesen beiden V organgen sprechen. Denn 
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es geht jeglicher Anstieg oder Abfall der Zahl der Atemzuge mit einem 
Anstieg oder Abfall der Zahl der Herzschlage einher. Die Beziehungen 
zwischen Atem- und Herztatigkeit sind indessen durchaus nicht un
Ioslich. Oft setzt die Atmung der Tiere ohne auBerlich nachweisbare 
Ursache fur einige Zeit vollig aus. In dies em Falle hort die Herztatig
keit nicht etwa auf, sondern sie geht, wenn auch in merklich verlang

Tabelle 7. Herzfreq uenz des 
Aales bei nor maIer A tmung 
(A)und beiA temstillstand(B). 

Versuch 

23 
27 
29 
30 

I A I 

23,8 
3 2 ,9 
19,0 

23,6 

B 

17,1 
12,7 
II,{ 
18,2 

samtem Tempo, we iter (s. Tabelle 7). 
Man kann das Tier kunstlich 

asphyktisch machen, indem man es 
aus dem Wasser herausnimmt. Auch 
in diesem Falle hort die Atemtatig
keit auf. Die Herzfrequenz sinkt aber 
nicht, wie man nach den vorhin er
wahnten Bcfunden erwarten konnte, 
sofort ab, sondern sie steigt vieI

mehr zuerst an. So hob sich in einem Versuche die Herzfrequenz 
von durchschnittlich 19 bis auf 40 Schlage und blieb auf dieser 
Hohe wahrend eines Zeitraumes von 5 Min., von der Herausnahme 
des Tieres aus dem Wasser an gerechnet. Sie fiel dann im Ver
laufe der nachsten 5 Min. bis auf 24 herab und verblieb annahernd 
auf diesem Werte wah rend der Zeit von 50 Min. Sowie man wieder 
Wasser in den Behalter, in dem das Tier gehalten wird, tut, beginnt 
das Tier mit einer Frequenz von 16 Zugen pro Minute zu atmen. Die 
Herzschlagzahl anderte sich dabei nicht. 

Die Tatigkeit des Fischherzens hangt von einer ganzen Anzahl 
von F aktoren abo Vor allem ist hier des Einflusses der Ernahrung 
und der Temperatur zu gedenken. 

Es ware natiirlich sehr erwunscht, auch uber eine N ahrlosung fur 
das Herz der Fische zu verfugen. Schon nach den bisher vorliegenden 
Untersuchungen kann man aber sagen, daB die Verhaltnisse fur die 
Ernahrung des Fischherzens lang nicht so einfach liegen, wie fur die 
Ernahrung des Froschherzens, bei dem wir in der Ringerlosung uber 
eine sehr brauchbare Durchspulungsflussigkeit verfugen. Bisher sind 
wir aber nicht in der Lage, eine Salz16sung anzugeben, die das Fisch
herz auf die Dauer gut vertragt (vgl. PUSCHEL). Und selbst wenn 
eine solche Losung fur eine Fischherzart angegeben wurde, ware sie 
zweifellos fur cine andere kaum zu verwenden. 

Sicher ist das eine, daB durch Anwendung von Frosch-Ringer
losung die Herzen der Fische binnen ganz kurzer Zeit so schwer 
geschadigt werden, daB sie ihre Tatigkeit vollkommen einstellen. Die 
einzig brauchbare Nahrlosung stellt das Blut der betreffenden Fisch
art dar, das indessen nicht leicht in genugenden Mengen gewonnen 
werden kann, schon weil das einzelne Tier nicht sehr vie! Blutflussig
keit enthalt. Die Herzen mancher Meeresfische, wie z. B. von Torpedo 
ocellata RUD. oder von Torpedo marmorata RISSO arbeiten, wie ich 
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mich in Zusammenarbeit mit KOEHNLEIN (2) uberzeugen konnte, 
auch bei Durchspulung mit Neapler Meereswasser, und zwar langere 
Zeit hindurch sehr kraftig. Verwendet man Meerwasser zur Durch
spulung der Herzen von Scyllium canicula L., so wird das Herz 
binnen kurzer Zeit aufs schwerste geschadigt. MINES (3) durch
stramte das Herz von Raja clavata L. mit gutem Erfolge auch 
mit Amnion/liissigkeit, die trachtigen weiblichen Tieren entnommen 
worden war. 

Schon aus diesen einfachsten Beobachtungen geht hervor, wie 
auDerordentlich verschieden sich die Herzen verschiedener Fischarten 
gegenuber der gleichen Durchspulungsflussigkeit verhalten. Fur die 
Herzen von Scyllium-Arten verwandte BAGLIONI (I, 2) eine Lasung 
von 0,342 m NaCl und 0,368 m Harnstoff. Die Anwendung von 
Harnstoff schien geboten, nachdem v. SCHRODER [vgl. auch KISCH (4)] 
nachgewiesen hatte, daD das Blut von Scyllium catulus Harnstoff in 
0,435 m Lasung enthalt. Nach den Beobachtungen von BAGLIONI 
erhaht der Harnstoff den Tonus des Herzmuskels. Wendet man ihn 
indessen in zu starker Konzentration an, so bleibt das Herz in Systole 
stillstehen. 

Es bedarf keiner besonderen Hervorhebung, daD man den Harn
stoff zu der Nahrlasung immer frisch zusetzen muD, da sich seine 
Lasungen sehr leicht zersetzen und dann natiirlich auch die Selachier
herzen aufs schwerste schadigen. Es ware vollkommen verfehlt, 
Harnstoff als Zusatz zu Lasungen fur die K nochen/ische zu verwenden. 
LussANA bekam nach Zusatz von Harnstoff zu Nahrlasungen bei 
Knochenfischen, und zwar Schleien und Karp/en, immer eine Ver
langsamung der Herzschlagfrequenz, und wenn er Harnstoff in star
kerer Konzentration verwendete, auch eine Herabsetzung des Kon
traktionsumfanges. Bemerkenswert ist, daD durch Verwendung 
von Harnstoff im Anfang manchmal eine kurze Reihe von sehr 
frequenten Schlagen erzielt werden kann. 

FUHNER hat eine Nahrlasung fur das Selachierherz angegeben, 
die neb en Harnstoff und NaCl noch geringe Mengen von KCl, NaHC03 

und CaC12 enthalt 1 und sich, wenigstens in seinen Versuchen, sehr 
viel besser bewahrt hat, als die von BAGLIONI angegebene Kochsalz
Harnstofflasung. MINES (I) hatte sich bei seinen Durchspulungs
versuchen von Herzen von Scyllium canicula L., Raja clavata L., 
Raja blanda (offenbar dasselbe wie Raja batis L.) und Rhina squatina L., 
wobei nicht nur die Herzhahlen, sondern auch die CoronargefaDe 
durchstramt wurden, mit Erfolg der KNOWLToNschen Lasung bedient. 
Sie enthalt an Stelle des NaHC03 der FUHNERschen Lasung eine 

1 Einer ahnlich zusammengesetzten Lasung bediente sich in neuerer Zeit 
auch LuTZ (4) zur Durchstramung von Elasmobranchierherzen. Sie bestand 
aus 0,288 m NaCl, 0,008 m KCl, 0,002 m NaHC03 , 0,0038 m CaC12 und 
0,260 m Harnstoff. 
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gewisse Menge von Magnesiumchlorid. Die Zusammensetzung der 
beiden Nahrlasungen ist nebenstehend angegeben: 

NaCI .. 
KCI .. 
NaHC03 

CaCl2 (wasserfrei gerechnet) 
MgCl2 

Harnstoff ..... 

¥UHNER KNOWLTON 

0,343 m 0,220 m 
0,0014 m 0,007 m 
0,0024 nl 
0,0018 m 0,004 m 

0,005 m 
°0417 m 0,333 m 

Man ist, besonders mit Hilfe der KNOWLToNschen Lasung in 
der Lage, die Herzen von Knorpelfischen durch langere Zeit - durch 
mehrere Stunden - in kraftigem Schlagen zu erhalten. Nach einer 
Angabe von MINES ist es KNOWLTON gelungen, eine schwach alkalische 
Nahrflilssigkeit filr das Selachierherz herzustellen, in welcher der 
Harnstoff durch Traubenzucker ersetzt ist. Freilich ist dieser Ersatz 
des Harnstoffes durch Traubenzucker aIs cin unvollkommener zu 
bezeichnen, denn die Herzen arbeiten niemals lange kraftig (vgl. 
hierilber die neueren Untersuchungen von SIMPSON und OGDEN an 
durchstramten Herzcn groDer weiblicher Katzenhaie). Nach den 
Befunden von MINES kann man das Natrium der Nahrlasung nicht 
etwa durch Lithium ersetzen. 

Wichtig ist auch der Gehalt an Calcium. Ersetzt man das Calcium 
durch Strontium, so bilDen die Herzschlage nach kurzer Zeit an Kraft 
ein. Weniger einfluDvoll scheint das Magnesium zu sein. MINES 
erwahnt, daD das Herz cler Knorpelfische filr seine Tatigkeit das 
Magnesium im groDen ganzen entbehren kann. In seinen Versuchen 
ergab sich nach einer solchen Veranderung der Nahrlasung nur eine 
schwache Beschleunigung der Herztatigkeit. 

Von groDer Bedeutung filr die Tatigkcit des Fischherzens ist das 
Kalium. Das hat ZWAARDEMAKER (2) mit seinen Mitarbeitern bei 
seinen bekannten Versuchen festgestellt, bci denen das Kalium in 
der Durchspillungsflilssigkeit des Herzens fehlte bzw. ihr zugesetzt 

Tabelle 8. Empirisch ermittelte Mengen der erforderlichen radio
aktiven Substanzen in Milligrammen pro Liter fur die Tatig

keit des Kaltbluterherzens (nach ZWAARDEMAKER). 

1m Winter 

100 

IS° 
25 

50 
I 

3 Mikromilligramm: 

Radioaktive Substanz 

Kaliumchlorid 1 

Rubidiumchlorid 
Uranylnitrat 

Thoriumnitrat 
Ionium- (Thorium-) Nitrat 

Radium 

1m Sommer 

20 

3° 
0,5- 5 
2 -10 

0,5 
i 0,5 Mikromilligramm 

1 Fiir Warmbliiter betragt die Dosierung des Kaliumchlorids zwischen 
100 und 450 mg pro Liter, des Uranylnitrates zwischen IS und 60 mg pro 
Liter. 
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oder durch andere radioaktive Substanzen ersetzt werden sollte. Bei 
Mangel an Kalium stellt das Aalherz seine Tatigkeit ein und vermag 
sie erst wieder aufzunehmen, wenn man Kalium oder ein anderes 
radioaktives Element der Nahrlbsung zusetzt. Nach ZWAARDE
MAKER (1) verhalten sich die Herzen der Kaltbliiter in bezug auf den 
erforderlichen Gehalt an Kalium in der Nahrlbsung ziemlich gleich
artig. Merkwiirdig ist die aus Tabelle 8 ersichtliche Feststellung, daD 
bei Herzen von Sommertieren geringere Mengen von radioaktiven 
Substanzen benbtigt werden als bei Wintertieren. 

Eine zu groDe Menge von Kalium in der Nahrlbsung ist indessen fur 
Fischherzen genau so schadlich wie fur andere Wirbeltierherzen. So 
hat THORNER gezeigt, daB die Herztatigkeit bei Fundulus-Embryonen 
nach Einbringen der Tiere in 0,25-2,0 m Lbsungen von KCI spate
stens in 1-2 Stunden erlischt. Die Widerstandskraft dieser jugend
lichen Herz~n ist sehr betrachtlich, del)n sic beginnen von neuem zu 
arbeiten, s.owie man die Tiere wieder in Seewasser zuruckbringt. 
Bemerkenswert ist, daB nach WESTENBRINK und ARONS Aalherzen, 
die nach Durchspiilung mit kaliumfreier Ringerlbsung zu schlagen 
aufgehbrt haben, durch Zusatz von Ammonchlorid in einer Konzen
tration von 0,01 % wieder zu rhythmischer Tatigkeit gebracht werden 
kbnnen. Diese halt mehrere Stunden an, besonders dann, wenn man 
einen geschlossenen Kreislauf herstellt, so daB also immer wieder 
dieselbe Nahrlbsung das Herz passiert. 

Fischembryonen sind sehr oft zur Prufung von Nahrlbsungen fur 
das Herz herangezogen worden, weil man die Herztatigkeit hier sehr 
leicht beobachten kann. Ich verweise hier auf die neueren, mehr 
pharmakologischen Untersuchungen von HYMAN und LOVEN sowie 
BRINLEY (I). 

DaB das Herz gegeniiber einem gewissen Sauerstoffmangel im 
Blute empfindlich ist, lehren die Untersuchungen von LOEB und 
WASTENEYS. Sie sahen namlich bei Fundulus-Embryonen nach Ver
minderung des Sauerstoffdruckes des Blutes die Zahl der Herz
schlage auf die Halfte bis ein Drittel sinken. Es mag sein, daD der 
Bedarf des embryonalen Herzens an Sauerstoff sehr groB ist. Das 
Herz des ausgewachsenen Fisches bedarf zur Unterhaltung seiner 
Tatigkeit sicher keiner besonders groBen Menge von Sauerstoff. Es 
kann namlich, wie einige Vorversuehe, die RUDERT in meinem Labo
ratorium ausgefiihrt hat, gelehrt haben, stundenlang unter artfremdem 
Blute arbeiten, das mit Sauerstoff, aber aueh mit Kohlenstoffdioxyd 
gesattigt ist. (s. Abb. 21, 22). DaB das Fisehherz unter artfremdem 
Blute sehIagt, ist nieht weiter befremdlieh, da ja von den Herzen 
der anderen Kaltbliiter, aber aueh von denen zahlreieher Saugetiere 
bekannt ist, daB sie artfremdes Blut vertragen und dabei kraftig 
tatig sind. Uberrasehend ist nur, daB das Fisehherz aueh bei einem 
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hohen Gehalt an Kohlenstoffdioxyd des zur Durchstromung ver
wendeten Blutes lange Zeit hindurch mit betrachtlicher Kraft arbeiten 
kann, ohne daB sich Storungen der Herztatigkeit bemerkbar machen. 
Ein solcher Gehalt an Kohlenstoffdioxyd im durchstromenden Blute 
wtirde gentigen, urn die Froschherztdtigkeit binnen ganz kurzer Zeit 
aufs schwerste zu beeintrachtigen. 

Hierbei muD allerdings streng voneinander gesondert werden die 
Losung, mit deren Hilfe die Herzhohlen durchstromt werden, von der 
Losung, die den Herzmuskel selbst durchflieBt und ihn dabei ernahrt. 

Abb. 21. Herz von Tinea vulgaris Cuv., durchstromt 
wahrend einer Stunde mit Kaninchenblut + Ringer
lasung im Verhaltnis I: 4, mit Sauerstoft gesattigt. 
Man beachte, daB das Herz kraftig und koordiniert 
arbei tet. (N ach RUD ER T.) Bei dem raschen T rommel
gang entspricht I mm der Kurve 0,16 Sek., bei dem 

langsamen Trommelgang 290 Sek. 

Abb. 22. Herz von Tinea vulgarisCuv., durchstromt 
wahrend einer Stunde mit Rinderblut + Ringer
losung im Verhaltnis I: 3, mit Kohlenstofldioxyd 
gesattigt. Man beachte, daB das Herz auch unter 
CO, kriiftig und koordiniert tatig ist. (1\ achRUDER T.) 
Bei dem raschen Trommelgang entspricht I mm def 
Kurve 0,2 Sek., bei clem langsamen Trommelgang 

380 Sek. 

Die Kammern der meisten Fischherzen sind namlich von eigenen 
GefaBen versorgt, die Blut empfangen, das bereits die Kiemcn passiert 
hat und arterialisiert worden ist [vgl. BAGLIONI (2)]. 

Wie aus diesen Bemerkungen hervorgeht, kennen wir bis jetzt 
fur die Herzen der me is ten Fische keine geeignete Nahrlosung. Auch 
sind wir tiber den Stoffwechsel des Fischherzmuskels nur sehr wenig 
orientiert, wenn auch in neuerer Zeit Anstrengungen in dieser Richtung 
gemacht werden. Man ist also fur die meisten Versuche am Fisch
herzen darauf angewiesen, von einer eigenen Ernahrung im richtigen 
Sinne des W ortes vollig Abstand zu nehmen. Zur Befeuchtung des 
Herzens, wobei das Herz nicht ernahrt, sondern bloB vor dem Aus
trocknen geschtitzt werden solI, bedient man sich bei dem Herzen der 
Nleeresfische des Meerwassers, das im Verhaltnis I: 3 mit defibri
niertem Blut des Tieres gemischt wird, fur die Herzen der Sii(3wasser
fische der Frosch-Ringerlosung, der ebenfalls im Verhaltnis I : 3 das 
tierische Blut beigcmengt wird. 
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In neuerer Zeit hat nach personlicher Mitteilung E. v. SAALFELD 
Untersuchungen uber die Durchstromung der Coronararterien am 
Herzen vpn Scyllium catulus angestellt, genau so, wie er das zuvor 
am Reptilienherzen getan hat. Hoch am Truncus arteriosus wurde 
eine Glaskanule in eine der Coronararterien eingebunden und dann 
die Durchstromung des Herzens gepruft. Der Herzschlag ruft eine 
deutliche Verminderung des Coronarflusses hervor. Die Coronar
durchstromung erfolgt vorzugsweise in der Diastole und erfahrt 
wahrend der Systole eine eigenartige Hemmung. Das Geschehen 
spielt sich also nach den Befunden von v. SAALFELD bei der Coronar
durchstromung des Fischherzens genau so ab wie bei der Coronar
durchstromung des Reptilien- bzw. des Saugetierherzens. 

Vom Fischherzen her ist durch zahlreiche Untersuchungen bekannt, 
daD es sehr viel empfindlicher ist, als das der Amphibien. Das ist nicht 
weiter uberraschend, da wir auf der einen Seite bisher nicht uber cine 
geeignete Nahrflussigkeit fur das Fischherz verfugen, auf der anderen 
Seite die Anspruche dieser Herzen an die Ernahrungsflussigkeit nicht 
ganz gering zu sein scheinen. In bezug auf die Uberlebensdauer und 
die Empfindlichkeit des Herzens gehen die Angaben der einzelnen 
Autoren bisher stark auseinander. Das liegt sehr nahe, weil sich 
offenbar die einzelnen Fischherzen hier auDerordentlich verschieden 
verhalten. Als besonders widerstandsfahig haben sich nach den 
Befunden von BIELIG (I) die Herzen der H aie, Rochen und Aale 
erwiesen. Nach den Angaben von CADIAT arbeitet das Scyllium-Herz 
noch 1O-I2 Stunden nach Totung des Tieres. Nach POLl MANTI (I) 
erlischt die Tatigkeit des Scorpaena-Herzens auf elektrische Reize im 
Durchschnitt nach 8-10 Stunden. Als Grenzwerte gibt er 4-25 Stun
den an. BIELIG erwahnt, daD die Herzen der meisten von ihm unter
such ten Fische im allgemeinen 1-2 Stunden hindurch regelmaDig 
und kraftig arbeiteten. Sehr wenig widerstandsfahig zeigten sich die 
Herzen der Karp/en, der Forellen, der Hechte, der Lipp/ische und der 
Aalmutter. Es kam selten vor, daD die Herzen dieser Tiere langer als 
etwa eine halbe Stunde regelmaDig und rhythmisch arbeiteten. 
Besonders empfindlich ist das Herz der Forelle. Dieses schlagt im 
blutleeren Zustande, wie auch ich mich oft uberzeugt habe, nur 
ganz kurze Zeit, maximal etwa 10-20 Min. rhythmisch und ko
ordiniert. 

Durch zu hohe und zu tiefe Temperaturen wird das Fischherz 
genau so wie das Froschherz, selbst bei bester Ernahrung, in seiner 
Tatigkeit schwer geschadigt. Man arbeitet an ihm am besten bei 
Zimmertemperatur, wobei die Herzfrequenz nicht allzu hoch und die 
einzelnen Systolen des Herzens langere Zeit hindurch sehr kraftig 
sind. Auf die Abhangigkeit der Herztatigkeit von der Temperatur 
komme ich spater noch eigens zuruck. 
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2. Die automatischen Eigenschaften des Herzmuskels. 
Das Herz der Fische ist, wie die Herzen der Chordaten, im all

gemeinen zum automatischen Arbeiten befahigt. Dabei soll unter 
Automatie die Eigenschaft des Herzens verstanden sein, unabhangig 
von zentralnervosen Antrieben zu arbeiten [vgl. v. SKRAMLIK (I6), 
S. 14f.]. Das Herz der Fische vermag auch im ungeflillten, also 
blutleeren Zustande seine Tatigkeit fortzusetzen. 

Jedes Stuck Fischherz ist zum automatischen Arbeiten bejahigt, 
nur ist diese Bejahigung an den einzelnen Stellen ungleich stark ent
wickelt. Wir kennen im Fischherz Stellen, die mit hoher Automatie 
ausgestattet sind, die man als "Automatiezentren" bezeichnen kann. 
Sic haben entweder die Flihrung des Herzens inne oder es besteht 
zumindest die Mejglichkeit, daB sic sic libernehmen. Sie sind es dann, 
die ihre rhythmische Tatigkeit den librigen Herzanteilen aufzwingen, 
so daB also einigen wenigen, meist zwei bis drei zur Flihrung befahigten 
Stellen zahlreiche untergeordnete gegenliberstehen. 

Von MCWILLIAM wurde behauptet, daB jedes StUck Fischherz, 
genau so wie das der Rundmauler (nach CARLSON) zum automatischen 
Schlagen befahigt sci. Diese Angaben bedlirfen indessen noch einer 
naheren Nachprlifung, wobei daflir Sorge gettagen werden muB, 
daH sich an dem betreffenden StUck Herz nicht auch Teile ben,ach
barter Automatiezentren befinden. Hierflir ist gerade beim Fisch
herzen infolge seines verwickelten Baues leicht die MDglichkeit 
gegeben, um so mehr als die Zahl der Automatiezentren nicht ganz 
gering ist und sie oft einander sehr benachbart liegen. Jedenfalls 
widersprechen sich manchmal die Angaben der Autoren, haupt
sachlich in bezug auf die Automatie der Kammer, besondersder 
Kammerspitze. Bei Batrachus beobachtete WESLEy-MILLS auch ein 
Schlagen der abgetrennten Herzspitze. Auf die gleiche Erscheinung 
stieH VIGNAL beim Rochen- und Karpjenherzen, wahrend z. B. MCWIL
LIAM nur sehr vorsichtig von einer Automatic der Kammer spricht. 
Sehr hoch kann die Automatie der Kammerspitze im allgemeinen 
nicht entwickclt sein. Es ware indessen moglich, daB bei den einzelnen 
Fischarten Abweichungen gegeben sind. 

Zur genauen Feststellung der Automatiezentren eignen sich, wie 
vor allem in den Arbeiten von v. SKRAMLIK und seiner Schliler 
BIELIG, BLASCHKO, GITTER, KOEHNLEIN, MARKOWSKY, MARTENS, 
J. PREYER und B. TROEMER cntwickelt wurde, drei Methoden: 

I. Das von STANNIUS (2) angegebenc Ve'rfahren der Abbindung 
der einzclnen Herzanteile. Die flihrenden Abschnitte arbeiten nach 
einer solchen Abbindung noch weiter, die abhangigen bleiben dauernd 
stille stehen. 

2. Die von GASKELL eingeflihrte Methode der Erwarmung und 
Abklihlung der einzclnen Herzanteile. Dieses Verfahren erweist sich 
besonders geeignet zum Ausfindigmachen der Automatiezentren, wenn 
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man dafiir Sorge triigt, daD mit Hilfe geeigneter zugespitzter Ther
moden die Erwiirmung und Abkiihlung des betreffenden Herzanteiles 
streng ortlich erfolgt. 

Durch eine Temperierung der fiihrenden Herzanteile (vorzugsweise 
durch Erwiirmen) kann man eine Frequenziinderung des ganzen 
Herzens erzielen, durch eine solche der abhiingigen kann ein EinfluD 
auf die Schlagfolge nicht genommen werden. 

3. Durch kiinstliche Reizung der einzelnen Herzanteile zur Fest
stellung, ob die von ENGELMANN (2) aufgestellte GesetzmiiDigkeit von 
der Erhaltung der physiologischen Reizperiode Giiltigkeit hat oder 
nicht. Untersuchungen aus neuerer Zeit haben gelehrt, daD diese 
GesetzmiiDigkeit nur unter ganz bestimmten Bedingungen gilt [vgl. 
V. SKRAMLIK (IS)]. Trotzdem ist man imstande, durch kiinstliche 
Reizung der Herzanteile einen gewissen AufschluD zu bekommen, 
ob der betreffende Herzabschnitt als ein fiihrender anzusehen ist 
oder aber nicht. Freilich muD dabei die T iitigkeit siimtlicher H erz
anteile registriert werden. 

Mittels dieser Methoden wurden in neuerer Zeit die Automatie
zentren bei den Herzen der verschiedensten Fischarten bestimmt. 
Dabei hat sich durch die Untersuchungen von v. SKRAMLIK (12), 
BIELIG (I) und KOEHNLEIN (2) herausgestellt, daB die Anordnung 
dcr Automatiezentren im Herzen der Fische durchaus nicht einheit
lich, sondern ganz iiberraschend verschieden ist. Wir ktinnen in dieser 
Klasse, soweit die Ergebnisse von 28 Fischarten zu dicser Aussagc 
berechtigen, drei Haupttypen von Hcrzen unterscheiden. Sie wurden 
als Typus A, B und C bezeichnet. 

Typus A. Es handelt sich urn Herzen mit drei Automatiezentren. 
Eins davon befindet sich im Sinus und den Ductus Cuvieri, ein zweites 
im Ohrkanal und ein drittes im Atrioventrikulartrichter. 

Typus B. Es handelt sich urn Herzen mit zwei sichergestellten 
Automatiezentren. Das cine befindet sich im Sinus, das zweite im 
Atrioventrikulartrichter. Wahrscheinlich befindet sich noch ein 
drittes, untergeordnetes Zentrum im Anfangsteil des arteriellen 
GcfiiGstammes. 

Typus C. Es handelt sich urn Herzen, die ebenfalls zwei Auto
maticzentren besitzen. Doch befindet sich das eine im Ohrkanal, 
in unmittelbarer Niihe der Sinus-Vorhofsgrenzc, das zweite im Atrio
vcntrikulartrichter. 

Uber die Anordnung der Automatiezentrcn bei den Fischherzen vom 
Typus A, B und C gibt Abb. 23 AufschluD. 

Herzen vom Typus A besitzcn: Anguilla vulgaris L. und Conger 
vulgaris Cuv. 

Herzen vom Typus B sind vertreten: bci Scyllium canicula L., 
Galeus canis Bp., Acanthias vulgaris RISSO, Raja batis L., Raja cla
vata L., Torpedo marmorata RISSO und Torpedo ocellata RUD. 
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Herzen vom Typus C haben : Cyprinus carpio L., Tinca vulgaris 
Cuv., Barbus fluviatilis AG., ldus HECK. (Abart Goldorfe), Leuciscus 
rutilus L., Salmo fario L. , Esox lucius L. , Perca fluviatilis L., Labrus 
mixtus L., Ctenolabrus rupestris C. V., Scorpaena scrofa L., Trigla 
hirundo L., Agonus cataphractus BL., Cottus scorpius L. , Callionymus 
lyra L., Zoarces viviparus L., Pleuronectes platessa L., Gadus mor

" Si. ,. T ... , 

D.C. 

~ D_C·O~ 
c Si. ,. T.t, . 

Abb . 23. Schemata von Zahl und Anordnung 
der Automatiezentren im Fischherzen vom 
Typus A, B und C: a, b und c. Es bedeuten: 
D.C. die Ductus Cuvieri, Si. den Sinus, A. den 
Vorbof, V. die Kammer, T.a. den Truncus 

arteriosus. Die Automatiezentren sind 
schraffiert gezeichnet. 

rhua L., Motella mustela L. 
Soweit die Zahl der bisher unter

suchten Fischarten einen solchen 
SchluD gestattet, kommen innerhalb 
der Klasse der Fische die Herzen vom 
Typus A am seltensten, die vom 
Typus Camhaufigstenvor. -- Vom ver
gleichend physiologischen und zoo
logischen Standpunkt aus ist die An
ordnung der Automatiezentren im 
Fischherzen von hohem Interesse. 
Vom vergleichend physiologischen Ge
sichtspunkt aus ist vor aHem zu sagen, 
daD der Typus A durch die Anord
nung der Automatiezentren eine ganz 
besondere SteHung in der Tierreihe 
einnimmt. Soweit bisher bekannt ist, 
gibt es in anderen Tierklassen kein 
Herz, das zum Vergleich herangezogen 
werden konnte. Die Herzen vom 
Typus B erinnern an das Schildkroten
herz, denn auch dieses besitzt ein 
ftihrendes Automatiezentrum im Sinus 
und ein zweites im Atrioventrikular
trichter. Allerdings unterscheiden sie 

sich vom Schildkrotenherzen durch die Anwesenheit eines Zentrums 
im Anfangsteil des arteriellen GefaDstammes. Denn gelegentliche 
Beobachtungen von BIELIG (I) an den Herzen von Haien und Rochen 
(Raja batis L. und Raja clavata L.), vor allem aber die Untersuchungen 
von KOEHNLEIN (2) an Torpedineen haben gelehrt, daD im Anfangsteil 
des Conus arteriosus sich mit hoher Wahrscheinlichkeit bei allen 
H erzen vom Typus B ein wei teres Automatiezentrum findet. 

Man kann. namlich haufig beobachten, daD von der Kammer
Conus-arteriosus-Grenze aus nach Anlegen einer I. STANNIUsschen 
Ligatur spontane Pulse ihren Ausgang nehmen, die sich rticklaufig 
tiber die Kammer nach dem Vorhof zu ausbreiten. Die Anwesenheit 
eines Zentrums an der Kammer-Conus-arteriosus-Grenze steht in 
voHiger Ubereinstimmung mit den anatomischen Befunden von 
Muskelfasern im Anfangsteile des arteriellen GefaDstammes. Mit 
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Rucksicht auf die dort vorhandene Automatie wurde der Conus 
arteriosus der Fische ein Analogon zum Bulbus arteriosus beim 
Froschherzen darstellen. Danach waren - doch mussen dies noch wei tere 
Untersuchungen lehren - die 
Fischherzen yom Typus B, so
weit Zahl und Anordnung der 
Automatiezentren in Frage 
kommen, am besten mit dem 
Froschherzen zu vergleichen. 
Die Herzen yom Typus C er
innem mit dem fuhrenden Zen
trum im Ohrkanal und dem 
untergeordneten im Atrioven
trikulartrichter an die rechte 
H dlfte desH erzens des Menschen, 
der Saugetiere und der Vogel. 

Vom zoologischen Stand
punkte aus sind folgende Tat
sachen von Interesse: Bei der 
ersten Unterklasse der Fische, 
den Knorpelfischen (nach 
BREHM) trifft man ausnahms
los Herzen yom Typus B. Die 
Fische der zweiten Unterklasse, 
die K nochenfische, weisen Her
zen yom Typus A und C auf. 
Dabei ist hervorzuheben, daB 
sich bei der vierten Unterord
nung dieser Klasse nur Herzen 
yom Typus A finden, soweit 
man auf Grund der vorliegen
den Untersuchungen sagen 
kann. Die Fische mit Herzen 
yom Typus A haben aile einen 
langen, schlanken Leib. 

Was die Ausdehnung der 
Automatiezentren anbelangt, 
so ist das Zentrum im Sinus 
und den Ductus Cuvieri bei 
den Fischherzen yom Typus A und B zweifellos sehr ausgedehnt. 
Wieweit seine Anteile untereinander vollig gleichwertig sind, darauf 
wird noch an anderer Stelle eingegangen werden. Das Zentrum, das 
sich im Ohrkanal in der Nahe der Sinus-Vorhofsgrenze befindet, hat 
eine relativ geringe Ausdehnung. Das gleiche gilt von dem Zentrum 
im Atrioventrikulartrichter und im Anfangsteil des Conus arteriosus. 

Ergebnisse der Biologie XI. 3 
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Hier ist nunmehr der Ort, darauf hinzuweisen, weIche physio
logischen Erfolge zu verzeichnen sind, wenn man beim Fischherzen 
eine L STANNIUssche Ligatur anlegt. Nach Anlegen einer soIchen 
Ligatur, die beim Froschherzen unfehlbar zum Stillstand von Vorhof 
und Kammer fUhrt, wahrend der Sinus weiterarbeitet, verhalten sich 
die Fischherzen prinzipiell ganz verschieden. Beim Herzen der unter
suchten Haie, Rochm und Aale arbeitet der Sinus nach einer I. STAN
NIusschen Ligatur im allgemeinen weiter. Es zeigte sich dabei, daD 
seine Frequenz gegeniiber friiher vielfach nicht verandert war (siehe 
Abb. 24). Doch laDt sich nicht leugnen, daD in zahlreichen Fallen 
die Frequenz des Sinus gegeniiber friiher eine Veranderung erfahren 
hatte. Bei Galeus canis Bp. hatte z. B. BIELIG (I) wiederholt beob
achtet, daD die Frequenz des Sinus nach Anlegen einer I. STANNIUS
schen Ligatur manchmal etwas kleiner war als zuvor. In anderen 
Fallen dagegen war sie, wie z. B. bei Acanthias vulgaris RISSO und 
Raja clavata L. gegeniiber friiher gesteigert. 

Es handelt sich dabei um Erscheinungen, die wenigstens zum Teil 
yom Froschherzen her bekannt sind, deren Ursachen aber noch nicht 
ganz klar zutage liegen. Denn man kann sich wohl vorstellen, daD der 
Sinus nach der I. STANNIUsschen Ligatur in der gleichen Frequenz 
weiterarbeitet, wie vor diesem Eingriff. Auch liegt durchaus im 
Bereich der Moglichkeit, daD die Frequenz des Sinus durch die un
vermeidlichen Zerrungen und Quetschungen beim Anlegen der 
I. STANNIUsschen Ligatur eine Senkung erfahrt. Man kann sich aber 
vorerst kaum eine richtige Vorstellung machen, worauf cine Frequenz
steigerung des Sinus naeh Anlegen einer soIchen Ligatur zuriiek
zufiihren ist. 

BIELIG hebt hervor, daB es manehmal unmoglieh ist, die Sinus
tatigkeit bei den Haien, Roehm und Aalen nach Anlegen einer I. STAN
NIussehen Ligatur dureh Beobaehtung festzustellen. Oft lassen sieh, 
selbst mit bewaffnetem Auge, dureh langere Zeit gar keine Kontrak
tionen des Sinus feststellen. Das war besonders ausgepragt bei den 
Herzen von Raja batis L. und Raja clavata L. Vielleicht ist diese 
Untatigkeit des Sinus darauf zuriickzufiihren, daB dieser Herzteil 
nach dem Anlegen der I. STANNIUSsehen Ligatur mit Blut prall 
gefiillt ist. Jede besonders starke Dehnung der Sinuswand verhindert 
kraftigere Kontraktionen. Sie erfolgen so sehwach, daB man sie 
auch unter Zuhilfenahme eines VergroBerungsglases nicht mehr zu 
beobachten vermag. Auf gleiehe Erseheinungen stieB aueh KOEHN
LEIN beim Arbeiten an Herzen von Torpedineen. Die Verhaltnisse 
liegen oft so, daB nach Anlegen einer I. STANNIUsschen Ligatur der 
Sinus langere Zeit - wenigstens seheinbar - untatig verharrt und 
erst allmahlieh zur Tatigkeit kommt, wobei manehmal, aber durch
aus nieht immer, die zuvor gegebene Frequenz des gesamten Herzens 
erreieht wird. 



Uber den Kreislauf bei den Fischen. 35 

Eigenartig ist das Verhalten von Vorhof und Kammer der Herzen 
von Haien, Roehen und Aalen nach Anlegen einer I. STANNIUsschen 
Ligatur. Diese Herzabteilungen stellen namlich nach diesem Ein
griff nicht immer ihre Tatigkeit ein, wie das vom Frosehherzen her 
bekannt ist. Bei Seyllium 
eanieula L. blieben in den 
Versuchen von v. SKRAM
LIK (12) und BIELIG (I), 
bei den Torpedineen nach 
denBefunden vonKoEHN
LEIN (2) V orhof und Kam
mer nach Anlegen einer 
I. STANNIUSschenLigatur 
zumeist fur die ganze wei
tere Dauer des Versuches 
untatig. Vorhof und Kam
mer von Galeus canis Bp., 
Acanthias vulgaris RIsso, 
Raja batis L. und Raja 
clavata L. nahmen da-

Tabelle 9. Frequenz des Sinus, sowie 
der librigen Herzabteilungen bei Haien 
und Rochen nach Anlegen einer I. STAN
NIUsschen Ligatur. Arigegeben sind fiir 

alle Fischarten die Ergebnisse von 
zwei Versuchen. 

Fischart Sinus L"briges 
Herz 

Scyllium canicula L. 39 0 

48 0 

Galeus canis Bp. . . 34 7 
34 6 

Acanthias vulgaris RIsso 40 7 
43 12 

Raja batis L. . 24 0 

21 9 

gegen nach einem solchen Raja clavata L. 

Eingriff ihre Tatigkeit 
40 

38 
II 

15 

stets wieder auf, wenn auch in einer Frequenz, 
geringer war, als die des Sinus (s. Tabelle 9). 

die zumeist viel 

Bei den Haien (mit Ausnahme von Scyllium eanicula L.) und 
Rochen (mit Ausnahme 
der Torpedineen) beob
achtete BIELIG nach An
legen einer I. STANNIUS
schen Ligatur manchmal 
eine auDerordentlich fre
quente Tatigkeit der rest
lichen Herzabteilungen. 
Doch erreichte diese in 
ihremA usmaDe die Schlag
zahl des Sinus nicht vollig. 

Besonders eigenartig 
ist das Verhalten der Her
zen von Aalen nach An-
legen einer I. STANNIUS-
schen Ligatur. Der Sinus 

Tabelle 10. Frequenz des Sinus, sowie 
der iibrigen Herzabteilungen bei den 
Aalen nach Anlegen einer I. STANNIUS
schen Ligatur. Angegeben sind fur die 
beiden Fischarten die Ergebnisse von 

j e vier Versuchen. 

Fischart 

A nguilla vulgaris L. 

Conger vulgaris Cuv. . . . 

Sinus 

50 
33 
39 
39 

Uhriges 
Herz 

3 1 

3 1 

25 
25 
27 
20 

arbeitet nach einem solchen Eingriff zumeist in der fruheren Frequenz 
weiter. Es ist aber auch das yom Sinus abgeschnurte Herz, wie aus 
Tabelle 10 hervorgeht, in einer merklich hohen Frequenz tatig, wenn 
auch diese nicht so groD ist, wie die des Sinus. 1m allgemeinen verhiilt 
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sich die Frequenz des Vorhofs zu der des Sinus nach Anlegen einer 
1. STANNIUsschen Ligatur bei den Aalen wie I : 2, was bei den Haien 

Tabelle II. Frequenz des Herzens vor 
und nach Anlegen einer I. STANNIUS

schen Ligatur. Angegeben sind fur die 
verschiedenen Fischarten die 

Ergebnisse von Je zwei Versuchen. 

Fischart 

Tinca vulgaris Cuv. . . . 

Idus HECK., Abart Goldorfe 

Leuciscus rutilus L. 

Esox lucius L.. . . 

Ctenolabrus rupestris C. V. 

Agonus cataphractus BL. 

Cottus scorpius L. . . . 

I 
Vor I Nach 

Anlegen einer 1. STAN ~ 

I Nlusschen Ligatur 

34 
42 

37 
33 
58 

50 
66 
go 
81 
66 
66 

40 

54 

go 
81 
62 

und Rochm niemals der 
Fall ist. In der Tatigkeit 
des V orhofs der Aale nach 
Anlegen einer I . STAN
NIusschen Ligatur haben 
wir offenbar einen Aus
druck dafur zu erblicken. 
daD nunmehr jenes Ge
bilde die Fuhrung des 
restlichen Herzens uber
nom men hat, das von 
MCWILLIAM als Ohrkanal 
bezeichnet wurde und 
das mit hoher Automatic 
ausgerustet ist. DaD hier 
ein zweites Zentrum in 
die Tatigkeit eingreift, 
dafur spricht schon die 
betrachtliche Frequenz, 
in der Vorhof und Kam-

mer nach Anlegen emer 1. STANNIUsschen Ligatur arbeiten. 

Abb.25. Herz von lisox lucius L. Registrierung von oben nach unten (im oberen Teil des Bildes sowie im 
unteren): Vorhof, Kammer, Zeit in 1/ 1 Sek. Beim Pfeil Anlegen einer I. ST ANNluSschen Ligatur. Man beachte 
die enorme Frequenzsteigerung des Herzens unmittelbar nach diesem Eingriff. Die Frequenzzunahme 
halt sehr lange an, wie aus dem unteren Teil des Bildes hervorgeht, das nach etwa 10 Min. aufgenommen 

wurde. (Nach BIELIG.) 
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Legt man eine 1. ST ANNIUssche Ligatur bei den Herzen der von 
BIELIG (1) untersuchten weiteren Fische an, so stellt sich heraus, 
daB das restliche Herz in einer gegen
ilber frilher entweder gar nicht oder nur 
wenig veranderten Frequenz weiter· 
arbeitet (s. Tabelle 11). 1st diese auch 
nicht immer genau gleich der Schlag
folge, in der das Herz vor Anlegen der 
1. STANNIUsschen Ligatur tatig war, so 
kann daraus nicht der SchluB gezogen 
werden, daB der Sinus filr die Tatig
keit dieser Herzen maBgebend ist. 
Dazu sind die Frequenzunterschiede in 
den meisten Fallen zu gering, was bei 
den Aalen ja nie der Fall war. Auch 
ergab eine genaue Beobachtung des 
Sinus, daB dieser Herzteil bei den an
gefilhrten Fischen nahezu immer vollig 
still stand. Wies der Sinus noch cine 
Tatigkeit auf, so arbeitete er, das sei 
mit Nachdruck hervorgehoben, auBer
ordentlich langsam. Wahrscheinlich war 
in diesen Fallen ein Teil der automa
tisch tatigen Muskulatur noch unver
andert im Zusammenhange mit dem 
Sinus geblieben. 

Der V ollstandigkei t halber sei er
wahnt, daB BIELIG (1) nach Anlegen 
einer 1. STANNIUSschen Ligatur ge
legentlich bei einem Herzen vom 
Typus C (Esox lucius L.) eine enorme 
Frequenzsteigerung beobachtet hat 
(siehe Abb. 25). Diese betrug etwa 
das Filnffache der frilheren Schlag
frequenz. Die auBerordentlich rasche 
Herztatigkeit hielt durch etwa 2 bis 
3 Min. an und nahm dann ganz all
mahlich ab, ohne indessen auf den 
Wert herabzusinken, den das Herz 
vor dem Anlegen eincr 1. STANNIUS
schen Ligatur hatte. Eine Erklarung 
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filr diese eigenartige Erscheinung kann vorerst nur darin gesehen 
werden, daB das Herz zuvor noch unter dem EinfluB des Vagus
zentrums arbeitete, woflir die langsame Frequenz von etwa 
16 Schlagen pro Minute spricht. 
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Hier ist noch die eigenartige periodisch
rhythmische Tatigkeitsweise des Vorhofs und 
der Kammer nach Anlegen einer 1. ST ANNIUS
schen Ligatur bei manchen Fischherzen zu er
wahnen. Sie besteht nach den Befunden von 
BIELIG darin, daB sich der Vorhof und die 
Kammer eine Zeitlang rhythmisch zusammen
ziehen und plotzlich nach einem verspateten 
Schlag ihre Tatigkeit fUr langere Zeit einstellen. 
Nach einer Pause von 20-30 Sek. nimmt der 
Vorhof wieder seine Tatigkeit auf, und zwar 
mit einer langsam zunehmenden Frequenz, ar
beitet eine Zeitlang und hart dann wieder zu 
schlagen auf. Diese Erscheinungen wurden beim 
Herzen von Acanthias vulgaris RISSO (Typus B) 
und von Pleuronectes platessa L. und Zoarces 
viviparus L. (Typus C) beobachtet (s. Abb. 26) 1. 

Gelegentlich kommt es, wie aus Abb. 27 her
vorgeht, nicht zu einem valligen Stillstand des 
Herzens, sondern nur zu einem sehr verlang· 
sam ten Arbeiten, das von Perioden frequenter 
Tatigkeit unterbrochen wird. Es handelt sich 
hier urn eine Erscheinung, die mit dem von 
v. SKRAMLIK (6, 7) beim Manteltier- und Schild
krotenherzen beschriebenen Phanomen von 
CHEYNE-STOKES verglichen werden kann. 

Nach Anlegen einer 2. STANNIUsschen Liga· 
tur verhielten sich die Herzen samtlicher unter· 
suchter Fischarten sehr verschieden. In vielen 
Fallen stellte BIELIG (I) fest, daB die Kammcr 
daraufhin nicht etwa, wie das vom Froschherzen 
her wohlbekannt ist, ihre Tatigkeit wieder auf
nahm. Bei den Herzen der Haie und Aale blieb 
sie zumeist dauernd stillstehen, vielfach auch 
bei anderen Fischarten. Bei bestimmten Fischen 
nahm sie (s. Tabelle 12) wieder ihre Tatigkeit 
auf, allerdings in einer Frequenz, die betracht· 
lich kleiner war, als die des iibrigen Herzens. 
Bei einer Anzahl weiterer Fische schlug die 
Kammer arrhythmisch und stellte nach Ablauf 

1 Periodische Gruppen von SchHigen im Sinne 
der LUCIANIschen Gruppen hatte schon MINES ge

legentlich bei den Herzen von Raja blanda beobachtet, die mit der KNOWLTON
schen Losung durchstromt waren, in der allerdings der Hamstoffgehalt auf 
die Halfte des Erforderlichen herabgesetzt war. 
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von spates tens I Stunde ihre Tatig
keit vollkommen ein, wahrenddas 
ubrige Herz urn diese Zeit noch rhyth
misch weiterarbeitete. 

Bei den H aien und Roehen ist auch 
die Grenze zwisehenKammer und Conus 
arteriosus gegenuber allen Eingriffen 
aufJerordentlieh empfindlieh. Man kann 
sowohl durch eine Ligatur an dieser 
Stelle als auch durch Einstiche mit 
Nadeln lange Pulsationsreihen von 
durchschnittlich etwa 20 Schlagen er
zielen (s. Abb. 28). Diese Zusammen
ziehungen folgen einander nicht etwa 
streng rhythmisch. Ihre Frequenz ist 
im Anfang etwas hOher und geht all
mahlich bis auf Null herunter, d. h. die 
Pulsationen erloschen vollig. Man kann 
sie aber nach Abklingen durch einen 
erneuten Einstich wieder hervorrufen. 
Es handelt sich hier urn ein ahnliches 
Verhalten, wie es vom Atrioventri
kulartrichter des Frosehherzens her 
bekannt ist. Bemerkenswert ist, daB 
sich die Pulsationen des Anfangsteiles 
des Conus arteriosus zumeist ruck
laufig auf Kammer und Vorhof aus
breiten, freilich unter der Voraus
setzung, daB das Herz zuvor durch 
eine 1. STANNIUssche Ligatur still
gestellt wurde. MCQUEEN stellte das 
Auftreten rucklaufiger Systolen am 
Aalherzen nach Durchstromen der 
Kammer mit konstantem Strome fest. 

Tabelle 12. 

Frequenz des ganzen Herzens und der Kammer nach Anlegen 
einer 2. STANNlUsschen Ligatur bei verschiedenen Fischarten. 

Fischart 

Tinca vulgaris Cuv. . 
Barbus fluviatilis AG. 
Salmo fario L.. . 
Esox lucius L.. . 
Labrus mixtus L. 

Frequenz des ganzen Frequenz der Kammer 
Herzens nach einer nach einer 
I. STANNIusschen 

Ligatur 

34 
50 
42 

4° 
72 

2. ST ANNlusschen 
Ligatur 

14 
7 
6 

10 
16 
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Bei durchspiilten Herzen von Haien und Roehen beobachtete 
MINES (I) ein abwechselndes Schlagen in der einen und anderen 
Richtung. Zeitweise nahmen die Erregungen ihren Ursprung im 
Sinus und pflanzten sich rechtEiufig iiber das Herz bis zum Conus 
arteriosus fort. Zeitweise nahmen sie ihren Ausgang im Conus arte
riosus und pflanzten sich riicklaufig nach dem Sinus fort. Bemerkens
wert ist dabei, daB die Schlagfolge in der riicklaufigen Richtung 
haufiger war als in der rechtlaufigen. Soweit ich aus der Abb. 5 seiner 
Abhandlung zu entnehmen vermochte, betrug die Frequenz der 
Schlage in der riicklaufigen Richtung mit etwa 44 pro Min. annahernd 
das Doppelte als in der rechtlaufigen. 

Es ist nunmehr unsere Aufgabe, die im Fischherzen vorhandenen 
Automatiezentren nach ihrer Leistungsfahigkeit zu gliedern. Die in 
den Ductus Cuvieri und im Sinus der Fischherzen yom Typus A und 
B, im Ohrkanal nahe der Sinus-Vorhofsgrenze der Fischherzen von 
Typus C, sowie im Ohrkanal der Fischherzen yom Typus A sind 
den kontinuierlieh rhythmiseh tatigen Zentren zuzuzahlen. Die Zentren 
im Atrioventrikulartrichter und im Anfangsteil des Conus arteriosus 
gehoren zu denjenigen, deren Befahigung zum automatischen Arbeiten 
zumeist nur auf einen auBeren Reiz hin erwacht. 

Die kontinuierlich rhythmisch arbeitenden Zentren sind als 
fiihrend zu betrachten. Das gilt allerdings nur mit der einen Aus
nahme des Zentrums im Ohrkanal der Herzen yom Typus A. Denn 
das Aalherz wird durch das Zentrum im Ohrkanal normalerweise 
nicht gefiihrt, sondern durch das Zentrum in den Ductus Cuvieri 
und im Sinus. Das Zentrum im Ohrkanal vermag aber die Fiihrung 
des Herzens zu iibernehmen, sowie das Zentrum in den Ductus 
Cuvieri und im Sinus seine Tatigkeit einstellt oder voriibergehend 
ausgeschaltet wird. Die Zentren im Atrioventrikulartrichter und im 
Anfangsteil des Conus arteriosus sind zweifellos als untergeordnete 
Zentren zu bezeichnen, die sich normalerweise dem fiihrenden vollig 
unterordnen. Die Uberlegenheit der fiihrenden Zentren besteht in 
erster Linie in der Sehnelligkeit ihrer Sehlagfolge und der liingeren 
Bestandsdauer ihrer Pulsationen. 

Es erhebt sich im AnschluB an diese Feststellungen die Frage, 
mit welcher Genauigkeit die fiihrenden Zentren im ausgesehnittenen 
Fischherzen rhythmiseh tatig sind. Soweit aus den bisher vorliegenden 
Untersuchungen hervorgeht, geht die Schlagfolge bei den Fischherzen 
nach Zerstorung des Zentralnervensystems lang nicht mit jener 
Genauigkeit vor sich, wie beim Frosehherzen. Die Abweichungen. 
bewegen sich nicht selten sogar urn ± 1/10 Sek, sind also im Durch
schnitt mehr als zehnmal so groB, als beim Froschherzen. Das gilt 
in noch starkerem MaBe fiir das Zentrum im Ohrkanal der Fisch
herzen yom Typus A. 
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Von groBem Interesse ist nun festzustcllen, wieweit die physio
logischen Befunde uber die Lage der verschiedenen Automatie
zentren im Fischherzen mit den anatomischen Untersuchungen uber
einstimmen. Systematische Untersuchungen auf anatomischem Ge
biete entsprechend den neueren physiologischen Befunden liegen 
noch nicht vor. MACKENZIE (I, 2) fand das typische nod ale Gewebe, 
das dem KEITH-FLACKschen Knoten des Menschenhcrzens entspricht, 
beim Aalherzen uberall in der Sinuswand und an den Ansatzstellen 
der Klappen zwischen Sinus und Vorhof. Bei Abramis brama und 
Gadus virens liegt dieses Knotengewebe in Form eines Sphinkters 
urn die Sinus-Vorhofsverbindung herum und geht nur an zwei Stellen 
in die gewohnliche Vorhofsmuskulatur uber. In der Sinuswand 
findet sich bei diesen Fischcn von dem Knotcngewebe nichts. Diesc 
anatomischen Befunde stehen mit den physiologischen Ergebnissen 
bei den Herzen vom Typus A und C in vollstandiger Ubereinstimmung. 
Das Knotengewebe ist nach den Angaben von KEITH und MACKENZIE 
reichlichst mit Nerven versorgt. 

Bci diescr Gelegenheit solI erwahnt werden, daB von verschicdenen 
Forschern im Innercn der Fischherzmuskulatur Ganglienzellen ge
fund en wurden, vor allem von VIGNAL beim Herzcn von Rochen 
und Karp/en im Vorhof, zum Teil auch in der Kammer. KAZEM
BECK und DOGIEL (2, 3) fanden vereinzelt Ganglienzellen im Sinus 
des Hechtes, vor allem aber an der Sinus-Vorhofs- und Vorhofs
Kammergrcnze, sowie im oberen Teile der Kammerbasis. An der 
Kammeroberflache lieBen sich keine Ganglienzellen feststellen. 

Damit kommen wir zu der oft und heiB umstrittenen Frage, ob 
die Ganglienzellen oder die Muskelfasern als Trager der besonderen 
automatischen Eigenschaften des Herzens anzusehen sind. Es liegt 
mir vollstandig fern, diese alte Streitfrage von neuem wieder auf
zunehmen. Es sei hier nur darauf hingewiesen, daB gerade an Fisch
embryonenherzen immer wieder der Versuch gemacht wurde, den 
Nachweis zu fUhren, daB Pulsationen zu einer Zeit auftreten, da sich 
Ganglienzellen im Herzen noch nicht nachweisen lassen. Hier ist 
in crster Linie der Untersuchungen von HIS jun. zu gedenken, der 
feststellte, daB Herzganglien erst bei einer Lange der Embryoncn 
von Scyllium canicula L. von 13 mm erscheinen, wahrend Herz
pulsationen schon bei Embryonen von einer Lange von 0,5 em zu 
verzeichnen sind. Untersuchungen mit gleichem Ergebnis hat auch 
V. TSCHERMAK (r) an Embryonen von Gobius capito angestcllt. 

Aus den physiologischen und anatomischen Befunden geht eine 
einfache, aber nicht unwichtige Tatsache hervor, namlich daB beim 
Fisch- wie beim Froschherzen zumeist Klappengegenden Sitz der 
Automatie sind. Das gilt allerdings nur mit der einen Ausnahme 
des Ohrkanals beim Aalherzen. Freilich liegt dieser den Sinus-Vorhofs
klappen ziemlich benachbart, so daB von einer Ausnahme von der 
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obengenannten GesetzmaBigkeit im strengen Sinne des Wortes nieht 
die Rede sein kann. 

3. Die normale Tatigkeitsweise der einzelnen Fischherzabteilungen. 
An jeder Abteilung des Fisehherzens konnen wir unter normalen 

Verhaltnissen die drei Ph as en der Herztatigkeit, Systole, Diastole 
und Ruhepause, feststellen. Nur weehselt die Art des Ablaufes der 
ersten zwei Phasen bei den versehiedenen Fiseharten auBerordentlieh 
stark. So ist hier vor allem daran zu erinnern, daB sieh die Herz
abteilungen maneher Fisehe auBerordentlieh raseh kontrahieren und 
distrahieren, so daB von riehtigen Muskelzuckungen gesproehen 
werden kann. Besonders ausgepragt ist dies bei dem Herzen der 
Forelle und des Hechtes, wahrend die gleiehen Abteilungen anderer 
Fisehherzen sieh sehr viel trager zusammenziehen. Es handelt sieh 
hier wieder urn eine Grundeigentilmliehkeit der Herzmuskelsubstanz; 
denn im allgemeinen ware ja zu erwarten, daB der Herzmuske1 der 
Fisehe als Kaltbluter trager arbeitet, als der der Warmbluter. Das ist 
aber vielfaeh nieht der Fall. Die Temperaturverhaltnisse sind offenbar 
fur die Tatigkeitsweise des Herzens allein nieht aussehlaggebend. 
Es sei hier darauf hingewiesen, daB die Herzen, deren Abteilungen sieh 
in Form von Zuekungen, also sehr raseh zusammenziehen, Fisehen 
entstammen, die aueh sonst sehr raseh beweglieh und flink sind, wie 
z. B. die Forelle. 

Nattirlieh ist die Tatigkeitsweise der einzelnen Abteilungen bei 
dem gleiehen Herzen etwas versehieden. So zieht sieh im allgemeinen 
die Kammer trager zusammen als der Vorhof, und der Sinus wieder 
trager als die beiden eben genannten Herzabteilungen, freilieh unter 
der V oraussetzung, daB er bei der betreffenden Fisehart uberhaupt 
tatig ist. Am allertragsten arbeitet der Conus arteriosus, der sieh 
ja bei den Herzen der Haie und Rochen selbstandig zusammen
zieht. Doeh muB darauf hingewiesen werden, daB der Dnter
sehied in der Tatigkeitsweise der einzelnen Herzabteilungen bei den 
Fischen lang nieht so ausgepragt ist, wie z. B. bei den Amphibien 
und Reptilien. 

Die peristaltisehe Kontraktion lauft bei den Fisehen innerhalb 
einer Herzabteilung so raseh ab, daB man sie mit freiem Auge nieht 
verfolgen kann. Eine Messung der Fortpflanzungsgesehwindigkeit 
dieser peristaltisehen Welle hatte aber nur beim Vorhof der Fiseh
herzen einen Sinn, weil die Muskelfasern da im allgemeinen yom Sinus 
gegen den Atrioventrikulartriehter, wenn aueh nieht aussehlieBlich, 
so doeh vorzugsweise in longitudinaler Riehtung verlaufen [vgl. 
v. SKRAMLIK (4)]. Bei der Kammer solche Messungen vorzunehmen, 
kann zu keinem Erfolge ftihren, wei I der Faserverlauf hier vollig 
unbekannt ist. 
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Gelegentlich habe ich an der Kammer des Aal- oder Forellenherzens 
einige Zeit nach Totung des Tieres nicht jene glatte Form von Peri
staltik beobachtet, wie in der Norm, sondern eine, die man am besten 
mit dem Eigenschaftswort "abgehackt" bezeichnet. Man hat den 
Eindruck, als ob sich die einzelnen Anteile der Kammer in gewissen 
Intervallen zusammenziehen, so wie man dies gewohnlich bei zwei 
Herzabteilungen sieht, die sich in bestimmter zeitlicher Folge nach
einander zusammenziehen. 

Wir sind gewohnt, die Erschlaffung des Herzens als einen Vorgang 
anzusehen, der sich ganz selbstversbindlich an die Zusammenziehung 
zeitlich anschlieBt. Er wird als ein rein passives Geschehen aufgefaBt, 
das allerdings durch die Einfullung der Herzabteilungen mit Blut 
weitgehend gefordert wird. Bei gewissen Fischen, vor allem den 
Aalen, wird die Diastole des V orhofes sowohl wie der Kammer durch 
die Faden erleichtert, durch die die betreffenden Herzabteilungen 
mit dem Perikardialsack in Verbindung stehen. Diese Sehnenfaden 
werden wahrend der Systole elastisch beansprucht. Ihre Elastizitat 
kann sich dann wahrend der Diastole zugunsten einer bequemeren 
Erschlaffung dieser Herzabteilung auswirken. Es handelt sich hier 
urn eine Art aktiver Diastole, wie sie von dem Herzen des Wasser
bfers Dytiscus her bekannt ist [vgl. BETHE (2)]. Es ergibt sich aber 
zwischen dem Herzen der Wasserkafer und den Aalherzabteilungen 
ein prinzipieller U nterschied: Durch die Dehnung der Herzmuskel
fasern wird bei den Wasserkafern eine neue Systole ausgelost; dessen 
bcdarf es aber beim Aalherzen nicht. 

Naturlich weisen auch die einzelnen Abteilungen des Fischherzens 
eine absolute refraktare Phase auf, die wahrscheinlich kurz vor Beginn 
der Systole einsetzt und kurz vor Ende der Systole aufhort, wie das 
fur das Froschherz festgestellt wurde. Am Ende der refraktaren 
Phase gewinnen die einzelnen Abschnitte des Herzens offenbar nicht 
sofort die maximale Erregbarkeit zuriick, sondern es wachst ihre 
Empfindlichkeit fur Reize ganz allmahlich an, vollig entsprechend 
den Erfahrungen, die ENGELMANN (2) und TRENDELENBURG (2) 
beim Froschherzen gemacht haben. 

In neuerer Zeit hat KOEHNLEIN (I) auf meine Anregung hin die 
refraktare Phase der Uberleitungsgebilde zwischen Sinus und Vorhof 
sowie Vorhof und Kammer bei verschiedenen Fischherzen bestimmt. 
Es hat sich dabei herausgestellt, daB die refraktare Phase der Uber
leitungsgebilde von der Leitungsrichtung abhangt, und zwar ist sie 
in der riicklaufigen Richtung etwas kiirzer als in der rechtlaufigen. 
Das steht in Ubereinstimmung mit fruheren Befunden von mir (I I). 
!eh hatte am Herzen von Scyllium canicula L. gezeigt, daB zwischen 
Vorhof und Kammer in der rucklaufigen Rich tung sehr viel mehr 
Impulse ubertragen werden konnen als in der rechWiufigcn. Es zeigt 
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sich namlich (s. Abb. 29), daB bei 
einer bestimmten Reizfrequenz 
gerade noch samtliche Antriebe 
von der Kammer auf den Vor
hof ubertragen werden, wahrend 
unter vallig gleichartigen Bedin
gungen der Reizgebung nur jede 
zweite Erregung des Vorhofs von 
der Kammer beantwortet wird. 
KOEHNLEIN hat diese Erschei
nungen messend verfolgt und da
bei gezeigt, daB z. B. zwischen 
Vorhof und Kammer des Schleien
herzens bei Zimmertemperatur 
rucklaufig etwa 40 Antriebe pro 
Minute ubertragen werden, recht
laufig nur etwa 30. Die refrak
tare Phase der Uberleitungsgebilde 
ist also beim Fischherzen in der 
riicklaujigen Richtung mit etwa 
1,5 Sek. erheblich kiirzer als in der 
rechtlaufigen mit etwa 2,0 Sek. 

Fur die einzelnen Abteilungen 
des Fischherzens gilt offenbar 
auch das Alles-oder-Nichts-Gesetz, 
d. h. es ist die Starke der Kon
traktion von der Starke des Reizes 
unabhangig. Von dieser Gesetz
maBigkeit haben sich eine Anzahl 
wahrscheinlich nur scheinbarer 
Ausnahmen ergeben. So hat z. B. 
STRAUB beim Arbeiten am Sela
chierherzen bei kunstlicher Rei
zung gelegentlich Kontraktionen 
erhalten, die graBer waren, als 
die normalen. STRAUB selbst 
glaubte darin keine Ausnahme 
von dem Alles-oder-Nichts-Ge
setz erblicken zu durfen, fuhrte 
vielmehr diese besonders starken 
Kontraktionen auf seine Versuchs
anordnung und die Registrierung 
zuruck. Gleiche Beobachtungen 
machte Me QUEEN auch am Her
zen von Raja clavata L. Auch ich 
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hatte GeIegcnheit, solche sehr starken Kontraktioncn beim Herzcn 
verschiedener Fischarten festzustellen, habe aber darauf hingewiesen, 
daB diese "iibermaximalen Kontraktionen" offcnbar auf Versuchs-
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fehier zuriickzufiihren sind, indem sich bci der engen Nachbar
schaft von Vorhof und Kammer bei den Fischherzen der Zug des 
V orhofs auch an dem Kammerhebel und der Zug der Kammer auch 
an dem Vorhofshebel auswirken kann. In besonders ausgepragtem 
MaBe war dies der Fall bei den Herzen der Schleien und Hechte. Beim 
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Herzen der Aale wurde das nicht beobachtet, weil die beiden Ab
teilungen, Vorhof und Kammer, etwas anders gegeneinander gelagert 
sind, als bei den vorhin genannten Fischen. 

Es unterliegt aber keinem Zweifel, daB man gelegentlich sehr starke 
Kontraktionen einzelner Herzabteilungen bei den Fischen beobachtet. 
Ich verweise schon an dieser Stelle auf die Versuche von MINES (2) 
und KOEHNLEIN (3). In den Versuchen von MINES am Herzen von 
Torpedo ocellata RUD. wurde der automatisch schlagende Kammer
muskel in verschiedenen Phasen seiner Tatigkeit kunstlich elektrisch 
gereizt. Der Augenblick der Reizung ist in der Abb. 30 jeweils durch 
einen kleinen weiBen Punkt markiert. Man kann leicht erkennen, wie 
der Reiz wahrend der Systole unwirksam ist und erst einen Erfolg 
zeitigt, sowie die refraktare Phase voruber ist. Die Extrazuckungen 
sind zuerst sehr klein, werden aber immer groBer und erreichen 
zuletzt ein ganz bedeutendes AusmaB, so daB ihr Gipfel denjenigen 
der vorangegangenen spontanen Zuckung bei weitem uberragt. Zu
letzt treten die Extrazuckungen wieder vereinzelt auf, sind aber zum 
Teil von ganz betrachtlicher GroBe, bis sie der ursprunglichen Kontrak
tion gleich' groB werden. Das ist aber erst der Fall, wenn der Reiz 
bereits lange in die Ruhepause des Herzmuskels fallt. Neben der 
Bestimmung der refraktaren Phase interessieren hier die iibermaxi
malen Kontraktionen, die moglicherweise eine Ausnahme von dem 
Alles-oder-Nichts- Gesetz darstellen. 

Aus den Kurven von MINES IaBt sich die Ursache fUr einen Fehler 
in der Anordnung, der ein solches Ergebnis vortauschen konnte, 
nicht erkennen. Verdachtig ist nur, daB MINES selbst bei der Be
schriftung seiner Abbildung von einem Vorhofs-Kammerpraparat 
spricht, und daB die ubermaximalen Zuckungen nicht bei einem 
kurzen, sondern bei einem groBeren Intervall zwischen dem spontanen 
und dem kunstlichen Reiz auftreten, zu einer Zeit also, wo eine 
rucklaufige Ubertragung der Erregung von der Kammer auf den 
Vorhof ganz sicher moglich ist. Dann aber besteht, wie ich schon 
auseinandergesetzt habe, immer die Gefahr, daB sich ein Zug des 
Vorhofs- auch an dem Kammerhebel bemerkbar macht und die 
Zuckungen der Kammer kunstlich vergroBert. Nach den Erfahrungen 
beim Skeletmuskel ware doch zu erwarten, daB die ubermaximalen 
Zuckungen sich besonders bei einem Reizintervall bemerkbar machen, 
das wenig groBer ist als die Dauer der refraktaren Phase. MINES 
behandelt diese Erscheinungen (man vergleiche seine Erklarungen auf 
S. 25 der Abhandlung) mit groBer Zuruckhaltung und Vorsicht. 

Jedenfalls ware es erwunscht, bei Gelegenheit der Anstellung 
anderer Versuche auf dies em Gebiete vollige Klarheit zu schaffen. 
Solange sich nicht ganz exakte Abweichungen ergeben, bei denen 
Versuchsfehler nicht in Frage kommen, muB man an der Gultigkeit 
des Alles-oder-Nichts-Gesetzes auch fur die einzelnen Abteilungen 
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des Fischherzens festhalten. Man ist hier urn so mehr zur Vorsicht 
gemahnt, als v. TSCHERMAK (I) an den embryonalen Herzen von 
Gobius capito dieses Gesetz als gilltig befunden hat. 

Eine scheinbare Ausnahme von dem Alles-oder-Nichts-Gesetz ist 
die von BOWDITCH am Froschherzen entdeckte Treppe. MCQUEEN 
hat sie am Herzen von Raja clavata L. beobachtet. Ich habe sic 
wiederholt beim Herzen von Scyllium canicula L. gesehen, besonders 
nach langeren Stillstanden infolge von Vaguserregung. Merkwilrdig 
ist die Angabe von MCWILLIAM, der die Erscheinung der Treppe im 
Aalherzen in der Regel vcrmiBte. 

Ebenso ist auch der Alternans als eine scheinbarc Ausnahme vom 
Alles-oder-Nichts-Gesetz anzusehen. Einen Alternans habc ich an 
der Kammer dcr verschiedcnartigsten Fischhcrzen geschen. Ebenso 
beschreibt ihn DE BOER (4) an der Herzkammer von Scyllium cani
cula L. 

Es fragt sich nun, wie die Erregungsleitung im Herzen der Fische 
vor sich geht. Da im Herzen allcs mit allem leitend verbunden ist, 
so wird sich cine an einer Stelle gesetztc Erregung natilrlich nach 
allen Richtungen ausbreiten. N ur ist die Geschwindigkeit, mit der 
die Ausbreitung vor sich geht, ortlich wechselnd, soweit wir das 
nach dem auBerlichen Gcschehen zu beurteilen in der Lage sind. Es 
ist namlich beim Fischherzen wie bei dem des Frosches und der Schild
kroten festzustellen, daB die Erregung an einzelnen Stellen, und zwar 
den Grenzen zwischen zwei Herzabteilungen, langsamer voranschreitet, 
wah rend im allgemcinen der Erregungsablauf innerhalb einer Herz· 
abteilung relativ rasch vor sich geht. 

Es crgeben sich aber ganz bestimmte Unterschiede in der Leitung 
der Erregung in dcr normalen Richtung vom Sinus oder von der 
Sinus-Vorhofsgrenze gegen den Truncus arteriosus zu oder aber in 
der umgekehrten Richtung, vom Truncus arteriosus gegen den Sinus 
zu. Und zwar crfolgt beim Fisch- im Gegensatz zum Amphibien
und Reptilienherzen die Erregungslcitung in der normalen Richtung 
langsamer als in der entgegengesctzten, rilcklaufigen. Das hat man 
vor allem an den Grenzen zwcier Hcrzabteilungen ermittelt, also 
z. B. bei den Hcrzen vom Typus A zwischen Sinus und Vorhof, Vor
hof und Kammer, bei den Herzen vom Typus B zwischen Sinus und 
Vorhof, Vorhof und Kammer und gegebencnfalls Kammer und Conus 
arteriosus, bei den Herzen vom Typus C zwischen Vorhof und Kammer. 
Darilber gcben die Tabellen 13 und 14 AufschluB. 

Es sei hicr noch darauf hingewiesen, daB bei denjenigen Fischen, 
bei denen sich samtliche Herzabteilungen, vom Sinus angefangen 
bis zum Conus arteriosus, zusammenziehen, das Intervall zwischen 
Sinus- und Vorhofstatigkeit am kilrzesten, das zwischen Kammer
und Conustatigkeit am langsten ist. 
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Tabelle 13. trberleitungszeiten zwischen den einzelnen Herz
abteilungen im recht- und riicklaufigen Sinne bei Fischherzen 
yom Typus A und B. Es bedeuten: Sis- As das rechtlaufige Intervall 
zwischen Sinus- und Vorhofstatigkeit, As- Sis das riicklaufige Intervall 
zwischen der Tatigkeit dieser beiden Abteilungen, As- Vs das rechtlaufige 
Intervall zwischen Vorhofs- und Kammertatigkeit, Vs- As das riicklaufige 
Intervall zwischen der Tatigkeit dieser beiden Herzabteilungen, Vs- Cos 
das rechtlaufige Intervall zwischen Kammer- und Conus-arteriosus-Tatig
keit, COs- Vs das riicklaufige Intervall zwischen der Tatigkeit dieser beiden 

Herzabteilungen. Durchschnittswerte von je 3 Versuchen in Sekunden. 

Fischart Sis-As I As -Sis 

A nguilla vulgaris L._ 0,3° 0,14 

0,{4 0,22 
o,{o 0,20 

Scyllium canicula L. 0,25 0,18 

0,27 -
0,29 -

Scyllium stellare GUNTH. 0,27 0,18 

Tabelle 14. trberleitungszeiten zwischen 
den einzelnen ta tigenHerza bteil ungen 
im recht- und riicklaufigen Sinne bei 
Herzen vom Typus C. Es bedeuten: 
As - Vs das Intervall zwischen Vorhofs- und 
Kammertatigkeit im rechtlaufigen, Vs - As 
das Intervall zwischen Kammer- und Vorhofs
tatigkeit im riicklaufigen Sinne. Durch
schnittswerte von je 3 Versuchen in Sekunden. 

Fischart 

Tinca vulgaris Cuv. 

Salmo jario L.. . . . . . 

Esox lucius L.. . . . . . 

Scorpaena scroja L. 

Agonus cataphractus BL. 

I As- Vs vs-As 

0,24 
0,28 

0,3 1 

0,33 
0,26 

0,28 
0,21 

0,29 
0,18 
0,18 

0,25 
0,22 
0,18 

0,20 

0,14 
0,22 0,15 

0,19 
0,18 
0,18 

0,34 
0,38 
0,29 

0,15 
0,14 
0,14 

As-Vs I Vs-As Vs-Cos I COs-Vs 

0,5° °.1° - -
0,60 - - -

0,60 - - -

0,53 0,45 - -

°.1° - - -

0,3 8 - - -

°.1° 0,35 0,{6 °.11 

Die Lange der Ober
tragungszeit der Erregung 
von einer Herzabteilung 
auf die andere hangt von 
einer ganzen Anzahl von 
Faktoren abo Es kommen 
hier nicht allein die Tem
peratur, der Ernahrungs
zustand und der Nerven
einfluD in Betracht, son
dem auch das Intervall, in 
dem zwei Antriebe zur 
Tatigkeit einander folgen. 
Der EinfluD der Tempera
tur wird noch eigens be
handelt werden, ebenso der 
EinfluD der Nerven. Ober 
die Bedeutung der Emah
rung ist vorerst nicht viel 
zu sagen, da hieruber kaum 
Untersuchungen angestellt 
worden sind. 

W ohl aber kann man 
auf Grund neuerer Untersuchungen etwas uber die Bedeutung des 
Intervalles, in dem sich zwei Antriebe folgen, fur die Dauer der 
Oberleitungszeiten vorbringen. 1m allgemeinen liegen nach den 
Befunden von KOEHNLEIN (3) die Dinge so, daD die Ubertragungs-
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Tabelle IS. Ubertragungszeiten zwischen Vorhof und Kammer. 
Es bedeuten: J das Reizintervall, P die Proportionalitatsfaktoren. Die 

Zahlen bedeuten Sekunden. 

A-V V-A 
J J 

As-Vs As-V'; P Vs-As I V';-A'; I P 
i 

0,84 0,48 A+,V- - 0,61 0,27 V+, A- -

0,88 0,46 0,63 1,2 0,63 0,25 0,48 1,8 

0,97 0,48 0,57 1,2 0,64 0,26 0,46 1,8 
1,01 0,48 0,5 1 1,1 0,80 0,27 ! 0,38 1,3 
1,08 0,46 0,48 1,0 0,99 0,27 0,27 1,0 

zeiten urn so Zanger sind, je kurzer das Intervall ist, in dem sich 
die beiden Reize folgen. Dies gilt sowohl fur die recht- als auch 
fur die rucklaufige Erregungsubertragung, soweit hieruber Unter
suchungen angestellt worden sind. Wie aus Tabelle IS fur die 
Ubertragungszeiten zwischen Vorhof und Kam- 2 U 

mer bei den Herzen von Scyllium canicuZa L. A ...--.---...rr--,.---'i 
hervorgeht, ist P, das Verhaltnis der Uberlei
tungszeiten beim zweiten Reiz gegenuber dem 
ersten, urn so groBer, je klirzer das Intervall J 
ist, in dem sich die beiden Reize einander 
folgen. Diese Proportionalfaktoren P sind in
dessen flit die rucklaufige Ubertragung der Er
regung sehr vie I groBer als fur die rechtlaufige, 
im Zusammenhang damit, daB man in der 
rucklaufigen Leitungsrichtung Zeichter zwei Er
regungen durchbringen kann als in der recht
laufigen. Das geht auch aus der schematischen 
Abb. 3I hervor. Ganz analoge Beobachtungen 
wurden von KOEHNLEIN auch fur die recht- V'--_.L..L....I.--'--_--'-_~ 
und rucklaufige Ubertragungszeit der Erregung Abb. 3I. Beziehung der recht· 

und riicklaufigen Ubertra
an der Grenze zwischen Kammer und Conus gungszeiten zwischen Vorho! 
arteriosus gemacht. und Kammer am Herzen von 

Die Leitungsbehinderung, die sich beim Scyllium canicula L. zum Reiz
intervall. Die Abszisse bedeutet 

zweiten von zwei kurz hintereinander folgen- dasReizintervallin Sekunden, 
den Antrieben bemerkbar macht, ist offenbar die konstant gehaltene Ordi-

nate den Weg vom Vorho! (A) 
darauf zuruckzuflihren, daB das Gewebe nach zur Kammer (V). Der obere 

erfolgter Erregung eine Zeitlang braucht, urn Teil der Abbildung gilt fur die 
wieder vollig in den ursprunglichen Zustand rechl·, der unlere fur die riick-

liiujige Leitungsrichtung. 
versetzt zu werden. Diese Zeit wird selbst- (Xach KOEHNLEIN.) 
verstandlicherweise verschieden lang sein. Sie 
wird vorzliglich von dem Ernahrungszustand des Gewebes abhangen, 
und zwar in dem Sinne, daB die zur Erholung erforderliche Zeit 
urn so kurzer zu sein braucht, je besser das Gewebe ernahrt ist 
(vgl. die neueren Untersuchungen von MARTENS). 

Ergebnisse der Biologie XI. 4 
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Die Leitungsbehinderung, die sich bei rasch aufeinanderfolgenden 
Antrieben ftir die Fortpflanzung der Erregung im Herzen bemerkbar 
macht, ist mit eine Ursache ftir das Auftreten der WENCKEBACH

schen Perioden (I, 2, 3), die vom mensch
lichen Herzen her so wohl bekannt sind. 
Man kann diese eigenartige Periodik, die 
sich vorzugsweise zwischen Vorhof und 
Kammer darin auBert, daB nach mehreren 
Vorhofsschlagen ein Kammerschlag aus
fallt, beim Fischherzen sehr leicht auftreten 
sehen. Ich habe sie haufig bei Knochen
fischen beobachten konnen, und zwar trat 
sie da nach langerer Versuchsdauer auf 
(s. Abb. 32). KOEHNLEIN (2) hat sie beim 
Herzen von Torpedineen bei Erwarmung 
auf etwa 30° C wiederholt beobachtet. Sie 
trat hier vielfach so auf, daB jeder dritte 
Kammerschlag ausfiel. Die Uberleitungs
zeiten sind in der beifolgenden Tabelle 16 

II III 

0,68 0,88 Ausfall 
-- _ ~7~~ --~b,86--- ~~~-----

0,66 0,86 " 
---~-.- .. ~~ ------

0,68 0,86 1 ___ --'-'-__ _ 

___ 0-,--,6=-:6 o,go _ I~~----,c-_~_ 
0,66;----·I---o..:.,:,~~6 _-_--~-_I __ ._'_'_ __ 
0,68 0,86 I 
0,68 o,go 1

_--'-'-----

gegeben. Es ergibt sich aus ihr, daB die 
Uberleitungszeiten vom Vorhof auf die 
Kammer As - Vs nicht etwa gleich lang 
waren. Beim zweiten Vorhofsschlag ging 
vielmehr die Erregungstibertragung merk· 

lich verlangsamt vor sich, und der dritte Vorhofsschlag wurde von 
einer Kammerzusammenziehung nicht mehr beantwortet. WENCKE
BACHsche Perioden beobachtet man aber nicht nur bei der Uber
leitung der Erregung vom Vorhof auf die Kammer, sondern auch, 



Uber den Kreislauf bei den Fischen. 51 

wenigstens beim Rochenherzen, zwischen Sinus und Vorhof und Kammer 
und Conus arteriosus. 

Die Behinderung der Erregungsubertragung zwischen zwei Herz
abteilungen kann beim Fischherzen noch we iter gehen. Man beob
achtet nicht selten nach ganz kurzer Tatigkeit beim freigelegten 
Herzen Dissoziationen, bei den Herzen yom Typus A und B zwischen 
Sinus und Vorhof, Vorhof und Kammer [vgl. v. SKRAMLIK (5), sowie 
DE BOER (4)J, bei den Herzen yom Typus Bauch zwischen Kammer 
und Conus arteriosus, bei den Herzen yom Typus C wieder zwischen 
Vorhof und Kammer. Diese Dissoziationen auBern sich darin, daB 
die dem Sinus ferner gelegene Herzabteilung nicht jeden Schlag der 
vorgeschalteten, sondern jeden zweiten, dritten, vierten usw. beant
wortet. Es handelt sich hier urn Erscheinungen, die von anderen 
Herzen, vorzugsweise yom Froschherzen her bekannt sind. Sie treten 
indessen beim Froschherzen lang nicht so rasch nach dem Tode des 
Tieres auf wie beim Fisch. Auch sind sie vielfach nur kunstlich, wie 
z. B. durch Abkuhlung der Grenze zwischen zwei Herzabteilungen, 
hervorzurufen 1. 

Hier ist der Ort, eine Erscheinung zu besprechen, die in der Fisch
herzliteratur eine gewisse Rolle gespielt hat. Es handelt sich urn den 
sog. sinoventrikuliiren Rhythmus, eine von MCWILLIAM zuerst beob
achtete, beim Aale nicht selten auftretende Herztatigkeit, bei der die 
Ubertragung der Erregung yom Sinus auf die Kammer zu beobachten 
ist, ohne daB dabei der Vorhof eine Tatigkeit aufweist. Die Uber
lei tung der Erregung yom Sinus auf die Kammer erfolgt hier unter 
Vermittelung des Ohrkanals, jener eigenartigen kurzen Verbindung 
zwischen Sinus und Kammer, auf die schon hingewiesen wurde. 
MANGOLD hielt die Existenz eines solchen sinoventrikularen Rhythmus 
nicht fur erwiesen, solange nicht feststand, ob diese Form der Uber
tragung der Erregung "unter Uberspringen der fur die Vorhofs
kontraktionen erforderlichen Zeit" erfolgt. v. BRUCKE bemerkt in 
seinem Aufsatz "Uber die Bewegung der Korpersafte" auf S. 1013, 

daB diese Forderung fur die Anerkennung eines sinoventrikularen 
Rhythmus nicht unbedingt erforderlich ist, da uns die Fortpflan
zungsgeschwindigkeit der Erregung im Ohrkanal unbekannt ist. 
"Moglicherweise - sagt er - ist sie so niedrig, daB die Erregung 
normalerweise auf beiden Wegen die gleiche Zeit braucht, urn yom 
Sinus auf die Kammer uberzugreifen". 

Auf diesem umstrittenen Gebiete haben die Untersuchungen von 
TROEMER auf meine Anregung hin Klarheit geschaffen. Es hat sich 

1 Hier ist in erster Linie auf die Arbeit von v. KRIES "Uber eine Art 
polyrhythmischer Herztatigkeit" (Arch. f. Physiol. 1902, 477) hinzuweisen, 
der beim Froschherzen gezeigt hat, daB abgekiihlte Briicken an der Atrio
ventrikulargrenze nur jeden zweiten, vierten, achten usw. Antrieb yom 
Vorhof auf die Kammer zu iibertragen vermi:igen. 
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namlich (s. Abb. 33) ergeben, daD es fur die zeitlichen Verhaltnisse 
der Ubertragung der Erregung vom Sinus nach der Kammer des 
Aalherzens nichts ausmacht, ob das Herz unversehrt gelassen wird 
oder ob man das eigentliche Vorhofsgewebe wegschneidet. 1m letzteren 
Faile wird als Bahn der Ubertragung dcr Erregung vom Sinus nach 

Abb·33. Tatigkeit des Herzens von Angu.illa vulgaris L. im 
normalcn Zustande (oberer Ahschnitt) und nach \Vegschneiden 
des eigentlichen Vorhofsgewebes (unterer Ahschnitt). Regi-
strierung von aben nach unten in den beiden Kurventeilen: 
Sinus, Vorhof, Kammer, Zeit in 1/1 Sek. In dem oberen 
Kurvenabschnitt halbiert die Kammer gegenilber dem Vorhaf. 
In dem unteren ist die Tatigkeit des Herzens verzeichnet, 
wenn der Ohrkanal die einzige Brucke zwischen Sinus und 
Kammer bildet. Man beachte, daB die Oberleitungszeiten 
(angedeutet durch die schragen Striche) Si~ ~ V:'l in beiden 
Fallen gleich sind. Die Ausschlage der Kammer nach dem 
Eingriff sind sehr viel kleiner als zuvor, offen bar im Zusammen-
hange damit, daG jetzt ein gewisser Zug des Vorhofs auf den 

Kammerhebel entfallen is!. (Nach TROEMER.) 

der Kammer das Gewebe 
des Ohrkanals benutzt, das 
sich bei diesem Geschehen 
aktiv zusammenzieht. Diese 
Befunde lehren unzwel
deutig, daD auch im nor· 
malen Aalherzen die Uber
tragung der Erregung vom 
Sinus nach der Kammer 
uber den Ohrkanal stattfin· 
det, der ja nichts andercs 
darstellt, als einen Anteil 
des Vorhofs. Es empfiehlt 
sich deshalb, die Bezeich· 
nungsweisc "sinoventriku· 
larer Rhythmus", die von 
MCWILLIAM fur aile die
jenigen Faile aufgestellt 
wurde, bei denen eine Er
regung vom Sinus auf die 
Kammer ubcr den Ohrkanal 
beobachtet wT.ude, als irre· 
fiihrend fallen zulassen. Denn 
auch in diesen Fallen findet 
die Ubertragung der Erre
gung vom Sinus nach der 
Kammer nicht untcr Uber

springen von Vorhofsgewebe statt. Daran muD aber bei dieser Be
zeichnung gedacht werden. 

Damit kommen wir zwanglaufig zur Besprechung der Bahnen, 
auf denen sich die Erregung im Herzen der Fische ausbrcitet. 1m 
allgemeinen wird man daran festhalten kbnnen, daD das Fischherz
gewebe noch lange nicht so differenziert ist, daD bestimmte Leitungs
wege vorgezeichnet waren, wie man sie vom Herzen der Sdugetiere, 
vor aHem des M enschen her kennt. Das Verfahren, das man zur 
Ermittelung bestimmter Leitungsbahnen im Herzen der Fische ange· 
wendet hat, bestand in teilweisen Durchschneidungen an den Grenzen 
zweier Herzabschnitte, hauptsachlich an der Vorhofs-Kammergrenze 
(vgl. hier die Arbeiten von MANGOLD und seiner Schuler LAURENS 
und NAKANO). Die Schnittfuhrung erfolgte allerdings an dieser 
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Grenze im wesentlichen noch in Vorhofsgewebe, wahrend rich tiger
weise Durchschneidungen im Atrioventrikulartrichter vorgenommen 
werden muDten. 

Yom Fischherzen wurden von mir (5, 8) in dieser Richtung bishcr 
nur Scyllium canicula L., und zwar an dcr Vorhofs-Kammergrenze 
untersucht. Dabei ergab sich, daD ein vorderes und ein hinteres 
Bundel fur sich allein die Erregung in beiden Richtungcn zu lei ten 
vermogen, daD dagegen die dazwischen gelegenen nur zur Leitung 
in einer Richtung befahigt sind. Eine rechts oben gelegene Bruckc 
gestattet den Durchgang der Erregung nur yom Vorhof zur Kammer, 
nicht aber umgekehrt. Ein links unten gelegenes Bundel ist dagegen 
nur zur Leitung im rucklaufigen Sinne bcfahigt (s . Abb. 34). 

Abb.34. Schematische ZeichnungderVorhofs-Kammergrenze beiScyUium canicula L. 
Die einzelnen Rundel in ihrer Befahigung zur Ubertragung des recht - und ruck
laufigen Erregungsvorganges. Es bedeuten: v. die vorderen, h. die hinteren, o.h. die 
oben-hinten und u.v. die unten-vorn gelegenen Anteile der Vorhofs-Kammergrenze. 
Die gestrichelten SteBen zeigen an, daB hier nur die rechtlaufige Erregung tiber
tragen wird, die schwarzen, daB hier meist nur die Riicklcitung vor sich geht, die 
punktierten, daB hier def Erregungsvorgang in heiden Richtungen passieren kann. 

Aus diesen Befunden geht ganz unzweideutig hervor, daD die 
einzelnen Bundel an der Atrioventrikulargrenze untereinander nicht 
ganz gleichwertig sind. Besonders bedeutungsvoll ist die Tatsache, 
daD Bundel isoliert werden konnen, die die Erregung nur in einer 
Richtung leiten. Dabei besteht kein AniaD anzunehmen, daD infolge 
dcr experimentellen Eingriffe bei den Durchschneidungen das Gewebe 
dauernd so beeinfluDt wurde, daD .es die Erregung nur in einer Rich
tung zu leiten vermag. Vielmehr ist daran zu denken, daD es tatsach
lich Gewebsarten gibt, die den Ubergang der Erregung nur in einer 
Richtung vermitteln. Freilich wird es erforderlich sein, diese Unter
suchungen fur das Fischherz noch we iter auszubauen und sie auf 
die verschiedenen Grenzen zwischen allen Herzabteilungen zu uber
tragen. 

Auch beim Fischherzen ist sicherlich die Frage durchaus gerecht
fertigt, ob die Erregungsleitung von einer ganz bestimmten Bahn
breite des Gewebes abhangt, vor allem, ob sich ein Erregungszustand, 
der in einer kleinen Anzahl von Herzfasern seinen Ausgang nimmt, 
auf eine groDe oder wenigstens wei taus groDere auszubreiten vermag. 
Daruber sind meines Wissens eigene Untersuchungen am Fischherzen 
bisher nicht angestellt worden. Nach gelegentlichen Beobachtungen 
kann ich sagen, daD das Fischherz gegenuber jeglicher Einengung der 
Bahn auDerordentlich empfindlich ist. Es ist z. B. nicht moglich, 
bei dem Herzen von Scyllium canicula L. die vorhin erwahnten 
Brucken zwischen V orhof und Kammer auf weniger als I , 5 mm ein
zuengen, ohne daD die Ubertragung der Erregung von der einen Herz
abteilung auf die benachbarte unmoglich gemacht wird. Das sei 
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besonders hervorgehoben, weil ja meine Untersuchungen und auch 
die von SCHELLONG am Frosehherzen gelehrt haben, daB hier Bundel 
von einer Breite von 0, r mm, ja, oft noch weniger, genugen, urn die 
Ubertragung der Erregung von dem einen Herzabschnitt zum anderen 
in der gleichen Weise zu ermoglichen, wie in der Norm. 

Die Herzen anderer Fischarten erweisen sich gegenuber Durch
schneidungen an den Grenzen zwischen zwei Herzabteilungen noch 
viel empfindlicher, als die der Haie. So kann man beim Forellenherzen, 
das ja in ganz besonderem MaBe empfindlich ist, sehen, daB jeglicher 
Einschnitt in die Vorhofs-Kammergrenze die Ubertragung der Er
regung vom Vorhof auf die Kammer unmoglich macht. Das ist 
selbst dann der Fall, wenn danach Brucken von 3,0 mm Breite, 
oft noch mehr, ubrigbleiben, deren Gewebe keine Schadigung er
fahren hat. 

Uber . die Beziehungen zwischen der recht- und rucklaufigen 
Erregungsleitung beim Fischherzen ist bisher wenig bekannt. Hier 
ist eigentlich hauptsachlich der Tatsache zu gedenken, daB das 
Fischherz sehr leicht zur Schlagumkehr neigt, viel mehr als andere 
Kaltbluterherzen. Diese Schlagumkehr tritt beim freigelegten Fiseh
herzen auch ohne besondere Eingriffe auf, so daB sie zahlreichen Beob
achtern in die Augen fiel. Es sahen sie spontan WESLEy-MILLS und 
STRAUB bei den Selaehiern, GASKELL, MCQUEEN und BmLIG (r) beim 
Roehen und MCWILLIAM beim Aalherzen. Als Ausgangsort fur die 
rucklaufige Schlagfolge ist die Kammer-Conus-arteriosus-Grenze an
zusehen, von deren Befahigung zum automatischen Arbeiten bereits 
wiederholt die Rede war. 

Die riickliiufige Erregungsleitung scheint beim Fischherzen beson
ders begunstigt. Dies lehrt vor allem die Erscheinung der spontanen 
Schlagumkehr des Fischherzens. Es geht dies weiter aus der Tat
sache hervor, daB die Ubertragung der Erregung in riickliiufiger 
Richtung rascher erfolgt als in der rechtlaufigen. 

DaB in manchen Bundeln die Erregung in beiden Richtungen 
ubertragen wird, in der recht- und rucklaufigen, wurde bereits er
wahnt. Hier ist nun der Ort, die Sprache auf eine eigenartige Er
scheinung zu bringen, die von mir als Bahnung der Erregung bezeichnet 
wurde und in ganz eindringlicher Weise die eigenartigen Beziehungen 
zwischen der recht- und rucklaufigen Ubertragung der Erregung 
lehrt. Sie besteht darin, daB zwischen zwei Herzabteilungen, ins
besondere zwischen Vorhof und Kammer, die Erregungsleitung in 
der einen Richtung ganz normal vor sich geht, in der entgegengesetzten 
dagegen in merkwurdiger Weise, wenn auch nicht ganzlich behoben, 
so doch stark behindert ist. lch habe diese Erscheinung zuerst am 
Herzen von Seyllium eanieula L. beobachtet (s. Abb. 35). An Prapa
raten, die nach Anlegen einer I. STANNIUsschen Ligatur stillstand en, 
versagte nach einiger Zeit die rechtlaufige Leitung. Reizt man in 
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einem solchen Zustande den Vorhof, so zieht sich dieser zusammen, 
die Kammer folgt aber nicht nacho Die Sperrung ist indessen keine 
vollkommene. Erregt man namlich ein oder einige Male die Kammer, 
so daD die Verbindungsbahnen beider Herzteile in der rucklaufigen 
Leitungsrichtung durchlaufen werden, so erhalt man bei Reizung 
des Vorhofs jetzt auch eine Tatigkeit der Kammer. Es wird also 
durch den vorangegangenen rucklaufigen Durchgang der rechtlaufige 
moglich. Die betreffenden Verbindungsbrucken werden durch ein 
Durchlaufen der Erregung im verkehrten fur ein solches im nor
malen Sinne gebahnt. 

Abb.35. Bahnung der Erregung an der Vorhofs-Kammergrenze von Scyllium canicula L. Registrierung von 
oben nach unten: Reizmoment, Vorhof, Kammer, Zeit in lis Sek. I Reiz Vorhof, die Kammer folgt nioht 
nacho 2-5 Reiz Kammer, der Vorhof wird rUcklaufig erregt. 6, 7 Reiz Vorhof, die Kammer folgt nun naoh. 
Hier fuhren vier ruoklaufige Erregungen die Bahnung fur den Durchgang im rechtldutigen Sinne herbeL 

Es sei hervorgehoben, daD die Bahnung, wenn sie einmal her
gestellt ist, auch durch die rechtlaufige Erregung unterhalten werden 
kann. Wenn man es also durch einige Kammerreizungen dahin 
gebracht hat, daD die Erregung des Vorhofs auf die Kammer uber
geht, so kann man nun die Reizung des Vorhofs beliebig oft mit 
dem gleichen Erfolge wiederholen. Dabei ist natlirlich V oraussetzung, 
daD diese Reizungen in nicht zu groDen Intervallen einander folgen. 

Die Bahnung der Erregung beim Fischherzen hat ein Gegenstlick 
in der von mir (I) beim Amphibienherzen gefundenen. Nur liegen die 
Dinge beim Froschherzen gerade umgekehrt. Es muD namlich nicht, 
wie beim Fischherzen, die rechtlaufige Erregungsleitung durch die 
rucklaufige gebahnt werden, sondern vielmehr die rucklaufige durch 
die rechtlaufige. Dieses Gegenstlick erklart sich zwanglos daraus, 
daD beim Froschherzen die rechtlaufige Erregungsleitung gegenuber 
der rucklaufigen begunstigt ist, was schon aus der Tatsache hervor
geht, daD die rechtlaufige Erregungsleitung beim Froschherzen 
schneller vor sich geht als die rucklaufige. 

Die Bahnung der Erregung lehrt wohl unzweideutig, daD wenig
stens in diesen Fallen die recht- und rucklaufige Erregungsleitung in 
den gleichen anatomischen Gebilden stattfindet. Denn daD die Lei
tung des Gewebes in einem Sinne hervorgerufen oder begunstigt 
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wird, wenn es in dem anderen Sinne erregt wird, das erscheint, wie ich 
schon an anderer Stelle [(16) auf S.II7/lI8] hervorgehoben habe, 
wenn auch nicht selbstverstandlich, so doch nicht gerade uberraschend 
und befremdlich. Es ist dagegen wohl kaum glaublich, daB die 
Funktion eines Gewebes dadurch geandert werden sollte, daB Er
regungsvorgange in irgendwelchen anderen benachbarten Teilen 
ablaufen. 

Wiederholt ist von der groBen Empfindlichkeit des Fischherzens 
die Rede gewesen. Sie geht auch - darauf sei mit Nachdruck hin
gewiesen - aus der Tatsache hcrvor, daB die Erregungsubertragung 
zwischen zwci Herzabteilungen bei einem kurze Zeit vorher getoteten 
Tiere ohne besondcren Eingriff leicht vollkommen versagt, ein Ge
schehen, das beim Froschherzen nur in spateren Stadien des Ab
sterbens nach vielstUndiger Tatigkeit zu verzeichnen ist. Dieses 
spontane Versagen der Erregungsleitung habcn ich und KOEHNLEIN (2) 
vor allem zwischen Sinus und Vorhof bei den Herzen von Haien und 
Roehen beobachtet; es laBt sich aber auch zwischen Vorhof und 
Kammer, vor allem beim Herzen der F orellen, feststellen. Merkwurdig 
ist, daB da nicht selten die Erregungsleitung in der riiekldufigen 
Richtung noch besteht, wahrend sie in der rechtlaufigen bereits er
loschen ist. Offenbar ist das Gewebe des Fischherzens gegenuber 
der Ernahrung doch nicht so anspruchslos, wie es gemeinhin den 
Anschein hat. Denn die normale Erregungsleitung setzt ein wohl
genahrtes Herzgewebc voraus. Fehlt dieses, so wird die Erregungs
ubertragung sehr schwer beeintrachtigt und unter Umstanden sehr 
bald vollig aufgehoben. Die Tatsache, daB die rechtlaufige Er
regungsleitung wahrend des Absterbens schneller erlischt als die 
rucklaufige, ist wieder als ein Beweis fur die Begiinstigung der riiek
liiufigen Erregungslcitung gegenuber der rechtlaufigen anzusehen. 

Da sich die Erregung im Fischherzen genau so wie bei anderen 
Wirbeltierherzen sowohl in der einen als auch in der anderen Lei
tungsrichtung fortzupflanzcn vermag, so erhebt sich die Frage, 
warum es uberhaupt zum Erloschen einer im Herzen einmal zustande 
gekommenen Erregung kommt. Die Dinge konnten ja doch so vor 
sich gehen, daB zwischen zwei Herzteilen, z. B. zwischen Vorhof und 
Kammer, die Erregung rechtlaufig, yom Vorhof auf die Kammer, 
dann aber derselbe Erregungszustand auch rucklaufig, von der 
Kammer auf den Vorhof, ubertragen wird. Ein solches Hin- und 
H erpendeln der Erregung zwischen Vorhof und Kammer kann man 
gelegentlich beim Fischherzcn beobachten. So habe ich es nicht 
selten beim Forellenherzen gesehen, wobei die Erscheinungen im 
allgemeinen sich so darbieten, daB die Erregung yom Vorhof ihren 
Ausgang nimmt, die Kammer rechtlaufig ergreift und nun noch einmal 
rucklaufig auf den Vorhof ubergeht, der zur Zusammenziehung 
gebracht wird. Es handelt sich (s. Abb. 36) um einen sog. A-V-A-
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Rhythmus, der von mir (3) auch beim Froschherzen gesehen wurde. 
Das geht aus der Feststellung hervor, daB - beim Fischherzen -
in allen diesen Fallen das Intervall As-Vs Zanger ist als das Inter
vall Vs-As. Wenn der Vorhof nach seiner zweiten riicklaufig 
bedingten Erregung die Kammer nicht von neuem zur Tatigkeit 
bringt, so ist dies offenbar darauf zuriickzufiihren, daB sich die 
Kammer zur Zeit der Ausbreitung der zweiten Erregungswelle im 
Vorhof im Refraktarstadium befindet. N ormalcrweise ist ein solches 
Hin- und Herpendeln der Erregung zwischen zwei benachbarten 
Herzabteilungen nicht zu beobachten, denn es miiBte dies zu groBen 
Rhythmus- und Tatig
keitsstorungendesHer
zens AnlaB geben, das 
nur dann richtig und 
koordinlert arbeitet, 
wenn es standig von 
einer bestimmtenStelle 
aus geleitet wird [vgL 
hier die Ausfiihrungen 
in meinem Buche (16), 
S. 131 f.]. 

DaB es dazu nicht 
kommt, dafiir ist in 

Abb. 36. Spontaner A-V -A-Rhythmus beim Herzen von Salmo fario L. 
Registrierung von aben nach unten: Vorhof, Kammer, Zeit in 1/1 Sek. 
Man beachte, daB die Zusammenziehung des Vorhofs von der Kammer 
rechtlaufig beantwortet, aber dann riickHiufig wieder auf den Vorhaf 

ubertragen wird. (Originalaufnahme.) 

erster Linie die lange Dauer der refraktaren Phase in den verschiedenen 
Herzabteilungen verantwortlich zu machen. Wenn namlieh eine Stelle 
des Herzens von einer Erregungswelle passiert wurde, so befindet sich 
dieser Anteil in der refraktaren Phase, und es ist nun nicht ohne wei
teres moglich, daB iiber diese Stelle eine neue Erregungswelle dahin
geht. Weiter ist die refraktare Phase dafiir von Bedeutung, daB sich der 
Erregungszustand im Herzen stets nur in einer bestimmten Richtung 
ausbreitet. Erregte Fasern sind also als eine Art von Sperrzonen zu 
betrachten, welche den Durchgang der Erregung in einer anderen 
als der urspriinglichen Richtung nicht gestatten. Deswegen ziehen 
sich unter den normalen Bedingungen, wenigstens bei den Herzen 
vom Typus B, nach dem Sinus der Vorhof, nach dem Vorhof die 
Kammer und nach der Kammer der Conus arteriosus zusammen, 
und es wird nicht etwa riicklaufig von irgendeinem der genannten 
Herzteile aus der dem Sinus benachbarte Herzabschnitt in Tatigkeit 
gebracht werden. Die Dauer der Refraktarphase ist also mit eine 
Ursache der normaZen koordinatorischen Tatigkeit der einzelnen Ab
teilungen des Herzens. 

1st aber die refraktare Phase an einer Stelle gegeniiber der Norm 
verkiirzt, so ist selbstverstandlich die Moglichkeit gegeben, daB die 
Erregung auch nach einer anderen Richtung voranschreitet als der 
normalen. Unter geeigneten Bedingungen ergibt sich dann die Form 
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einer Kreisbewegung der Erregung, wie sie beim Fischherzen von 
MINES (3) beobachtet wurde. An einem aus dem Herzen heraus
geschnittenen ringformigen StUck wird an einer Stelle eine Erregung 
gesetzt und gleichzeitig vermieden, daB sich diese auch in der ent
gegengesetzten Richtung ausbreitet. Die Erregung erreicht dann nach 
einem kreisformigen Umlauf (s. Abb. 37) die ursprilngliche Stelle zu 
einer Zeit, wo diese aus der refraktaren Phase wieder heraus ist. Sie 
vermag dieses Gebilde also erneut zur Kontraktion zu bringen und die 

Abb.37. Ausbreitung einer Erregnng in einem Muskelring unter gewlihnlichen VerhaItnissen (obere Reibe) 
und nach frequenter Reizung (untere Reihe). (Nach MINES.) Obere Reihe: Setzt man an der Stelle a 
einen Reiz, der zu einer Erregung fuhrt, so breitet sich diese (s. Bild ex) naeh beiden Riehtungen aus. Die 
beiden Erregnngswellen werden aufeinanderstoBen (s. Bild y) und sieh infolgedessen gegenseitig auslliSehen. 
Unlere Reihe: Setzt man wieder einen Reiz bei a, sorgt aber dafiir, daB sich die Erregung nur in eine, 
Riehtung ausbreiten kann, so wird die Erregnngswelle uber den Muskelring hinwegschreiten (s. BUd e 
und C) und aIlmahlich nach a zuriick gelangen, das inz\\ischen aus seiner refraktaren Phase heraus ist und 

von neuem in Erregungszustand versetzt werden kann. Die Erregung wird infolgedessen fiber den 
Muskelring langere Zeit kreisen. 

peristaltische WeIle setzt ihre kreisformige Bewegung fort. DaB sich 
diese kreisformige Bewegung unter normalen Verhaltnissen im Herzen 
nicht storend bemerkbar macht, ist in erster Linie darauf zurilck
zufilhren, daB infolge der normalen Lange der refraktaren Phase 
an keiner Stelle der Bahn, yom Sinus angefangen bis zum Conus 
arteriosus, filr ein solches Kreisen die Moglichkeit gegeben ist. 

4. Die Abhangigkeit der Fischherztatigkeit von der Temperatur. 
Durch den EinfluB der Temperatur wird vor allem die Art der 

Zusammenziehung und Erschlaffung des Herzmuskels in jener cha
rakteristischen Weise geandert, wie sie in erster Linie beim Frosch
herzen genauer festgestellt wurde. Bei tiefer Temperatur verlauft der 
gesamte Kontraktionsvorgang sehr langsam, bei hoherer Temperatur 
auBerordentlich schnell. Das Maximum der Amplitude wird bei einer 
Temperatur urn 10° C herum erreicht; bei Zimmertemperatur ist die 
Amplitude schon etwas geringer und nimmt mit steigender Temperatur 
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shindig ab. KOEHNLEIN (2) hat (s. Abb. 38) die Kontraktionskurven 
der Kammer von Herzen von Torpedo ocellata RUD. bei verschie
dener Temperatur aufgenommen und das Maximum des Ausschlages 
bei etwa 8,5 0 C gefunden. 

Mit der Verkurzung der Systole durch zunehmende Temperaturen 
erfahrt natiirlich auch die Dauer der refraktiiren Phase fortlaufend eine 
Herabsetzung. Es wird also die
selbe Stelle des Herzmuskels bei 
hoherer Temperatur sehr viel ofter 
auf einen Reiz ansprechen konnen 
als bei tiefer. 

Durch Steigerung der Tempera
tur, bei der das Herz gehalten wird, 
wird natiirlich sein gesamter Tatig
keitsablauf beschleunigt. Das Herz 
zieht sich haufiger zusammen als 
in der Norm, der Erregungsablauf 
im Herzen geht rascher vor sich. 
Durch die Temperatur ist sowohl 
eine EinfluBnahme auf die Leistun-
gen der Automatiezentren als auch 

Abb.38. Kontraktionskurven der Kammer beim 
Herzen von Torpedo ocellata RUD. bei verschie· 
denerTemperatur, iibereinander gezeichnet. Man 
beachte, daB das Maximum des Ausschlages bei 

einer Temperatur von 8,50 C statthat. 
(Nach KOEHNLEIN.) 

der abhiingigen H erzabteilungen herbeizufUhren. Von den Automatie
zentren her ist bekannt, daB mit steigender Temperatur ihre Tatig
keit in die Hohe geht, und zwar haben eine ganze Anzahl von Unter
suchungen beim Fischherzen gelehrt, daB der Temperaturquotient 
mit 1,8-2,5 dem ublichen nahekommt. Es folgt also die Frequenz
zunahme der Fischherztatigkeit bei Erwarmung der RGT-Regel. 
Die Bestimmung des Temperaturkoeffizienten erfolgt nach der 
Gleichung o = (K2 )i~:tl 

~10 ,K1 ' 

worin K1 und K2 die MaBzahlen fUr die Geschwindigkeit des Prozesses 
bei den Temperaturen t1 und t2 sind. 

Ich verweise hier auf die Angaben von BELEHRADEK (2) fUr Em
bryonen von Scylliorhinus canicula L. \ von ROGERS fur Embryonen 
von Seeteufel und Fundulus, von POLIMANTI (2) fur Embryonen von 
Gobius capito und paganellus, femer von LOEB und EWALD sowic 
MOORE fur Embryonen von Fundulus heteroclitus, endlich von ANDER
SEN filr Bachforellen-Keimlinge (Trutta fario L.). GLASER hat das von 
ARRHENIUS aufgestellte Gesetz uber die Abhangigkeit der Reaktions
geschwindigkeit eines chemischen Prozesses von der Temperatur, das 
durch die Gleichung 

In Kl =~(_I ___ I_) 
Ko R To Tl 

1 Betreffs der Messung seines Temperaturkoeffizienten verweise ich auch 
auf die Arbeit des gleichen Autors (r). 
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ausgedruckt wird, in seiner Gultigkeit fur die Herztatigkeit von 
Fundulus-Embryonen bestatigen kbnnen. In der Gleichung bedeuten 
K o und Kl die Reaktionskonstanten fur die beiden Temperaturen 
(absolut) To sowie Tl , R die Gaskonstante und,u eine fUr jede einzelne 
chemische Reaktion charakteristische Konstante. Nach GLASER soll 
der Wert dieser Konstanten,u wahrend verschiedener Entwicklungs
stadien des Embryos einen sprunghaften Wechsel aufweisen, so daB 
man aus ihr Schlusse auf den Entwicklungszustand und die Ar
beitsweise des Herzens ziehen kann. So zeigen am 4. Tage nach 
kunstlicher Befruchtung die Fundulus-Herzen fur einen Temperatur
bereich von 5-25° C eine Konstante,u zwischen 14300 und r6300. 
Am 12. Tage hat die Konstante einen Wert von ungefahr 21000, 
und zwar fur Temperaturen zwischen 5 und 20° C. GLASER schlieBt 
daraus, daB das ursprunglich myogen arbeitende Herz nunmehr auch 
unter der Wirkungsweise der ~erven tatig ist. 

In neuerer Zeit wurden auf meine Anregung hin die Herzen aus
gewachsener Fische auf die Abhangigkeit ihrer Leistungen von der 
Temperatur untersucht. MARKOWSKY prufte das Herz der Aale 
und Schleien, KOEHNLEIN (2) das der Torpedineen. Dabei wurde, 
wenigstens in einem Temperaturbereich zwischen + IS bis + 25° C, 
sowohl fur die Frequenz als auch fur die Uberleitungszeiten ein 
Temperaturquotient ermittelt, der dem ublichen von I,S sehr nahe
kommt. Innerhalb eines Temperaturbereiches von + 5 bis + 25° C 
arbeiten Aal-, Rochen- und Schleienherzen rhythmisch, soweit man 
beim Fischherzen uberhaupt von einem Rhythmus im strengen Sinne 
des W ortes reden kann. Die Differenzen in den Intervallen zwischen 
zwei Herzschlagen sind natiirlich, absolut genommen, um so geringer, 
je rascher das Herz arbeitet. Die Frequenz der Herztatigkeit nimmt 
mit steigender Temperatur zu, die Dauer der Uberleitungszeiten 
zwischen den einzelnen Herzabteilungen ab (s. Tabellen 17 und IS). 

Tabelle 17. Frequenz des Fischherzens (Zahl der Herzschlage pro 
Minute) in Abhangigkeit von der Temperatur. 

Tierart s'C 10° C IS' C 20° C 25' C 30' C 

Aal 9,7 14,7 24,8 34,2 48,7 144,5 
Torpedo ocellata RUD. 7,5 12,3 25,2 35,0 70,2 
Schleie. 6,8 9,2 15,0 33,0 

Tabelle 18. Die Dberlei tungszei ten In Sekunden zwischen den 
einzelnen Abteilungen des Fischherzens in A bhangigkei t von 

der Temperatur. 

Tierart Uberleitungszeit s'C 10° C IS' C 200 C 25' C 

Aal. As-Vs 1,35 1,19 0,5 1 0,43 0,27 
Aal. As-Vs 2,70 2,18 1,36 r,17 
Schleie As-Vs 0,97 0,63 0,45 0,33 0,20 
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In einem Temperaturbereich von zwischen + 5 bis + 30° C 
arbeiten die Herzabteilungen vollig koordiniert. Gelegentlich beginnt 
allerdings bei etwa 20° C die Kammer gegenuber dem Vorhof zu 
halbieren. Es ist dies ein erneuter Ausdruck dafur, daB die Uber
leitungsgebilde des Fischherzens in der rechtlaufigen Richtung nicht 
besonders leistungsfahig sind. Sie erweisen sich fur eine Ubertragung 
gehaufter Antriebe wenig geeignet, besonders wenn sie schlecht 
ernahrt sind. 

Bei einer Temperatur von etwa 30° C machen sich eigenartige 
Leitungsstorungen zwischen Vorhof und Kammer bemerkbar. Diese 
auBern sich furs erste darin, daB die Uberleitungszeiten zwischen 
Vorhof und Kammer anzuwachsen beginnen. Sie sind also bei 300 C 
langer als bei etwa 25° C und erweisen sich so mit hoher, als unter 
sonst gleichbleibenden Bedingungen fur 30° C zu erwarten ware. 
Diese Leitungsstorung erfahrt eine weitere Steigerung bei einer 
Temperatur von etwa 32° C, bei der sich die Kammer vom Vorhof 
in der Regel unabhangig macht. Sie beginnt in ihrem eigenen Rhyth
mus zu schlagen, manchmal regelmaBig, manchmal unregelmaBig. 
Als Ursache fur die Aufhebung der Koordination ist naturlich eine 
Schadigung der Uberleitungsgebilde zwischen Vorhof und Kammer 
anzusehen, die ja schon in der plotzlich einsetzenden Verlangerung 
der Uberleitungszeiten ihren Ausdruck fand. Wenn auf der anderen 
Seite die Kammer in ihrem eigenen Rhythmus weiterarbeitet, so ist 
dies auf die Bejahigung des Atrioventrikulartrichters zum selbstandigen 
Schlagen zuruckzufuhren. Diese Automatie war zuvor naturlich 
durch die Antriebe unterdruckt worden, welche der Kammer vom 
Vorhof aus rhythmisch zugeleitet wurden. Sie kann erst zum Durch
bruch kommen, wenn die Uberleitungsgebilde versagen. 

Bei etwa 32 ° C geht die Kammer in Warmestillstand uber. Sie ist 
aber dabei noch durch kunstliche Reize erregbar. Der WarmestiIl
stand der Kammer beim Fischherzen ist nach dem V orgebrachten 
nicht aIle in darauf zuruckzufuhren, daB die Uberleitungsgebilde ver
sagen, sondern auch darauf, daB die Befahigung des Atrioventrikular
trichters zur Bildung automatischer Ursprungsantriebe durch hohere 
Temperaturen eine schwere Schadigung erfahren hat. 

Kuhlt man das Herz in diesem Stadium ab, so beginnt es wieder 
koordiniert zu schlagen. Der Warmestillstand der Kammer ist also 
beim Fisch- genau so wie beim Froschherzen reparabel. Doch unter
scheiden sich die Erscheinungen beim Fischherzen wesentlich von 
denen beim Froschherzen. Die Froschherzkammer stellt ihre Tatig
keit ein, weil die Uberleitungsgebilde zwischen Vorhof und Kammer 
versagen. Sie arbeitet aber niemals spontan; denn die Befahigung 
ihres Atrioventrikulartrichters zum automatischen Arbeiten ist ge
ring. Die Kammer des Fischherzens beginnt dagegen nach Storung 
der Erregungsleitung zwischen Vorhof und Kammer zu arbeiten, 
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unabhangig vom Vorhof, und sie stellt erst bei emer noch hoheren 
Erwarmung ihre Tatigkeit ein. 

In dem Stadium, in dem die Fischherzkammer unabhangig vom 
Vorhof arbeitet, kann man gelegentlich eine eigenartige Tatigkeit 
des Vorhofs feststellen. Diese auBert sich darin, daB sich mehrere 
Schlage sehr rasch folgen. Dann tritt eine Pause ein und der Vorhof 
beginnt von neuem kurz hintereinander rasch zu zucken (s. Abb. 39). 
Es handelt sich offenbar urn eine Form gehiiufter Extrasystolie im 
Sinne von DE BOER (I, 2), bedingt durch eine sehr starke Herab

Abb. 39. Herztatigkeit von Tinea vulgaris Cuv. Registrierung 
von oben nach unten: Vorhof, KammerZeit in '/, Sek. Tatigkeit 
des Herzens bei 2S' C. Man beachte die gebaufte Extrasystolie am 
Vorhof. Die Kammer arbeitet wahrscheinlich vollig unabMngig 
vom V9rhof in einer ziemlich hohen Frequenz. (N ach MAR KOWSKY.j 

setzung der Dauer der 
refraktaren Phase des 
Vorhofs infolge der ge
steigerten Temperatur. 
Die Erregung kreist of
fenbar im Vorhof mehr
mals heruni. 

Steigert man die Tem
peratur, bei der das 
Fischherz gehalten wird, 
auf etwa 40 0 C, so tritt 
auch ein Stillstand des 
Vorhofs ein. Dieser er
weist sich aber noch 
durch ktinstliche Reize 

erregbar, SO daB dieser Stillstand auf einer Starung der Dberleitung 
der Erregung vom ftihrenden Zentrum beruht, beim Aalherzen also 
auf einer Starung zwischen Sinus und Vorhof, beim Schleienherzen 
zwischen Ohrkanal und Vorho£. Durch Abktihlung kann man die 
abhangigen Herzabteilungen wieder zum Schlagen bringen, ein 
Zeichen, daB die Leitungsstorung behoben ist. Dieser Stillstand ist 
also ebenfalls reparabel. 

Der Sinus des Aalherzens stellt bei hoher Temperatur seine Tatig
keit in der Mehrzahl der Falle vor dem Vorhof ein. Wenn dann der 
Vorhof noch arbeitet, so ist dies offenbar auf das Eingreifen des 
untergeordneten Zentrums im Ohrkanal zurtickzuftihren, das ja beim 
Aal in hohem MaBe leistungsIahig ist. Freilich konnte es sich auch 
urn eine scheinbare Untatigkeit des Sinus handeln, indem die Kontrak
tionen dieses Herzteiles bei hoher Temperatur so schwach werden, 
daB sie auch mit bewaffnetem Auge nicht mehr wahrgenommen 
werden konnen. 

Bei Temperaturen von zwischen + 44 und +45 0 C geht das 
Fischherz in W iirmestarre tiber. Die einzelnen Herzabteilungen ver
halten sich aber da nicht gleichartig. Beim Aalherzen geht zumeist 
der Vorhof schlagend in Warmestarre tiber. In allen denjenigen 
Fallen, in denen der Sinus bei dieser Temperatur noch arbeitet, 
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gehen Sinus und Vorhof gleichzeitig schlagend in W iirmestarre tiber. 
Ahnlichen Erscheinungen begegnet man auch beim Schleienherzen. 

Die Befunde von MARKOWSKY stehen in Ubereinstimmung mit 
den Untersuchungen von MOORE, welche beobachtet hat, daB bei 
den Herzen von Fundulus-Embryonen die Kammer bei einer Tempe
ratur von 420 C, der Vorhof bei einer Temperatur von 44- 46 0 C zu 
arbeiten aufhort. 

Das Fischherz ist aber nicht nur gegentiber hoheren Temperaturen 
sehr empfindlich, sondern auch gegentiber tiefen. Bei Temperaturen 

Abb. 40. Herztatigkeit von Tinea vulgaris Cuv. Registrierung von oben nach ullten: in beiden Kurven
teiIen: Vorbaf, Kammer, Zeit in 1/1 Sek. Oberer Kurventeil: Verhalten des Herzens bei 40 C. Man beachte, 
daB der Vorho! nicht streng rhythmisch arbeitet , und daB die Kammer unabhangig yom Vorho! tiitig ist. 
Unterer Kurventeil : Herztiitigkeit bei 14°C. Das Herz schlagt im groBen ganzen rhythmisch. Es besteht 

ein Funktionszusammenhang zwischen Vorhof nnd Kammer. (Nach MARKOWSKY .) 

zwischen + 4 und + SoC arbeitet das Herz sehr langsam, freilich 
zumeist auch stark arrhythmisch. Diese Arrhythmien beruhen nach 
den Beobachtungen von MARKOWSKY auf einem unregelmaBigen 
Arbeiten des ftihrenden Herzteiles, und zwar beim Aalherzen des 
Sinus, beim Schleienherzen des Ohrkanals. Sie auBern sich gelegentlich 
auch in der Weise, daB sich einige Schlage rascher, wieder einige 
langsamer folgen. Fast niemals sind die Intervalle zwischen zwei 
Schlagen vollig gleich. Gelegentiich ist bei einer Temp'eratur zwischen 
+ 4 und + SoC die Koordination zwischen zwei Herzabteilungen 
gestort, vorzugsweise zwischen Vorhof und Kammer. Die Kammer 
arbeitet dann unabhangig vom Vorhof in ihrem eigenen Rhythmus 
(s. Abb. 40). 

DaB die Verhaltnisse ftir die Anderung der Herztatigkeit mit der 
Temperatur etwas anders liegen, wenn man ein sonst unversehrtes, 
lebendes Tier in verschieden temperiertes Wasser einbringt, lehrten 
die Versuche von GITTER (I). Es hat sich dabei herausgestellt, daB 
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die Herzfrequenz wahl mit der Temperatur des Wassers, in dem das 
Tier gehalten wird, in die Hohe geht, daD aber die machtige Steigerung 
zumeist erst bei iiber 20 0 C einsetzt (s. Tabelle 19). So zeigte sich in 
dem tabellarisch niedergelegten Versuche, daD bei 20 0 C die Herz
frequenz 27 pro Minute betrug, gegeniiber 16 pro Minute bei 50 C 
Wassertemperatur. Erst kurz var Eintritt der Warmelahmung des 
ganzen Tieres bei 300 C Wassertemperatur stieg die Herzfrequenz 
auf 100 pro Minute an und erreichte als Maximum I Min. spater 
den Wert von 102. Nach Eintritt der Warmelahmung sinkt die 
Herzfrequenz auf etwa die Halfte der Schlage herab. 

Tabelle Ig. Herz- und Atemfrequenz des Aales bei verschiedener 
Temperatur des Wassers. 

Bemerkungen 
i Temperatur I Beob- I Herz~ 

I 
Atem-

frequenz frequenz 
in 0 C lachtungszeit I 

pro Minute 

5 1730 16 14 

1735 17 
1740 15 0 

10 1750 21 20 
12 1753 23 25 
20 1800 27 3 2 

3 0 1810 g6 0 
Eintritt der WarmeHihmung 1811 100 0 

1812 102 0 
Warmelahmung seit 3 Min. 1814 56 0 

DaD die Herzfrequenz im unversehrten Tierkorper mit der Tempe
ratur anfanglich nicht so stark ansteigt wie beim ausgeschnittenen 
Herzen, ist offenbar darauf zuriickzufiihren, daD im Tierkorper das 
Herz durch die Vaguswirkung standig geziigelt wird, und daD diese 
Ziigelung offenbar erst bei einer hoheren Bluttemperatur aussetzt. 

Bisher war von den physiologischen Erfolgen bci Temperierung 
des ganzen Herzens die Rede. Es fragt sich nun, was geschieht, wenn 
man nicht das gesamte Herz, sondern nur seine einzclnen Abteilungen 
ortlich ungleich temperiert. Dieses Verfahren wurde bereits erwahnt 
als eins, das auDerordentlich zweckdicnlich zum Ermitteln der Auto
matiezentren beim Herzen ist. Wenn wir das Ii/hrende Zentrum des 
Herzens abkiihlen oder erwarmen, so andert sich die gesamte Tatig
keit des Herzens, und zwar im Sinne einer Frequenzherabsetzung 
bzw. -steigerung (s. Abb. 41, 42). 

Durch Erwarmung der Ductus Cuvieri und des Sinus beim Herzen 
von Haien, Roehen und Aalen kann man sofort eine sehr starke 
Frequenzsteigerung des ganzen venosen Varherzens bewirken. Wie
we it sich an dieser Frequenzsteigerung auch das iibrige Herz beteiligt, 
hangt von der Leistungsfahigkeit der Uberleitungsgebilde zwischen 
Sinus und Vorhof und Vorhof und Kammer abo 1st diese graD, so 
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wird das ganze Herz frequenter schlagen. Ist sie nicht sehr betracht· 
lich, so wird eine rationelle Dissoziation zwischen den fiihrenden und 
den abhangigen Herzanteilen zustande kommen. Diese beantworten 
dann nicht jeden von der fiihrenden Stelle ausgehenden Antrieb 
mit einer Zusammenziehung, sondern jeden zweiten, dritten usw. 

Abb. 41. Herz von Tinea vulgaris Cuv. Registrierung von cben nach unten : Varhaf, Kammer, Zeit in 1ft Sek. 
Zwischen den Pfeilen Erwarmung des Ohrkanals. Man beach!e, daJl der Vorhof daraufhin sofor! rascher 
scblag!, und daJl aucb die Kammer rascber arbei!e! als in der Norm, wenn aucb nUr jeder zwei!e Impuls 

des Vorbofs auf sie iiber!ragen wird. (Nacb BIELlG.) 

Nach samtlichen bisher vorliegenden Erfahrungen versagen die Uber· 
leitungsgebilde zwischen Vorhof und Kammer bei den Fisehen genau 
so wie bei den Amphibien rascher als die zwischen Sinus und Vorhof. 
Es sei hier aber der Erfahrung gedacht, daB im allgemeinen bei den 
Fischen die Dberleitungsgebilde zwischen Sinus und Vorhof und 

Abb.42. Herz von Tinea vulgaris Cuv. Registrierung von aben nach unten : Vorhaf, Kammer, Zeit in 1/1 Sek. 
Zwischen den Pfeilen Abkilhlung des Ohrkanals. Man beachte, daB daraufhin das ganze Herz sehr viel 

langsamer scbHlg!. (Nacb BIELIG.) 

Vorhof und Kammer im rechtlaufigen Sinne nicht so leistungsfahig 
sind, wie bei den Amphibien. Das macht sich dann darin bemerkbar, 
daB bei den Herzen von H aien, Roehen und Aalen oft schon bei 
einer maBigen Frequenzsteigerung des Sinus nicht alle Antriebe 
auf den Vorhof iibertragen werden. 

Bei Abkiihlung des ganzen Sinus der Herzen von H aien, Roehen 
und Aalen arbeitet dieser Herzteil langsamer und im Zusammenhang 
damit auch das iibrige Herz. Beim Aalherzen hangt allerdings das 
Ergebnis davon ab, wie hochgradig die Automatie seines Ohrkanals 
entwickelt ist. Es kann namlich geschehen, daB der Sinus nach 
Abkiihlung die Fiihrung des Herzens verliert und an den Ohrkanal 

Ergebnisse der Biologie XI. 5 
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abgibt. Es braucht also bei diesen Fischen nicht immcr eine Abkuh
lung des Sinus zwanglaufig mit einer Herabsetzung der Tatigkeit des 
ganzen Herzens verbunden zu sein. Kuhlt man bei Haien, Roehen 
und Aalen einen Ductus Cuvieri ab, so wird dadurch die Frequenz 

des Herzens nicht beeintrachtigt, 
offenbar deshalb nicht, weil dann die 
ubrigen Anteile des Sinus noch im 
fruheren U mfange leistungsfahig sind. 

Bei den Aalen bewirkt am spon
tan schlagenden Herzen eine Er
wiirmung des Ohrkanals auf Tem
peraturen von etwa 40° C, daB nun
mehr das Herz von dieser Stelle aus 
gefuhrt wird. Es arbeiten Vorhof 
und Kammer jctzt sehr viel rascher 
und die Erregungen, die vom Ohr
kanal ausgehen, werden auch (siehe 
Abb. 43) rucklaufig auf den Sinus 
und die Ductus Cuvieri ubertragen. 
Der Sinus verliert dann die Herr
schaft uber das Herz, weil er lang
samer arbeitet als der Ohrkanal. 

Damit kommen wir auf die Zu
sammenarbeit der verschiedenen 
Automatiezentren im Fischherzen zu 
sprechen. Die Fuhrung des Herzens 
hat dasjenige Zentrum oder diejenige 
Stelle inne, welche am raschesten 
arbeitet. Es kann also geschehen, 
daB ein Zentrum seine Fuhrung ver
liert, weil ein anderes, rascher ar
beitendes in das Geschehen eingreift. 
Das Herz fugt sich jeweils der am 
schnellsten schlagenden Stelle. Die 
Erfahrungen bei ortlich ungleicher 
Temperierung der filhrenden Stelle 
des Herzens decken sich vollstandig 
mit den Beobachtungen, die DEL
CHEF am Aalherzen gemacht hat, 

die durch ROSKAM zum Teil allerdings richtiggestellt wurrlen. DEL
CHEF hatte namlich behauptet, daB die fuhrende Stelle des Aalherzens 
stets im linken Anteile des Venensinus gelegen ist, da sich der rechtc 
Anteil etwas spater kontrahiert als der linke. ROSKAM ist es gelungen, 
durch Veranderung des inneren Druckes im Sinus den Anfang der 
Kontraktionen nach Belieben in den rechten oder linken Anteil des 
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Sinus zu verlegen. Der schwacher gedehnte Anteil arbeitet etwas 
langsamer und tritt dann die Flihrung des Herzens an den sHirker 
gedehnten ab [vgl. hierliber auch FREDERICQ (r) l. 

Es sei noch darauf hingewiesen, daB man im allgemeinen durch 
Erwarmung cines abhangigen Herzteiles bei den FisclJ.en nur seine 
Kontraktionsform zu verandern vermag, nicht aber die Frequenz 
des ganzen Herzens. 

Der Vollstandigkeit halber erwahne ich, daB in neuerer Zeit 
HINRICHS liber die Beeinflussung des Fundulus-Herzens durch punkt
formige ultraviolette Bestrahlung berich
tet hat. Nach kurzer Bestrahlung des 
Sinus (r-5 Min.) kommt es zu einer Fre
quenzsteigerung des Herzens, nach Ian· 
gerer Bestrahlung (etwa IO Min.) zur 
Herabsetzung der Tatigkeit. Eine Be
strahlung des Bulbus soli in vielen Fallen 
in starkstem MaBe eine Frequenzsteige
rung des ganzen Herzens herbeiflihren. 
Offenbar mlissen sich da die Pulsationen 
rlicklaufig liber das Herz ausbreiten. 

5. Wirkung der kiinstlichen Reizung auf 
das spontan schlagende Fischherz. 
Ais zweckmaBigster Reiz wird beim 

Fischherzen, wie auch bei den iibrigen 
Herzen, der elektrische verwendet. Er 
kann natiirlich in Form des galvanischen 
Stromes bei dauernder DurchflieBung oder 
in Form kurzer StromstoBe verwendet 
werden, eine Methodik, die in neuerer 

Abb.44. Embryo von Gobius capito in 
etwa 20facher linearer VergroBerung, 
mit tieier Schniirfurche zwischen dem 
bereits dreikantigen Vorhof(VH) und der 
Kammer (K). (Nach v. TSCHERMAK.) 

Zeit zur Bestimmung der Chronaxie weitgehend vervollkommnet ist. 
Interessant sind die Beobachtungen, die v. TSCHERMAK (2, 3) 

liber die Reizung des embryonalen Herzens von Scyllium cani
cula L. und Gobius capito L. mit Hilfe des konstanten Stromes an
gestellt hat. In den frlihsten Stadien von Gobius capito L. (Embryo
Gesamtlange 3,3 mm) ist das Herz kaum gewunden. Es zeigt gerade 
(5. Abb. 44) eine Unterteilung in Vorhof und Kammer. Bei Langs
durchstromung des Herzens, und zwar so, daB der positive Pol am 
Sinus, der negative am Anfangsteil des Truncus arteriosus gelegen 
ist, erhalt man in Entwicklungsstadien des Herzens, bei denen Nerven 
sicher noch nicht vorhanden sind, eine typische Schlagverlangsamung, 
die bis zum Stillstand flihren kann. Dieser Stillstand wurde von 
v. TSCHERMAK als "Elektrostannius /" bezeichnet. Bei umgekehrter 
Anordnung der Elektroden, wenn also der negative Pol am Sinus, 

5* 
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der positive am arteriellen Herzende angelegt ist, bekommt man eine 
Beschleunigung der Herztatigkeit. Herzstillstand wie Beschleunigung 
uberdauern nicht selten einige Zeit den StromschluB. Es kann aber 
dann auch das umgekehrte Verhalten des Herzens Platz greifen, 
z. B. so, daB eine kunstlich herbeigcfuhrte Herzschlagbeschleunigung 
nach Unterbrechen des aufsteigenden Stromes zu einer Herzschlag
verlangsamung fuhrt. 

Bemerkenswert ist, daB man mit Hilfe des aufsteigenden Stromes 
(positiver Pol am arteriellen Herzende) ein spontan zum Stillstand 
gelangtes Herz wieder zum Schlagen bringen kann. Nach Stillegung 
des Herzens durch absteigenden Langsstrom (positiver Pol am Sinus) 
kann man das Auftreten von Pulsationen am Herzen beobachten, 
die ihren Ausgang, zuerst wenigstens, von der Atrioventrikular
grenze nehmen. Es handelt sich urn das Erwachen der ventrikularen 
Automatie. Deshalb wurde dieser Erfolg von v. TSCHERMAK als 
, ,Elektrostannius 11" bezeichnet. 

Es ist nicht we iter uberraschend, daB auch die Chronaxie des 
Fischherzens bestimmt wurde. Darliber berichten FREDERICQ und 
BROUHA. Die Chronaxie ist bekanntlich ein Zeitmaf3 flir die Erreg
barkeit (vgl. hier LAPICQUE). Zuerst wird die Reizschwelle flir das 
betreffende irritable Gewebe gesucht, die sog. Rheobase. Die zur 
Schwellenerregung erforderliche Stromstarke wird dann verdoppelt und 
im Anschluf3 daran die kiirzeste zur Erregung des bctreffenden Gewebes 
notwendige Zeit gemessen. Die Chronaxie stellt also die klirzeste Zeit 
dar, wahrend welcher bei Verwendung der doppelten Reizschwelle ein 
elektrischer Strom einwirken muB, urn eine Wirkung auszulbsen. 

FREDERICQ und BROUHA ermittclten die Chronaxie bei der Kammer 
von Scyllium canicula L. mit etwa 7 a bei einer Rheobase von rund 
1,0 Volt; beim Aalherzen am Vorhof eine Chronaxie von rund 4 a, 
beim Atrioventrikulartrichter von rund 7 a, ebenfalls bei einer Rheo
base von annahernd 1,0 Volt. Bei der Kammer des Aalherzens wurde 
eine Chronaxie von rund 4 a gemessen, bei einer Rheobase von etwa 
3,5 Volt. Diese Chronaxiewerte unterscheiden sich nicht sehr von 
den bei anderen KaltblUtern bestimmten [vgl. Z. B. FREDERICQ (5)]. 

Wie jegliches irritable Gewebe reagiert auch der Herzmuskel mit 
einer Zusammenziehung nicht genau in dem Augenblicke, in dem 
der Reiz gesetzt wurde, sondern ein bestimmtes Zeitteilchen spater. 
Das Intervall, das vom Setzen eines Reizes bis zum ersten sichtbaren 
Erfolg vergeht, wird bekanntlich als Latenz bezeichnet. Es unterliegt 
wohl kaum einem Zweifel, daB es eine Latenz gibt, d. h. einen Zeit
raum, in dem die Unordnung im irritablen Gewebe, die durch den 
Reiz gesetzt wurde, ein solches Maf3 erreicht, daB sie sich von der 
gereizten Stelle aus in Form einer Erregungswelle ausbreitet. Das, 
was wir gemeinhin als Latenzzeit messen, ist indessen sicher viel zu 
lang. Dies ist durch unsere Versuchsanordnungen, vorzugsweise durch 
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deren Tragheit, bedingt. So milssen sich ja doch schon zahlreiche 
Muskelfasern zusammenziehen, damit eine EinfluBnahme auf die 
Registrierhebel gegeben ist, und es milssen auch zahlreiche Muskel
fasern zusammenwirken, damit die Potentialdifferenzen ein solches 
MaB erreichen, daB unsere Galvanometer in Tatigkeit gebracht 
werden. Die filr gewtihnlich bestimmten Latenzzeiten sind also sicher 
zu lang, auch dann, wenn diejenige Stelle, die mit dem Registrier
hebel oder mit dem Ableitungsfaden filr das Galvanometer verbunden 
ist, direkt gereizt wird. 

Immerhin ktinnen wir sie, wenigstens vergleichsweise, messen. 
Bei einer ganzen Anzahl von Untersuchungen hat sich herausgestellt, 
daB die Latenz des Fischherzens im allgemeinen geringer ist als die 
des Froschherzens, und daB sie auch bei den einzelnen Herzabteilungen 
etwas schwankt. So wurde beim Aalherzen die Latenz des Sinus mit 
etwa 0,15 Sek., die Latenz des Vorhofs zwischen 0,06--0,1 Sek., 
die der Kammer zwischen 0,1--0,2 Sek. gemessen; beim Herzen von 
Scyllium canicula L. die des Sinus zu etwa 0,12 Sek., die des V orhofs 
zu 0,05 Sek., die der Kammer zwischen 0,1--0,2 Sek. bestimmt. Bei 
den Herzen verschiedener Torpedineen wurde die Latenz des Conus 
arteriosus von KOEHNLEIN (2) zu 0,2 Sek. ermittelt. Besonders kurze 
Latenzen wurden beim Herzen der Forelle gemessen: beim Vorhof zu 
0,02 Sek., bei der Kammer zu 0,06 Sek. Es sei ausdrilcklich bemerkt, 
daB diese Zahlenwerte an ganz frischen Praparaten ermittelt wurden. 
Sowie ein Fischherz langere Zeit im Versuche tatig ist, beginnt die 
Latenz anzuwachsen, offenbar im Zusammenhange mit der trageren 
Ausbreitung der Erregungswelle. 

Bei der kilnstlichen Reizung des Herzens muB mit Rilcksicht auf 
die Deutung der Ergebnisse darauf geachtet werden, ob durch den 
Reiz ein filhrender oder aber ein abhangiger Herzanteil getroffen 
wird. Diese beiden verhalten sich namlich nach den Erfahrungen am 
Froschherzen nach wirksamen Extrareizen ganz verschieden [vgl. 
ENGELMANN (2)]. So macht sich nach einer Extrasystole des Sinus 
als filhrendem Teil keine kompensatorische Pause bemerkbar. Der 
zeitliche Abstand Extrasystole bis nachste spontane Systole ist im 
allgemeinen gleich dem Intervall der normalen Systolen untereinander. 
Durch eine Extrasystole des filhrenden Teiles wird also das Herz 
aus seiner ursprilnglichen Schlagfolge endgilltig herausgebracht. 
Nach einer Extrasystole des Vorhofs und der Kammer als abhangigen 
Herzanteilen tritt dagegen eine kompensatorische Pause auf. Das 
Herz kehrt also nach einer Extrasystole eines abhangigen Herzanteiles 
in seine ursprilngliche Schlagfolge zurilck. Es gilt hier das Gesetz 
von der Erhaltung der physiologischen Reizperiode, das von ENGEL
MANN aufgestellt wurde und besagt, daB die normale Herzrevolution + 
Extrarevolution + kompensatorische Pause gleich ist zwei normalen 
Herzrevolutioncn. 
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Man kann die Ergebnisse am Froschherzen nicht ohne weiteres auf 
die Herzen anderer Tierarten ubertragen. Das haben eine ganze 
Anzahl von Untersuchungen aus neuerer Zeit gelehrt. Nach den bisher 
vorliegenden Befunden bestehen zwischen den Fisch- und Amphibien
herzen vorzugsweise drei Unterschiede: 

I. sind die Automatiezentren im Herzen dieser beiden Tierklassen 
zumeist in ganz verschiedener Weise angeordnet. Die einzige Aus
nahme bilden vielleicht die Fischherzen vom Typus B mit ihren drei 
Zentren im Sinus, Atrioventrikulartrichter und Conus arteriosus; 

2. weicht die Frequenz, in der das Fischherz durchschnittlich 
arbeitet, von der Durchschnittsfrequenz des Froschherzens sicherlich 

Abb. 45. Erfolg einer elektrischen Reizung des Sinus am Herzen von Anguilla vulgaris L. Registrierung 
VOIl cben nach unten: Sinus,Vorhof, Kammer, Zeit in 1/i) Sek., Reizmoment. Man beachte, daB nach def Sinus-
extrasystole keine kompensatorische Pause auftritt, daB vielmehr das Intervall Si:-Si2S gleich ist dem 

Normalintervall. Die Extrasystolen des Sinus werden auf den Vorhof iibertragen. Dabei ist das Intervall 
Si~-A: gr6fier als das Normalintervall zwischen der Zusammenziehung dieser beiden Herzteile. 

sehr abo Das gilt sowohl fur das Herz im Tierkorper als auch im aus
geschnittenen Zustande. 1m Tierkorper arbeitet das Fischherz in
folge der starken Vagushemmung sehr langsam, jedenfalls viel 
langsamer als das Froschherz [vgl. GITTER (I)]. 1m ausgeschnittenen 
Zustande arbeitet das Fischherz sicherlich vie! rascher, als das 
Froschherz unter sonst gleichbleibenden Bedingungen der Temperatur 
und Ernahrung; 

3. sind die zeitlichen Verhaltnissc der Ubertragung der Erregung 
zwischen den verschiedenen Herzabteilungen im recht- und ruck
laufigen Sinne bei diesen beiden Tierarten ungleich. Beim Fisch
herzen crfolgt, wie bereits an anderer Stelle hervorgehoben wurde, 
die rechtlaufige Ubertragung der Erregung langsamer als die ruck
laufige. Beim Amphibienherzen dagegen erfolgt die rechtlaufige Uber
tragung der Erregung rascher als die rucklaufige. 

In Anbetracht dieser eigenartigen Unterschiede war schon von 
vornhcrein kaum zu erwarten, daB sich die spontan schlagenden 
Herzen der Fische gegenuber wirksamen Extrareizen genau so ver
halt en wie die Froschherzen. Da nicht ganz gleichartige Erfolge auf
treten, je nachdcm man die Fischherzen vom Typus A, B oder C 
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elektrisch in verschiedenen Phasen erregt, mlissen die Erscheinungen 
an diesen drei Fischherztypen gesondert besprochen werden. 

a) Reizt man den Sinus eines Fischherzens vom Typus A auBerhalb 
seiner rcfraktaren Phase, so kommt es zu einer Extrazuckung, die 
von keiner kompensatorischen Pause gefolgt ist (s. Abb. 45). Dieses 
Verhalten entspricht einem /iihrenden H erzteil. Es zeigt sich indessen, 
daB das Intervall zwischen Extrasystole und nachster normaler 
Systole (Si~ -Sis) 1 gelegentlich verlangert ist, wahrscheinlich im 
Zusammenhange mit einer Erregung des Vagus durch den elektrischen 
Reiz. Das ist nicht weiter liberraschend, da gerade der Fischvagus 

Abb. 46. Erfolg einer elektrischen Reizung des Vorhofs am Herzen von Anguilla vulgaris L. Registrierung 
von oben nach unten: Sinus,Vorhof, Kammer, Zeit in 1/5 Sek., Reizmoment. Man beachte, daB die Extrasystole 

des Vorhofs ruckHiufig auf den Sinus iibertragen wird. 

auBerordentlich leicht auf Reize anspricht. Ob eine Ubertragung 
der Sinusextrasystole auf den Varhof stattfindet, hangt vor aHem 
von dem zeitlichen Abstande der Sinusextrasystole von der unmittel
bar vorangegangenen spontanen Systole (Sis - Si~), sowie von cler 
GroBe cler Uberleitungszeit cler Erregung vom Sinus nach clem Vor
hof (Sis - As) abo Betragt cler zeitliche Abstancl der Extrasystole 
von cler vorangegangenen normalen Systole minimal 1/4 bis maximal 
1/3 cler Dauer des Normalintervalles zwischen zwei Sinussystolen, so 
kann man von einer frlihgesetzten Extrasystole reclen, clie im all
gemeinen nicht auf den Vorhof libertragen wird. Dies geschieht 
besonders dann nicht, wenn die Uberleitungszeit der Erregung vom 
Sinus auf den Vorhof gegenliber der Norm verlangsamt ist, cin FaH, 
der hauptsachlich bei Herzen gcgeben ist, die schon langere Zeit im 
Versuche tatig sind. 

Wird der zeitlichc Abstand Sis - Si~ ctwas groBer gemacht als 
1/3 des Normalintcrvalles, so findet ein Ubergang der Extrasystole 

1 Mit' solI entsprechend dem Vorgange von ENGELMANN die Extrasystole 
bezeichnet sein. 
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des Sinus auf den V orhof statt. Dabei ist entsprechend den Be
fund en von KOEHNLEIN (3) die Uberleitungszeit der Erregung vom 
Sinus und Vorhof urn so langer, je friiher die Extrasystole des 
Sinus eintritt. 

Ob eine Extrasystole des Vorhofs der Fischherzen vom Typus A 
von einer kompensatorischen Pause gefolgt ist, hangt in erster 
Linie von dem Zeitpunkt ab, in clem die Extrasystole gesetzt 
wurde, aber auch davon, wie rasch das Herz arbeitet. Betragt der 

zeitliche Abstand As- A; maximal1/s 
des Normalintervalles zwischen zwei 
Vorhofssystolen, wird also die Extra· 
systole sehr friih gesetzt, so findet 
im allgemeinen bei einer relativ lang
samenHerzfrequenz (f= etwa40-50) 
eine rucklaufige Ubertragung der Vor
hofsextrasystole auf den Sinus statt 
(s. Abb. 46). In diesem Falle kann 
die Pause nach der Vorhofsextrasystole 
nicht kompensatorisch sein. Die Extra
systole des Sinus tritt namlich friiher 
auf, als ohne ihr Dazwischentreten 
die spontane Zusammenziehung dieses 

Abb.47. Erfolg einer elektrischen Reizung des Herzteiles erfolgt ware. Die folgende 
Vorho!s am Herzen von Anguilla vulgaris L. spontane Sinussystole setzt sich aber 
Registrierung von oben nach unten: Sinus, 
Vorhof, Kammer, Zeit in ' I. Sek., Reizmoment. an die Extrasystole in dem gleichen 
Man beachte, daB in diesem Faile, wo das zeitlichen Abstande an, wie die nor-
Herz sehr rasch schlAgt, die Extrasystole IS' I . d E 
des Vorhofs nicht riicklaufig auf den Sinus rna en Inussysto en unterelnan er. s 

ist also die Summe der Intervalle: 
letzte spontane Systole bis Extra

systole, vermehrt urn das Intervall bis nachste spontane Systole kleiner 
als das doppelte Normalintervall, entsprechend der Ungleichung: 

tibertragen wird. 

(Si1s - Si~) + (Si~- Si2s) < 2 (Si2s - Si3s) . 

Infolgedessen kann die Pause nach der Extrasystole nicht kompen
satorisch sein. 

Arbeitet das Herz sehr frequent, also mit etwa 60 Schlagen pro 
~inute, so wird eine Riickwirkung der Vorhofsextrasystole auf den 
Sinus nicht gut moglich sein, da die vom Vorhof her kommende 
Extraerregung am Sinus zu einem Zeitpunkte anlangt, in dem er 
bereits spontan seine Tatigkeit aufgenommen hat. Die beiden Er
regungswellenziige werden sich also gegenseitig ausloschen. Der Vor
hof kommt dann nicht eigens in Tatigkeit und die Pause nach der 
Vorhofsextrasystole ist kompensatorisch (s. Abb. 47). 

Da im Herzen der Fische alles mit allem in leitender Verbindung 
steht, so werden Extraerregun~en des Vorhofs nicht allein riicklaufig 
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auf den Sinus, sondern in manchen Fallen auch rechtlaufig auf die 
Kammer ubertragen. Diese Ubertragung erfolgt allerdings mit einer 
gewissen Verspatung. Das Intervall A;-V; ist gegenuber dem 
Normalintervall As- Vs verlangert, und zwar urn so starker, je 
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Abb.48. Schematische Darstellung des Ablaufes der HerzUitigkeit unter normalen Bedingungen und nach 
einer Extrasystole des Sinus beim Herzen von Anguilla vulgaris L. Die Rhythmusst6rung dauert in diesem 
FaIle an der Kammer am langsten an. Die Normalintervalle zwischen der Tatigkeit zweier Herzabteilungen 
sind stets schwach, die verHingerten dick ausgezogen. Es bedeuten: Si, A, V Sinus, Vorhof, Kammer, n das 
:-;ormalintervall. Mit einem Strich (') ist die Extrasystole angedeute!. I mm = 0,1 Sek. (Nach], PREYER). 

fruher die Vorhofsextrasystole gesetzt wurde. Dieses Geschehen 
ist aber, wie ENGELMANN (r, 3) hervorgehoben hat, von einem gewissen 
Vorteil fur das Herz. Denn es werden nach ENGELMANNs eigenen 
Worten "sehr starke 
Storungen desRhyth
mus an den venosen 
Ostien auf dem Wege 
zum Ventrikel relativ 
vollkommener kor· 
rigiert werden als 

geringere". Diese 
Rhythm usstorungen 
sind III neuerer Zeit 
von J. PREYER (2) 
genauer untcrsucht 
worden. Man kann 
sie im Gefolge einer 

Sinusextrasystole 
beim Aalherzen aus 

\ \ .,:in .\: ::.,.::r: . . .c,:· -:: ::.~ 
.. ' "', • . \:, ":-r .. ,. ,,,:. ','r'C ,-
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Abb. 49. Schematische Darstellung des Ablaufes der Herztatigkeit 
unter normalen Bedingungen und nach einer Extrasystole des Vorhofs 
beim Herzen von A nguilla vulgaris L. Die Extrasystole des Vorhofs 
wurde in diesem Faile nicht rUcklaufig auf den Sinus iibertragen. Die 
Normalintervalle zwischen der Tatigkeit zweier Herzabteilungen sind 
stets schwach, die verlangerten dick ausgezogen. Es bedeuten : Si, A, V 
Sinus, Vorhof, Kammer, n das Normalintervall. Mit einem Strich (') 

der Abb. 4-8 entneh- ist die Extrasystole angedeute!. I mm = 0,1 Sek. (Nach J. PREYER.) 

men. Die Rhythmus-
starung des Herzens ist nach Vorhofsextrasystolen betrachtlicher als 
nach Sinusextrasystolen, besonders dann, wenn die Vorhofsextra
systolen rucklaufig auf den Sinus ubertragen werden. Das lehrt 
schon ein Blick auf Abb. 46. Aber auch wenn die Vorhofsextra-
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systolen nicht rucklaufig auf den Sinus ubertragen werden, ist die 
Rhythmusstorung des Herzens sehr betrachtlich (s. Abb. 49). 

Wenn bei nicht zu hoher Frequenz des Herzens die Extrasystolen 
des Vorhofs ruckIaufig auf den Sinus ubertragen werden, so ist man 

Abb·50. Erfolg einer frequenten elektrischen Reizung des Vorhofs am Herzen von Anguilla vulgaris L. 
Registrierung von cben nach unten: Sinus, Vorhof, Kammer, Zeit in 1/5 Sek, Reizmoment. Man beachte, 
daB durch die frequente elektrische Reizung des Vorhofs der Sinus riicklaufig in Tatigkeit gebracht wird. 
Vas Herz wird in diesem Falle nicht mehr vom Sinus, sondern vom Vorhof gefiihrt. Erst nach Beendigung 
der kiinstlichen Reizung (I4 Vorhofsreizen), die von ebensoviel Vorhofs- bzw. Sinuszusammenziehungen 

gefolgt waren, iibernimmt der Sinus die Flihrung des Herzens wieder. 

durch frequente Reizung des Vorhofs in der Lage, die Sinusperiodik 
zu steigern. Dann schIagt das Herz (s. Abb. 50) einzig und aIle in 
unter Fuhrung des Vorhofs. Der Sinus hat diese verloren und sozu

Abb. 51. Erfolg einer elektrischen Reizung des Vorho!s am Herzen 
von Anguilla vttigaris L. Registrierung von oben nach unten: Sinus, 
Vorhaf, Kammer, Reizmoment, Zeit in 1/5 Sek. Man beachte die ge-
haufte Extrasystolie am Vorhof nach einer einmaligen Extrareizung 
dieses Herzteiles. Der FunktionSlusammenhang zwischen Sinus 

und Vorho! ist in diesem Faile au!gehoben. 

sagen an den V orhof 
abgegeben. 

Bemerkenswert ist, 
daB der V orhof der 
Fischherzen vom Typus 
A auf einen einmaligen 
Reiz nicht immer mit 
einer einmaligen Z usam
menziehung antwortet. 
Gelegentlich kann er 
sich zwei-, ja sogar drei
mal zusammenziehen, 
eine Erscheinung, die 
offenbar mit der von 
DE BOER (3, 5) beschrie
benen "gehiiuften Extra
systolie" identisch ist. 

Es kann sogar geschehen, daB nach cinem einmaligen Extrareiz der 
Vorhof fur langere Zeit selbstandig arbeitet (s. Abb. 51), wobei unter 
Umstanden der Funktionszusammenhartg zwischen Vorhof und Sinus 
vollstandig aufgehoben ist. Erst allmahlich kehrt das Herz in seine 
ursprungliche Schlagfolge zuruck, die durch die Tatigkeit des Sinus 
bedingt ist. 
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Extrasystolen der Kammer der Fisehherzen yom Typus A sind in 
der Regel von einer kompensatorisehen Pause gcfolgt. Dieses ist aueh 
der Fall, wenn das Herz sehr langsam arbeitet und die Extrasystolen 
der Kammer infolgedessen rueklaufig auf den Vorhof ubertragen 
werden konnen. Denn im allgemeinen gelangt eine so erzwungene 
Extrasystole des Vorhofs nieht we iter rueklaufig zum Sinus. Die von 
der Kammer aus bewirkte Extrasystole des V orhofs ist daher von 
einer kompensatorisehen Pause gcfolgt, die sieh selbstverstandlieher
weise aueh an der Kammer zeigt. 

b) Bei kunstlieher Reizung verhalten sieh die spontan sehlagenden 
Abteilungen des Fisehherzens yom Typus B ahnlieh wie die des 

Abb. 52. Erfolg einer elektrischen Reizung des Yorhofs am Herzen von Acanthias t'ltigaris Rrsso. Registrie· 
rung 'von ohen nach unten: Sinus . Vorhof, Kammer, Zeit in 1/5 Sek., Reizmornent. l\Ian beachte, daB nach 
der Extrasystole des Vorhofs, die riicklaufig auf den Sinus iibertragen wurde, def Sinus die Fiihrung des 
Herzens verhert und an den Vorhof abgiht. Erst nach dre£ weiteren Schlagen, die Yom Vorhof aus bedingt 
sind. iibernimmt der Sinus, \Vie normal, die Fuhrung des Herzens. Die Kammer arbeitete in diesem Faile 

unabhangig vom Vorhof. 

Typus A [vgl. hier DE BOER (4)]. Merkwurdig sind die Feststellungen 
von v. SKRAMLIK (13) am Herzen von Raja batis L. und Raja clavata L., 
sowie von KOEHNLEIN (2) am Herzen von Torpedineen, daD naeh 
Extrasystolen des Sinus das Intervall Si;-Sis gegenuber dem 
Normalintervall sehr haufig verkurzt ist, und zwar in der Regel urn 
so starker, je fruher die Sinusextrasystole gesetzt wurde. Doeh sind 
bisher niemals an diesem Herzteil "eingestreute Extrasystolen" fest
gestellt worden. 

Gelegentlieh beobaehtet man naeh Extrasystolen des Vorhofs bei 
Fisehherzen yom Typus Beine eigenartige Schlagfolge. Sie besteht 
(nach den Befunden an Herzen von Acanthias vulgaris RISSO) darin, 
daD naeh der rueklaufig bedingten Extrazusammenziehung des Sinus 
nun nicht der Sinus als erster Herzteil zu sehlagen beginnt, sondern 
der Vorhof, vielleieht unter dem EinfluD der in seinem Ohrkanal 
besonders hoeh entwickelten Automatic. Das Herz vollfuhrt dann 
mehrere Schlage unter der Fuhrung des Vorhofs (s. Abb. 52), von 
dem aus rueklaufig der Sinus in Tatigkeit gebraeht wird. Erst 
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allmahlich kommen die spontanen Schlage des Sinus wieder auf und 
der Vorhof gerat wieder in Abhangigkeit von dies em normalerweise 

Abb.53. Extrasystolen des Conus arteriosus beim 
Herzen von Torpedoocellata RUD. Registrierung 
von aben nacb nnten: Vorhaf, Kammer, Conus 
arteriosus, Reizmoment, Zeit in 1/1 Sek. Man 
beachte, daB sich in der Kammerkurve die 
Sinustatigkeit als kleine Vorzacke bemerkbar 
macht. Die durch kunstliche Reizung herbeige
fiihrte Extrasystole des Conus arteriosus wird 
rucklaufig auf die Kammer ubertragen. Es gilt 
£lir den Conus arteriosus trotzdem das Gesetz 

von der Erhaltung der physiologischen 
Reizperiode. (Nach KOEHNLEIN.) 

Abb. 54. Erfolg einer elektrischen Reizung des 
Vorhofs am Herzen von T inca vulgaris Cuv. 
Registrierung von aben oach nnten: Vorhaf, 
Kammer, Reizmoment, Zeit in 1/1 Sek. Man 
beachte die eingestreute Extrasystole, die in 

ihrem AusmaBe nicht kleiner ist als die 
normale Systole. 

fiihrenden Herzteil. 
Extrasystolen des Conus arteriosus 

sind (s. Abb. 53) in der Regel von 
einer kompensatorischen Pause ge
folgt, auch dann, wenn die Conus
extrasystole riicklaufig auf die Kam
mer iibertragen wird. Denn die so 
hervorgerufene Kammerextrasystole 
gelangt nicht weiter zum Vorhof, da 
dieser meist schon unter dem EinfluB 
des normalen Sinus impulses in Tatig
keit geraten ist. 

c) Besonders eigenartig liegen die 
Verhaltnisse bei Extrareizung der bei
den tatigen Abteilungen von Herzen 
vom Typus C. Nach Extrasystolen des 
Vorhofs - das fiihrende Zentrum liegt 
ja im Ohrkanal in der Nahe der Sinus
Vorhofsgrenze, ist also in den Vorhof 
selbst eingebaut - sind die Erschei
nungen sehr wechselnd, und zwar je 
nach der Dauer des Intervalles zwi
schen der letzten normal en Systole 

Abb.55. Erfolg einer elektrischen Reizung des Vorhofs 
am Herzen von Esox lucius L. Registrierung von oben 
nach unten: Vorbof, Kammer, Zeit in 1/1 Sek., Reizmoment. 
Man beachte die beiden eingestreuten Extrasystolen, die 

in ihrem AusmaBe genau so groB sind wie die 
nonnalen. 

und der Extrasystole (As-A~). 1st der Reiz unmittelbar am Ende 
der refraktaren Phase des Vorhofs gesetzt worden, so kann man bei 
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den Fischherzen yom Typus emit absoluter Sicherheit sog. "ein
gestreute Extrasystolen" erzeugen (s. Abb. 54, 55). FUr diese einge
streuten Extrasystolen gilt die GesetzmaDigkeit, daD das Intervall 
yom Beginn der letzten normalen Systole bis zur nachstfolgenden 
normalen Systole gleich ist dem Intervall der normalen Systolen 
untereinander. Die Dauer von normaler Systole + Extrasystole + 
Pause ist gleich dem Normalintervall zwischen zwei einander un
mittelbar folgenden Vorhofssystolen, entsprechend der Gleichung 

Al + A' + P = A1s -A2s . 
Der Vorhof verhalt sich in diesem Faile so, wie wenn Uberhaupt 

keine Extrazuckung stattgefunden hatte. Es findet also yom Vorhofs
gewebe aus eine Beeinflussung des im Ohr
kanal gelegenen fUhrenden Zentrums nicht statt. 

Das Einstreuen von Extrasystolen gelingt 
nur unter bestimmten zeitlichen Verhaltnissen 
der Reizgebung. Es muf3 sich namlich die Vor
hofsextrasystole an die vorangegangene Normal
systole in einem zeitlichen Abstande anschlieDen, 
der fUr gewohnlich minimal 1/4, maximal aber 
1/3 des Intervalles zwischen zwei normalen Vor
hofssystolen betragt. Nach wiederholter Beein
flussung des Vorhofs ist man nicht in der Lage, 
eingestreute Exstrasystolen in jener strengen Abb.56. Erfolg einer elektri-
F . . b b h' b schen Reizung des Vorhofs am 

orm zu erzeugen, wle sle e en esc ne en Herzen von TincavulgarisCuv. 

wurden. Es erweist sich dann namlich das Registrierung von oben nach 
Intervall zwischen der letzten spontanen Systole 
und der der Extrasystole zunachst folgenden 

unten:Vorhof, Kammer, Reiz
moment, Zeit in III Sek. Man 
beach!e, daB die Extrasystole 

spontanen Systole jetzt etwas verlangert (siehe in diesem Faile nich! im 

Abb. 56) und groDer als ein Normalintervall. strengen Sinne des Wortes 
eingestreut ist. 

Es gilt dann die Ungleichung: 

Al+A'+P > Als - A2S' 
A' + P bleibt aber dabei kleiner als Al S - A2s. Zur Erklarung 
dieser Erscheinung kann nicht angenommen werden, daD sich die 
Erregung der gereizten Vorhofsanteile etwa rUcklaufig auf das Zen
trum im Ohrkanal ausgebreitet und dort eine Extrasystole hervor
gerufen hat, wie WENCKEBACH (4) und TRENDELENBURG (I) nach 
Beobachtungen am Froschherzen angenommen haben. Denn in diesem 
FaIle mUDte A' + P = Als - A2s sein. 

Eingestreu te Extrasystolen des Vorhofs pflanzen sich niemals 
auf die Kammer fort. Offenbar £allt die yom Vorhof ausgehende 
Extraerregung in die refraktare Phase der Uberleitungsgebilde zwi
schen Vorhof und Kammer. 

Betragt das Intervall zwischen der zuletzt vorangegangenen 
normalen Vorhofssystole und der an diesem Herzteil ausgelosten 
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Extrasystole mehr als 1/3 des Normalintervalles, so ist in der Regel 
der zeitlichc Abstand yom Beginn der Vorhofsextrasystole bis zur 
nachsten normalen Systole genau gleich dem Intervall zwischen zwei 
normalen Vorhofssystolen. In diesem Faile ist die Extrasystole 
nicht mehr eingestreut. Der Vorhof der Fischherzen yom Typus C 
verhalt sich jetzt wie ein gereizter ftihrender Herzteil. Offenbar hat 
in diesem Faile die Extraerregung des unmittelbar gereizten Vorhofs
anteiles auch das ftihrende Zentrum im Ohrkanal ergriffen und hier 
eine Extrasystole hervorgerufen. Der nachste normale Antrieb folgt 
dieser Extrasystole im gewohnlichen Intervall nacho In dicsem 

Abb.57. Erfolg einer elektrischen Reizung des Vorhofs am .-\b11. 58. E rfolg einerelektrischen Reizung 
Herzen von Tinea vulgaris Cuv. Registrierung von ohen nach des Vorhofs am Herzen von Tinea vulgaris 
untcn: Vorhaf, Kammer, Reizmoment, Zeit in III Sek. Man Cuv. Registrierung von aben nach unten: 
beachte, daJ3 die der Extrasystole zunachst folgende spontane Varhaf, Kammer, Reizmoment, Zeit in 
Systole in gleiehem zeitlichcn Abstande kommt, wie die nOf- 1/1 Sek. l\Ian beachte, daB der Varhaf auf 
malcn Vorhofssystolen untereinander. Die Extrasystole des cineo einmaligen Reiz mit mehreren Zu-
Vorhofs wird in diesem Faile auf die Kammer iibertragen. sammenziehungen antwortet, bevor er seine 
Doch ist die Oberleitungszeit der Extrasystole A~-V~ jetzt geregelte Tatigkeit aufnimmt. 

Hinger als die normale Oberleitungszeit As - V s' 

Faile ist (s. Abb. 57) die Dauer der Extrarevolution und der an
schliei3enden Pause gleich dem ~ ormalintervall zwischen zwei Vor
hofsschlagen. Nach wiederholter Reizung des Vorhofs wachst der 
Zeitraum A' + P tiber die Lange des Normalintervalles hinaus. 
Die Dauer der normal en Zusammenziehung + Extrasystole + Pause 
(A + A' + P) bleibt aber immer noch kleiner als das doppelte 
Normalintervall, so daB auch in diesem Faile von einer kompen
satorischen Pause nicht gesprochen werden kann. 

Die nicht eingestrcuten Vorhofsextrasystolen werden in der 
Regel auf die Kammer tibertragen, allerdings mit einer Ubertragungs
zeit, die Ianger ist als die normale. Die RhythmusstOrung des Herzens 
wird also auf dem Wege yom Vorhof zur Kammer etwas ausgeglichen. 

Bei frtihzeitiger Hervorrufung einer Extrasystole des Vorhofs be
obachtet man leicht die Erscheinung der "gehauften Extrasystolie", 
d. h. auch der Vorhof der Herzen yom Typus C antwortet auf einen 
cinzelnen elektrischen Induktionsschlag nicht nur mit einer, sondern 
oft mit mchreren Zusammenziehungen (s. Abb. 58). 
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Die Kammer der Herzen yom Typus C weist nach einer Extra
systole ebenfalls keine kompensatorische Pause auf, denn die Kammer
extrasystolen werden in der Regel rticklaufig auf den Vorhof tiber
tragen und erzeugen dort cine Extrasystole. Die dieser Vorhofs
extrasystole zunachst fol
gende spontane Systole tritt 
(s. Abb. 59) in dem gleichen 
zeitlichen Abstand auf, wie 
die normalen Systolen unter
einander. Die Kammer wird 
also schon wieder unter dem 
EinfluB des nachsten nor
malen V orhofsantriebes zur 
Tatigkeit gebracht. Pausiert 
sie auch nach MaDgabc 
der Dberleitungsgebilde zwi
schen Vorhof und Kammer 
etwas langer als in der 
Norm, so ist doch die Dauer 
der Norm?-lrevolution + der 
Extrarevolution + der Pause 

Abb. 59. Erfolg einer elektrischen Reizung def Kammer am 
Herzen von Esox lucius L. Registrierung von oben nach 

unten: Varhof, Kammer, Zeit in 1/1 Sek., Reizmoment. Man 
beachte, dall die Extrasystolen def Kammer rucklaufig auf 
den Vorhof ubertragen werden. Infolgedessen ist die Pause 
nach der Extrasystole def Kammer keine kompensatorische. 

(VI + V' + P) an der Kammer stets kleiner als das doppelte Normal
intervall. In ganz seltenen Fallen gelingt es, Extrasystolen an der 
Kammer einzustreuen (s. Abb. 60). Diese Erscheinung laBt sich nur 
so erklaren, daB die rticklaufig von der Kammer ausgehende Er
regung den Vorhof zu einem Zeit· 
punkte erreicht, da er gerade seine 
spontane Tatigkeit aufnimmt. Ganz 
gelegentlich werden nach Extra
zuckungen der Kammer kompen
satorische Pausen beobachtet. Das 
ist der Fall, wenn das Herz sehr 
rasch arbeitet und die Dberleitungs
zeit der Erregung yom Vorhof nach 

Abb. 60. Erfolg einer elektrischen Reizung def 
der Kammer As - Vs erheblich Kammer am.Herzen vem Motella mustela L. Re-
lang ist. gistrierung von oben nach unten: Vorhof, Kam· 

D h E 1 d V mer, Zeit in 1/5 Sek., Reizmoment. Man beachte 
urc xtrasysto en es or- die eingestreute Extrasystole an der Kammer. 

hofs beim Fischherzen YOm Typus C 
sind die Rhythmusstorungen an der Kammer mit Rticksicht auf die 
Leitungsbehinderung bei der Dbertragung der Erregung yom Vorhof 
auf die Kqmmer etwas geringer als am Vorhof selbst. Dartiber gibt 
Abb. 61 AufschluB. Kammerextrasystolen ftihren zu einer Rhythmus
storung des ganzen Herzens, weil sie rticklaufig auf den Vorhof tiber
tragen werden (s. Abb. 62) [vgl. J. PREYER (2)]. 

Die groDe Mannigfaltigkeit der Erscheinungen beim Fischherzen 
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nach Extrasystolen erklart sich nicht allein aus der Verschiedenheit 
in der Anordnung der Automatiezentren, sondern vor allem aus der 
Tatsache, daB die Erregungen im riicklaufigen Sinne rascher fort
geleitet werden als im rechtlaufigen. Gegeniiber anderen Wirbel
tierherzen ist die Tatsache besonders auffallig, daB kompensatorische 

Abb. 6r. Schematische Darstellung des Ablaufes der Herztiitigkeit unter narmalen Bedingungen und nach 
einer Extrasystole des Vorhofs beim Herzen von Tinea vulgaris Cuv. Die Normalintervalle zwischen der 
Tatigkeit zweier Herzabteilungen sind stets schwach, die vedangerten dick ausgezagen. Es bedeuten: 
A, V Varhaf und Kammer, n das Narmalintervall. Mit einem Strich (') ist die Extrasystole angedeutet. 

I mm ~ a,I Sek. (Nach J. PREYER.) -

Pausen nach e1I1er Extrasystole relativ selten zur Beobachtung 
kommen. 

Durch gehaufte elektrische Reizung sind wir nicht in der Lage, 
etwa einen Tetanus des Herzens herbeizufiihren. Dem widerspricht 
schon die Tatsache der relativ langen Dauer der refraktaren Phase 
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Abb. 62 . Schematische Darstellung des Ablaufes der Herztiitigkeit unter narmalen Bedingungen und nach 
einer Extrasystole der Kammer beim Herzen von Tinea vulgaris Cuv. Die Extrasystole der Kammer wurde 
riicklaufig auf den Varhof iibertragen. Die NarmalintervaUe zwisohen der Tiitigkeit zweier Herzabteilungen 
sind stets schwaoh, die verlangerten dick ausgezagen; das riicklaufige IntervaU ist gestrichelt. Es bedeuten: 
A, V Vorhof und Kammer, n das NormalintervaU. Mit einem Strich (') ist die Extrasystole angedeutet. 

I mm ~ a,I Sek (Nach J. PREYER.) 

(vgl. hier auch WALTHER). Natiirlich lassen sich im Fischherzen die 
Erscheinungen des Flimmerns bzw. des With lens und W ogens fest
stellen. Sie wurden von DE BOER (4) beim entbluteten Herzen von 
Scyllium canicula L. durch einen Induktionsreiz hervorgerufen, der 
den Vorhof oder die Kammer sofort nach Ablauf der refraktiiren Phase 
trifft. Kammerflimmern kann nach seinen Angaben auch bei indirekter 
Reizung des Herzens entstehen, namlich wenn nach einer wirksamen 
Extrasystole im Vorhof die hier gesetzte Erregung die Kammer un
mittelbar nach Ablauf des Refraktarstadiums trifft. Die gehaufte Extra
systolie ist auch als eine Art von langsamem Flimmern anzusehen. 
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Durch frequente Reizung kann man natlirlich jede Herzabteilung 
zu einer gehaufteren Tatigkeit bringen, unter Umstanden das ganze 
Herz, wenn man die flihrende Stelle von einer Reizserie treffen laBt. 
Will man allerdings bei einem spontan schlagenden Herzen einen 
abhangigen Herzanteil dauernd unter dem EinfluB der klinstlichen 
Reizung arbeiten lassen, so ist es erforderlich, daB deren Frequenz 
die der gewohnlichen Schlagfolge bei we item ubertrifft. Der Vorgang 
kann dann mit dem Eingreifen eines Automatiezentrums verglichen 
werden, das, soweit die Frequenz der Antriebe in Frage kommt, 
sehr viel leistungsfiihiger ist als das norm ale. Auf gewisse Erfolge 
dieser Art am spontan schlagenden Fischherzen nach frequenter 
Reizung wurde bereits hingewiesen. So ist insbesondere daran zu 
erinnern, daB man bei Herzen vom Typus A durch frequente Reizung 
des Vorhofs den Sinus in die Gewalt bekommen konnte, ein Ge
schehen, das ohne wei teres verstandlich ist, weil bei den Fischen die 
ruckliiufige Ubertragung der Erregung begunstigt ist. 

Behandelt man mit frequenten Reizen die Kammer des Fisch
herzens, so kann auch diese auf eine hohere Schlagzahl gebracht 
werden. Wieweit sich die gesteigerte Tatigkeit der Kammer an den 
librigen Herzabteilungen auswirkt, wird vor allem von der spontanen 
Frequenz der flihrenden Stelle des Herzens und der Leistungsfahigkeit 
der Uberleitungsgebilde zwischen Vorhof und Kammer abhangen. 
Arbeitet das Herz sehr langsam, so wird natlirlich auch unter sonst 
gleichbleibenden Bedingungen des Leitungsvermogens der Uber
leitungsgebilde eine Tatigkeit der Kammer leichter auf die vorgeschal
teten Herzanteile libertragen werden. Arbeitet dagegen das Herz 
rasch, so werden die Impulse, die von der Kammer ihren Ausgang 
nehmen, die vorgeschaltete Herzabteilung zumeist in der refrak
taren Phase antreffen, die auf die Zusammenziehung zurlickzu
flihren ist, welche bereits durch die normalen Ursprungsantriebe be
wirkt wurde. 

Das Verhalten abhangiger Herzabteilungen bei frequenter Reizung 
kann man natlirlich am leichtesten an einem stillstehenden Herzen 
verfolgen. Die Durchflihrung solcher Versuche ist nur bei denjenigen 
Fischherzen moglich, die mit Hilfe einer 1. STANNIUsschen Ligatur 
stillgestellt werden konnen, wie z. B. bei Scyllium canicula L. Reizt 
man den Vorhof dieses Herzens mit zunehmender Frequenz [vgl. 
v. SKRAMLIK (I I)], so laBt sich als erstes feststellen, daB jeder Reiz 
mit einer vollen Kontraktion des Vorhofs beantwortet wird, die von 
einer entsprechenden Erschlaffung der Muskelfasern gefolgt ist. 
Steigert man die Reizfrequenz weiter, so tritt am Vorhof ein Alternans 
auf, indem der eine Reiz von einer starkeren, der nachstfolgende von 
einer schwacheren Kontraktion beantwortet wird usw., so daB Aus
schlage groBerer und geringerer Hohe ununterbrochen untereinander 
abwechseln. Erhoht man die Reizfrequenz noch weiter, so crgeben 

Ergebnisse der Biologie XI. 6 
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sich zwei F (ille. In dem einen wird der Ausschlag des Vorhofs all
mahlich etwas kleiner, wobei der Fufipunkt der Kurve manchmal ein 
wenig erhoht ist, sich also von dem der Norm bereits zu unterscheiden 
beginnt. Vielfach bleibt er aber der gleiche. 1m zweiten FaIle ist 
der Fufipunkt der Kurve sehr stark erhoht. Die Kontraktionen 
bauen sich dann sozusagen auf einem nicht vollig erschlafften Vorhofs
muskel auf (s. Abb. 63). Steigert man die Reizfrequenz noch mehr, 
so tritt Halbierung auf, indem jeder zweite Reiz, der den Vorhof 
trifft, von einer Zusammenziehung dieses Herzteiles beantwortet wird. 

Diese Erscheinungen kann man fast vollig analog auch an der 
Kammer beobachten. Hier werden aber die Kontraktionen nicht 

Abb. 63. Herztatigkeit von Scyllium canicula L. Regi
strierung von aben nach unten: Zeit in 1ft Sek., kilnst
lieher Reiz, Vorhof, Kammer. Man beachte, daB bei 
der frequenten Reizung der FuBpunkt, von dem aus 
die Kontraktionen des Varhafs erfolgen, gegeniiber 
der Korm sehr stark erh6ht ist. Die Kammer halbiert 

gegeniiber dem Vorhaf. 

Abb. 64· Herztatigkeit von Scyllium canicula L. 
Registrierung von ahen nach unten: kiinstlicher 
Reiz, Zeit in 1/1 Sek., Vorhaf, Kammer. Man be~ 
achte, daB die Kammerkontraktionen von einem 
steigenden FuBpunkt aus erfolgen und daB die 

systolischen Gipfel treppenf6rmig ansteigen. 

als solche kleiner, sondern sie bestehen - auch bei indirekter Er
regung der Kammer yom Vorhof aus - aus Zacken (s. Abb. 64), die 
sich auf einem gegenuber der Norm wesentlich erhOhten Fufipunkt 
aufbauen. Die Erschlaffung wahrend der Diastole ist dann keine 
vollstandige mehr. Bemerkenswert ist aber, dafi das Maximum der 
Systole dasselbe, manchmal sogar etwas hoher ist, als bei den normalen 
Kontraktionen der Kammer, wenn diese also nicht zu so haufiger 
Tatigkeit angetrieben wird. Dieses V crhalten der Kammer ist nicht 
ausnahmslos zu beobachten, stets kann man aber das eine feststellen, 
dafi die Kammer, die sich auf diesen Tatigkeitstypus nicht einsteIlt, 
gegenuber dem Vorhof zu halbieren beginnt. 

Offenbar haben diese merkwurdigen Fufipunktveranderungen der 
Kurven, die man bei frequenter Reizung der Herzabteilungen beob
achtet, etwas mit der Tonusfunktion zu tun. Der Tonus der einzelnen 
Herzabteilung nimmt in vielen Fallen bei Steigerung der Frequenz 
der Zusammenziehungen zu. Das ist aber nicht ausnahmslos der 
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Fall. Es war ja schon vorhin darauf aufmerksam gemacht worden, 
daD unter Umstanden der Vorhof bei einer frequenten Reizung mit 
ganz kleinen Zusammenziehungen antwortet, die von einem FuD
punkt aus erfolgen, der gegenuber der Norm, also bei langsamem 
Schlagen, nicht oder nur ganz unwescntlich erhbht ist. In diesem 
Falle war also der Tonus des Vorhofs durch die frequente Reizung 
nicht gesteigert worden. 1m allgemeinen wird man daran festhalten 
kbnnen, daD der Tonus der einzelnen Herzabteilungen bei frequenter 
Tatigkeit zunimmt. Doch wird diese Regel offenbar nach den bisher 
vorliegenden Erfahrungen von zahlreichen Ausnahmen durchbrochen. 
Die Ursachen fur diese Abweichungen sind bisher nicht bekannt. 

6. Begleiterscheinungen der Herztatigkeit. 

Zu den Begleiterscheinungen der Herztatigkeit kbnnen gezahlt 
werden: Der H erzspitzenstofJ, die H erztone, sowie die elektrischen und 
thermischen Erscheinungen am Herzen. 

Uber den HerzspitzenstofJ bei den Fischen ist sehr wenig bekannt. 
Es unterliegt keinem Zweifel, daD ein solcher besteht. AuDerlich wird 
er sich nattirlich nur bei denjenigen Fischen bemerkbar machen, 
bei denen das Herz nicht sehr tief im Brustraum eingebettet ist. 
Infolge der zu tiefen Lagerung des Herzens sieht man ihn z. B. bei 
folgenden Fischen nicht: bei den Katzenhaien, beim Karp/en und bei 
der F orelle. Bei den Herzen von Rochen (eigene Beobachtung) und 
beim Aalherzen [vgl. GITTER (I) list der HerzspitzenstoD auDerlich 
sehr gut wahrzunehmen, ebenso bei denjenigen Fischen, welche 
BRUNINGS und KOLFF zum Versuche herangezogen hatten (Leuciscus 
rutilus L. bzw. Barbus /luviatilis AG. und Telestes). Beim Rochen 
und beim Aale kann man die Herztatigkeit durch Beobachtung des 
HerzspitzenstoDes verfolgcn. GITTER (I) hat hier eine eigene Methodik 
ausgearbeitet, die cs gestattet, beim Aale durch Beobachtung des 
HerzspitzenstoDcs die Herzschlagfolge messend zu verfolgen. Er ist 
dabei (s. Abb. 65) so vorgegangen, daD die Tiere wah rend der Beob
achtungszeit in einer runden, mit standig durchluftetem Wasser zu 
zwei Drittel gefullten Glasschale gehalten wurden. Um herbei
zufuhren, daD sie wahrend des Versuches mbglichst still lagen, wurde 
in die Schale ein Zinkreifen von etwas kleinerem Durchmesser als 
der der Schale getan. Eine schmale Querwand, die an einer Stelle 
von dem Zinkreifen abging, verhutete das Vor- und Ruckwarts
kreisen des Tieres. Der Aal war auf diese Weise in seiner Beweglich
keit wohl eingeschrankt, aber nicht etwa unnbtig eingeengt. 

Die Beobachtungen der Herztatigkeit erfolgten in einem Spiegel. 
wobei die Herzgegend des Tieres durch den Lichtkegel einer Lampe 
beleuchtet wurde. Man sieht da die Bewegungen der Haut zwischen 
den Brustflossen, die mit der Herztatigkeit zusammenhangen und sich 

6* 
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in einer Vorwolbung bzw. Einziehung bemerkbar machen. Die Lage
anderung der Haut wird durch die Lichtreflexe so schOn verdeutlicht, 
daB sie jederzeit von den Atembewegungen des Tieres zu unter
scheid en ist. 

Der HerzspitzenstoB hat fur manche Fische zweifellos den groBen 
Vorteil, daB dadurch zeitweise der Perikardialraum etwas erweitert 
wird. Das ist fur die Fullung des Herzens aber durchaus nicht gleich
gultig, weil wah rend der Zeit der Kammerzusammenziehung, wahrend 

Abb. 65. unterbringung des Aales im BeMlter zur Beobachtung der H erztatigkeit. Z bedeutet den 
Zinkreifen, D die Durcbliiftung, S den Spiegel, L die Lichtquelle, H das im Spiegel sichtbare Herz. 

(Nach GITTER.) 

welcher sich der HerzspitzenstoB bemerkbar macht, die Fullung des 
Vorhofs aus dem Sinus bzw. den vorgelagerten Venen erfolgt. Die 
Einfullung des Vorhofs wird auf diese Weise durch zwei Faktoren 
begunstigt: einmal durch die Zusammenziehung der Kammer, sodann 
durch die Erweiterung der PerikardialhOhle infolge des Herzspitzen
stoBes. 

Innerhalb der Perikardialhohle, die bei den meisten Fischen als 
starrwandig anzusehen ist, herrscht, worauf SCHOENLEIN als erster 
hingewiesen hat, ein negativer Druck. Dieser kann mit Hilfe eines 
Manometers gemessen werden, das mit einer Kanule verbunden wird, 
die man in die Perikardialhohle einsticht. Bei Torpedineen schwankt 
dieser negative Druck zwischen - 2 bis - 5 cm Wasser, und zwar 
im Rhythmus der Herzsystolen. SCHOENLEIN nahm an, daB in der 
Perikardialhohle standig ein negativer Druck herrscht, der einmal 
etwas groBer, einmal etwas kleiner ist. BRUNINGS dagegen steht auf 
dem Standpunkt, daB wahrend der Diastole des Herzens in der 
PerikardialhOhle ein Druck herrscht, der dem auf dem Fischkorper 
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last end en Wasserdruck entspricht. Nur wahrend der Systole der 
Kammer wlirde der Druck innerhalb der Perikardialhohle negativ 
werden, im Zusammenhange damit, daB die Herzkammer bzw. der 
Anfangsteil des Truncus arteriosus Blut aus ihrem Inneren austreibt. 

Nach dieser Ansicht arbeitet das Herz bei den Fischen sowohl als 
Druck- als auch als Saugpumpe; als letztere infolge der Einlagerung 
des Herzens in den relativ starrwandigen Perikardialraum. Nach 
BRUNINGS flihrt die Eroffnung des Perikardialraumes bei den Fischen 
zu einer unzureichenden Flillung des Herzens und zu einem starken 
Nachlassen des Blutdruckes. In gewissem Sinne ware also die Er
offnung des Perikardialraumes mit 
dem Anlegen eines Pneumothorax 
zu vergleichen. 

Uber die H erztone bei den Fischen 
ist bisher nichts bekanntgeworden, 
trotzdem es von hohem Interesse 
ware, sie zu verfolgen. Eine Mog, 
lichkeit dazu bestlinde besonders 
bei ganz groBen Fischen, deren Her
zen naeh dem Typus C gebaut sind. Abb.66.AktionsstromderHerzkammerdesAales. 
Denn in ihnen besitzen wir ja so- Die obere Linie stellt den Aktionsstrom, die 

mittlere die Herzkontraktion und die untere die 
zusagen ein ganz ausgepragtes Ana- Zeit in 1/, Sek. dar (von links nach rechts zu 
logon zu der rechten Herzhalfte Jesen). (Nach ZWAARDEMAKER und NOYONS.) 
der Siiugetiere und des Mensehen, 
die allerdings im Gegensatz zu diesen mit sehr kraftiger Muskulatur 
ausgerlistet ist. Durchstromt man das Herz der Roehen mit Meerwasser, 
so kann man durch Auflage des Fingers auf den Conus arteriosus wah
rend der Kammerkontraktion deutlich ein Sehwirren feststellen. 

Die elektrisehen Erseheinungen am Fischherzen wurden wieder
holt verfolgt. So haben ZWAARDEMAKER und NOYONS Elektro
kardiogramme des Aalherzens aufgenommen. Die Ableitung erfolgte 
von Basis und Spitze der Kammer. Der Aktionsstrom beginnt (siehe 
Abb. 66) mit einer kleinen, nach unten gerichteten Zacke Q, der die 
groBe R-Zacke unmittelbar nachfolgt. Dann sinkt der Galvano
meterausschlag auf ein niedriges Niveau herab, bis zum Durchbruch 
der T-Zacke, die genau so wie die R-Zacke eine starkere Negativitat 
der Basis gegenliber der Spitze zum Ausdruck bringt. BAKKER (I, 2) 
hat ebenfalls die Aktionsstrome beim Aalherzen aufgenommen, vor 
all em auch yom isolierten Vorhof und Venensinus. Der Vollstandigkeit 
halber sei erwahnt, daB auch SLOOF beim Aalherzen nach Einwirkung 
von radioaktiven Substanzen, sowie EIGER bei einer von ihm nicht 
angegebenen Fischherzart Elektrokardiogramme aufgezeichnet hat, 
in denen die groBe po, R-, S- und T-Zacke nachweisbar ist. Von 
unversehrten Aalherzen Elektrokardiogramme abzuleiten, ist in 
neuerer Zeit GITTER (r) gelungen (vgl. Abb. 20). 
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DE MEYER erhielt bei Ableitung der elektrischen Strome von der 
Innen- und AuBenflache des Herzens von Scyllium canicula L. Elektro
kardiogramme, die denjenigen gleichen, die vom Froschherzen ge
wonnen wurden. HOFFMANN leitete bei dem gleichen Versuchstier 
die elektrischen Strome am ausgeschnittenen Herzen ab, und zwar 
vom Conus arteriosus und von der Kammer. An seinen Elektro
kardiogrammen lassen sich die Zacken P, R und T ohne weiteres 
erkennen (s. Abb. 67). Die P-Zacke entspricht natilrlich der Tatig
keit des Vorhofes, die R- und T-Zacke dem Aktionsstrom der Kammer. 
Die Richtung der T-Zacke ist sehr schwankend. Sie kann sich sogar 

im Verlaufe eines und desselben Versuches 
umkehren. Auch gelingt es nach den An
gaben von HOFFMANN unschwer, die S
Zacke des Elektrokardiogrammes zur Dar
stellung zu bringen. 

ARVANITAKI und CARDOT verzeichneten 
das Elektrokardiogramm an isolierten Vor
hofsstreifen der Herzen von Torpedo mar

Abb.67. Elektrogramm und Kon- morata, die langere Zeit zuvor bei einer 
traktionskurve des Herzens von Temperatur von 2-3 0 in einer Kochsalz
Scyllium canicuZa L. (Zeit ~ '/, Sek.) 

(Kach P. HOFFMANN.) losung von der Konzentration des Meer-
wassers gehalten wurden. Jedes Elektro

kardiogramm setzt sich aus einer schnellen und einer langsamen 
Schwankung zusammen. Die schnelle Schwankung tritt zuerst auf 
und ist nach einer langeren Zeit von einer langsamen Schwankung 
gefolgt. Beide sind anfanglich diphasisch, spater werden sie mono
phasisch. Merkwilrdigerweise finden die beiden Verfasser die Aktions
strome von der mechanischen Tatigkeit des Herzmuskels vollkommcn 
unabhangig. 

Dber thermische Erscheinungen am Fischherzen ist bisher nichts 
bckanntgeworden. 

7. Die Wirkung der auBeren Herznerven auf das Fischherz. 

Das Herz der Fische unterscheidet sich in bezug au! die aufJere 
Innervation von den Herzen der anderen hdheren Wirbeltiere dadurch, 
dafJ es nur parasympathisch innerviert wird. Eine sympathischc 
Innervation des Fischhcrzens ist bisher im physiologischen Versuche 
niemals festgestellt worden. 1ch verweise hier in erster Linie auf die 
Untersuchungen von MCWILLIAM und J. PREYER (I) am Aalherzen, von 
BOTTAZZI (I) und v. SKRAMLIK (10) am Herzen von Scyllium canicula L., 
von Mc QUEEN und KOEHNLEIN (2) beim Herzen von Torpedineen, 
von BLASCHKO beim Schleienherzen und von BIELIG (2) beim Herzen 
von C ottus scorpius L. Es wurde im physiologischen Versuche nie
mals ein sympathischer Effekt beobachtet. Besonders sorgfaltig hat 
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BOTTAZZI (2) die Vcrhaltnissc bei Scyllium canicula L. untersucht. 
Eine Reizung des oberen sympathischen Ganglions ergab niemals 
eine Akzeleranswirkung. 

Diese physiologischen Befunde stehen durchaus in Ubereinstim
mung mit den anatomisch ermittelten Tatsachen. Die anatomischen 
Untersuchungen, vor allem von STANNIUS (I) und von C. E. E. HOFF
MANN haben unzweideutig gelehrt, daB das Fischherz durch sympathi
sche Fascrn nicht versorgt wird 1. In neuerer Zeit hat IZQUIERDO (I) 
anatomische Praparatc von Scyllium canicula L. hergestellt, die im 
wesentlichen dazu 'bestimmt waren, die Versorgung des Hcrzcns mit 
Nerven zu untcrsuchen. Zur besseren Kenntlichmachung der Nervcn 
in den anatomischen Praparaten wurdcn Farbungen mit Hilfc von 
Mcthylenblau und Osmiumsaure vorgenommen. IZQUIERDO fand dabei 
einen dickeren Nervenast, der yom sympathischen Dorsalganglion 
(nach seiner Bezeichnungsweise) ausgeht und gegen das Herz zu zieht, 
wobei eine Verbindung dieses Zweiges mit den Herz-Vagusfasern 
zustande kommen soil. 

IZQUIERDO hat diesen Ncrven selbst nicht gereizt. Nach direkter 
Erregung der Ductus Cuvieri mittels starken Wechselstroms beob
achtete er im Gefolge der Vagushemmung eine gewisse Verklirzung 
der Intervalle zwischen zwei Sinuszusammenziehungen. Meiner 
Uberzeugung nach kann man daraus nicht den SchluB ziehen, daB 
sich an den Vaguseffekt eine sympathische Nachwirkung anschlieBt. 
Denn diese sympathische Nachwirkung ist bei Herzen anderer Kalt
blliter, vorzugsweise beim Frosch, doch in ganz anderer Weist;; aus
gepragt. Meine Bedenken sind urn so mehr am Platze, als die von 
IZQUIERDO verwendeten Scyllium-Herzen nach seinen eigenen Mes
sungen stark arrhythmisch arbeiteten. Es ergaben sieh Untersehieck 
in den zeitlichen Abstanden zweier Systolen von tiber 0,2 Sek. 
IZQUIERDO selbst drlickt sich bei Beschreibung der Beschleunigungs
effekte ganz vorsichtig aus, indem er sagt, daB der Herzsympathicus 
bei den niederen Wirbeltieren (gemeint sind damit die Fische) sehr 
wenig entwickelt ist [vgl. noeh eine weitere Arbeit von IZQUIERDO (2)]. 

In diesem Zusammenhange ist von Interesse zu erwahnen, daB 
LUTZ (4) mit Hilfe von Adrenalinlosung von I: 25000 bis I : 50000 

bei Herzen von Elasmobranchiern (Raja erinacea, Raja diaphanes, 
Raja scrabata und Squalus acanthias) niemals eine Herzschlagbeschleu
nigung, sondern vielmehr eine Rhythmusverlangsamung bis zum 
diastolischen Stillstand eintreten sah 2. 

1 Vgl. hier auch die anatomisehen Untersuchungen von C. U. AIUEKS 
KAPPERS: Das sympathische Nervensystem bei Evertebraten, Amphioxus, 
Cyclostomen, Selachiern und Teleostiern. Einige allgemeine Struktur- und 
Entwicklungserseheinungen. Nederl. Tijdschr. Geneesk. 1934, 590. 

2 Der Vollstandigkeit halber sei hier auch noch auf cine weitere Unter
suchung hingewiesen. BRINLEY (2) hat jungen Embryonen von Fundulus 
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Eine Ausnahme von der GesetzmaBigkeit, daB das Fischherz 
sympathisch nicht innerviert ist, scheint der Knochenfisch Diodon 
zu bilden. STANNIUS (3) macht auf S. 141 seines Buches die Angabe, 
daB bei diesem Fisch - offenbar handelt es sich urn den Igelfisch 
Diodon hystrix L., der in allen tropischen Meeren weitverbreitet ist 
(vgl. BREHM, S.434, Abbildung auf der Tafel zwischen S.470/471) -
jederseits ein sympathischer Zweig, der die Niere vorn durchbohrt, 
den Ductus Cuvieri entiang zum Vorhof des Herzens zieht. Leider 

fehlen bisher physiologische Untersuchungen 
an diesem Tier, das offenbar nicht ganz 
leicht in lebendigem Zustandc zu erhalten 
ist, vollig. 

Interessant sind die Angaben von ARM
STRONG tiber das Hereinwachsen der Vagus
fasern in das embryonale Fischherz. Bei 
Embryonen von Fundulus heteroclitus und 
majalis pulsiert das Herz schon einige Tage, 
ehe sich der Nervus vagus feststellen laBt. 
Das Herz vermag sich ohne die Anwesen
heit von Nerven von einem geraden Roht 
zu seinen verschiedenen Abschnitten zu dif
fcrenzieren. Erst nach beendeter Gliederung 
des Herzens in verschiedene Anteile konnen 
nach den Angaben von ARMSTRONG Vagus
effekte erhalten werden. Der Vagus wird 

Abb.68. Medulla oblongata mit hier am besten reflektorisch durch Druck 
oben anschlieBendemKleinhirn des auf den Kopf, auf die Kiemenregion oder 
Aales. schematisch. von dorsal aus das hintere Ende des Embryos mit Hilfe 
gesehenJ in etwa 2 1/dacher Ver-
groBerung. Der Plexus choriodeus einer feinen Nadel gereizt. Bemerkenswert 
istentferntunddervierteVentrikel ist, daB sich die reflektorischen Vagus-
eroffnet. Die mit einem Kreis um- L f 
randete Stelle gibt die Lage des erregungen im au e der Entwicklung all-
Herz-Vaguszentrums an. Die mahlich und stufenweise tiber die verschie
Zahlen bedeuten die Gehirnnerven. denen Teile des Herzens ausbreiten. Sie 

unterbleiben nach Injektion von Atropin. 
Das Herzvagus-Zentrum befindet sich bei den Fischen in der Medulla 

oblongata. Eine genauere Umgrenzung dieses Zentrums wurde im 
physiologischen Versuche bisher noch nicht durchgeftihrt. Auf meine 
Veranlassung hin hat J. PREYER einige Versuche am Aal angestellt. 

heteroclitus kleine Mengen einer Adrenalinchioridli:isung I: 1000 bis I : 50000 

injiziert und deren EinfluB auf die Herzfrequenz gepriift. Bei 4 - 7 Tage 
aiten Embryonen ergab sich keine Reaktion. Bei Embryonen im Alter von 
8- I3 Tagen trat daraufhin eine Puisbeschieunigung urn IO-20 % ein. 
Wurden die Tiere zuvor eine halbe Stunde in eine NikotinIi:isung I: lOaD 
gebracht. so blieb die Adrenalinwirkung aus. Aus diesem Verhalten wurde 
auf eine Reizung von Akzeleransfasern geschlossen. Meines Erachtens kann 
ein solcher SchiuB nicht mit Recht gezogen werden. 
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Dabei hat sich gezeigt, daB das Zentrum sich in der Gegend der mar
kierten Stelle befindet (s. Abb. 68). Von hier gehen die Vagusfasern 

Abb.69 . Cbersichtsbild liber die Lage des Vagusstammes bei Scyllium canicula L. in etwa 1{2 der natiirlichen 
GroBe. Man beacbte besonders den Durchtritt des Herzastes durch die Knorpelhiillen, die das Herz 

umschlieBen. 

ab, viellcicht zum Teil mit 
dem Akzessorius vermengt, 
wie KREIDL in Versuchen an 
Torpedineen festgestellt hat. 

Im physiologischen Ver
suche hat . man immer den 
Vagusstamm hinter den 
Kiemen aufgesucht und ge
reizt. Uber die Methodik 
der Praparation der Rami 
cardiaci vagi, zugleich auch 
uber die Isolierung und Frei
legung des Herzens an einer 
Reihe von Fischen finden 
sich Angaben in einer Arbeit 
von HEMMETER. Die Rami 
cardiaci vagi zweigen bei 
den Fischen, wie auch schon 
STANNIUS festgestellt hatte, 
von den Pharynx- und Oeso
phagusasten des Vagus ab 
und verlaufen langs der 
Ductus Cuvieri zum Herzen. 
Die Rami cardiaci vagi 

R. /J . . 

i. 

Abb. 70. Halbschematische Darstellung der Lage des Herzens 
und seiner Umgebung bei einer Schleie. Ansicht von der 
Ventralseite nach Entfernung des Perikards. VergroBerung 
etwa II /.fach. Der Vorhof ist ziemlich blutleer und zu· 
sammengefallen. Durch seine \Vand kann man den an seiner 
Dorsalseite befindlichen Ohrkanal hindurchschimmern sehen. 
Es bedeuten: Si. den Sinus, A. den Vorhof, V. die Kammer, 
B. den Bulbus arteriosus, L.H. und R.H. den linken bzw. 

rechten Herzast des Vagus. (Nach BLASCHKO.) 

treten als dunne Astchen zuerst an die hintere Kardinalvene heran, 
dringen dann in die Wand der Ductus Cuvieri ein und verlaufen 
weiter in deren Innerem bis zum Sinus. 
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Vorder Sinus-Vorhofsgrenze [vgl. hier KAZEM-BECK und DOGIEL (I)l 
teilen sich diese Herz-Vagusfasern in zwei Aste, aus denen weitere 
4-7 Zweige hervorgehen, welche zum Teil mit Ganglienzellen ver
sehene Geflechte bilden und, wenigstens beim Hecht, bis zur Kammer 
nachweisbar sind. Uber den Verlauf des Vagusstammes bzw. des 
Herzvagus bei Seyllium eanieula L. und bei Tinea vulgaris Cuv. 
geben die Abb. 69 und 70 AufschluB. Es empfiehlt sich, die Herz
Vagusaste selbst zu reizen, wenn man Zuckungen anderer Organe 
verhuten will, die die Registrierung der Herztatigkeit storen. 

Besonders auffallig ist der starke Vagustonus, unter dem das 
Fischherz normalerweise steht. So erwahnen MCWILLIAM und 
GITTER (I) fur den Aal, CADIAT fur Scyllium canicula L., C. E. E. 
HOFFMANN fUr den Karp/en, THESEN und KOLFF fur eine Anzahl 

Tabelle 20. 

Herzfrequenz f der Fische vor und nach 
Ausbohren des Halsmarkes. 

Y. bedeutet den Versuch, ar. arrhythmisch. 

Fischart I v.1 
i I 

i 

A nguilla vulgaris L. 3' 
SI 

7 
Tinea vulgaris Cev. 2 

3 
4 

vor nach 
Ausbohren des Halsmarkes 

10 ar. 
12 ar. 
16 ar. 
21 ar. 
IS ar. 
34 ar. 

34 
3 1 

S4 

anderer K noehen/ische, 
daB die Zahl der Herz
schlage pro Minute nach 
Durchschneidung des Va
gus ansteigt. 1st der eine 
Vagus durchschnitten, so 
verursacht die Ausschal· 
tung des zweiten Vagus 
nicht immer eine weite~e 
Beschleunigung der Herz
tatigkeit mehr. Fur die 
tonische Innervation des 
Vagus spricht auch die 
Erhohung der Schlag

frequenz nach lokaler Atropinisierung des Herzens, die KAZEM-BECK 
und DOGIEL (I) beobachtet haben. Der Vollstandigkeit halber sei 
erwahnt, daB ich ebensowenig wie IZQUIERDO (I) cine Beschleuni
gung der Herzbitigkeit nach Atropinisierung des Herzens von Scyl
lium canicula L. feststellen konnte. Die Verkurzung der Intervalle 
zwischen zwei Herzschlagen, die IZQUIERDO nach diesem Eingriff 
beobachtet hat - sic betragen zumeist bloB 2 % des gesamten Inter
valles zwischen zwei Ursprungsantrieben - ist so geringfugig, daD 
sie mit Rucksicht auf die arrhythmische Tatigkeit, die bei jedem 
Fischherz gegeben ist, kaum in die Waagschale fallen kann. 

Der starke Vagustonus, unter dem das Fischherz steht, wurde in 
neuerer Zeit durch v. SKRAMLIK (I7)einer Prufung unterzogen. Es 
handelte sich urn die genaue Beobachtung der Herztatigkeit bei den 
Fischen vor und nach Zerstorung des H alsmarkes. Vor Zerstorung des 
Halsmarkes arbeitet das Fischherz (untersucht wurden Anguilla 
vulgaris L. und Tinca vulgaris Cuv.) in sehr langsamer Frequenz und 
arrhythmisch (s. Tabelle 20). Das Aalherz schlagt in der Minute etwa 
10-I 2mal, das Schleienherz durchschnittlich 20 mal. 
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Dieser Vagustonus ist offenbar vor
ziiglich reflektoriseh bedingt. AuWillig 
ist namlich der Unterschied in der Herz
frequenz des Aales unter solchen Be
dingungen gegenuber der im unversehr
ten Tierkorper, die von GITTER (I) ZU 

durchschnittlich 2 I pro Minute fest
gestellt wurde. Die reflektorische Be
einflussung des Vaguszentrums ist ohne 
wei teres zu verstehen, da das Herz 
noch im restlichen Tierkorper arbeitet 
und dieser zur Registrierung der Herz
tatigkeit mit dem Riieken nach unten 
auf einer Korkplatte gelagert sein muB. 
Man darf nicht verges sen, daB es sich 
da urn ein Reflexpraparat handelt, das 
an und fUr sich eine abnorme Lagerung 
schlecht vertragt. Hierzu kommen die 
unvermeidlichen Reizungen der Haut 
des Riickens, zum Teil auch der Brust
£lossen, welche zum Festmachen des 
Praparates von N adcln d urchbohrt sind. 

Das alles fiihrt, wie spater noch 
auseinandergesetzt wird, sehr leicht zu 
einer reflektorischen Beeinflussung des 
Vaguszentrums des Herzens. Diese 
auBert sich vor allem in der Verlang
samung der Herztatigkeit, aber auch 
darin, daB die Kraft, mit der sich der 
Vorhof zusammenzieht, auBerordent
lich wechselt. Bald zieht er sich stark, 
dann wieder schwach zusammen. Oft 
sind (s. Abb. ?I) die Ausschlage so 
klein, daB man auf eine richtige Zu
sammenziehung des Vorhofs nur aus 
der nachfolgenden Kammertatigkcit zu 
schlieBen vermag. Diese Erschcinungcn 
sind beim Herzen des Aales besonders 
ausgepragt. Sic sind aber in durch
aus gleicher Weise auch beim Herzen 
von Tinea vulgarisCuv. zu verzeichnen. 
Durch gelegcntliche Bewegungen des 
Tieres kommt es natiirlich zu einer 
verstarkten Reizung der Haut, die 
ihrerseits wieder neue Hemmungs-

91 
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erscheinungen am Herzen hervorruft. Es bleibt dann oft durch 
langere Zeit vallig stillstehen. 

Anders gestalten sich die Verhaltnisse, sowie man das Hals
mark ausbohrt. Wahrend dieses Eingriffes und in den nachstfolgenden 
Augenblicken erfahren die Hemmungserscheinungen eine wesentliche 
Verstarkung. Zumeist stellt das Herz fUrs erste seine Tatigkeit 

Abb.72. Tatigkeit des Herzens von Tinea vulgaris Cuv. vor und nach Ausbohren des Halsmarkes (beim 
Pfeil). Registrierung von ohen nach unten: Vorhof, Kammer, Zeit in ,1/1 Sek. Man beachte, daB das Herz 
nach Ausbohren des Halsmarkes sehr viel rascher und streng rhythmisch arbeitet, was zuvor nicht der Fan 

war. Auch zieht sich der Vorhof viel kraftiger zusammen, 

vallig ein. Gelegentlich, aber durchaus nicht immer, macht sich 
auch noch einige Zeit nach dem Ausbohren eine Hemmungder Herz
tatigkeit im Sinne einer Abschwachung der Vorhofsschlage bemerkbar. 
Sowie diese Erscheinungen nachgelassen haben, beginnt das Herz 
krajtig und in hoher Frequenz zu arbeiten. Auch schlagt es jetzt 
einigermaDen rhythmisch und mit gleichbleibender Kraft, die in den 

Tabelle 21. Frequenz f des ausgeschnit
tenen Herzens bei Zimmertemperatur. 

Fische: 

Amphibien: 
Reptilien: 

Tierklasse 

A nguilla vulgaris L. 1 . 

Tinea vulgaris Cuv. . 
Rana eseulenta L. . . 
Clemmys easpiea GM .. 7- 10 

meisten Fallen viel graDer 
ist als vor Zerstorung des 
Halsmarkes (s. Abb. 72). 

Stellt man den gleichen 
Versuch beim Herzen von 
Amphibien oder Reptilien 
an, so ergibt sich dadurch 
keine Veranderung der 

Herztatigkeit. Sie bleibt gleich, ob das Halsmark noch unversehrt 
oder aber ob es zerstart ist. Das Fischherz steht also unter einem 
ganz ausgepragten und starken Vagustonus, der auf die reflektorische 
Beeinflussung des Zentrums in der Medulla oblongata zuriickzufiihren 
ist. Hart die Hemmungswirkung auf, so fallt die Ziigelung des Herzens 
fort. Es arbeitet dann in einer bemerkenswert hohen Frequenz. Aus 

1 Vgl. hier auch die Angaben von BIELIG (I). In Tabelle I dieser Ab
handlung sind die Durchschnittsfrequenzen der ausgeschnittenen Herzen 
von 26 Fischarten angegeben. Wenn manche Fischherzen nicht in einer so 
auffiUlig hohen Frequenz (tiber 60 Schlage pro Minute) arbeiteten, so ist dies 
zum Teil darauf zurtickzufiihren, daB sie sehr empfindlieh sind und durch 
den "'TangeI an Ernahrung Ieicht in hohem Mafie geschadigt werden. 
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Tabelle 2 I geht hervor, daB das Fischherz bei Zimmertemperatur 
wesentlich rascher arbeitet als das Herz der anderen Kaltbliiter. Es 
schHigt beinahe so schnell wie das Menschenherz, das auf eine Tempe
ratur von 37,5-380 C eingestellt ist. 

Durch die Feststellung des starken Vagus tonus wird die Tatsache 
in ein neues Licht gerlickt, daB es bisher nie gelungen ist, beim Fisch· 
herzen eine Sympathicuswirkung festzustellen. Das Fischherz bedarf 
ja liberhaupt keiner beschleunigenden Fasern. Arbeitet es ja doch in 
einer auWi.1lig hohen Frequenz, wenn es sich selbst liberlassen, also 
jeglichem nervosen EinfluB entzogen ist. 

Wir stehen hier einer Tatsache gegenliber, die inder gesamten 
Tierreihe kein Analogon hat. Soweit man bisher zu libersehen ver
mag, konnen die Herzen aller anderen Wirbeltierklassen - vielleicht 
mit Ausnahme der niedersten Chordaten - durch Nervenwirkung zu 
rascherem und langsamerem Schlagen gebracht werden, je nach dem 
Bedarf flir die GroBe des Blutumlaufes, der im Korper vorliegt. Diese 
Herzen arbeiten also unter normalen Bedingungen in einer Frequenz, 
die als eine mittlere anzusprechen ist und durch das Verhaltnis des 
Vagus- zum Sympathicustonus bestimmt wird. Uberwiegt der 
erstere, so arbeitet das Herz langsamer, liberwiegt der letztere, so 
arbeitet es schneller. 

Die lebendige Substanz des Herzens der meisten Tiere schIagt, 
allen nervosen Einfllissen entzogen, in einer mittleren Frequenz, deren 
GroBe durch die Temperatur und die Ernahrungsbedingungen be
stimmt ist. Seine Tatigkeit kann durch Nervenwirkung sowohl 
gesteigert als auch herabgesetzt werden. Die lebendige Substanz 
des Fischherzens arbeitet, allen nervosen Einfllissen entzogen, in einer 
gegenliber den anderen Kaltbliitern sehr hohen Frequenz. Diese ist 
bei Zimmertemperatur so groB, daB die anderen Kaltblliterherzen 
schon stark unter dem EinfluB des Sympathicus stehen mlissen, 
damit sie sie erreichen. 

Das Fischherz muB also, entsprechend der eigenartigen, von den 
anderen Kaltbllitern abweichenden 'Beschaffenheit seiner lebendigen 
Substanz, die von sich aus ein sehr schnelles Schlagen ermoglicht, 
zum normalen Arbeiten dureh den Vagus gezligelt werden, wenn es 
bei sonst gleichbleibenden Bedingungen (gleiche Temperatur und 
gleicher Ernahrungszustand) in demselben Tempo arbeiten soil, wie 
z. B. das Froschherz. Darum besteht die nervose Regulation beim 
Fischherzen einfach in der Durchflihrung einer Hemmung. SolI es 
langsamer arbeiten, so wird der Vagustonus erhoht, soIl es rascher 
arbeiten, so muB der Vagus tonus nachlassen. Wir stehen hierin 
einem wunderbar einjachen, einzig dastehenden Mechanismus der 
nervosen Regulation eines Herzens gegenliber. Das Fischherz wird nur 
durch zwei Zligel bedient, wahrend bei allen anderen Herzen neben 
zwei Zligeln noch zwei Sporne (die beiden Sympathici reehts bzw. 
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links) gegeben sind, wie man in Anlehnung an emen treffenden 
Vergleich von LUDWIG sagen kann. 

Die flir das Fischherz und die Herzen der librigen hoheren Chordaten 
gegebenen Verhaltnisse der Innervation sind in Form zweier Schemata 
in den Abb. 73 und 74 wiedergegeben. Man kann aus ihnen erkennen, 
\Vie das Fischherz von selbst sehr rasch arbeitet und im Tierkorper 
und Experiment durch den Vagustonus im geringeren und groBeren 
Umfange gedrosselt wird. Das Herz der librigen Chordaten, von den 
Fischen an aufwarts, arbeitet flir sich in einer mittleren Frequenz, 
die im Tierkorper und Experiment durch das Verhaltnis der GroBe 
des Vagus- und Sympathicustonus verandert werden kann. 
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Abb.73. Schema der nerv6s~n Versorgung des Abb. 74. Schema dernervosen Versorgung der Herzen 
Fischherzens im Tierk6rper. Bedienung nur durch aller Chordaten von den Fischen aufwarts. In der 
Vagusfasern, also bloB dUTch einen Zligel im Sinne OrdinatesinddieHerzfrequenzeneingetragen. Bedie-
einer Hemmung. In der Ordinate sind die Herz- IlungdurchVagus-undSympathicusfasernJ alsodurch 

frequenzen eingetragen. Das Herz arbeitet zwei einander entgegenwirkende Ziigel. Das Herz 
ausgeschnitten in einer sehr hohen Frequenz. arbeitet ausgeschnitten in einer mittleren Frequenz. 

Das Fischherz ist also bloB durch eine Gattung von Nervenfasern, 
den parasympathischen, versorgt und weist eine hohe Schlagfrequenz 
auf, wenn der einseitig hemmende EinfluB aufhort. Aus dieser Tat
sache erklaren sich zwanglos eine Reihe von EigentUmlichkeiten, die 
die Herzen der Fische im unversehrten Tierkorper oder im liber
lebenden Zustande gegenliber den gleichen oder gleichartig gehaltenen 
Organen anderer Tierklassen aufweisen. 

So ist vor all em zu verstehen, warum die Angaben der Autoren 
liber die Herzfrequenz bei den Fischen selbst bei einer und derselben 
Art so auBerordentlich schwanken. In erster Linie wird es etwas 
ausmachen, ob die Bestimmung beim lebenden Tiere gemacht wird 
oder bei einem Reflexpraparat oder beim Herzen, das aus dem Tier
korper herausgeschnitten ist. In den erst en beiden Fallen ist stets 
eine langsamere Herztatigkeit zu erwarten als im dritten. Denn im 
unversehrten Tierkorper oder beim Reflexpraparat wird das Herz 
durch den Vagus zumeist stark geziigelt sein, wahrend diese Drosselung 
nach ZerstOrung der Medulla oblongata oder nach Herausschneiden 
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des Herzens aus dem Tierkorper entfallt. Es muD aber auch etwas 
ausmachen, unter welchen Bedingungen der Haltung des Tieres die 
Bestimmung der Herzfre
quenz erfolgt. Wirken da
bei starke Reize von del' 
Peripherie auf das Zen
tralnervensystem ein, z.B. 
beim Anfassen oder Fest
halten des Tieres, so ist zu 
erwarten, daD der Vagus
tonus gesteigert wird, wo
durch die Herzfrequenz 
sinkt. Es ist also nun
mehr nicht weiter uber
raschend, daD die Bestim
mung der Herzfrequenz 
zu so stark schwankenden 
Ergebnissen gcfuhrt hat. 

Vom ausgeschnittenen 
Fischherzen ist femer aus 
zahlreichen Versuchen be
kannt, daD es sehr viel 
empjindlicher\ ist, als das 
gleiche und gleichartig ge
haltene Organ bei anderen 
Tierklassen. Die Ursache 
dafiir ist nunmehr un
schwer zu verstehen. Die 
hohe Schlagfrequenz, in 
die das Fischherz nach 
dem Herausschneiden aus 
dem Tierkorper gerat, 
stellt sehr groDe Anfor
derungen an die Leistun
gen seiner lebendigen 
Substanz. Sein fiihren
des Automatiezentrum 
und die abhangigen Herz
anteile werden also leicht 
viel rascher erschopft, 
als bei einemFrosch- oder 
Schildkrotenherzen , die 
in viel langsamerer Fre
quenz tatig sind. Es ist also nicht we iter befremdlich, 
Fischherz in seiner Tatigkeit so leicht versagt. 

daD das 
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Das macht sich daran kenntlich, daB die Automatiezentren sehr 
bald arrhythmisch arbeiten und hernach ihre Tatigkeit bald vollig 
einstellen. Das macht sich aber auch daran bemerkbar, daB leicht 
Dissoziationen zwischen der Tatigkeit der einzelnen Herzabteilungen 
vorkommen. So stellt sich nach einiger Zeit vorzugsweise die Kammer 
auf Bruchteile der Frequenz des fiihrenden Teiles ein. Sie halbiert, 
drittelt, viertelt usw. (s. Abb. 75), trotzdem sie sehr wohl imstande 
ist, in einer groBeren Frequenz zu arbeiten. Davon kann man sich 
leicht iiberzeugen, indem man sie kiinstlich reizt. Die rationale Dis
soziation ist also nicht auf ein Versagen der Kammer, sondern auf 
das der Uberleitungsgebilde zwischen Vorhof und Kammer, des 
Atrioventrikulartrichters, zuriickzufiihren. Eine soIche Dissoziation 
kommt nicht selten bei den Herzen yom Typus A und B zwischen 
Sinus und Vorhof, bei den Herzen yom Typus B zwischen Kammer 
und Conus arteriosus vor. Gelegentlich beobachtete ich eine soIche 
Koordinationsstorung bei den Herzen vom Typus C sogar zwischen 
Ohrkanal und eigentlichem Vorhofsgewebe. 

Diese eigenartigen Storungen, die sich bei anderen Herzen im 
allgemeinen nur nach ganz besonderen Eingriffen oder beim Ab
sterben einstellen, treten beim Fischherzen deshalb so leicht auf, 
weil die Leitung der Erregung in der normal en Richtung, also von der 
fiihrenden Stelle zur Kammer, in eigenartiger Weise behindert ist. 

Arbeitet das Herz nach Zerstorung der Medulla oblongata sehr 
rasch, so sind die Uberleitungsgebilde auf die Dauer den Anforde
rungen nicht mehr gewachsen, die nunmehr gegeniiber der Norm 
erhoht sind. Sie versagen genau so, wie die Uberleitungsgebilde 
zwischen Vorhof und Kammer bei anderen Herzen, z. B. beim Frosch, 
wenn diese entweder durch Erwarmung (GASKELL) oder sympathische 
Erregung [vgl. v. SKRAMLIK (2)] oder kiinstliche Reizung [vgl. ECK
STEIN, sowie v. SKRAMLIK (II)] auf eine hohe Frequenz gebracht 
werden. An der Dissoziation zwischen der Tatigkeit zweier Herz
abteilungen bei den Fischen tragt also vielfach die hohe Frequenz 
Schuld, in der das Herz schlagt, wenn die Ziigelung durch den Vagus 
fortfallt. Es lassen sich also eine Reihe von Eigentiimlichkeiten, die 
das Fischherz nach dem Herausschneiden aus dem Tierkorper oder 
nach Zerstorung des Halsmarkes aufweist, durch die Au/hebung seiner 
nervosen Drosselung erklaren. 

In volligem Einklang mit dem starken Vagustonus, unter dem 
sich das Fischherz normalerweise befindet, steht die Tatsache, daB 
der Vagus auBerordentlich leicht anspricht. Es ergeben sich hier 
ganz prinzipielle Unterschiede gegeniiber dem Vagus anderer Tiere. 
::vIan kann unter Verwendung des ublichen DU BOIS-REYMONDSchen 
Induktoriums, das mit einem Akkumulator von 2, I Volt Spannung 
im primaren Stromkreis betrieben wird, sehr leicht einen Vagus
effekt beim Fischherzen bei 25 cm Rollenabstand bekommen. Unter 
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sonst gleiehbleibenden Bedingungen benotigt man einen RoUen
abstand von 12 em, also einen sehr vie1 starkeren Reiz, urn eine eben 
merkliche Vaguswirkung beim Froschherzen hervorzurufen. Diese 
FeststeUungen hat man bei samtliehen bisher untersuehten Fisch· 
arten gemacht. Es 'ist daher die Aussage durchaus berechtigt, dan 
der Vagus bei den Fischen sehr vielleiehter anspricht als bei anderen 
K altbliitern. 

Die leiehte Ansprechbarkeit des Fischvagus geht auch aus neueren 
Untersuchungen von BARRY, CHAUCHARD und CHAUCHARD hervor, 
welche die Chronaxie des Vagus bei Scylliorhinus canicula L. GILL. 
bei Zimmertemperatur zu 0,2, in einigen Fallen aueh zu 0,3-0,35 (j" 

fanden. Wird der Nerv erwarmt, so sinkt der Chronaxiewert, wird 
der N erv abgeklihlt, so steigt der Chronaxiewert an. Diese Verandc
rungen folgen der VAN'T HOFFschen Regel. Des Vergleiches wegen 
flihre ich an, daB beim Vagus der Schildkroten von FREDERICQ (2, 3, 4) 
Chronaxiewerte von 5-7 a gefunden wurden. 

Es gibt auch eine Latenz der Vaguswirkung beim Fischherzen; 
doch ist diese sehr gering. Sie betragt nach Messungen am Herzen 
von Scyllium canicula L. durchschnittlieh etwa 0,35 Sek. Daraufhin 
ist bereits der erste Erfolg am Herzen zu verzeiehnen. 

Die Vaguswirkung ist natlirlich bei den verschiedenen Typen von 
Fisehherzen verschieden. Das ist nicht weiter befremdlich und liber
raschend. Denn wir haben bei der Vaguswirkung auf das Herz zu 
unterseheiden: eine EinfluBnahme auf die flihrenden und die ab
hangigen Herzabteilungen. Die Beeinflussung der flihrenden Herz·· 
abteilungen hangt natlirlich von der Zahl und Anordnung der Auto
matiezentren abo Daraus erklart sich ohne weiteres, daB wir nicht 
die gleiehen Vaguswirkungen bei den Fisehherztypen A, B und C 
erwarten konnen. Wlirde sich Z. B. bei den Fischherzen vom Typus A 
die Vaguswirkung bloB auf den Sinus erstrecken, so ware auf diese 
Weise ein Stillstand des Herzens nicht herbeigeflihrt, weil ja flir das 
Zentrum im Sinus und den Ductus Cuvieri dann sofort das im Ohr
kanal einspringen konnte. Es empfiehlt sich, die Wirkung des Vagus 
auf das Fisehherz gesondert zu bespreehen, je naehdem es sieh urn 
den Typus A, B und C hande1t. 

a) MCWILLIAM hat als erster Beobaehtungen liber die Wirkungs
weise des Vagus beim Aalherzen gemaeht. Er hat dabei feststellen 
konnen, daB der Sinus dieser Herzen dureh den Vagus stillgelegt wird, 
daB aber aueh der Vorhof von der Wirkung betroffen wird. pie 
Starke seiner Zusammenziehungen nimmt ab und seine Muskulatur 
wird fUr klinstliehe Reize unempfanglieh. Naeh Beendigung einer 
wirksamen Vagusreizung nimmt die Ursprungserregung flir die Tatig· 
keit des ganzen Herzens von einer anderen Stelle des Sinus und seiner 
venosen Anhange ihren Ausgang als in der Norm. Naeh MCWILLIAMS 
Angaben libernehmen die mittleren Anteile des Sinus die Flihrung, 

Ergebnisse der Biologie XI. 7 
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wahrend zuvor die Einmundungsstelle der Ductus Cuvieri in Frage 
kam. Erst nach einigen Schlagen kommt der norm ale, durch die 
Tatigkeit der Ductus Cuvieri bestimmte Rhythmus zum Vorschein. 

MCWILLIAM hat die Tatigkeit des Herzens nur in zwei Fallen, 
und zwar ausschlief3lich am V orhof, registriert. Deswegen schien es 
empfehlenswert, hier neue Untersuchungen unter graphischer Regi
strierung der einzelnen Herzabteilungen vorzunehmen. Das hat auf 
meine Anregung hin J. PREYER (I) getan. Man kann die Erfolge des 
Vagus gliedern, je nachdem dieser Nerv von einem schwachen, mittel
starkP.n oder starken Reiz getroffen wird. Fur den Erfolg ist es, 

Abb. 76. Tatigkeit des Herzens von Anguilla vulgaris L. Reizung des reelden Vagus. Rollenabstand 25,0 em 
Registrierung von aben nach unten: Sinus, Vorhof, Kammer, Reizmoment des Vagus, Zeit inlll Sek. Man 
beaehte, daB im Ge!olge der Vaguserregung Vorho! und Kammer ihre Tatigkeit einstellen, wahrend der 
Sinus in der urspriinglichen Frequenz weiterarbeitet. Bei Wiederaufnahme der Tatigkeit macht sich eine 
UnregeImaBigkeit am Vorho! bemerkbar, die offenbar au! das Eingreifen des Zentrums im Ohrkanal 

zuriiekzufiihren ist. (Nach J. PREYER.) 

wenigstens nach den Untersuchungen von J. PREYER, gleichgultig, 
ob der rechte oder linke Vagus des Aalherzens gereizt wird. 

Die erste Wirkung des Vagus auf das Herz, und .Zwar bei Schwellen
erregung des rechten bzw. linken Vagus, besteht in einer Stillegung 
des Herzens mit Ausnahme des Sinus. Dieser arbeitet (s. Abb. 76) 
mit unverminderter Frequenz und unveranderter Kontraktionsstarke 
we iter. Der Stillstand des Herzens in Diastole wird dadurch herbei
gefuhrt, daD die refraktare Phase der Uberleitungsgebilde zwischen 
Sinus und Vorhof verlangert wird. Das geht aus einer einfachen Tat
sache hervor. Man kann namlich nicht selten den Vagusreiz so ab
stufen, daD nur jeder zweite bzw. dritte bzw. vierte usw. Antrieb yom 
Sinus auf das ubrige Herz ubertragen wird. 

Bei weiterer Verstarkung des Reizes bleiben die abhangigen Herz
abteilungen, Vorhof und Kammer, stillstehen, weil die refraktare 
Phase der Uberleitungsgebilde unendlich lang geworden ist. Die 
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abhangigen Herzabteilungen, Vorhof und Kammer, sind dabei, voraus
gesetzt, daB der zur Vaguserregung verwendete Reiz nicht zu stark 
war, noch in normaler Weise reizbar. Erregt man mit einem Schwellen
reiz den Vorhof, so zieht sich dieser zusammcn, und es folgt ihm die 
Kammer in einem entsprechenden Intervalle nacho Errcgt man mit 
emem Schwellenreiz die 
Kammer, so zieht sich diese 
zusammen, und es wird von 
ihr aus rucklaufig der V or
hof in Tatigkeit gebracht 
(s. Abb. 77). 

Die Uberleitungszeiten 
As-Vs sind wahrend eines 
solchen Vagusstillstandes 
des Herzens, wie aus den 
Zahlenwerten derTabelle 22 

hervorgeht, gegenuber der 
Norm etwas verlangert. Es 
macht sich eine negativ 
dromotrope W irkung be
merkbar. Die ruckliiufigen 
Uberleitungszeiten Vs-As 
sind kurzer als die rechtlau
figen. Es ist aber auch dabei 
eine gewisse negativ dromo
trope W irkung festzustellen, 
soweit man hicr Vergleichs
zahlen von anderen Pra
paraten der gleichen Fisch
art heranziehen kann. 

Abb. 77. Tatigkeit des Herzens von Anguilla vulgaris L. Reizung 
des rechten Vagus. Rollenabstand 25,0 em. Registrierung von 
oben l1ach unten: Sinus, Vorhof, Kammer, Reizmoment des 
Vagus, Zeit in 1/1 Sek. Man beachte, daB unmittelbar nach 
Beginn der Vagusreizung die abhangigen Herzabteilungen, 
Vorhef und Kammer, ihre Tatigkeit einstellen, wahrend der 
Sinus im ursprunglichen Rhythmus weiterarbeitet. Die Er
regung kann zwischen den heiden abhangigen Herzabteilungen. 
Vorhef und Kammer, in def normalen und riickHiufigen 
Richtung geleitet werden: eine kiinstlich gesetzte Erregung 
des Vorhofs wird auf die Kammer, eine der Kammer riick
iaufig au! den Vorho! iibertragen. Nach abgeklungener Vagus-
erregung arbeiten Sinus und Vorhof in der urspriinglichen 
Frequenz weiter; die Kammer halbiert gegeniiber dem Vorhof. 

(Nach ]. PREYER.) 

Tabelle 22. Uberleitungszeiten As-Vs vor (I), wahrend (II) und 
nach (III) einer Vaguserregung beim Aalherzen in Sekunden. 
Wahrend der Vaguserregung arbeitete der Vorhof natiirlich nur auf einen 

V. 

0,71 

0,68 

kiinstlichen Reiz. V. bedeutet den Versuch. 

0,71 
0,7 1 

II 

0,96 I 1,10 
0,96 1,10 

0,92 

0,99 
0,74 
0,68 

III 

0,74 
0,74 

Eindringlich geht die Hemmung an den Uberleitungsgebildcn 
durch eine Vaguserregung in recht- und rucklaufiger Richtung aus 
neueren Untersuchungen meiner Schule hervor_ Die Uberleitungs
gebilde vennogen namlich unter diesen Bedingungen lang nicht so 
viel Impulse zwischen den einzelnen Herzabteilungen, weder in der 
einen, noch in der anderen Richtung zu ubertragen, wie unter normalen 
V crhal tnissen. 

7* 
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Die Starke, mit der sich der Vorhof zusammenzieht, ist gegeniiber 
der Norm zumeist leicht herabgesetzt. Nur gelegentlich ist sie genau 
so wie bei der spontanen Tatigkeit des Herzens vor Erregung des 
Vagus. Am Vorhof tritt also im Zusammenhange mit der Blockierung 
der Uberleitungsgebilde zwischen Sinus und Vorhof des Aalherzens 
auch eine negativ inotrope Wirkung in Erscheinung, wahrend eine 
solche an der Kammer vollig fehlt. 

Diese negativ inotrope W irkung am Vorhof ist zu verstehen, wenn 
man des zweiten Automatiezentrums gedenkt, das im Ohrkanal ein
gebaut ist. Dieses erwacht, wie vorzugsweise die Versuche von 
BIELIG (I) gelehrt haben, zumeist sofort zu spontanem Arbeiten, sowie 
die automatische Tatigkeit des Sinus nachlaBt oder gar vollig aufhOrt. 
Zum Zwecke einer Stillegung der abhangigen Herzanteile muB sich 
also die Vaguswirkung nicht allein auf die Uberleitungsgebilde zwi
schen Sinus und Vorhof, sondern auch auf das zweite Automatie
zentrum im Ohrkanal erstrecken. 

Eine Verstarkung des Vagusreizes bewirkt eine Verlangsamung 
der Tatigkeit des Sinus. Gelegentlich macht sich, vorzugsweise an 
ganz frischen Praparaten, auch eine negativ inotrope W irkung am 
Sinus bemerkbar. Den Sinus vollig stillzustellen, gelingt nur mit 
Hilfe von ganz statken Vagusreizen. Bei einer solchen Stillegung des 
ganzen Herzens kann der Sinus durch kiinstliche elektrische Reize 
noch zu einer Zusammenziehung gebracht werden. Das lehrt, daB er 
bloB die Bejiihigung zum Aussenden der Ursprungsantriebe verloren 
hat, nicht aber die zur Kontraktion. Eine solche, durch einen kiinst
lichen Reiz herbeigefiihrte Zusammenziehung des Sinus wird auf den 
Vorhof nicht iibertragen. Es ist namlich neben derStillegung des Sinus 
auch eine vollstandige Blockierung der Uberleitungsgebilde zwischen 
Sinus und Vorhof gegeben. Auch ist es nicht moglich, den Sinus yom 
Vorhof aus, also riicklaufig, zur Tatigkeit zu bringen. Bei starker 
Vaguswirkung ist der Vorhof durch kiinstliche Reizung nicht leicht 
zur Tatigkeit zu bringen. An der Kammer konnte J. PREYER (I) diese 
Wirkung nicht feststellen. 

Bemerkenswert ist die Tatsache, daB nach wieclerholter Vagus
erregung die Erscheinungen eine gewisse Veranderung erfahren. 
Reizt man jetzt den Vagus mit schwachen Reizen, so beobachtet man, 
daB sich die Wirkung weniger auf die Uberleitungsgebilde zwischen 
Sinus und Vorhof, als vorzugsweise auf den Vorhof und die Uber
leitungsgebilde zwischen Vorhof und Kammer erstreckt. Das Herz 
arbeitet dann in der friiheren Frequenz weiter; cler Vorhof zieht 
sich aber mit stark verminderter Kraft zusammen. Die Kammer 
beantwortet nun nicht jeden Vorhofsschlag, sondern jeden zweiten 
oder vierten mit einer Zusammenziehung und stellt nicht selten ihre 
Tatigkeit wahrend der Vaguserregung vollig ein. Die Erscheinung 
ist durch eine Verlangerung der refraktaren Phase der Uberleitungs-
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gebilde zwischen Vorhof und Kammer zu erklaren. Es ergibt sich 
nunmehr eine vollige Analogie zwischen der Beeinflussung der 
Uberleitungsfasern an der Sinus-Vorhofs- und Vorhofs-Kammergrenze 
durch den Vagus. 

Das wechselvolle Bild der Wirkung des Vagus auf das Aalherz 
nach wiederholter Reizung laBt sich nur so verstehen, daB offenbar 
chemische Substanzen im Sinne von O. LOEWI bei der Wirksamkeit 
dieses Nerven eine Rolle spielen. Ferner ist fur den Erfolg sicher 
nicht gleichgultig, welches die 
V orgeschichte des Herzens ist, 
d. h. wie oft und welche Ein
griffe am Herzen durch diese 
Stoffe bewirkt wurden. Das 
geht unzweifelhaft aus den 
eigenartigen Unterschieden 
hervor, die man in bezug auf 
die Vaguswirkung bei frischen 
und wiederholt gereizten Pra
paraten findet. 

Sowie man mit der kunst
lichen Vagusreizung aussetzt, 
beginnt das Aalherz wieder 
zu arbeiten, und zwar meist 
mit einer gegenuber fruher 
wenig veranderten Frequenz. 
Eine negativ chronotrope N ach
wirkung gelangt nur aus
nahmsweise zur Beobachtung, 
und zwar nur dann, wenn 
durch die Vaguserregung die 
Tatigkeit des Sinus verlang
samt oder vollig aufgehoben 

Abb. 78. TiHigkeit des Herzens von Anguilla vulgaris L. 
Reizung des linken Vagus. Rollenabstand 22,S em. Regi
strierung von oben nach unten: Sinus, Vorhaf, Kammer, 
Reizmoment des Vagus, Zeit in lit Sek. Man beachte, daB 
auf die Vaguserregung hin der Sinus in der frilheren 
Frequenz weiterarbeitet, wahrend Vorhaf und Kammer 
nur noch auf jeden zweiten Sinusimpuls reagieren. In der 
Kurve sind Mitbewegungen der anderen Herzabteilungen, 
vorzugsweise def Kammer, enthalten. Die Kammer, die 
vor der Vaguserregung gegeniiber dem Vorhof halbiert 
hat, schlagt nach der Vaguserregung im VoUrhythmus des 

Vorhofs. (Nach]. PREYER.) 

wurde. Dagegen lieB sich sehr haufig cine Nachwirkung in dem 
Sinne feststellen, daB sich der Vorhof nach Aussetzen des Vagus
reizes mit allmahlich zunehmender Kraft zusammenzieht. Spate
stens nach S Schlagen ist aber seine Kontraktionsstarke die gleiche 
wie vor der Vaguserregung. 

1m Gefolge einer Vaguserregung beobachtet man nicht sclten 
eigenartige Storungen der Herztatigkeit, wie sie in erster Linie 
v. SKRAMLIK (IS) am Schildkrotenherzen feststellte. Freilich halten 
diese am Aalherzen [vgl. J. PREYER (I) 1 im allgemeinen nur kurze 
Zeit an. Es handelt sich urn Arrhythmien des Sinus, wobei manchmal 
cin spontaner Schlag des Vorhofs durchbricht, der offenbar durch 
das Eingreifen des Automatiezentrums im Ohrkanal bedingt ist. 
Weiter machen sich Dauerstorungen an den Uberleitungsgebilden 
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zwischen Vorhof und Kammer bemerkbar, indem die Kammer gegen
uber dem Vorhof zu halbieren beginnt (vgl. Abb. 77). Urn so auf
falliger ist dann die Erscheinung, daD nach einer Erregung des Vagus 
eine bereits zuvor bestehende Halbierung der Kammer gegenuber 
dem Vorhof fur einige Zeit aufgehoben wird (s. Abb. 78). Es ist 
kaum anzunehmen, daD dieser Erfolg direkt auf die Vaguserregung 
zuruckzufuhren ist. Denn wie sollte derselbe Nerv, der die Uber
leitungsgebilde unzweifelhaft im ungunstigen Sinne beeinfluDt -
man· denke vor all em an die Verlangerung ihrer refraktaren Phase -
nun plotzlich eine Steigerung ihrer Leistungsfahigkeit herbeifuhren! 
Vielmehr ist daran zu denken, daD sich die Uberleitungsgebilde 

Abb. 79. Tatigkeit des Herzens von Scylliu,nt canic~tla L. Vaguswirkung auf das Herz. Registrierung von 
oben nach nnten: Zeit in 1/1 Sek., Vagusreizung, Vorhofs- und Kammerzusammenziehung. Man beachte den 
Eintritt der Vaguswirkung, den Zeitpunkt der Wiederaufnahme der Herztatigkeit, den Stillstand von Vorhof 
und Kammer und die kleinen Ausschlage des Vorhofshebels wahrend des Vagusstillstandes, die auf die 

Tatigkeit des Sinus zuruckzufiihren sind. 

zwischen Vorhof und Kammer wahrend der Zeit der durch die Vagus
erregung erzwungenen Ruhe zur fruheren Arbeitsfahigkeit erholen. 

Weitere Uberleitungsstorungen machen sich, wie ich otters beob
achtet habe, nach einer Vaguserregung in Form der WENCKEBACH
schen Periodik bemerkbar. Endlich kann man nicht selten im Gefolge 
eines starkenVagusreizes beim Vorhof Flimmern hervorrufen, das 
allerdings nach einiger Zeit wieder vergeht. 

An Vorhof und Kammer sind wahrend einer Vaguserregung 
manchmal Tonussenkungen zu beobachten. Doeh handelt es sieh bei 
dieser Erscheinung nicht etwa urn eine primare Wirkung des Vagus 
auf den Tonus, vielmehr urn einen NachlaD derjenigen Tonussteigerung, 
die zuvor an der Kammer infolge der frequenten Tatigkeit zustande 
kam und die dureh die Stillegung des Herzens versehwindet. Mit 
der Bewertung von Tonusanderungen am Fischherzen im Zusammen
hange mit einer Vaguserrcgung muD man stets sehr vorsichtig sein, 
da diese vielfach aueh durch andere Ursachen, vor aHem den Zug be
nachbarter Gewebe, vorgetauscht werden konnen, die bei der Vagus
erregung mitgereizt werden. Das laDt sich nicht immer vermeiden. 
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b) In hohem Grade bemerkenswert ist der Erfolg einer Vagus
wirkung bei den K norpelfisehen, und zwar sowohl bei den H aien 
[vgl. v. SKRAMLIK (10)] als auch bei den Roehen [vgl. KOEHNLEIN (2)]. 

N aeh Ablauf der Latenz stellen V or
hof und Kammer ihre Tatigkeit ein, 
der Sinus arbeitet aber in der Regel 
weiler, und zwar regelmafJig, durehaus 
im fruheren Rhythmus (s. Abb. 79). 

Als eine besondere Eigentiimlich
keit der Vaguswirkung beim Knorpel
fisehherzen sol! hervorgehoben sein, 
daD sie von der Starke des Reizes im 
groBen ganzen unabhangig ist. Diesc 
GesetzmaDjgkeit gilt freilich nur bei 
Erregung des linken Vagus. Wiestark 
dieser auch gereizt wird, immer tritt 
der gleiche Erfolg ein. Das gilt abcr 
nicht fur den rechten Vagus. Bei Ver
starkung des Reizes werden die Zu
sammenziehungen des Sinus merklich 
schwacher und verschwinden bei einem 
sehr starken Reiz vol!ig. Bei starkerer 
Reizung des rechten Vagus kann man 
dann, selbst mit bewaffnetem Auge, 
nicht die geringste Bewegung am 
Sinus und den beiden Canales Cuvieri 
beobachten. In ganz seltenen Fal!en 
lieD sich ein verlangsamtes Schlag en 
bei Reizung des rechten Vagus fest
stellen. Der reehte Vagus wirkt also 
bei den K norpelfisehen anders als der 
linke. Das ist deswegen von beson
derem Interesse, wei I beim Aalherzen 
ein Unterschied in der Wirkung des 
rechten vom linken Vagus nicht fest
gestellt werden konnte. 

Reizt man den Vagus nicht bloD 
kurz, sondern durch langere Zeit, so 
ergeben sich weitere eigenartige Er
scheinungen. Es beginnen namlich 
Pulse durchzubrechen, und zwar zieht 
sich gelegentlieh der Vorhof zusammen und es folgt ihm im ubliehen 
Interval! die Kammer nacho Diese durehbrechenden Schlage des Vor
hofs treten nieht etwa im fruheren Normalintervall der Herzschlage auf. 
Doeh betragt der zeitliche Abstand zweier Zusammenziehungen stets 
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ein ganzes Vielfaehes der ursprlingliehen Herzrevolution. Zumeist ist 
das Intervall (s. Abb. 80) doppelt oder gar vierfach so groB. Seine 
VergroBerung gegenliber der Norm beschrankt sieh durehaus nieht 
etwa allein auf eine Vervielfachung mit geraden Zahlen. Man beob· 
achtet nieht selten eine Verlangerung der Pausen zwischen zwei 
solchen durehbrechenden Herzschlagen auf das Drei., Flinf., ja sogar 
Siebenfaehe der Norm. 

Besonders interessant ist, daB die Kraft, mit der die Zusammen· 
ziehungen des Vorhofs und der Kammer wahrend einer Vagus· 
reizung erfolgen, gegenliber der Norm durchaus nieht geschwacht ist. 
Das hatten schon BOTTAZZI (I) und MCQUEEN beobaehtet. Man kann 
also bei den K norpeljlossern keine negativ inotrope Wirkung des 
Vagus auf die abhangigen Herzabteilungen feststellen. 

Damit steht in vollem Einklang, daB Vorhof und Kammer trotz 
der Vaguswirkung in vollem Umfange leistungsfahig sind. Klinstlich 
hervorgerufene Zusammenziehungen von Vorhof und Kammer wah· 
rend eines Vagusreizes weisen die gleiehe Hohe auf wie zuvor oder 
hernaeh. Es besteht weder eine negativ bathmo· noeh eine negativ 
inotrope Wirkung des Vagus an den abhangigen Herzabteiluhgen des 
Knorpeljischherzens. Diese Tatsache verdient ganz besondere Hervor· 
hebung, ebenso wie der Befund, daB wahrend der Vagusreizung eine 
klinstlich gesetzte Erregung des Vorhofs auf die Kammer und eine 
solche der Kammer auf den Vorhof libertragen wird. Man kahn diese 
heiden Herzabteilungen wahrend des Vagusstillstandes sogar auf eine 
groilere Frequenz setzen, als sie zuvor durch die Sinusantriebe gegeben 
war (s. Abb. 81 und 82). Alle Erregungen des Vorhofs werden auf 
die Kammer, alle Erregungen der Kammer auf den Vorhof libertragen. 
KOEHNLEIN (2) hat erganzend gefunden, dail beim Rochenherzen, 
das durch eine Vaguserregung stillgestellt wurd"e, klinstlich gesetzte 
Erregungen des Conus arteriosus sich rlicklaufig liber die Kammer 
nach dem Vorhof ausbreiten. Das dlirfte auch bei den Scyllium·Herzen 
der Fall sein. 

Der Stillstand des Knorpeljischherzens in Diastole bei Erregung 
des Vagus beruht also auf der Schaffung eines Blockes zwischen Sinus 
und Vorhoj. Bei dies en Herzen wirkt der Vagus so wie eine 1. STAN' 
NIUssehe Ligatur. In ihrem Gefolge bleiben Vorhof und Kammer 
stillstehen, wahrend der Sinus in unverandertem Rhythmus weiter· 
arbeitet. Der durch die Ligatur herbeigeflihrte Block ist aber nieht 
mehr rlickgangig zu machen, da durch das Zuziehen des Fadens das 
Gewebe zerstbrt wird; der durch den Vagus gesetzte sinoaurikulare 
Block dagegen lost sich mit Beendigung der Reizung. 

Eine Nachwirkung der Vaguserregung wurde niemals beobachtet. 
Unmittelbar nach Aufhoren der Vagusreizung nimmt das Herz seine 
Tatigkeit in vollem Umfange wieder auf. Nur gelegentlich macht 
sieh am V orhof, vorzugsweise aber an der Kammer, ein Anstieg der 
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AusschEige in der Art einer Treppe bcmerkbar. Dieser bcruht offen
bar darauf, daB der Herzmuskel durch die Unt~itigkeit in seiner 
Leistungsfahigkeit beeintrachtigt wurde. 

Es handclt sich also bei den K norpeljischherzen um cincn tiber
raschend einfachen Mechanismus, mit dessen Hilfe dcr Vagus das 

Abb. 81. Tatigkeit des Herzens von Scyllium canicula L. Registrierung von oben nach ulltcn: Ktillstlicher 
Reiz des Vorhofs, Vagusreiz, Zeit in til Sek., Vorhofs- und KammcrausschHige. Man beachtc, daB def Sinus 
trotz Vagusreizung weiterarbeitet. Der Vorhof ist kiinstlich erregbar. Die Vorhofskontraktionen werden 
zum gr6LHen Teit auf die Kammer iibertragen. Nach Aufboren def Reizung bleibt das Herz wieder still
steben. Hervorgeboben sci, daB keine negativ inotrope Wirkung bei der Zusamrnenziehung def beiden 

abhangigen Herzabteilungcn zu verzeiehnen ist. 

Abb. 82. Tatigkeit des Herzens von Scyllium canicula L. Registrierung von oben nach unteu: KiillstliGhcr 
Reiz'der Kammer, Vagusreiz, Zeit in 1/1 Sek., Vorhofs- und KammeraussehIage. Man beaehte, daB der Sinus 
wahrend der Vagusreizung weiterarbeitet. Auf einen kiinstliehen Reiz hin zieht sieh die Kammer zusarruneu, 
und es folgt ihr der Vorhof zumeist nacho Sowie die kiinstliche Reizung aufhort, bleiben die beiden Abtei
lungen wieder stillstehen, wahrend der Sinus weiter tatig ist. Hervorgehoben sei, daB keine negativ inotrope 

""irkung bei der Zusammenziehung der beiden abhangigen Herzabteilungen zu verzeichnen ist. 

Herz stillstellt. Bei diesen Tieren beschrankt sich die Vaguswirkung 
auf eine Verliingerung der refraktaren Phase der Dberleitungsgebilde 
zwischen Sinus und Vorhof, die sogar unendlich werden kann. Wird 
die refraktare Phase gegenuber der Norm.bloB verlangert, so reagiert 
der Vorhof auf jeden zweiten, dritten usw. Antrieb, der yom Sinus 
einlangt. 
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IZOUIERDO (I) hat in neuerer Zeit wiihrend der Vagushemmung 
eine Verlangerung der Uberleitungszeiten zwischen Sinus und Vorhof 
beobachtet, die indessen nicht sehr lang anhielt. Eine Naehwirkung 
der Vaguserregung besteht nach seinen Angaben darin, daB im Gefolge 
einer ganz starken Reizung des Vagus fur kurze Zeit die Uberleitung 
der Erregung yom Sinus auf den Vorhof rascher vermittelt wird als 
in der Norm. Die gleichen Erscheinungen traten auch nach Atropini
sierung des Herzens auf, wenn man die Ductus Cuvieri frequent reizt. 
Das Intervall zwischen Vorhofs- und Kammertatigkeit wird dagegen 
nach seinen Angaben dureh Vaguserregungen nieht veriindert. 

AlJb. 83. Tatigkeit des Herzens von Coitus scorpius L. Registrierung von oben nach untcn: Vorhof, Kammer, 
Zeit in 1/5 Sek., Vagusreiz. Man beachte im Gefolge def Vagusreizung die Verlangsamung def Tatigkeit von 

Vorhof und Kammer ohne Anderung der Kraft. (NaGh BIELIG.) 

c) Bei den Her,zen ~'orn Typus C -- genau untersueht wurden bis
her durch BU .. SCHKO Tinea vulgaris Cuv. und dureh BIELIG (2) 
Coltus seorpius L. - macht sich der erste Erfolg einer sehwaehen 
Vaguserregung darin bemerkbar, daB Vorhof und Kammer langsarner 
zu arbeiten beginnen (s. Abb. 83). Die Starke der Zusammenziehung 
der beiden Herzabteilungen bleibt furs erste unverandert. Nur in 
ganz seltenen Fallen gelingt es, durch entsprechende Abstufung des 
Reizes ein V crhalten des Herzens hervorzurufen, das bis zu einem 
gewissen Grade das Gegenstuek des eben beschriebenen darstellt, 
niimlich daB der Vorhof schwacher arbeitet als in der Norm (negativ 
inotrope Wirkung), ohne daB sich seine Frequenz andert. Setzt man 
mit der Reizung aus, so nimmt der Vorhof seine Tatigkeit in gegen
uber fruher unveranderter Frequenz und unvermindertem Kontrak
tionsumfange wieder auf, und es folgt ihm die Kammer in ublicher 
Weise nacho 

Verstarkt man den Reiz, so bleibt das Herz nach einer Latenz 
von etwa I Sek. in Diastole stillestehen. Der Vorhof stellt seine 
Tiitigkeit ein und im Zusammenhange dam it naturlich auch die 
Kammer. Wiihrend des Stillstandes sind Vorhof und Kammer kilnst
lick erregbar. Reizt man den Vorhof, so zieht er sich mit unver
minderter Kraft zusammen, und es folgt ihm im entsprechenden 
Intervall die Kammer nacho Reizt man die Kammer, so zieht sich 
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nach der Kammer rucklaufig auch der Vorhof zusammen. Nach 
Beendigung der Vagusreizung macht sich gelegentlich am Vorhofe 
bei Wiederaufnahme der Tatigkeit eine schwache negativ inotrope 
Wirkung bemerkbar, die aber sehr rasch abklingt. BIELIG (2) beob
achtete nicht selten im Gejolge eines mittelstarken Vagusreizes, daB 
das Herz dann langere Zeit hindurch langsamer schlug als vor der 
Vagusreizung, und daB es seine Tatigkeit in der fruheren Frequenz 
erst allmahlich wieder aufnahm. 

Bei ganz starken Reizen ist die Erregbarkeit des Vorhofs im 
Vagusstillstand sehr stark herabgesetzt, ja sogar vollig aufgehoben. 
Gelegentlich sind namlich seine Kontraktionen auf einen Reiz hin 
so schwach, daB sie gar nicht zu registrieren sind. DaB cine Erregung 
des Vorhofs unter solchen Bedingungen uberhaupt stattgefunden 
hat, kann man nur aus dem Verhalten der Kammer entnehmen, die 
sich in einem entsprechenden Intervall nach der Reizung des Vorhofs 
zusammenzieht. Die Erregbarkeit der Kammer ist in keiner Weise 
verandert. Reizt man sie kunstlich, so zieht sie sich mit unvermin
derter Kraft zusammen. Ob die Erregung der Kammer jetzt ruck
laufig auf den Vorhof ubertragen wird, laBt sich nicht ohne wei teres 
entscheiden, da ja die Kontraktionsfahigkeit des Vorhofs sehr stark 
herabgesetzt ist. 

BLASCHKO beobachtete gelegentlich, daB die einzelnen Anteile 
des Vorhofs von der Vaguswirkung in ungleichem MaBe betroffen 
sind. Man kann namlich bei mechanischer Reizung mit Hilfe von 
Nadelstichen sehr viel leichter eine Wirkung vom Vorhof auf die 
Kammer bekommen, wenn man den sog. Ohrkanal reizt, als wenn 
man den eigentlichen Vorhofsanteil erregt, der sich uber den Ohr
kanal vorwolbt. Offenbar erlischt die Anspruchsfahigkeit des eigent
lichen Vorhofsgewebes fruher als die des Ohrkanals. Bei den Herzen 
vom Typus C konnte ein Unterschied in der Leistungsfahigkeit des 
rechten gegenuber dem linken Vagus nicht mit Sicherheit festgestellt 
werden. 

Es bedarf hier noch der Erwahnung, daB im Vagusstillstand die 
einzelnen Abteilungen der Herzen vom Typus A und B nach den 
Untersuchungen von FREDERICQ und BROUHA eine Verkurzung der 
Chronaxie aufweisen. So verkurzte sich beim Vorhof des Aales die 
Chronaxie von normalerweise (ohne Vagusreizung) 4 a auf etwa I a, 
bei der Kammer von rund 4 a auf etwa 2 a. Irgendwelche gleich
sinnigen Anderungen der Rheobase waren dabei nicht zu vcrzeichnen. 

Es ist nunmehr am Platze, einen Vergleich zwischen der Vagus
wirkung bei den Herzen der Fische vom Typus A, B und C anzustellen, 
untereinander und mit den Herzen anderer Tierarten. Die Vaguswir
kung beim Aalherzen erinnert in einem gewissen Umfange an die 
beim Herzen von Scyllium canicula L. und von Torpedineen. Bei 
beiden Fischherzen - vom Typus A sO\\"ohl wie B - erfolgt namlich 



----~~ -~--~ ------- ~---~.-- ~---.-~~ 

108 EMIL VON SKRAMLIK: 

der Stillstand des Herzens schon bei einer Schwellenerregung des 
Vagus durch cine Verlangerung der refraktaren Phase der Uber
leitungsgebilde zwischen Sinus und Vorhof bis auf unendlich, wahrend 
der Sinus in unveranderter Weise noch weiterarbeitet. Wie beim 
Aalherzen wird auch beim Herzen der K norpelfische durch eine starke 
Vagusreizung die Sinustatigkeit verlangsamt bzw. vollig stillgelegt. 

Es ergaben sich naturlich auch wesentliche Unterschiede zwischen 
der Wirkung der Vagi bei diesen beiden Herzen. Hier ist vor allem 
hervorzuheben, daB eine negativ inotrope Wirkung des Vagus auf den 
Vorhof beim Herzen vom Typus A sehr ausgepragt ist, wahrend sie 
bei den Herzen vom Typus B vollig fehlt. Ferner kann man beim 
Aalherzen den Stillstand des Sinus durch Erregung des rechten 
sowohl als auch des linken Vagus herbeifuhren, beim Herzen von 
Scyllium canicula L. dagegen vorzugsweise nur durch Reizung des 
rechten Vagus. Auch ist beim Aalherzen eine Wirkung der Vagi auf 
die Uberleitungsgebilde zwischen Vorhof und Kammer zu verzeichnen, 
wahrend eine solche beim Herzen des Katzenhaies niemals gegeben ist. 

Bei den Fischherzen vom Typus C erinnert die Vaguswirkung an 
die bei den Herzen vom Typus A insofern, als man bei beiden Fisch
herzarten sehr lcicht cine Verlangsamung der Herztatigkeit und fast 
stets cine ausgepragt negativ inotrope und bathmotrope Wirkung am 
Vorhof herbeifuhren kann. 

Die Vaguswirkung bei den Fischherzen vom Typus A und C erinnert 
durch die negativ inotrope Wirkung am Vorhof sehr stark an die 
Wirkung des Vagus bei den Amphibien und Reptilien. Bei letzteren 
ist aber, wenn auch nicht ausnahmslos, so doch viclfach eine Vagus~ 
wirkung auch an der Kammer zu verzeichnen, die bei den Fischherzen 
vom Typus A und C vollig fehlt. 

Sehr grof3 ist nach dem Vorgebrachten der Unterschied zwischen 
cler Vaguswirkung bei den Herzen der Knorpelflosser und denen der 
~-1mphibien und Reptilien. 

Es erhebt sich nunmehr die Frage, auf welche Weise das Vagus
zentrum in der Medulla oblongata erregt werden kann. Hier ist in 
erster Linie an eine reflehtorische und an eine drtliche bzw. intra
zentrale Beeinflussung zu denken. Die reflektorische Beeinflussung des 
Vaguszentrums fiel schon den ersten Beobachtern auf. MCWILLIAM 
crzielte eine Hemmung des Herzens des Aales von den verschiedensten 
Stellen der Korperoberflache und des Korperinneren aus, von der 
l'vlaul- und Pharynxschleimhaut, von den Kiemen, der Haut des 
Kopfes und des Schwanzendes, yom Peritoneum parietale, nicht aber 
yom Peritoneum viscerale. Gleiche Beobachtungen wurden an den 
Knorpelflossern gemacht. ~ach BETHE (I) lost Streichen der Haut 
bei Scyllium canicula L. reflektorischen Herzstillstand aus, solange 
die Vagi unversehrt sind. Uber ahnliche Beobachtungen berichtet in 
neuerer Zeit auch LUTZ (I, 2, 3). 
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Bei zahlreichen anderen Knochenjischen als den Aalen wurde eben
falls die leichte reflektorische BeeinfluBbarkeit des Herz-Vagus
zentrums festgestellt. So vor allem von WESLEy-MILLS bei Batrachus 
tau, und zwar nicht nur von den bereits gcnannten Organen, sondern 
auch von den Baucheingewciden und der Schwimmblase aus. Eigen
artig ist seine Beobachtung, daB schwache Reize, vor allem solche, 
die den Schwanz und Anus treffen, meist eine Akzeleration des Herz
schlages herbeizufiihren. Nach allen bisherigen Beobachtungen iiber 
die Herznervenwirkung bei den Fischen miiBte also durch solche 
Eingriffe nicht eine Verstarkung, sondern vielmehr ein N achlassen 
des Vagustonus herbeigefiihrt werden. KOLFF, die an Barbus jluvi
atilis AG. und Telestes muticellus experimentierte, beobachtete nie
mals eine reflektorische Beschleunigung der Herztatigkeit. 

Hier ist auch des voriibergehenden Herzstillstandes zu gedenken, 
der eintritt, wenn ein Fisch aus dem Wasser an die Luft gebracht 
wird. Vielleicht handelt es sich auch hier urn eine reflektorische 
Beeinflussung des Vagus von den Kiemen aus. Denn bei jedem 
spontan oder kiinstlich ausgelosten Atemstillstand bleibt nach den 
Feststellungen von SCHOENLEIN und WILLEM, BRUNINGS und GITTER( I) 
auch das Herz voriibergehend stillstehen. Atem- und Herzstillstand 
treten bei M eeresjischen gleichzeitig ein, wenn man das Seewasser 
durch SiiBwasser ersetzt oder zu dem Seewasser z. B. Chloroform 
oder Karbol hinzufiigt. 

DaB es sich bei allen diesen Erscheinungen urn eine rejlektorische 
Beeinjlussung des Herz-Vaguszentrums hande1t, geht aus einem Ver
suche von SCHOENLEIN hervor. Nach Injektion von Atropin in die 
Kiemenarterie schlagt namlich das Herz nach allen den genannten 
Eingriffen ungestort weiter. Dasselbe ist natiirlich der Fall, wenn 
man die Vagi durchschneidet. 

Es gibt auch eine rejlektorische Beeinjlussung des Vaguszentrums 
bei den Fischen durch den Nervus depressor. Soweit man aus einer 
Untersuchung von KAZEM-BECK und DOGIEL (r) am Hecht entnehmen 
kann, verlauft dieser zarte Nerv mit einer Coronararterie zum Ven
trikel. Er laBt sich zentralwarts bis zum ersten Riickenmarksnerv 
verfolgen, aus dem er entspringt. Trotzdem vermuten KAZEM-BECK 
und DOGIEL, daB seine Fasern wie beim Depressor anderer Wirbeltiere 
aus dem Vagus stammen. Erregt man seinen zentralen Stumpf, 
so kommt es zu einer Verlangsamung der Herztatigkeit, nicht selten 
zu einem reflektorischen Herzstillstand, der mehrere Sekunden anhalt. 

Uber die ortliche und intrazentrale Beeinflussung des Vagus
zentrums bei den Fischen ist bisher wenig bekannt. J. PREYER, die 
auf meine Anregung hin einige Versuche anstellte, beobachtete, daB 
durch jeglichen Druck auf die Rautengrube ein Herzstillstand herbei
gefiihrt wird. Dieser ist auch zu verzeichnen nach Abtragung der 
der Rautengrube vorgelagerten Gehirnanteile. So tritt im Gefolge 
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einer Zerstorung der Hemispharen ein langer dauernder Herzstill
stand ein. Auf diesem Gebiete mussen aber noch weitere Versuche 
Klarheit schaffen. 

IV. Physiologie des an das Herz angeschalteten 
Kreislaufsystems. 

Erhebt sich die Frage nach den Grundlagen fur den Umlauf des 
Blutes in dem an das Fischherz angeschlossenen Kreislaufsystem, so 
befinden wir uns in gro:!3en Schwierigkeiten, denn es ist hieruber nur 
wenig bekannt. Die Leistungen der einzelnen Anteile des Kreislauf
systems sind namlich vorzugsweisc bei den Sdugetieren und von den 
niederen Wirbeltieren beim Frosch gepriift worden. 

Und doch bietet das Kreislaufsystem der Fische eine ganze An
zahl von sehr interessanten Eigentumlichkeiten, die einer Unter
suchung wert sind. Da:!3 an diese bisher noch nicht herangegangen 
wurde, ist in erster Linie darauf zuruckzufuhren, da:!3 man der Klasse 
der Fische von seiten der Physiologen uberhaupt keine genugende 
Beachtung geschenkt hat. Denn man kann hierfur nicht etwa geltend 
machen, da:!3 die Versuchstechnik besondere Schwierigkeiten dar
bietet. Neben einer Anzahl kleiner Vertreter in der Klasse der Fische 
gibt es ja auch sehr gro:!3e Exemplare, die zum Versuche herangezogen 
werden konnten. 

Die Aufgabe einer Lehre von den Leistungen des Kreislaufsystems 
der Fische ware dahin zu umrei:!3en, da:!3 man nach Besprechung der 
Besonderheiten der Kreislaufbahn anzugeben hatte, wie sich an 
verschiedenen Stellen des Systems, und zwar den Arterien, Kapillaren 
und Venen, wahrend der Tatigkeit des Herzens die Druck- und 
Stromungsverhdltnisse gestalten. 

Gegenuber clem Kreislaufsystem bei den hOheren W irbeltieren, 
vor aHem den Sdugetieren, liegen die Verhaltnisse bei den Fischen 
insofern einfach, als ihnen fur den Umlauf des Elutes nur ein einziger 
Motor zur Verfugung steht. Auf der anderen Seite ergeben sich fur 
die Blutstromung gewisse Hindernisse, die von dem relativschwach 
ausgebildeten Motor aHein wohl nicht bewaltigt werden konnen. So 
ist zu berucksichtigen, da:!3 das aus dem Herzen herausgetriebene 
Blut bei den Fischen sicher zwei Kapillarsysteme nacheinander zu 
durchflie:!3en hat, und zwar stets das der K iemen und des Korpers. 
Gelegentlich sind es sogar drei Kapillarsysteme, die passiert werden 
mussen, da in die genannte Strombahn auch noch der Pfortaderkreis
lauf eingeschaltet sein kann. 

Freilich tritt hier begunstigend ins Spiel, da:!3 die Gesamtblutmenge 
bei den Fischen gegenuber anderen Wirbeltieren relativ gering ist. Bei 
den Fischen betragt sie namlich, soweit die Messungen von WELCKER 

an Knochenfischen als zutreffend anerkannt werden konnen, minimal 
1,3 bis maximal 1,8% des Korpergewichtes. Des Vergleiches wegen 
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sei hier angefiihrt, daB die Blutmenge beim Mensehen bzw. bei den 
meisten Siiugetieren nach neueren Messungen etwa 5 % des Korper
gewichtes betragtl. 

Von einem nicht zu unterschatzenden EinfluB auf die Erleichterung 
der Blutbewegung im Kreislaufsystem der Fische diirfte die normaler
weise gegebene horizon tale Lagerung des Fischkorpers im Wasser 
sein. Eine Blutforderung gegen die Schwerkraft findet unter dies en 
Bedingungen nur in ganz geringem Umfange statt. Die Stromungs
verhaltnisse im Kreislaufsystem der Fische werden sofort anders, 
sowie man ihren Korper aus der gewohnten HorizontaHage heraus
bringt. Das geht in erster Linie aus den Versuchen von L. HILL 
hervor. SteHt man einen an einem Brettchen festgebundenen Aal 
in der Luft senkrecht mit dem Kopfe nach oben, so wird das Herz 
nach wenigen Schlagen blutleer. Es kann wieder gefiiHt werden, 
\Venn man den Korper des Tieres vom Schwanzende nach oben zu 
streicht. Aus diesem Versuche geht unzweideutig hervor, daB bei 
aufrechter SteHung des Tieres die Herzkraft nicht ausreicht, urn das 
Blut durch die Arterien und Venen zum Herzen zuriick zu treiben. 

Uber die GrofJe des Druekes in den Herzhohlen, vor aHem der Kam
mer, und das Sehlagvolumen bei den Fisehen ist nahezu gar nichts 
bekannt. Bei Durchstromungsversuchen an Herzen von Roehm 
(Raja clavata L.) bestimmte MINES (3) die GroBe des Minutenvolumens 
zu etwa 4-6 cern, das gegen einen Druck von etwa 13 mm Hg aus
geworfen wurden. Es handelte sich urn kleine Tiere von etwa 120 g 
Gewicht. Sehr viel ist mit diesen Zahlen schon deswegen nicht an
zufangen, weil MINES bei seinen Versuchen verschiedene Durch
spiilungsfliissigkeiten in ihrer Wirkung auf das Herz priifte. Es ist 
ja nicht gesagt, daB gerade diese die giinstigsten fiir die Unterhaltung 
der Herztatigkeit waren. 

Ebensowenig verfiigen wir iiber systematisehe Blutdruekunter
suehungen bei den Fisehen [vgl. v. SKRAMLIK (19)]. Diese wurden 
vielmehr zumeist nur gelegentlich anderer Versuche gemacht. Es 
ist nicht iiberraschend, daB wir gerade in bezug auf den Blutdruck 
bei den Fischen den schwankendsten Zahlenangaben in der Literatur 
begegnen. Denn die Klasse der Fische zeichnet sich durch eine 
groBe Anzahl von Unterklassen aus, deren Vertreter in bezug auf 
GroBe und Bau der Herzen und der Beschaffenheit des Kreislauf
systems nicht ohne wei teres miteinander zu vergleichen sind. 

1 Ob die Blutmenge bei kleineren Fischen in Prozenten des Korper
gewichtes etwas grtiBer ist als bei grtiBeren. ist noch nicht sichergestellt. 
Beachtenswert ist die Angabe von HYDE. daB Roehm (verwendet wurden 
Raja erinaeea und Raja binoeulata) von 550-700 g Korpergewicht 25-60 g 
Blut besitzen; das waren also 4.5 bzw. 4.3 % des Korpergewichtes. Sie weist 
allerdings auf eine Angabe von HARRIS hin. der bei Roehen die Blutmenge 
zu 2.5 % des Ktirpergewichtes bestimmte. 
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Abgesehen von der Art und GrofJe des Fisckes wird natiirlich fur 
das Ergebnis auch von ausschlaggebender Bedeutung sein, an welcher 
Stelle des Kreislaufsystems die Messung gemacht wird. Der Truncus 
arteriosus, das GefaB, das unmittelbar aus der Herzkammer hervorgeht, 
laBt sich nicht ohne weiteres endstandig mit einem Manometer ver
binden, ohne daB der Kreislauf aufs schwerste geschadigt wird. Und 
die anderen GefaBe, wie z. B. die Kiemenarterien oder die Aorta dor
salis, sind experimentellen Untersuchungen nicht leicht zuganglich. 
Wie unsicher die bisher gemachten Blutdruckmessungen sind, geht 
aus den Zahlenangaben von GREENE beim Lacks hervor, der in der 
Aorta ventralis dieser Tiere Blutdruckwerte gefundcn hat, die zwischen 
47 und 120 mm Hg schwanken. 

Tabelle 23. Blutdruck bei Fischen. 

Tier I Druck I 
in mmHgI Ort der Messuug Autor 

Scyllium canicula. 40 -45 Kiemenarterie, Puls- SCHOENLEIN 
druck 1,5-7 mm Hg 

Scyllium canicula. 7- 10 Darmarterie SCHOENLEIN 
Carcharias 32-42 Kiemenarterie LYON 
Raja erinacea 20 

" 
HYDE 

Torpedo. 16-30 Kiemenarterie, Puls- SCHOENLEIN 
druck 1,5-7 mm Hg 

Barbus fluviatilis 42 Kiemenarterie VOLKMANN 
Silurus glanus L.. I 18,5 VOLKMANN I " Salmo (salar L. ?) . i 47- 120 Aorta ventralis GREENE 
Esox lucius L. 84 1m Stamme der VOLKMANN 

Kiemenschlagader 
Esox lucius L. 35,5 Kiemenarterie VOLKMANN 
Anguilla vulg. L.. 65-70 JOLYET 
Lophius piscat. L. 37 SCHOENLEIN 

Die bisher in der Literatur niedergelegten Werte uber den Blut
druck bei den Fischen an verschiedenen Stellen des arteriellen An
teiles des Kreislaufsystems sind in Tabelle 23 niedergelegt. Sie sind 
alle mit groBer Vorsicht aufzunehmen. Die Methodik der Blutdruck
messung war zumeist nicht einwandfrei. Wenn ich die dritte Spalte 
der Tabelle mit "Ort der Messung" betitelt habe, so soll dies nur etwas 
daruber aussagen, an welcher Stelle des Kreislaufes das zur Druck
messung benutzte Manometer eingesetzt war. Wenn also z. B. hier 
angegeben ist "Kiemenarterie", so besagt die betreffende Zahl nichts 
uber die GroBe des Blutdruckes und dessen Schwankungen in der 
Kiemenarterie se!bst, wenn das zur Messung verwendete Manometer 
endstandig in dieses GefaB eingebunden war. Es wird dadurch vie!
mehr AufschluB gegeben uber die Hohe der Blutdruckschwankungen 
in der Aorta ventralis, von der seitenstandig die Kiemenarterien 
abgehen. 
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Diese kritischen Bemerkungen durften vor allem auch auf die 
Angabe von GREENE zutreffen, der beim Lachs den Druck in der 
Aorta ventralis gemessen hatte. War sein Manometer wirklich in 
die Aorta ventralis endstiindig eingebunden, so wurde auf diese Weise 
der Druck in dem Bulbus arteriosus bzw. der Herzkammer gemessen. 
Daraus wurde sich erklaren, daB die Zahlen von GREENE so sehr vie I 
graBer sind, als die der ubrigen Beobachter. Leider stand mir seine 
Abhandlung nicht im Original zur Verfugung. VOLKMANN sagt auf 
S. 178 seines Buches, daB der fur den Hecht gefundene Druck im 
Stamme der Kiemenschlagader mit 84 mm Hg fur einen Fisch auBer
ordentlich hoch ist. Es ware dies dadurch veranlaBt worden, "daB 
der Druckmesser mit einfacher Kanule gleich unterhalb des Bulbus 
arteriosus eingefuhrt war". 

Des Interesses wegen bemerke ich, daB LYON seine Blutdruck
messungen in einer Kiemenarterie von 0,9-1,8 m langen Exemplaren 
von Carcharias vornahm. Eines von den Versuchstieren hatte sogar die 
stattliche Lange von 2,0 m. Die geringen, bei diesen Tieren ermittelten 
Blutdruckwerte von 32-42 mm Hg wurden darauf hinweisen, daB 
die Herzkraft bei groBen Fischen nicht anders ist als bei kleinen. 

Auf welche Schwierigkeiten das Einbinden von Manometern bei 
den Fischen stoBt, geht z. B. aus einer Bemerkung von SCHOENLEIN 
(S. 521 seiner Arbeit) hervor. Er sagt dort namlich, daB der Versuch 
leicht mif31ingen kann, weil bei platzlichen Bewegungen des Tieres 
"in das GefaB Luft aspiriert" wird. 

Der einzige, der meines Wissens bisher Blutdruckmessungen bei 
den Fischen an verschiedenen Stellen des Kreislaufsystems durch
gefuhrt hat, war SCHOENLEIN. So bestimmte er bei Scyllium canicula L. 
neben dem Druck in der Aorta ventralis auch den in einer "Kiemen
vene" (gemeint ist damit natiirlich eine Arteria epibranchialis) und 
maB dort einen Druck von 7 mm Hg. War das Manometer endstandig 
in die Arteria epibranchialis eingebunden, so ist natiirlich sehr schwer 
zu sagen, fur welche Stelle des Kreislaufsystems der betreffende 
Druckwert gilt. Denn es ist ja der Arteria epibranchialis das ganze 
Kapillarsystem der Kiemen vorgeschaltet. Es ware daran zu denken, 
daB unter dies en Bedingungen der Druck in den Kiemenkapillaren 
gemessen wird. Durch AnschlieBen des Manometers an cine Darm
arterie wurde ein Druck von 7-10 mm Hg bestimmt. Wahrscheinlich 
handelt es sich um den Druck in der Arteria coeliaca. Nach den 
Angaben von SCHOENLEIN ware also das Druckgefalle von den Kiemen
kapillaren bis zur Abgangsstelle der Arteria coeliaca ein auBerordent
lich geringes. Das ist nicht unwahrscheinlich, weil ja die Bahn zwi· 
schen diesen beiden Stellen durch die relativ weite Aorta dorsalis 
gebildet wird. Vielleicht ist dieser minimale Druckunterschied ein 
Hinweis darauf, daB sich in den Kiemenkapillaren weitere Triebkrafte 
fUr den Kreislauf geltend machen. 

Ergebnisse der Biologie XI. 8 
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Genauere Messungen uber den Blutdruck in den verschiedenen 
Kapillarsystemen der Fische fehlen meines Wissens vollig. Ebenso 
besteht nur eine unzulangliche Angabe von SCHOENLEIN uber den 
Druck in den Korpervenen (s. S. 532 seiner Abhandlung). Er schreibt 
daruber, daB in den groBen Kardinalsinus der Rochen der Druck 
nahezu gleieh Null ist. Sie sind, wenigstens unter den Bedingungen, 
unter denen SCHOENLEIN seine Versuchstiere gehalten hat, mit Blut 
so wenig gefullt, daB ihre Wande vollig zusammengefallen sind und 
einander anliegen. Auch kann man diese Sinus an der dem Beobachter 
zugekehrten Flache anschneiden, ohne daB Blut ausflieBt. Nach 
BRUNINGS ist der Druck in den groBen Kardinalvenen negativ. Er 
hat aber daruber keine eigenen Messungen angestellt. 

Interessant ist, daB, soweit aus den bisherigen Untersuchungen 
entnommen werden kann, das Blut nach Passieren der Kiemen
kapillaren unter einem restlichen Druck von 7 mm Hg zum Herzen 
zuruckflieBen muBte. Dabei hatte es nicht nur die Korper-, sondern 
gelegentlich auch die Leberkapillaren zu passieren. Es ist natUrlich 
mehr als fraglich, ob dieser geringe Blutdruck ausreicht, das Blut 
zum Herzen zuruckzutreiben. Unter der Voraussetzung, daB die 
Messungen von SCHOENLEIN wirklich richtig sind, muss en zur Herbei
fuhrung des Blutruckflusses zum Herzen wichtige akzessorische Kriijte 
mitwirken. 

DaB der Druck in den Korperarterien der Fische nicht sehr groB 
ist, dafur spricht vor all em die Erfahrung, daB es nur sehr schwer 
gelingt, bei Fischen Blut zu entnehmen. Man hilft sich hier fur 
gewohnlich in der rohen Weise, daB man den Schwanz des Fisches 
abhackt. Es gelingt so aber nur ganz geringe Mengen Blut zu ent
nehmen. Die Blutung hort namlich nach ganz kurzer Zeit wieder auf. 
Hier ist auch der Beobachtung von GRUTZNER zu gedenken, der 
beschreibt, wie nach dies em Eingriff bei den Fischen, auch unter 
Wasser, das Blut fast gleichmaBig herabflieBt, unter auBerst geringem 
Druck. Irgendwelche pulsatorischen StOBe werden nicht beobachtet. 
Das ist deswegen uberraschend, weil bei anderen Kaltblutern, vor 
allem beim Frosch, auch wenn er unter Wasser getaucht wird, das 
Blut aus der angcschnittenen Arteria poplitea in weitem Bogen und 
in deutlich sichtbaren Wirbcln herausstromt. 

Fur die Voranbeforderung des Blutes in die Kiemenkapillaren 
ist sicher nicht allein die Kammer und die von ihr aufgewendete 
Kraft verantwortlich zu machen. Eine wichtige Rolle durfte dabei 
der Conus bzw. Bulbus arteriosus spielen. Der Conus arteriosus des
wegen, wei I er mit Muskulatur ausgestattet ist, die sich im AnschluB 
an die Kammerkontraktion zusammcnzieht und dem Blut eine weitere 
Beschleunigung zu erteilen vermag wahrend der Zeit, da die Kammer 
aus der Systole in die Diastole ubergeht. Der Bulbus arteriosus vermag 
infolge seines Baues eine groBe Menge von Blut aufzunchmen. Seine 
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Wand ist mit hoher Elastizitat ausgestattet, die sich wie ein Wind
kessel beglinstigend flir das Vorantreiben des Blutes auswirken muD, 
sowie der Druck in der Kammer nachlaDt. 

Die Ansicht JOHANNES MULLERs, daB der Conus bzw. Bulbus 
arteriosus der Fische ein akzessorisches H erz darstellt, trifft sicher das 
richtige. Durch diesen Herzanteil wird auf der einen Seite vermieden, 
daB zur Zeit der Zusammenziehung der Kammer cine groBe Blut
menge in die relativ dlinnen und zartwandigen KiemengefaBe ein
schieBt. Auf der anderen Seite wird durch die Wirksamkeit des An
fangsteiles der groBen arteriellen GefaBe, mag er sich zusammen
ziehen oder nicht, das Blut im Kreislaufsystem weiterbefordert, 
wenn die Herzkammer zu arbeiten aufhort. 

Sicher wird das Vorantreiben des Blutes in den arteriellen GefaBen 
auch durch die standigen Atembewegungen der Fische unterstiitzt, 
die ja annahemd in der gleichen Frequenz erfolgen wie die Zusammen
ziehungen des Herzens. Diese Ansicht wird hauptsachlich von 
WILLEM vertreten, der daneben auch daran festhalt, daB bei den 
Fischen ein weitgehender Synchronism us zwischen Atem- und Herz
tatigkeit gegeben ist. 

Flir den Riickstrom des Blutes zum Herzen ist bei den Fischen 
von hoher Bedeutung, daB im Perikardialraum ein negativer Druck 
herrscht. Doch hat schon HILL durch den bereits anderwarts beschrie
benen Versuch dargetan, daB weder der arterielle Blutdruck noch die 
Saugwirkung von seiten des Perikardialraumes genligt, urn das Blut 
bei einem Aal aus dem Schwanz nach dem Herzen emporzuheben, 
wenn das Tier in vertikale Lage (Kopf nach oben) gebracht wird. 

Die Riickstromung des Blutes zum Herzen wird bei den Fischen 
femer durch die standigen Muskelbewegungen der Tiere gcfordert 
(vgl. WILLEM). Vielleicht spielt hier sogar der standige Wechsel des 
Wasserdruckes, der auf dem Tierkorper lastet, cine Rolle. Dieser 
erfahrt bei jedem Steigen oder Sinken des Fisches eine Veranderung. 
Er kann sich beim Ansteigen, wie BRUNINGS auseinandergesetzt hat, 
an den Korpervenen ohne wei teres im Sinne cines Vorantreibens des 
Blutes zum Herzen auswirken. Die Bedeutung des hydrostatischen 
Druckes flir den Kreislauf des Blutes in den Venen zum Herzen geht 
auch aus einer kleinen Abanderung des HILLschen Versuches hervor. 
Stellt man namlich den bereits besprochenen Versuch am Aale nicht 
in Luft, sondern unter Wasser an, so wird das Herz unter sonst 
gleichbleibenden Bedingungen nicht blutlcer. Es halt namlich der 
auf3ere Druck des Wassers einem Teil der Blutsaule das Gleichgewicht. 

Auch iiber die Blutdruckschwankungen im Kreislaufsystem der 
Fische ist sehr wenig bekannt. Wir verfligen in der Literatur bisher 
nur iiber die Kurven von SCHOENLEIN, die mit cinem Gummimano
meter aufgenommen wurden. Feinheiten kann man aus ihnen natlirlich 

8* 
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nicht entnehmen. SCHOENLEIN beobachtete kriiftige pulsatorische 
Schwankungen im Truncus arteriosus, ebenso in den Kiemenarterien. 
Die Druckschwankungen, d. i. der Unterschied zwischen systolischem 
und diastolischem Druck, zeigten sich in der Aorta ventralis (die 
Kanlile des zur Druckmessung benlitzten Manometers war endstiindig 
in eine Kiemenarterie eingebunden) in Abhiingigkeit von der Zahl der 
Pulsschliige. Bei langsamer Herzfrequenz (16 Schliige pro Minute) 
betrugen sie hier bis 10 mm Hg (s. Abb. 84). In einer Darmarterie 
waren die Blutdruckschwankungen mit ± Ibis ± 2 mm Hg sehr viel 
geringer. Wiihrend die Pulsschwankungen in der Aorta ventralis 
und auch in den Kiemenarterien sehr deutlich sind, sind sie also in 

Abb.84. Blutdruckkurven bei Raja punctata (nach SCHOENLEIN). 
5 em der Kurve sind gleich 67 Sek. Registrierung von oben nach 
unten: PuIs im zentralen Ende einer Kiemenarterie, PuIs in einer 
gr6Beren Intestinalarterie. Die Druckwerte sind in em H20 an-

gegeben, und zwar fur die Kiemen- und Intestinalarterie 
gesondert fur sich. 

den Korperarterien nur 
noch sehr wenig ausge
priigt. Das ist nicht wei
ter liberraschend, denn 
es hat ja das Blut be
reits die Kiemenkapil
laren passiert, in denen 
die Blutdruckschwan
kungen wenn auch nicht 
zum volligen Erloschen 
gebracht, so doch sicher 
sehr geSCh wiich t werden. 
Damit steht die Beob-
achtung von SCHOEN

LEIN in Ubereinstimmung, daB die Druckschwankungen in den 
Arteriae epibranchiales bei den H aien auch "nur eben bemerkbar 
waren und zeitweise ganz unsichtbar wurden". 

Die Blutdruckkurve bei den Fischen zeigt --- flir diese Angabe 
muB SCHOENLEIN verantwortlich gemacht werden - von den vielerlei 
sekundiiren Wellen der Blutdruckkurve beim Siiugetier nur sehr 
wenig. Es machen sich allerdings in der Blutdruckkurve der Fische 
die Atmungsvorgiinge bemerkbar, vorzugsweise dadurch, daB im 
Exspirium der Blutdruck ansteigt. Schaltet man die Atmungs
einfllisse, z. B. durch Atropinisieren des Herzens, aus, so erweisen 
sich die verzeichneten Blutdruckkurven wiihrend der librigen Ver
suchsdauer auBerordentlich gleichmiiBig. Die yom Siiugetier her 
wohlbekannten TRAUBE-HERINGSchen Wellen vermochte SCHOEN
LEIN niemals festzustellen. 

Das mutmaBliche Druckgefiille und die pulsatorischen Schwan
kungen des Blutdruckes in den verschiedenen Anteilen der GefiiB
bahn der Fische sind in Abb. 85 wiedergegeben, die der Arbeit von 
BRUNINGS entstammt. Aus der Kurve geht unzweifelhaft hervor, 
daB das Druckgefiille zum groBten Teil in den Kiemenkapillaren ver
braueht wird, und daB der Rlickstrom des Blutes zum Herzen in 
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den venosen GeHiBen vorzugsweise unter dem EinfluB einer Ansau
gung zustande komm t. 

Es ist von groBem Interesse, die Blutstromung, gegebenenfalls 
deren pulsatorische Schwankungen, in den feineren GefaBen der 
Fische unter dem Mikroskop zu beobachten. Ais ein Objekt, das 
zur Anstellung solcher Versuche besonders geeignet ist, erweisen sich 
die Membranen in den Flossen, besonders in der des Schwanzes. Hier 
hat BRUNINGS als einer der ersten Beobachtungen angestellt, und 
zwar an Leuciscus dobula. Dabei hat er insbesondere die Durftigkeit 
der BlutgefaBversorgung festgestellt. BRUNINGS weist darauf hin, 
daB in der Schwanzflosse von 
einem eigentlichen Kapillar
netz nicht die Rede sein kann. 

Nach seinen Angaben sind 
in diesem GefaBgebiet Ar
terien, Venen und Kapillaren 
schwer voneinander zu unter
scheid en. Die Stromrichtung 
schwanke vielfach und kehre 
gelegentlich vollig urn, auch 
sei der GefaBverlauf oft nicht 
recht zu ermitteln. Diese bei
den Faktoren, die sonst sehr 
gut zur Charakterisierung 
eines GefaBes herangezogen 
werden konnen, reichen nach 
BRUNINGS bei der Fisch

61J 

Abb. 85. Das Gefalle und die pulsatorischen Schwankungen 
des Blutdrurkes im BlutgefaBsystem der Fische. DIe Ordi· 
nate bedeutet den Druck in cm H 20, der natiirlich stellen-
weise negativ i.t. Auf der Abszisse sind die verschiedenen 
Orte des Kreislaufsystems eingetragen, und zwar bedeuten 
A B das Gefalle zwischen Truncus arteriosus und Arteria 
branchialis, B C das Gefalle in den Kiemenka pillaren, 

C D d er Aorta dorsalis, D Eden Korperkapillaren, 
E F den Venen. (Nach BRUNINGS.) 

schwanzflosse nicht aus. Auch die Farbe des Blutes gestattet keinen 
SchluB. Fiir die Charakterisierung eines GefaBes als Arterie spreche 
vor allem die dickere Wandung, gelegentlich auch die schnellere 
Stromungsgeschwindigkeit des Blutes. Bei den Venen, selbst bei 
groBeren GefaBen dieser Art, wird die Wand nur durch ein diinnes, 
kaum sichtbares Hautchen dargestellt. Bei den kleineren Venen 
verschwindet sie vollig, so daB man hier nach Bnj;TRlx "fast von 
lacunaren Bahnen reden mochte". 

Hier sei auch auf die anatomische Feststellung hingewiesen, daB 
das venose GefaBsystem der Fische, soweit diese zur Untersuchung 
herangezogen wurden - in erster Linie handelt es sich urn Selachier -
einen Mangel an Klappen aufweist. Eine solche Sicherung durch 
Ventile, die nur in einer Richtung wirken, wird bei den Fischen 
infolge der Horizontallagerung des Korpers im normaleri Zustande 
nicht erforderlich sein. Der Mangel an Klappen in den Venen der 
Fische ware damit wieder ein Beweis, daB diese Gebilde, wo sie vor
handen sind, vorzugsweise zum Tragen des hydrostatischen Druckes 
beim aufrecht stehenden Organismus dienen. 
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Als Ersatz filr die Klappen sind wahrscheinlich die Muskelringe 
anzusehen, die in Form von Sphinkteren urn die GefaBwand ver
laufen und von SAPPEY und P. MAYER an den LymphgefaBen, Venen 
und Arterien, vorzugsweise in der Magenwand und dem Mesenterium 
gesehen werden (s. Abb. 86). Es handelt sich urn kraftige Muskel
ringe, die in relativ kurzen Abstanden die Venen umgeben. Sic 
dienen, das unterliegt wohl keinem Zweifel, der Regulierung der 
Blutverteilung im Tierkbrper. 

Abb. 86. Mundung einer Vena intercostalis in die Vena caudalis bei einem Embryo von Scylliu,m canicula L. 
zur Veranschaulichung der Muskelringe, die wie Klappen arbeiten. a ist eine kleine Arterie. 

VergrbBerung: etwa loofach. (Nach P. MAYER.) 

In neuerer Zeit hat GITTER (2) auf mcine Anregung hin die Beob
achtungcn an den Gefai3en der Fische, vor allem der Schwanzflosse, 
von neuem aufgenommen. Als Versuchstiere verwendete er Sehleien 
(Tinea vulgaris Cuv.) , Weif3lisehe (Leueiseus rutilus L.) und Aale 
(Anguilla vulgaris L.). Wesentliche Unterschiede in cler Anordnung 
der Gefai3e und ihrer Blutstrbmung ergaben sich bei den verschiedenen 
Fischarten nicht. Zu Kapillaruntersuchungen ist der Weif3liseh 
(Leueiseus rutilus) besonders geeignet, weil die Haut zwischen den 
Flossenstrahlen keinen starken Pigmentreichtum aufweist, wahrend 
z. B. bei den Sehleien das mikroskopische Bild durch die zahlreichen 
Chromatophorcn sehr beeintrachtigt wird. In der Abb. 87 sind einige 
wesentliche Eigentilmlichkeiten der Gefai3versorgung der Schwanz
flosse dargestellt. Man sieht im Bilde rechts und links je einen 
Flossenstrahl herabziehen, der durch Querwande sozusagen in Recht 
ecke zerlegt wird. Auf den Flossenstrahlen befinden sich stets schr 
groi3e Chromatophoren, im Gegensatz zu den zwischen ihnen befind
lichen Hautabschnitten. 
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AuDerordentlich eindrucksvoll ist die geringe Dichte des Blut
gefaDsystems in der Schwanzflosse, die sofort jedem auffallt, der 
einmal die Schwimmhaut des Frosches unter dem Mikroskop beob
achtet hat. Ein richtiges Kapillarnetz fehlt viillig. Es muD allerdings 
hervorgehoben werden, daD man diese Durftigkeit in der Kapillar
versorgung bei den Fischen nur in der Schwanzflosse antrifft. GITTER 
hat namlich auch das Fischmesenterium beobachtet und dabei eine 
wei taus reichlichere GefaDversorgung mit tadellos ausgebildetem 
Kapillarsystem feststellen 
konnen. 

Indessen ist es voll
kommen verfehlt zu glau
ben, daD in der Schwanz
flosse der Fische jegliches 
Kapillarsystem fehIt. Je 
naher der Wurzel mannam
lich dieses Gebiet unter
sucht, um so dichter stehen 
dieKapillaren. Doch sind sie 
auch hier gegcnuber ande
ren GefaDgebieten auDeror
dentlich durftig vcrtreten. 

Zwischen den Flossen
strahlen ziehen mehrere 
groDe GefaDe kaudalwarts. 
Die in der Abb. 87 darge
stell ten GefaDe konnten 
nach beiden Richtungen 
verfolgt werden, kranial
warts bis zur Flossen

Abb. 87. Die GefaBversorgung in def Schwanzflosse von Leuciscus 
rutilu,s L. bei etwa 70facher linearer VergroBerung. A bedeutet 
Arterie, V Vene, mit de:Q. Pfeilen ist die Stromungsrichtung des 

Biutes angedeute!. 

wurzel und kaudalwarts bis zum Flossenende. Von besonderem 
Interesse ist, daD diese GefaDe auch in ihrem peripheren Ende nicht 
in einem Kapillarnetz aufgehen. Sie sind untereinander durch Quer
gefaDe von reichlich geschlangeltem Verlaufe verbunden. Merk
wurdigerweise tretcn nicht nur Arterien und Venen dadurch hinter
einander in Verbindung, sondern auch die Venen. Durch soIche 
Queranastomosen werden, wie auch schon BRUNINGS gesehen hat, 
GefaDe untereinander verbunden, weIche sich rechts und links von 
einem Flossenstrahle befinden. Diese verlaufen, wie aus Abb. 87 
hervorgeht, stark geschlangelt. Die Anastomosen sind als deriva
torische Kaniile im Sinne von KROGH anzusehen. Offenbar haben sie 
den Zweck, bei Stillegung des distal gelegenen GefaDgebietes die 
Blutversorgung zwischen Arterien und Venen im proximalen Gebiete 
ungestort zu vermitteln. Durch ihren geschlangelten Verlauf wird 
eine Zerrung der GefiiDe beim Spreizen der Flossen vermieden. 
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GITTER gelang es stets leicht, die Stromungsrichtung festzustellen, 
offenbar im Zusammenhange damit, daD bei seinen Versuchen Stau
ungserscheinungen infolge der Kompression der Flosse niemals auf
traten; ebensowenig eine spontane Umkehr der Stromrichtung, die 
nur ganz vereinzelt in den allerkleinsten Kapillaren gesehen wurde. 
Es ergaben sich niemals jene Schwierigkeiten, die bei BRUNINGS eine 
hindernde Rolle flir die Erkennung der GefaDart gespielt hatten. 

Die Anzahl der venosen GefaDe liberwiegt in der Regel die der 
arteriellen. Aus verschiedenen Bildern vermochte GITTER den SchluD 
zu ziehen, daD sich in der Schwanzflosse der Fische die Zahl der 

Abb. 88. Die GefaBversorgung in def Schwanzflosse von Leuciscus 
rutilus L. bei etwa 175facher linearer VergrbBerung. A bedeutet 
Arterie, V Vene, mit den Pieilen ist die Stromungsrichtung 
des Blutes angedeutet. Man beachte die eigenartige Schleife in 

der 1Ette des Gesichtsfeldes. 

Arterien zu der der Ve
nen wie 3: 4 verhalt. 

Von hohem Interesse 
ist auch die Art der Blut
bewegung in den GefaDen. 
In den groDeren bewe
gen sich die Blutkorper
chen oft zu mehreren 
nebeneinander, zum Teil 
auch mit ihrer Lings
achse quergestellt zur 
Stromungsrichtung. Der 
Durchmesser der Kapil
laren ist aber in der Regel 
so gering, daD sie von 

den Blutkorperchen nur dann passiert werden konnen, wenn diese 
mit ihrer Langsachse in der Stromungsrichtung eingestellt sind. Be
sonders schon war dies in einem Faile zu beobachten, der in Abb. 88 
wiedergegeben ist. An derjenigen Stelle, wo die von rechts oben 
kommende Kapillare in die Kapillarschleife einmlindet, ergab sich 
auch eine ganz gleichmaDige Blutverteilung dadurch, daD sich ein 
Blutkorperchen in den einen Zweig der Schleife schob und auf diese 
Weise dem anderen Erythrozyten diesen Weg versperrte. Er konnte 
also infolge der Blutstromung zwangslaufig nur in den anderen Schenkel 
getrieben werden. Dadurch versperrte er natlirlich dem ihm folgen
den Blutkorperchen den Weg, das wieder in den ersten Zweig gehen 
muDte. Dieses Wechselspiel wiederholte sich standig. 

GITTER gelang es auch, die Stromungsgeschwindigkeit in den ver
schiedenen Abschnitten der Schwanzflosse mit Hilfe cines Okular
mikrometers und einer Stoppuhr zu messen. Die in Tabelle 24 ge
gebenen \Verte konnen auf absolute Gliltigkeit keinen Anspruch 
erheben. Sie sind aber als Vergleichszahlen zu benutzen. Aus den 
Zahlen der Tabelle geht hervor, daD die Stromung in den Kapillaren 
mit 0,004 em/sec am geringsten, in den Venen etwa doppelt und in 
den Arterien etwa viermal so rasch ist. Des Interesses wegen sei 
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erwahnt, daf3 von VOLKMANN (vgl. S. r84) die Blutgeschwindigkeit 
in den Kapillaren eines kleinen Fisches mit 0,or2 em/sec gemessen 
wurde, wahrend sie in einem gleichen Gefaf3 der Schwimmhaut des 
Frosches 0,05 em/sec betrug, also etwa ftinfmal so grof3 war. 

Weder BRUNINGS noch GITTER 
(2) vermochten in den Gefaf3en 
der Schwanzflosse irgendwelche 
spontanen pulsatorischen Schwan
kungen nachzuweisen. BRUNINGS 
beobachtete nach leichter Kom-

Tabelle 24. 

Stromungsgeschwindigkeit c in 
em / sec in verschiedenen Ge

HiBen der Schwanzflosse des 
WeiBfisehes. 

Wasser~ 

Pression der Schwanzflosse rasche temperatur 
in • c rhythmische Schwankungen von 

GeiaB 

einer Durchschnittsfrequenz von 
68 pro Minute, die mit der At-
mung vollig synchron gehen sollen. 
Dieser Befund wurde schon von 
KOLFF angezweifelt. Auch GITTER 
vermochte ihn inseinen Versuchen 
mit leichter Kompression der 

12 

Arterie 
Vene 

Kapillare 
Arterie 
Vene 

derivat. Kanal 
Kapillare 

0,01 7 
0,010 

0,004 

0,01 7 
0,011 

0,007 

Schwanzflosse nicht zu bcstatigen. Die kleinen, von ihm verwendeten 
WeifJjische (ihre durchschnittliche Lange betrug zwischen r 7 und 23 em) 
hatten nach der ftir die Beobachtung des Tieres erforderlichen Fessclung 
eine Atemfrequenz von 65 - r r 2 pro Minute. Ein solcher pulsatorischer 
Rhythmus konnte aber in den 
Gefaf3en nach Kompression 
nicht nachgewiesen werden. 

Komprimierte man die 
Schwanzflosse starker, so trat, 
genau so wie in den Versuchen 
von BRUNINGS, ein langsamer 
Pulsrhythmus in Erscheinung, 
der sich in einem Wechsel von 
Beschleunigung und Verlang
samung der Stromgeschwindig-
keit in den Gefaf3en auf3erte. 
Dieser PuIs war in Arterien und 
Venen in gleicher Weise zu be-
obachten. Doch blieb er, wie 

Tabelle 2S. P u I sat ion e n in der 
Schwanzflosse beiLeuciscusrutilus L. 

nach leiehter Kompression. 

temperatur Hinge hBeo ~ . frequenz frequenz 
Wasser- I FiSCh-I b I PuIs· I Atem-

in 0 C in em ac tung5zelt (Zahl pro Minute) 

16 I 18 I 1700 
II 3 6 I 

1800 , 32 I 
IS 23 ISoO 21 

IS'O 22 

1610 22 

16 18 

106 
108 

76 
76 

100 

124 

II2 

II4 

132 

aus den Zahlenwerten der Tabelle 25 hervorgeht, bei langerer Beob
achtungsdauer bei demselben Tier ebenfalls nicht konstant. Er 
schwankt zwischen r 5 und 36. Der Grof3enordnung nach konnte 
er mit dem von BRUNINGS beschriebenen r8er-Rhythmus in Einklang 
gebracht werden. 

Steigerte man die Kompression noch we iter, so trat allmahlich 
allgemeine Hyperamie auf. In den Gefaf3en konnte man eine Umkehr 
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der Stromrichtung verzeichnen, dann vollige Stase, unter gleich
zeitigem Austritt von Blutkorperchen aus dem GefaBsystem (vgl. 
hieriiber auch die Angaben auf S. 608 der Abhandlung von BRUNINGS). 

Der langsame PuIs bei starkerer Kompression der Schwanzflosse 
konnte mit der Herztatigkeit direkt in Zusammenhang gebracht 
werden. Es ist ja nicht ganz sicher, ob die Blutwelle im Kapillar
system der Kiemen zum volligen Erloschen gebracht wird, wie es 
nach SCHOENLEIN ja den Anschein hat. Ob dieser Fall eintritt, 
hangt in erster Linie von der Weite der Kiemenkapillaren abo Denn 
wir wissen aus zahlreichen Beobachtungen, daB der arterielle PuIs 
bei erweiterten Kapillaren bis nach den Venen durchschlagen kann. 

Urn diese Ergebnisse richtig zu beurteilen, miiBte man natiirlich 
genau dariiber unterrichtet sein, welchen EinfluB die Kiemenatmung 
auf die Vorgange im Kreislaufsystem der Fische nimmt. Die Dinge 
konnten ja doch in Wirklichkeit so liegen, daB die Blutstromung 
durch die Kiemenatmung begiinstigt wird. In keinem Faile ware 
es aber iiberraschend, daD sich die Atmungsvorgange in den Kiemen 
in irgendeiner Weise in der weiteren Stromung des Blutes bemerkbar 
machen. Freilich muB hier wieder bedacht werden, daD die dureh 
die Kiemenatmung bedingten Wellen innerhalb der Blutbahn auf dem 
Wege durch die langen BlutgefaBe bis zum Schwanze infolge der 
elastischen Eigenschaften des Systems und der Beschaffenheit der 
Blutbahn eine weitgehende Veranderung erfahren. 

Dafiir, daD es sich bei den langsamen Pulsationen urn einen Aus· 
druck der Herztatigkeit handelt, spricht vor allem deren geringe 
Frequenz. Denn diese stimmt, wenigstens in der GroBenordnung, mit 
der Herzfrequenz iiberein, die man bei unversehrten Fischen, und zwar 
beim Aalc, gemessen hat [vgl. GITTER (I)]. Doeh muB es vorerst 
dahingestellt bleiben, ob die Dinge wirklich so liegen. 

Uber die Nervenwirkung bei den GefdfJen besteht bisher nur eine 
Angabe von KRAWKOW, der den Kiemenapparat des Hechtes isoliert 
und kiinstlich durchstromt hat (vgl. hier auch KEYS). Merkwiirdig 
ist die Angabe von KRAWKOW, daB es nach Einwirkung von Adrenalin, 
selbst in starker Verdiinnung, zu einer Erweiterung der K iemen
gefdfJe kommt. 

Wie dieser Uberblick iiber die Druck- und Stromungsverhaltnisse 
im Kreislaufsystem der Fische lehrt, liegen die Dinge da noch sehr 
im argen. Man kann heute - 1935 - eigentlich genau dasselbe 
sagen, was v. BRUCKE 1852, also vor nunmehr 83 Jahren, in seiner 
klassischen Arbeit iiber den Truncus arteriosus der Fische geschrieben 
hat: "So viele und griindliche Untersuchungen in neuerer Zeit iiber 
den Krcislauf angestellt sind, so wenig Aufmerksamkeit hat man 
bis jetzt der Mechanik der Blutbewegung bei den untersten der 
Wirbeltiere, den Fischen, zugewendet, und doch ist sie fiir den Natur
forscher, der nicht mit Riicksicht auf irgendcinen praktischen Nutzen, 
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sondern behufs der tieferen Einsicht in die Natur arbeitet, von nicht 
minderem Interesse." Vor aHem miiBte einmal vaHig klargestellt 
werden, welchen Anteil an dem Umlauf des Blutes im Karper der 
Fische die Zusammenziehung des Herzens (der Kammer und des 
Truncus arteriosus) und welchen die akzessorischen Vorrichtungen 
haben, unter denen hier die GefaBbahn, die Kiemen und die quer
gestreifte Muskulatur, sowie der Druck in der Perikardialhahle ver
standen sein sollen. Vielleicht muB bei den akzessorischen Kraften 
auch der Wasserdruck eine Beriicksichtigung erfahren. 
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Das Leben auf unserer Erde ging einst --- so diirfen wir wohl 
mit Recht sagen - yom Wasser aus. Heute finden wir zwar die 
groBere Artenzahl auf dem Lande (etwa 4/5 alier Arten, vgl. HESSE 1924), 
da die Umweltbedingungen auf dem Lande ungleich mannigfaltiger 
als im Wasser sind. Aber es gibt auch heute noch Tiersbimme, deren 
Vertreter ausschlief31ich Wasserbewohner sind (Coelenteraten, Echino
dermen). 

Die Eroberung des Lebensraumes ist bei Land- und Wassertieren 
in bezeichnender Weise verschieden. Alie Landbewohner -- Tiere 
und Pflanzen - sind irgendwie an den Boden gefesselt; nur zeit
weise konnen einige Vertreter sieh in den freien Luftraum hinaus
wagen. 1m Wasser aber finden wir neben Bewohnern des Bodens 
und der oberen Grenzflache, der vVasseroberflache cine ungemein 
reiche Lebewelt, die sieh dauernd oder wahrend eines Teils des Indivi
dualiebens im freien Wasserraum aufhalt. Dies Leben im freien 
Wasserraum aber verlangt eine Reihe besonderer Anpassungen, die 
den Aufenthalt hier iiberhaupt erst moglich machen. Es gilt fUr diese 
Lebewesen vor aHem das Problem des sp ezif is chen Gewieh ts 
zu losen. 

Dureh eine Reihe von Untersuchungen sind wir he ute iiber das 
spezifische Gewicht oder - was annahernd das gleiche besagt - die 
Diehte des Protoplasmas unterrichtet. In der Tabelie 1 sind einige 
Ergebnisse neuerer Forsehungen zusammengestellt (weitere, aueh 
altere Angaben bei LEONTJEW 1926 b). Ais Mittelwert fiir das spezi
fische Gewicht von "normalem Protoplasma" konnen wir demnach 
die Zahl 1,045-1,050 angeben. Da nun das spezifische Gewicht des 
Wassers, auch des relativ schweren Seewassers (z. B. bei Salzgehalt 
von 30%0 und 100 Diehte = 1,023) unter dies em Wert bleibt, besteht 
ein Ubergewich t des Plasmas gegeniiber dem umgebenden Medium, 
das ein Lebewesen im freien Wasserraum zu Boden ziehen miiBte, 
wenn nicht seine Wirkung irgendwie ausgeglichen wiirde. Un s 
interessiert hier die Frage, wie dieser Ausgleich zustande kommt; 
anders ausgedriickt lautet die Frage: Wie wird das Absinken 
d er i m frei en W asserra um Ie bend en Organis men verhindert? 

Dies Problem des Sehwebens hat die Geister beschaftigt, solange 
es eine Erforsehung des Lebensraumes des Wassers gibt. 'Wir besitzen 
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auch mehrere Abhandlungen, in denen das Problem grundlegend und 
zusammenfassend dargestellt ist (z. B. SCHUTT 1892, BRANDT 1892, 
OSTWALD 1902 und 1903, WOLTERECK 1908 und 1913, STEUER 1910, 
OLTMANNS 1922, HESSE 1924, 1935, LENZ 1928, THIENEMANN 1925, 
1926, 1932). Es bedarf daher wohl einer kurzen Begrundung fur die 
vorliegende Arbeit. 

Bisher haben sich fast ausschliei31ich die Planktonforscher mit 
dem Schwebeproblem befaBt und daher vor all em die Lebewelt des 
"Planktons" behantlelt. Es war mein Bestreben, auch die Lebewelt 
des "N ektons", fur die die Lage nicht anders ist als fur die Plankter, 
in die Betrachtung einzuziehen. Ferner liegt es im Wesen der Sache, 
daB auch die Lebewesen der Wasseroberflache ("Neuston" und 
"Pleuston" der Limnologen) zu behandeln sind, soweit es sich urn 
echte Wasserorganismen handelt und das Problem des spezifischen 
Gewichts eine Rolle spielt. 

Es solI versucht werden, einerseits die Fulle der Erscheinungen 
in ein ubersichtliches System zu bringen, andererseits aber auch gut 
untersuchte Beispiele ausfiihrlicher zu behandeln, als in den bisherigen 
Ubersichten der Fall zu sein pflegt. Dabei wird sich zeigen, daB es 
hier noch sehr viele Fragen zu beantworten gibt; auf diese Lucken 
in unserem Wissen solI vor allem hingewiesen werden. Das Schrifttum 
uber unser Thema ist auBerordentlich umfangreich; hat sich doch 
fast jeder Planktonforscher einmal mit dem Schwebeproblem befaBt. 
Die Literaturliste macht daher keinen Anspruch auf Vollstandigkeit; 
es wurde nach bestimmten Gesichtspunkten ausgewahlt. Insbesondere 
fur die altere Literatur muB auf die bestehenden Zusammenfassungen 
verwiesen werden. 

B. Die Bedingungen des Schwebens. 
Besitzt ein Korper (ohne aktive Eigenbewegung) ein Ubergewicht 

gegenuber dem Wasser, so sinkt er mit einer bestimmten Geschwindig
keit ab; er schwebt, wenn ein Ubergewicht fehlt, er steigt auf, wenn 
er leichter ist als Wasser. Was geschieht, hangt, so betrachtet, allein 
von der GroBe des Ubergewichts abo Sehen wir aber die relative 
Bewegung des Korpers zum Wasser (Absinken bzw. Aufsteigen) fur 
sich an, so ist klar, daB die Sink- bzw. Steigegeschwindigkeit ihrer
seits von einer Reihe von Faktoren abhangt, die teils im Organismus 
selbst, teils im umgebenden Medium liegen. Wir wollen diese Faktoren 
der Reihe nach behandeln. 

OSTWALD (1902, 1903) hatte "Schweben" als ein "Sinken mit 
unendlich kleiner Geschwindigkeit" aufgefaBt und damit das Schweben 
als Spezialfall unter den hoheren Begriff des Sinkens untergeordnet. 
Das kann man tun. Die Frage nach der GroBe der Sinkgeschwindig
keit tritt damit in den Mittelpunkt des Problems. 
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I. Die Innenfaktoren. 
Wir setzen einmal den Fall, daB die im umgebenden Medium 

wirkenden Faktoren konstant bleiben. Dann hangt die GroBe und 
Art der Sinkgeschwindigkeit zunachst von der GroBe des Uber
gewichts des Lebewesens ab; d. h., da wir das spezifische Gewicht 
des Mediums als konstant annehmen, von dem 

I. spezifischen Gewicht des Korpers. 
Aus den Angaben der Tabelle I geht ftir eine Reihe von StiB

und Seewasserorganismen hervor, daB ihr spezifisches Gewicht groBer 

Tabelle I. Spezifisches Gewich t des Protoplasmas. 

Art 

Scenedesmus sp. (Alge). 

Fuligo varians (Myxomycet) 
N aegleria sp. (Amobe) . . . 

Gonostomum sp., Cysten .. 
Colpoda sp., Cysten, 4 Tage alt. 
Paramaecium 
Paramaecium 

Paramaecium 
Planaria lugubris 
M esostoma ehrenbergi 
Chaetopterus, Eier, unbefruchtet. 
Brachionus bakeri (Rotator.) 
Cumingia, Eier (Moll.) . . . 
Arbacia, Eier, unbefruchtet 

A rbacia, Eier . . . . . . . 

Asterias, Eier, unbefruchtet 

Spezifisches Gewicht 

1,07-1,15 

1,098 (I2,4°)i 
1,045 I 

I 
1,043 i 

(15,0-15,7°) I 
1,057 (12)4°) ! 
1,042 (12)4°) 
1,°48- 1,°49 
1,°38- 1,°39 

1,°38 
1,055 
1,02 I 

1,0865 (19,5°) ; 
1,025 
1,04853 

1,081-1,087 
(19,5°) 

1,04853 bis 
1,0656 

1,066-1,071 
(19,5°) 

I 

Untersucher 

ALLISON 1924 

LEONTJEW 1927 
LEONTJEW 1926a, b 

ALLISON 1924 
ALLISON 1924 

LYON 1905 
KANDA 1918 (nach 
LEONTJEW 1926b) 

FETTER 1926 
BRESSLAU 1913 
BRESSLAU 1913 

LYON 1907 
LUNTZ 1929 

HEILBRUNN 1926 
LYON 1907 

HEILBRUNN 1926 

LYON 1907 

als das ihrer Umwelt ist. Die Angaben der Tabelle I sind nach einem 
ganz bestimmten Gesichtspunkt gesammelt und gelten eben nur ftir 
Organismen oder organische Substanzen (Teile von Myxomyceten), 
die man als "plasmatisch" bezeichnen dar£. M6gen diese Zahlen 
auch im allgemeinen ftir "Protoplasma" richtig sein, so gelten sie 
doch nicht ftir eine ganze Reihe anderer Substanzen des tierischen 
oder pflanzlichen K6rpers. Skelettsubstanzen sind in der Regel 
schwerer als Protoplasma [BUTSCHLI (1908) findet z. B. ftir die Kalk
schalen von Orbitolites 2,737, von Argonauta argo 2,609, ftir Kiesel
skelete von Diatomeen 2,°71 als spezifisches Gewicht 1; andererseits 
gibt es Substanzen in Tier- und Pflanzenk6rpern, die leichter sind 
als Wasser: Fette, Ole, Gase usw. Die K6rpersubstanzen konnen 
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ferner noch in verschieden starker Weise mit Wasser durchsetzt sein; 
MEYER (1914) findet z. B. bei Spatangus purpureus 55,OI %, bei 
Gammarus pulex 73,91 %, bei Limnaea stagnalis 90,63 %, bei Aurelia 
aurita (aus der Kieler Fohtde) 98,22 % Wassergehalt (weitereAngaben 
bei DELFF 1912). So kommt es, daB schlief31ich das spezifische Gewicht 
des Korpers als Ganzes bei verschiedenen Organismen ganz verschieden 
ist; diese Tatsache wird fur die weitere Betrachtungsweise von aus
schlaggebender Bedeutung sein. 

Ein einmal gefundener Wert fur das spezifische Gewicht gilt jedoch 
keineswegs schlechthin. Denn das spezifische Gewicht eines Organis
mus kann sich andern, in Abhangigkeit von der Lebensweise, bald 
schnell, bald langsam. LEONTJEW (1928) hatte das spezifische Gewicht 
des Plasmas des Myxomyceten Fuligo varians auf etwa 1,040 bestimmt; 
fur die Sporen dieser Art fand er im Mittel 1,250. ALLISON (1924) 
fand fur 4 Tage alte Cysten von Colpoda das spezifische Gewicht 1,042, 
fur 20 Tage alte 1,061. Fur pelagische Fischeier wird von mehreren 
Seiten angegeben, daB sie mit fortschreitender Entwicklung des 
Embryos schwerer werden (FRANZ 19IO, HENSEN-ApSTEIN 1897, 
jACOBSEN- JOHANSEN 1908, SCHNAKENBECK 1925). LUNTZ (1929) findet, 
daB im juli gefangene Exemplare des Radertieres Euchlanis triquetra 
spezifisch etwas leichter sind als im Mai gefangene. 

Wieso der wechselnde Wassergehalt des Plasmas das spezifischc 
Gewicht beeinfluBt, fand LEONTJEW (1927) ebenfalls am Protoplasma 
von Fuligo varians. Gegenuber dem normalen Wert 1,040 (Wasser
gehalt etwa 83 %) fand er kurz nach einem Regen den Wert 1,0I6 
(Wassergehalt 94 % ). 

Die spezifischen Gewichte konnen sich also recht schnell andern, 
z. B. auch im Zusammenhang mit der Nahrungsaufnahme. Bei 
Daphnia pulex hat EYDEN (1923, zitiert nach JOHANSEN 1925) fest
gestellt, daB das spezifische Gewicht sich in Abhangigkeit vom Stoff· 
wechsel andert: erhohtes spezifisches Gewicht kurz nach Futterung, 
geringeres nach Hungern. Mit diesen Angaben paBt vielleicht del' 
Bcfund von FRITZSCHE (1917) zusammen, daB die Gefrierpunkts
erniedrigung des Daphnienblutes bei guter Ernahrung relativ groB 
ist. EYDEN fand ferner, daB das spezifische Gewicht von D. pulex 
sich im Laufe von 24 Stunden in regelmaBiger Weise andert, daB 
es kurz nach Sonnenaufgang am groBten, in der Nacht zwischen 
22 Uhr und 4 Uhr am geringsten ist; dies hOchstwahrscheinlich auch 
in Abhangigkeit von der Nahrungsaufnahme. Die mit Hilfe von 
gasgefullten Schwimmblasen im Wasser schwebende Muckenlarve 
Corethra (Sayomyia) ist kurz nach der Mahlzeit "zu schwer", sie 
muB sich immer aufs neue wieder einregulieren (FRANKENBERG 1915; 
vgl. S. 195). 

Diese wenigen Beispiele mogen hier genugen; wir werden spater 
noch eingehender auf derartige Anderungen des spezifischen Gewichts, 



WERNER JACOBS: 

insbesondere als Anpassungen an veranderte Schwebebedingungen, 
einzugehen haben. Wir erkennen aber, daB das spezifische Ge
wicht der Lebewesen wohl einer der veranderlichsten 
Faktoren in dem System der Schwe.bebedingungen ist. 

2. Der Formwiderstand. 
Schon bald, nachdem man sich eingehender mit der Kleinlebewelt 

des freien Wasserraumes zu beschaftigen begann, ist auf die oft 
bizarre Gestalt mancher Lebewesen hingewiesen worden. Die Deutung, 
daBes sich hierbei urn eine Schwebeanpassung handle, lag auf der 
Hand. Es blieb jedoch OSTWALD (1902, 1903) vorbehalten, die 
Gesamtheit der Erscheinungen, die wir hier mit ihm als "Form
widerstand" bezeichnen wollen, genauer zu analysieren. 

Ein Quarzsteinchen sinkt im Wasser schnell und mit bestimmter 
Geschwindigkeit unter. Die feinen Staubteile des zermahlenen 
Steinchens konnen lange im Wasser aufgeschwemmt bleiben. Dies 
oft genann.te Beispiel zeigt klar die Bedeutung der "relativen Ober
Wiehe", d. h. des Verhii.ltnisses von Oberflache zum Volumen. Ein 
kleiner Korper hat eine relativ groBe Oberflache und muB unter 
gleichbleibenden Bedingungen langsamer sinken als ein groBerer 
(vgl. z. B. BRANDT 1895, ZELENY und Me KEEHAN 1910). Ferner aber 
sinkt ein Korper von bestimmtem Volumen urn so langsamer, je 
shirker seine Gestalt von der Kugelform abweicht und z. B. durch 
allerhand Fortsatze ein bizarres Aussehen bekommt. Dadurch wird 
aber nicht nur die Gesamtoberflache vergroBert, sondern in der Regel 
vor allem die sog. "Unterflache" oder Vertikalprojektion, die fur die 
Sinkgeschwindigkeit von auBerordentlicher Bedeutung ist. Ein blatt
formiger Korper fallt langsamer, wenn seine Flache, als wenn seine 
Kante nach unten gekehrt ist. 

Dies alles erscheint so selbstverstandlich, daB vermutlich deshalb 
wenig quantitative Untersuchungen an lebenden Objekten vorliegen. 
WAGLER (1933 b) fand, daB Blaufelcheneier (spezifisches Gewicht 
1,082) fast genau so schnell fallen wie Maraneneier (spezifisches 
Gewicht 1,018), trotz der verschiedenen spezifischen Gewichte; dies 
diirfte auf der geringeren GroBe, d. h. der groBeren relativen Ober
flache der Blaufelcheneier beruhen (Durchmesser der Blaufelcheneier 
2,47 mm, der Maraneneier 3,16 mm im Durchschnitt). Wir weisen 
ferner auf die Fallversuche von LOHMANN (1893) mit der Wassermilbe 
Halacarus spinifer hin. Bei plOtzlicher Erschiitterung fallen die Tiere 
in einen Starrezustand, in dem die Beine in verschiedensten Stellungen 
stehen bleiben. Tiere mit angezogenen Beinen durchfallen eine 
bestimmte Wasserstrecke schneller als Tiere mit gespreizten Beinen. 
Flachliegende narkotisierte Radertiere sinken viellangsamer als senk
recht stehende (LUNTZ 1928). Sagitta sinkt in senkrechter Stellung 
schneller ab als in waagerechter (KUHL 1928). 
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So klar die physikalischen Verhaltnisse auch liegen, sie sind doch 
nicht immer richtig erkannt worden. Gelegentlich kann man lesen, 
daB ein voluminoser Organismus langsamer absinkt als ein kleiner, 
weil die Oberflache beim ersteren groBer ist (z. B. SCHUTT 1892); 
hier wurde absolute und relati:ve Oberflache miteinander verwechselt. 
Bei Planktonorganismen tritt nicht selten Koloniebildung auf (viele 
Planktonalgen). Diese Koloniebildung wird oft als Schwebeanpassung 
aufgefaBt, meistens mit der Begriindung, daB dadurch eine groBere 
Oberflache entsteht (z. B. SCHUTT r892, SCHROTER 1897, NATHANSOHN 
1910, HUSTEDT 1930). Bei der Aggregation von Einzelzellen zu Ver· 
banden wird aber auf jeden Fall die relative Oberflache verkleinert; 
unter sonst gleichen Bedingungen muB also eine Zellkolonie schneller 
sinken als die Einzelzellen. Das hat GROSSMANN (1921) an der Alge 
Scenedesmus caudatus auch tatsachlich nachgewiesen .. (Beachte auch 
die geringere Suspensionsstabilitat der roten Blutkorperchen im 
Schwangerenblut, die auf der Neigung zur Agglutination beruht. 
FAHRAEUS 1918, LINZENMEIER 1920.) Wenn also wirklich eine Zell· 
kolonie langsamer sinken soUte als die Einzelzellen - was meines 
Wissens nicht beobachtet ist - so kann das nicht an der Oberflachen· 
anderung liegen. 

Was wir unter "Formwiderstand" verstehen, ist also keine ein· 
fache Erscheinung, nicht einmal bei Korpern von einfacher geo· 
metrischer Gestalt, geschweige denn bei organischen Gebilden, deren 
Gestalt in der Regel mathematisch kaum faBbar ist. Eine wesentliche 
Rolle bei dem Fall von Korpern spielen auch die Stromungserschei· 
nungen in der Umgebung des Korpers. Ein kegelformiger Korper 
wird verschieden schnell sinken, je nachdem die Spitze oder die 
Basis nach unten gekehrt ist; und doch sind sich hier Oberflache 
und Vertikalprojektion gleichgeblieben. Es kommt hier auf die 
GroBe des Staudrucks vor dem Korper und auf die Art der Wasser· 
stromung zu den Seiten und hinter dem Korper an. Je starker er 
von der Tropfenform abweicht, desto eher ist Gelegenheit zur Ablosung 
der am Korper entlang strom end en WasserlameIIen und damit zur 
Bildung von Wirbeln gegeben, die ebenfalls die Bewegung des Korpers 
gegeniiber der Fliissigkeit herabsetzen. Ein betrachtlicher Teil alles 
dessen, was unter dem Begriff "Formwiderstand" zusammengefaBt 
wird, geht auf das Konto solcher kraftzehrenden und damit die 
Relativgeschwindigkeit herabsetzenden Wirbelbildungen an und hinter 
dem durch die Fliissigkeit bewegten Korper (vgl. GEIGER· SCHEEL, 
PRANDTL 1931). 

3. Die aktive Bewegung. 
Die meisten Organismen, die wir hier behandeln, gehoren zum 

"Plankton". Es gehort zur Begriffsbestimmungdes Plankton, daB 
die Bedeutung der Einzelbewegung der Organismen hintangestellt 
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wird. Dnd doch ist eben diese Eigenbewegung flir viele typische 
Plankter von vitaler Bedeutung. Bei vielen Planktcrn wird das 
Absinken ausschlieBlich durch Eigenbewegung verhindert (vgl. z. B. 
VVOLTERECK 1913). Eine tote oder 
betaubte Daphnia sinkt sofort und 
recht schnell herab, wahrend sich 
das lebende Tier zeit seines Lebens ~ ~ __ .. 
durch den Schlag seiner Ruder- ~ 
antennen im freicn Wasserraum 
halt. Die aktive Bewegung kann 
je nach Starke und Richtung elUe ~ 

"" 
0+ 

~~ 

~ 
~ 
~~ 
'l'l§: oj 

~~ 
~:i:'i '3q 
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durch Ubergewicht gegebene Sink
geschwindigkeit herabsetzen, auf
heben, in Aufsteigen verwandeln; 
sie kann sie andererseits auch be
schleunigen. 

Viele Plankter sind vermbge 
ihrer Eigenbewegung Veranderun
gen und Bewegungen ihrer Dmwelt 
durchaus nicht so preisgegeben, wie 'lIJ II! aJ8!L 

man nach der Begriffsbestimmung annehmen sollte. Wir wisscn, daD 
manche Plankter in verhaltnismaDig kurzer Zeit betrachtliche verti
kale Wanderungen ausflihren kbnnen. Erwahnt seien diebekannten 
periodischenTageswanderungen z. B. von Planktonkrebsen (Vgl.STEUER 
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I91O, RUTTNER I9I4), die in den hellen Tagesstundcn die oberen 
Wasserschichten meiden. Ausschlaggebend ist hier offenbar das Ver
halten zum Licht. Diese Wanderungen konncn unter Umstiinden 
betriichtliche AusmaDe annehmen. HAEMPEL (I930) gibt z. B. an, 
daD Daphnia und Diaptomus im Vierwaldstiitter See bei der higlichen 
Vertikalwanderung 40-50 m zurucklegen; H eterocope durchwandert 
im Bodensee 50-70 m (WAGLER, mundliche Mitteilung). Vertikal
wanderungen iihnlichen AusmaDes hat ] OHANSEN (I 92 5) fur junge 
Fischlarven in der Ostsce festgestellt. Fur Calanus finmarchicus an 
der kalifornischen Kuste fand ESTERLY (I9II), daD die Tiere sich 
abends meist an der Oberfliiche, wiihrend der hellen Tagesstunden 
dagegen in etwa 350 ill Tiefe aufhalten. In 24 Stunden mussen die 
Tiere also diese hohe Wassersiiule zweimal durchschwimmen, davon 
einmal in 2-4 Stunden in der Richtung nach aufwiirts. Ahnliche 
Wanderungen geringeren AusmaDes wies NICHOLS (I933) bei Calanus 
finmarchicus an der britischen Kuste nach; sehr deutlich ergab sich 
dabei, daD die verschiedenen Entwicklungsstadien des Krebses sich 
ganz verschicden verhalten (Abb. I a, b). Die Stimmung der Organis
men gegenuber den Einflussen der AuDenwelt, die dadurch bedingte 
Art der Eigenbewegung und damit der Verteilung im Raum ist 
also sehr wechselnd. 

II. Au13enfaktoren. 
Wir set zen den Fall, daD die im Organismus liegenden Faktoren 

sich nicht iindern. Wir nehmen ferner an, daD der betreffende 
Organismus schwerer ist als das Wasser und sich nicht aktiv bewegt. 
Er wird dann im Wasser mit einer ganz bestimmten Geschwindigkeit 
absinken. Die Sinkgeschwindigkeit aber iindert sich mit der Be
schaffenheit des Wassers; sie hiingt ab von der 

I. Dichte des Wassers. 

Ein und derselbe Korper sinkt in Wasser von groDerer Dichte 
langsamer als in Wasser von geringerer Dichte. Die Dichte des 
bewohnten Wassers, d. h. einer wiiDrigen Losung aber hiingt wiederum 
von verschiedenen Umstiinden ab, z. B. von der Temperatur und 
dem Salzgehalt: je hoher die Temperatur und je niedriger der Salz
gehalt, desto geringer die Dichte, desto groDer damit zugleich das 
Ubergewicht des sinkenden Korpers und desto groDer die Sink
geschwindigkeit. Destillicrtes Wasser hat bei 40 das spezifische 
Gewicht I, bei 2000,998; Meerwasser von 0° hat bei 1O,I4%0 Salz
gehalt das spezifische Gewicht 8,13 (abgekurzt fur: 1,00813), bei 
29,99%0 Salzgehalt 24,1. 1m Atlantischen Ozean nimmt in der 
gemiiDigten Zone mit der Tiefe der Salzgehalt und die Temperatur 
abo DaD nach der Tiefe zu mit dem groDcr werdenden Wasserdruck 
auch die Dichte des Wassers steigt, hat sicher nur eine geringe 
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Bedeutung. Aus dem Zusammenwirken aller dieser Faktoren ergibt 
sich z. B., daB an der betreffenden Stelle die Dichte des Wassers 
nach der Tiefe zu etwas steigt (Tabulae bioI. 1927, LANDOLT
BORNSTEIN 1923). Es besteht also die Moglichkeit, daB ein absinkender 
Organismus - falls sein spezifisches Gewicht unverandert bleibt -
in der Tiefe langsamer sinkt. 

2. Die Zahigkeit des Wassers. 
Es liegt auf der Hand, daB ein Korper bei Gleichbleiben aller 

anderen Bedingungen um so langsamer in einem flussigen Medium 
absinkt, je schwerer es ihm gelingt, den Zusammenhalt der Flussig
keitsteilchen zu durchbrechen. Vor allem OSTWALD (19°2, 1903) hat 
auf die Bedeutung dieses Umstandes fur die Planktonlebewesen hin
gewiesen. Die "Zahigkeit", "innere Reibung" oder "Viskositat" des 

Tabelle 2. Abhangigkeit der Zahig
keit des Meerwassers von Tempe
ratur und Salzgehalt, die Zahigkeit 
von reinem Wasser bei 0° = 100 

gesetzt (LANDOLT-BoRNSTEIN 1923). 

~!::~r I~~_;~~:leh~;%, 30 °/00 

100,0 
63,6 
56,2 

49,9 

101,7 I 103,2 
64,9 I 66,2 
57,4 I 58,6 
51 ,0 i 52 ,1 

1°4,5 
67,5 
59,9 
53,3 

W assers oder einer waBrigen 
Losung aber ist in Abhangig
keit von mehreren Faktoren 
sehrverschieden. Sie nimmt zu 
mit wachsendem Salzgehalt 
und abnehmender Tempera
tur; in Tabelle 2 treten diese 
Beziehungen klar hervor. Da
bei zeigt sich vor aHem der 
EinfluB der steigenden Tem
peratur: Der Zahigkeitsgrad 
hat bei Erwarmung urn 25° 

urn die Haiftc abgenommen; der wechselnde Salzgehalt ist dem
gegenuber von viel geringerer Bedeutung. 

Auf Grund dieser Tats1l!chen ware also anzunehmen --- was OST
WALD auch tut (und nach ihm manche andere Forscher, z. B. WESEN
BERG-LUND 1910, LENZ 1928) --, daB ein und derselbe Korper in 
Wasser von 25° doppelt so schnell sinkt als in Wasser von 0°. 

Schon bevor OSTWALD auf die Bedeutung der Zahigkeitsanderungen 
hinwies, hatte BRANDT (1895) bei Fallversuchen mit hohlen Glas
kugeln gefunden, daB dicse in warmem Wasser bedeutend schneller 
sinken als in kaltem; er fuhrte dies auf die Anderung des spezifischen 
Gewichts des Wassers zuruck. Versuche mit Wasserorganismen liegen 
kaum vor. Der durch Viskositatsmessungen gefuhrte Nachweis der 
Beziehungen zwischen Zahigkeit und Temperatur durch OSTWALD 
war offenbar so uberzeugend, daB eine Nachprufung am Organismus 
uberflussig schien. Die Sachlage wird nun dadurch kompliziert, daB 
sich mit der Temperatur nicht nur die Zahigkeit, sondern immer 
auch das spezifische Gewicht des Wassers andert. Beide Faktoren 
andern sich jedoch gleichsinnig. Man sollte also erwarten, daB ein 
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Organismus in warmerem Wasser noch schneller faUt, als sich allein 
schon aus der Zahigkeitsanderung ergibt. 

Ais endlich einmal derartige Fallversuche mit Daphnien gemacht 
wurden (BOWKIEWICZ 1929), zeigte sich uberraschenderweise, daB 
das gleiche Individuum (Daphnia magna STRAUS, narkotisierte oder 
mit Formol fixierte Tiere) in warmem Wasser wohl schneller absinkt 
als in kaltem, aber doch nicht urn soviel schneller, als man nach 
der Abnahme der Zahigkeit des Wassers erwarten soUte. Es wurde 
errechnet, daB die Sinkgeschwindigkeit sich hier bei einem Tern· 
peraturunterschied von 25-00 urn etwa 41 % andert, wahrend sich 
die Viskositat im gleichen Bereich urn roo % andert. Hier spielen 
also andere Faktoren mit, die die von OSTWALD und dann auch von 
WESENBERG-LUND so stark hervorgehobene Bedeutung der Zahigkeit 
des Mediums nicht so zur Wirkung kommen lassen. Was das fur 
Faktoren sind, wissen wir noch nicht. Der Krebskorper seiber konnte 
sich mit der Temperatur geandert haben; ferner spielen wohl die 
Formen des sinkenden Korpers und die dadurch beim Absinken 
hervorgerufenen Stromungs- und Wirbelungserscheinungen cine Rolle_ 

3. Die Wasserbewegung. 

Wir hatten bisher stillschweigend vorausgesetzt, daB der Korper 
sich in einem vollkommen unbewegten Wasser befindet_ In der Natur 
ist das jedoch selten, man kann wohl sagen, niemals der Fall, auch 
in den sog. ruhenden Gewassern, auf die wir uns hier beschranken. 

Zwei Bewegungsweisen des Wassers wollen wir betrachten, die 
groBen Stromungen und die sog. turbulente· Bewegung. In den 
S t rom un g en, wie wir sie hier meinen, werden groBe Wassermassen 
verfrachtet, meistens in horizontaler, gelegentlich auch in vertikaler 
Richtung. Es liegt auf der Hand, daB solche Wasserversetzungen 
Organismen mitfUhren und daher fur die Verteilung der Organismen 
im Wasserraum von ausschlaggebender Bedeutung sein konnen. Fur 
unser Problem sind sie insbesondere dann wichtig, wenn sie sich in 
der Senkrechten erstrecken und so unmittelbar das Absinken beein
flussen. 

Wichtiger noch durften die Erscheinungen der Turbulcnz sein. 
Unter Turbulenz verstehen wir die ungeordnete, wirbelnde Bewegung 
von Wasserkorpern verschiedener GroBe. Organismen, die sich in 
diesen Wirbeln bcfinden, konnen von ihnen mitgerissen werden. 

Stell en wir uns vor, ein solcher Wirbel bewege sich urn eine hori
zontale Achse, so besteht die Moglichkeit, daB cin Korper mit Uber
gewicht von der Kraft dieses Wirbels gehalten und vor dem Absinken 
bewahrt wird; je groBer die Wirbelgeschwindigkeit und je kleiner 
die Sinkgeschwindigkeit eines Teilchens ist, desto leichter kann es 
von dem Wirbel getragen werden. Diese Vorstellungcn wurden zuerst 
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ftir die Wirbelungen und Staub- oder Wasscrteilchen in der Atmo
sphare abgeleitet (SCHMIDT 1913, WEGENER 1920), sie lassen sich 
sinngemaB aber auch auf Wasser und die Teilchen im Wasser tiber
tragen (KOPPEN 1921, SCHMIDT 1925). 

Turbulenz entsteht auf verschiedene W cise. Haufig tritt sie in 
manchen Stromungen auf, ausgelost in erster Linie wohl durch Un-

a b ebenheiten und UnregelmaBigkeiten 
am Rande der Stromung (FluBbett, 
Bett der Meeresstromungen). Aber 
auch sonst befindet sich das Wasser 
fast immer in turbulenter Bewe
gung. Sie kommt vor allem an der 
Wasseroberflachc durch die mecha
nischeEinwirkung des Windes zu
stande. Es werden Wasserkorper 
verfrachtet und ausgetauscht; der 

2 --.---------. 

• 
'I --.------- --------------

8 .--.- .. -.-.----.--.- .... -.- .... -

so entstehende Austausch laBt sich 
mit dem durch Diffusion verglei
chen, nur daB cr sich mit viel 
groBeren Wasserkorpern vollzieht 
als im molekularen Bereich, und 
daher auch viel schneller abEiuft. 
Wie durch dicsen Austausch die Ver-
teilung von passiv bewegten Orga
nismen beeinfluBt werden kann, 
zeigt die Abb. 2. 

Das Verschwinden von Oberflachen-
10 .--.---.-.---- ...... -.--. - - ..... organismen in die Tiefe bei bewegter 
Abb. 2. Yerteilung der wasserbhitebildenden Alge See muB nicht immer auf einem solchen 
Rivularia echinulata im Ploner See, a bei rubigem Austausch durch Turbulenz beruhen, 

Wetter, b bei Wind (aus RUTTNER '914). vielmehr begeben sich, wie wir sahen, 
die betreffenden Organismen oft aktiv 

in die ruhigere gr6Bere Tiefe. Durch den Turbulenzaustausch kann nie
mals die Oberflache frei von den betreffenden Lebewesen werden, sondern 
diese k6nnen h6chstens gleichmaBig in gr6Bere Tiefen verteilt werden, wie 
es Abb. 2 ja auch tatsachlich zeigt. 

Von dieser "dynamischen Turbulenz" unterscheidet man eine 
Turbulenz, die dann entsteht, wenn zwei Fltissigkeiten in instabilem 
Gleichgewicht tibereinandergeschichtet werden, z. B. eine schwerere 
tiber cine leichtere (DEFANT 1930). 1m Meer kann es vorkommen, 
daB eine Schicht mit starkerem Salzgehalt (etwa durch eine Stromung) 
tibcr eine Schicht mit schwacherem Salzgehalt gelagert wird. Sehr 
haufig geschicht es ferner, daB im Wechsel dcr Tages- und Jahres
zeiten eine kaltcre Schicht tiber eine warmere gelagert ist und damit 
ebenfalls (im Temperaturbereich tiber 4°) eine schwerere Schicht tiber 
cine leichtere. Dann setzen die sog. "Konvektionsstromungen" ein, 
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d. h. die schwereren Wasserkorper sinken ab, die leichteren Wasser
korper steigen hoch und treten an ihre Stelle; es findet ein Austausch 
statt, vergleichbar wiederum dem Austausch durch Diffusion, nur 
daD er sich an groDeren Komplexen und darum viel schneller abspielt . 
. -\uch diese Bewegung von Wasserkorpern gegeneinander ist ungeord
nete, wirbelnde Bewegung. Es liegt auf der Hand, daD gewisse 
Organism en durch diese Bewegung mitgerissen werden konnen. Auf 
die Bedeutung z. B. der thermischen Konvektionsstrome, wie sie 
durch den rhythmischen Temperaturgang im Verlauf des Tages odcr 
Jahres bedingt sind, ist oft hingewiesen worden (vgl. z. B. RUTTNER 
I9I4, LENZ I928). Speziell von der Erscheinung der Turbulenz her 
hat SCHMIDT (I 92 5) manche Tatsachen der Planktonverteilung 
gcdeutet. Ja, SCHMIDT, UTERMOHL (I925) und THIENEMANN (1932) 
raumen den Turbulenzerscheinungen ausschlaggebenden EinfluD auf 
Schwebevermogen und Verteilung insbesondere des Phytoplanktons 
cin (s. S. I99). 

SO bedeutungsvoll auch die turbulente Wasserbewegung fur clas 
Schwebeverhalten und die Verteilung mancher Wasserorganismen scin 
mag, ebensosehr steht fest, claD sich sehr viele Organismen auf ver
schiedenste Weise von Wasserbewegungen unabhangig gemacht und 
das Problem des spezifischen Gewichts von sich aus gelost haben. 

III. Das Zusammenwirken aller Faktoren. 
In cler freien Natur sincl die soeben fur sich besprochencn Faktoren 

immer aile zu gleicher Zeit wirksam. Die vollkommenste Bestimmung 
cles Schwebeverhaltens eines Korpers ist dann gegeben, wenn aile 
Faktoren als zahlenmaDige GroDen erfaDt werden konnen. Das ist 
bisher nur unter ganz bestimmten Beclingungen cler Fall, vor all em 
nur clann in einfacher Weise, wenn cler sinkende Korper Kugelform 
hat. Wenn auDerdem noch einige weitere Beclingungen erfullt sind, 
kann die Formel von STOKES angewanclt werden. Diese lautet: 

2 s-s 
a=_gr2_~1 (VgI.ARNDT I9 I 5); 

9 1] 

es bedeutet: a konstante Fallgeschwindigkeit, g Gravitat, r Halbmesser der 
Kugel, s spezifisches Gewicht der Kugel, Sl spezifisches Gewicht der Fliissig

keit, in der die Kugel sinkt, 1] Viskositatskoeffizient. 

Unter den verschiedenen Bedingungen, die fur die Anwendung 
clieser F ormel erfullt sein mussen, ist besonders die hervorzuheben, 

claD cler Kugelhalbmesser klein gegenuber dem Quotienten a ~J s sein 
1 

muD; das ist in der Tat bei vielen der kleinen Planktonorganismcn 
der Fall. Da clie Sinkgeschwindigkeit technisch besonclers leicht 
meDbar ist, hat )1lan gelegentlich diese Formel auch zur Bestimmung 
anderer GroDen verwendet, z. B. zur Bestimmung des spezifischen 
Gewichts (ALLISON I924, LEONT]EW 1926a). 
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Fur die Anwendung dieser Formel ist ferner vorausgesetzt, daB 
dem fallenden Korper jede Eigenbewegung und jede Bewegung durch 
Stromung u. dgl. fehlt. Immerhin ist denkbar, daB sich die StOrungen 
des Absinkens, soweit sie durch diese Faktoren bewirkt werden, in 
Rechnung set zen lassen. Die Anwendung der Formel von STOKES 
wird aber vor allem dadurch in der Regel unmoglich gemacht, daB 
die meisten uns hier interessierenden Lebewesen eine Gestalt haben, 
die weitgehend von der Kugelform abweicht. Der Faktor "Form
widerstand" aber ist dann mathematisch in der Regel nicht faBbar. 
Hierzu kommt noch, daB sich der eine oder andere Faktor in kurzer 
Zeit erheblich and ern kann. 

Praktisch also ist es so, daB wir in den seltensten Fallen die 
Schwebebedingungen mathematisch formulieren konnen. Es war aber 
doch ein sehr gliicklicher Gedanke, daB OSTWALD die Beziehungen 
der verschiedenen Faktoren zueinander in einem formelartigen Aus· 
druck darstellte. Dieser beriihmt gewordene Ausdruck lautet: 

S· k h" d' k . Ubergewicht 
III gesc Will Ig elt = Viskosltiii:. Formwiderstand . 

Wir erkennen, daB es sich hierbei urn eine ganz allgemeine wort· 
maBige Fassung der Formel von STOKES handelt. 

Gerade weil wir die tatsachlichen Verhaltnissein der Regel riicht mathe
matisch fassen konnen, hat es nicht viel Sinn, dem Ausdruck von OSTWALD 
ein mathematisches Gewand zu geben, wie es gelegentlich versucht wurde 
[z. B. HAECKER (s. STEUER 1910), JORGENSEN 19II]. 

Auch OSTWALD lal3t Wasserbewegung und Eigenbewegung in der 
Formel unberiicksichtigt. WOLTERECK (1913) fiigt die letztere in den 
OSTWALDschen Ausdruck ein, indem er auf der rechten Seite im 
Zahler "Abwartsbewegung und -steuerung", im Nenner "Aufwarts
bewegung und -steuerung" hinzufiigt. Die von OSTWALD vor· 
genommene Vereinfachung erscheint uns indessen doeh sehr praktisch. 
Denn die Bedeutung der aktiven Eigenbewegung laBt sich gerade von 
der OSTwALDsehen Formel her besonders klar hervorheben. 

Die OSTWALDsche Formel erlaubt, in einfachster Weise zwei groHe 
biologische Gruppen von Organismen voneinander zu unterscheiden. 
Die Sinkgeschwindigkeit wird dann = 0, wenn rechts entweder der 
Zahler = 0, oder der Nenner = co wird. Das bedeutet, daB ein echtes 
"Schweben" nur durch die Beseitigung des Ubergewichts erreicht 
werden kann. Dagegen ist es theoretisch unmoglieh, den Formwider
stand - die Viskositat andert sieh in den natiirliehen Lebensraumen 
immer nur in relativ engen Grenzen --- unendlich groB werden zu 
lassen .. Dureh VergroBerung des Formwiderstandes kann die Sink
gesehwindigkeit wohl mehr oder weniger stark herabgesetzt, jedoch 
niemals vollkommen beseitigt werden. Halten sieh zu sehwere 
Organism en aber tatsachlich doch standig im freien Wasserraum auf, 
so ist das nur dadurch moglich, daB sie entweder c1urch Wasser-
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bewegungen oder durch aktive Eigenbewegung vor dem Absinken 
bewahrt bleiben. Die grof3ere Bedeutung ist hier doch wohl der aktiven 
Eigenbewegung zuzuschreiben. So kommen wir von der OSTWALD· 
schen Formel her dazu, die Lebewelt des freien Wasser
raumes in zwei groBe Gruppen zu teilen: I. die Schwimmer, 
das sind Organismen, die sUindig ein Ubergewicht gegen
u ber dem Wasser haben und das Absinken nur durch aktive 
Eigenbewegung verhindern konnen; 2. die Schweber, das 
sind Organismen, die imstande sind, ihr spezifisches Ge
wich t gleich dem des Wassers zu machen. 

Alle derartigen Einteilungen im Bereich des Lebendigen haben 
ihre Schwachen; sie gelten niemals ausschliei3lich. Man darf z. B. 
die Bedeutung der Eigenbewegung fur diese Einteilung nicht falsch 
verstehen. Es gibt eine ganze Reihe von "Schwebern", die durchaus 
zu kraftiger Eigenbewegung fiihig sind. Ein" Schweber" k ann, ein 
"Schwimmer", d. h. ein Lebewesen mit Ubergewicht m uB die Fahig. 
keit zur Eigenbewegung besitzen; es sei denn, man will den Faktor 
"Wasserbewegungen" zu Hilfe holen und fur das fehlende Absinken 
verantwortlich machen (vgl. z. B. UTERMOHL 1925). 

Die Unterscheidung zwischen "Schwimmern" und "Schwebern" 
ist auch fruher schon gelegentlich getroffen worden (z. B. WOLTERECK 
1913, ahnlich auch bei STEUER 19IO, OLTMANNS 1922); uns scheint 
jedoch, daB sie starkerer Beachtung bedarf, als bisher der Fall war. 
Insbesondere ist diese Einteilung geeignet, unser Augenmerk auf die 
interessante, bisher in ihrer Gesamtheit zu wenig behandelte wohl
charakterisierte Gruppe der "Schweber" zu lenken. 

c. Die "Schwimmer". 
I. Die typischen Formen. 

Es ist zwar heute keineswegs immer moglich zu entscheiden, ob 
ein Lebewesen "Schwimmer" oder "Schweber" ist; aber ganz all
gemein laBt sich doch sagen: Die groBere Zahl aller Wasserbewohner, 
sowohl nach den Individuen als nach den Arten, gehort zu den 
Schwimmern. Auf Grund der Forschungen des "Meteor" ergibt sich 
z. B. fur die Zusammensetzung des Zentrifugenplanktons im Hoch
seegebiet des Sudatlantik folgendes, wobei nur die Hauptgruppen 
berucksichtigt sind (HENTSCHEL 1933, fruhere Angaben bei LOHMANN 
1920). 

Die Zahlen sind Mittelwerte und geben die Anzahl der Individuen 
im Liter Wasser an. Von den vier Hauptgruppen sind die drei letzten 
fast alle "Schwimmer"; denn zu den "Protozoen" gehoren in dieser 
Anordnung vor allem tierische Flagellaten. Besonders wichtig sind 
die Coccolithophoriden, die in groBen Teilen des Sudatlantik 50 % 

ErgebnisSl' der Biologie XI. IO 
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Tabelle 3· Verteilung von Zentrifugen-
plankton im Siidatlantik. 

Tiefe 0-25° 35-55' 
S.Br. S. Br. 

Diatomeen 0 1733 13419 
50 387 24734 

Coccolithophoriden 0 3399 12 743 
50 4192 12 353 

Peridineen 0 2839 4733 
50 1654 43 12 

Protozoen . 0 1102 5 031 
50 507 7 139 

a 

b 

e 

und mehr des Gesamt
planktons ausmachen. 
Von den hier nicht ge
nannten Gruppengehoren 
die meisten ebenfalls zu 
den Schwimmern. Die 
starksten Konkurrenten 
der Schwimmer sind die 
Diatomeen, die keine Ei
genbewegung haben und 
zu den Schwebern zu 
rechnen sind. In manchen 

c d 

Abb. 3a-f. Beispiele hir typische Schwimmer. a Pontosphaera huxleyi LOHM. (Coccolith.) (nach LOHMANN 
1892); b Amphidinium crassum LOHM. (Perid.) als Beispiel fiir viele ahnliche Formen (nach PETERS 1930); 
c Cyclops strenuus FISCHER (Copep.) (nach SCHMEIL 1892); d Daphnia longispina'i' (nach BERG 193,); 
e Folia aethiopica (Appendic.) (aus HER TWIG I919); f Scomber scombrus L., Makrele, ein schwimmblasenloser 

pelagisch lebender Fisch. 
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Gegenden konnen einzelne Arten durch den Individuenreichtum alles 
andere unterdrucken. (DaB die Zusammensetzung der Lebewelt starke 
jahreszeitliche Schwankungen zeigt, ist bekannt.) 

Gegenuber dem Protozoen- und Protophytenplankton tritt das 
Metazoenplankton auBerordentlich zuruck. Fur den Sudatlantik fand 
HENTSCHEL folgende Durchschnittsindividuenzahlen pro Liter fur 
die oberen 50 m: 

Gesamtmetazoen .. 5>47 = IOO% I Nauplien ...... 2,20 = 40 % 

Copepoden . . . . . 2,69 = 49 % andere Metazoen also 0,58 = I I %. 

Copepoden und Nauplien, beides typische Schwimmer, machen allein 
schon 84 % des Gesamtmetazoenplanktons aus. 

1m SuBwasser liegen die Verhaltnisse nicht viel anders als beim 
Meeresplankton, wenngleich sich durch den Fortfall der Coccolitho
phoriden die Diatomeen unter Umstanden mehr in den Vordergrund 
schieben. 

Auf die einzelnen Pflanzen- und Tiergruppen wollen wir nicht 
genauer eingehen; es ware einfacher, nicht die Schwimmer, sondern 
die Schweber herauszusuchen: die letzteren werden wir spater 
besprechen. In der Abb. 3 ist eine Reihe von typischen Schwimmern 
dargestellt. 

II. Morphologische Anpassungen an das Leben 
im freien Wasserraum. 

In manchen Fa,llen, aber keineswegs bei der Mehrzahl der 
Schwimmer, finden wir Baueigentumlichkeiten, die geeignet sind, 
die Sinkgeschwindigkeit zu verringern und dadurch die Bewegungs
organe zu entlasten. Eine groBe Anzahl von derartigen Merkmalen 
ist als "Schwebeanpassungen" beschrieben worden. Sie betreffen 
einerseits den "Formwiderstand", andererseits das "Ubergewicht". 

I. VergroBerung des Formwiderstandes. 

Bei einer Reihe von Schwimmern ist durch Korperfortsatze eine 
mehr oder weniger bizarre Korperform entstanden. Insbesondere 
von STEUER (1910) ist eine Menge Material zusammengestellt worden. 
Wir bringen in der Abb. 4 einige sehr markante Beispiele; die Zahl 
lieBe sich leicht vermehren. 

Es ist klar, daB z. B. durch die extreme Ausbildung einer Korper
achse oder durch Auftreten von Auswuchsen und Fortsatzen die 
relative Oberfliiche, in der Regel auch die Unterfliiche, vergroBert 
wird, und daB damit die Sinkgeschwindigkeit abnimmt. Aber doch 
ist Vorsicht in der Beurteilung am Platze. Eine Stab form z. B. wird 
nur dann von Vorteil sein, wenn in der Absinkstellung die Langs
achse waagerecht steht; fur die Peridinee Triposolenia (Abb. 5) hat 

IO* 
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Abb.4a-e. Beispiele fiir Schwimmer mit Formwiderstand, nach Moglichkeit den Vertretern der Abb. 3 
entsprechende Formen. a Michaelsarsia splendens LOHM. (Coccolith.) (nach LOHMANN 1913); b Ceratium 
tenue OSTENF. und SCHM. t. inclinatum (aus JORGENSEN 1913); c Ceratium palma/um SCHROD. (aus 
JORGENSEN "9"3); d Oitkana plumitera, pelagischer Copepode (nach GIESBRECHT 1892); e Sergestes, 

iilteste Zoea (nach CLAUS aus STEUER 19IO). 
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KOFOID (1906/07) wahrscheinlich gemacht, daB durch die asymme
trische Stellung der antapikalen Horner die Absinkrichtung bei 
fehlendem GeiBel schlag so gestcuert wird, daB der Korper alsbald 

Abb. 5. Triposolenia, links aktiv aufsteigend, rechts passiv absinkend; durch die leichte Biegung der Horner 
wird alsbald horizontale Lage und damit groBter Formwiderstand erreicht. (Nach KOFOID aus 

STEUER 1910.) 

in die waagerechte Lage gerat, die den groBtmoglichen Widerstand 
bietet. Wirklich beobachtet hat etwas Ahnliches FOXON (1934) an 
gewissen Krebslarven, wie aus der Abb. 6 zu ersehen ist. Das Tier 
sinkt in der horizontal en Ruhelage nur schr langsam abo 

Ein schones Beispiel fur die sinnvolle Anwendung von Korper
forts at zen bei einer Wurmlarve gibt auch die Abb. 7. 
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Die angefiihrten Beispiele zeigen, daB die Deutung einer bizarren 
Gestalt als "Schwebeform" durchaus richtig sein kann, daB aber 
zugleich unter Umstanden erst besondere Konstruktionen oder Verhal

l b 

Abb. 6a-c. Erste Larve von Munida bam/fica. a aufwarts, G abwarts 
schwimmend, b Ruhelage beim langsamen Absinken. 

(Nach FOXON 1934.) 

b 

tungsweisen vorhanden 
sein miissen, um die Form 
zur Geltung zu bringen. 
Hier kann nur die Einze1-
forschung an lebendenOb
jekten weiterfiihren; sie 
kann, wie wir sehen, den 
allgemeinen Eindruck be
statigen, sie kann aber 
auch zu ganz andersarti
gen Ergebnissen fiihren. 
Eine bizarre GestaltmuB 
zwar die Sinkgeschwin
digkeit herabsetzen, sie 

Abb. 7a, b. "'~unnlarve, Mitraria, mit Borstenfallschirm a zusammengeklappt, b ausgebreitet und so die 
Bewegung und Absinken hemmend. (WOLTERECK 1908.) 

wird aber zugleich leicht 
die Bewegungsfreiheit be
eintrachtigen. Das hat 
FOXON (1934) an Porcel
lana-Larven mit ihrem 
langen Rostrum direkt 
beobachtet. Riickwarts-

Abb.8. Bythotrephes /ongimanus, vermag durch Schwenkung 
des langen Abdomens die Bewegung zu steuem. 

(Aus WOLTERECK 1913.) 

schwimmende Larven 
kommen wegen des lan
gen Rostrums nur lang

sam wieder zum normalen Vorwartsschwimmen; schneidet man das 
Rostrum ab, so geht die Umstellung viel leichter. 

Wieso manche Korperfortsatze die Bewegungsart beeinflussen, hat 
WOLTERECK (1913) an Cladoceren gezeigt. Bythotrephes (Abb.8) 
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und Leptodora konnen ihr langes Abdomen willkurlich in der Sagittal
ebene bewegen und dadurch die Fahrtrichtung andern. Amputation 
des langen Helms bei Daphnia cucullata (Abb. 9) bewirkt steilere 
Stellung und damit steilere Schwimmbahnen; Amputation der Spina 
dagegen hat eine gewisse Unstetigkeit der Bewegungen zur Folge. 

~ 
1 __ --

Abb. 9. Daphnia cucu!lata mit langem Helm und Schalen
stachel; Amputation bei a nnd b beeinfluBt die Bewegungs

richtung, s. Text. (WOLTERECK 1913.) 

Abb. 10. Bosmina coregoni, Amputation 
des Russels bei a bewirkt Uber-den

Riicken·roIIen. (WOLTERECK I9I3.) 

Entfernung der langen Antennen von Bosmina coregoni an der in 
Abb. IO angegebenen Stelle bewirkt, daB Rollbewegungen uber den 
Rucken auftreten: das Steuer fehlt, das bei dem ventralwarts ge
richteten Ruderschlag der Antennen die geradlinige Fortbewegung 
ermoglicht. 

Abb. II. Brachyuren-Zoea, a au£\varts, c abwarts schwimrnend; b Lage beim passiven Absinken aus dem 
Aufwartsschwimmen; eine besonctere Sinkruhelage wie·bei Munida, Abb.6, besteht nicht. (Kach FOXON 1934.) 

Manchmal steht ein Korperfortsatz unter naturlichen Verhalt
nissen ganz anders, als man erwarten sollte, wenn es sich urn einen 
"Schwebefortsatz" handelt (vgl. den Abschnitt "Cyklomorphosen"). 
Das hat sich z. B. fUr Zoea-Larven (Abb. II) ergeben (FOXON 1934). 
Die Normallage des Tieres beim aktiven Auf- oder Abwartsschwimmen 
\Vie auch beim passiven Absinken ist immer so, daB die Dornen 
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senkrecht stehen. Diese Dornen sind also keine Schwebefortsatze 
und auch keine Balancierstange, sie haben anscheinend eine ganz 
andere Aufgabe. Schneidet man sie ab, so ist das Tier in hellem 
Licht zwar zu normalem Schwimmen fahig, nicht aber im Dunkeln 
oder in rotem Licht. Die Fortsatze miissen also wohl als eine Art 
Sinnesorgan die zum normalen Schwimmen notige Orientierung ver
mitteln. [Zu einer ahnlichen Auffassung war auch bereits GURNEY 
(1903) an Corystes-Larven gekommen; er glaubte auBerdem, daB die 
Dornen unter Umstanden einen Schutz gegen das Gefressenwerden 
bieten. J 

2. Herabsetzung des Ubergewichts. 
Mit dies em Verfahren wird ein Weg eingeschlagen, der schlief31ich 

beim echten )) Schweben" endigt. Doch ist dies Ziel nicht immer 
erreicht. Wir wei sen hin auf die mehr oder weniger weitgehende 
Riickbildung schwerer Skeletsubstanzen bei vielen pelagischen Orga
nismen (vgl. HESSE 1924). Allerdings gibt es in anderen Gruppen 
Schwimmer mit Skeleten (Silicoflagellaten, Echinodermenlarven), wie 
auch das Vorhandensein von Skeleten keineswegs, das Schweben 
unmoglich macht (Radiolarien, Foraminiferen). Auch der hohe 
Wassergehalt vieler pelagischer Organismen (Coelenteraten, Mollusken, 
Tunicaten) und das dadurch bewirkte geringere spezifische Gewicht 
ist wohl mit Recht oft als Schwebeanpassung gedeutet worden 
(HESSE 1924); die gallertige Aufquellung des Panzers bei dem SiiB
wasserkrebs H olopedium ist sicher in dem gleichen Sinne zu deuten. 
Gerade bei den genannten Gruppen ist vielleicht nicht selten sogar 
ein echtes Schweben erreicht (s. S. 165). 

Auch der oft betrachtliche Fettgehalt bei manchen pe1agischen 
Schwimmern (Planktonkrebse) ist als Anpassungsmerkmal zur Herab
setzung des spezifischen Gewichts gedeutet worden. Nun ist aber 
reichliche Fettbildung in der Regel zunachst als Folge reicher Er
nahrung anzusehen, also als Nahrungsspeicher. Ebenso wie bei der 
Deutung der Korperfortsatze ist hier Vorsicht am Platze. Nur deshalb, 
weil Fett leicht ist, muB seine Aufstapelung noch nicht unbedingt 
eine Anpassung an die pelagische Lebensweise sein. 

Es ist in der Tat nicht leicht, ein bestimmtes Baumerkmal mit 
Sicherheit als )) Schwebeanpassung" zu deuten. In der Regel nun 
gehort zu einem AngepaBtsein auch die Fahigkeit, auf Anderungen 
der Lebensbedingungen sinngemaB zu antworten. Wir fragen also: 
Welche Merkmale der Schwimmer lassen beiAnderung der 
Sch we bebedingungen eine sinnvolle U mstellung erkennen? 
Wenn wir solche Baumerkmale finden, werden wir sie mit Recht als 
Anpassungen deuten. Wir werden die wichtige Frage nach der 
Anpassungsfahigkeit der Wasserorganismen weiterhin in den Vorder
grund der Betrachtung stellen. 
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III. Anpassungen der Schwimmer an verAnderte 
Schwebebedingungen. 

I. Die Verteilung im Wasserraum. 

153 

Flir Angehorige verschiedener Tierklassen ist festgestellt, daD in 
kaltem Wasser (Tiefsee, hohe Breiten) groDere Formen oder Arten 
vorkommen als in warmem (z. B. Sagitta; vgl. HESSE 1924 flir weitere 
Beispiele); oder daD die Formen mit monstrosen Korperanhangen 
Warmwasserbewohner sind (z. B. Peridineen). Es liegt nahe, in dieser 
Verteilung eine Anpassung an die verschiedene Viskositat oder Dichte 
des Wassers zu sehen: kleine oder bizarre Korper haben eine groDe 
relative Oberflache. Diese Deutung kann richtig sein; aber auch hier 
wieder muD man vorsichtig sein; wir kommen auf S. 198 auf diese 
Frage zurlick. Oft wiedergegeben wurde die Mitteilung von KARSTEN 
(1907), daD bei gewissen Ceratium·Arten die Bewohner des klihleren 
Atlantischen Ozeans klirzere Horner haben als die Bewohner des 
warmeren indischen Ozeans; der Grund hierfiir soUte die verschiedene 
Wasserdichte sein. Neuerdings wurden die Ceratien des Atlantischen 
Ozeans auf Grund der Meteor - Fahrten genau untersucht (PETERS 
1932); es lieD sich jedoch durchaus keineBeziehung zwischen Dichte 
und Viskositat des Wassers einerseits und der Korperform der Ceratien 
andererseits auffinden; z. B. kommen in dem warmen Wasser in der 
Umgebung der Kapverdischen Inseln extrem kurzhornige Formen 
mit dickem Panzer vor, im kiihleren Siiden dagegen langhornige 
Formen. Nach diesen Ergebnissen erscheint es sehr unwahrscheinlich, 
daD KARSTEN mit seiner Deutung Recht hat. 

In diesem FaUe wurden gleiche Gattungen, Arten oder Rassen 
in verschiedenen geographischen Raumen verglichen. AufschluD
reicher ist es, solche Faile zu finden, in denen die Art oder gar das 
Individuum zu verschiedenen Zeiten in Anpassung an veranderte 
Schwebebedingungen die Gestalt andert. 

2. Autotomie und Regeneration. 

Wir miissen hier auf die Behauptung von KOFOID (1908) eingehen, 
daD Ceratium die Lange der Horner und dadurch auch die Absink
geschwindigkeit verandern kann. Es wurde beobachtet, daD in 
Fangen, insbesondere aus der Tiefe von 50--roo Faden, sehr viele 
Exemplare mit abgebrochenen Hornern vorhanden sind. KOFOID 
ist aus mehreren Griinden der Meinung, daD es sich hier in erster 
Linie um eine Autotomie und nicht um eine mechanische Schadigung 
infolge der Fangmethoden handelt. Die Horner konnen an den ver
schiedensten SteUen abbrechen. Es gibt vorgebildete BruchsteUen, 
ringformige Verdiinnungen des Panzers. KOFOID glaubt, daD es sich 
hier um eine Regulation der Sinkgeschwindigkeit handelt; er rechnet 
aus, daD ein C. gallicum, das mit normalen Hornern im Wasser von 
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20 0 schwebt, in einem autotomierten Zustand bei 12,5 0 sich in der 
gleichen Schwebelage befindet. 

Gegen diese Auffassung ist verschiedenes einzuwenden. Richtig 
ist sicher, daD ein Tier mit kurzeren Hornern schneller sinkt, als ein 
solches mit langen; das hat KRAUSE (1910, 19II) an SuDwasser· 
ceratien experimentell nachgewiesen. Aber es scheint zunachst keines
wegs erwiesen, daD die toten verstiimmelten Tiere, die KOFOID 
gesehen hat, wirklich autotomiert hatten, ob nicht die Verstiimmelung 
doeh in erster Linie auf die Fangmethode zuruckzufiihren ist. Und 
wenn es sich schon urn Autotomie handelt, so ist nicht einzusehen, 
wieso es sich hier urn eine Anpassung handeln solI. Die Ceratien 
sind schwerer als Wasser; eine Verkleinerung der Oberflache ist fur 
sie auf jeden Fall von Nachteil, auch wenn sie in kalteres Wasser 
kommen. 

a b 

Abb. 12a, b. Appendikularien mit Gehausen; Tierkorper schwarz. a Oikopleura albicans (aus LOHMANN 1933); 
b Fritillaria sp., rechts mit geschrumpftem, links mit aufgeblasenem Fangapparat (aus LOHMANN 1933). 

Andererseits beschreibt KOFOID auch eine Regeneration von 
Hornern. Bei der Teilung der Ceratien wird bekanntlich auch der 
Panzer geteilt; jede Tochterzelle vermag den fehlenden Panzerteil 
schnell neuzubilden. AuDerdem aber soIl auch die Verlangerung 
abgeworfener und normaler Horner vorkommen. Die Angaben von 
KOFOID uber diese Erseheinung sind uberzeugender als die Angaben 
uber Autotomie. Unbewiesen aber bleibt, ob eine derartige Horn
verlangerung wirklich eine Anpassungserscheinung zur Erzeugung 
geringerer Sinkgeschwindigkeit ist, oder ob es sich dabei nicht viel
mehr urn eine "normale" Regenerations- oder Wachstumserscheinung 
handelt. 

3. Die Fanggehause der Copelaten. 
Zu den Schwimmern gehOren auch die Copelaten; jedoch ist ihr 

Sinkverhalten zu verschiedenen Zeiten ganz verschieden. Die Tiere 
bauen sich zeitweise aus gallertigen Kutikularsubstanzen komplizierte 
Gehause, die zum Nahrungsfang mit einem Filtrierapparat versehen 
sind (LOHMANN 1903, 1909, 1933, BUCKMANN 1926) (s. Abb. 12). 
Ohne Fanggehause bewegen sich die Tiere durch Schwanzbewegungen 
aktiv aufwarts, sinken bei ruhendem Schwanz passiv ab, nach MaD
gabe des Ubergewichts, das bei Oikopleuren viel groDer ist als bei 
Fritillarien, die schon beinahe schweben konnen. 1st aber das Gehause 
entfaltet, das bei Oikopleuren das ganze Tier umsehlieDt, bei Fritil-



Das Schweben der Wasserorganismen. I55 

larien als machtige Stirnblase auf tritt, so ist das Bewegungsverhalten 
ganz anders: die Fritillarien stehen, auch bei leichten undulierenden 
Schwanzbewegungen, still im Wasser an einer Stelle, die Oikopleuren 
schwimmen mit gleichmaBigen Schwanzbewegungen in verschiedenen 
Richtungen dahin, schneller oder langsamer mit wechselnder Starke 
der Schwanzbewegung. Hart diese ganz auf, so bleibt auch das 
Gehause stehen (LOHMANN 1903). Es ist zwar festgestellt, daB die 
Oikopleurengehause schwerer sind als Wasser. Aber fast scheint es 
so, als wenn die Tiere mit entfalteten Fanggehausen zu "echten 
Schwebern" geworden sind. Durch die Ausbildung der zum Nahrungs
fang dienenden Gehause wird also das Absinken bedeutend verlang
samt; insofern dies gunstig fur den Nahrungserwerb ist, kannen wir 
die Gehausebildung auch als Schwebeanpassung auffassen. 

4. Cyklomorphosen. 

Dnter "Cyklomorphose" versteht man nach LAUTERBORN (1901, 
1904) die Erscheinung, daB eine Art im Zeitablauf in den aufeinander
folgenden Generationen einen bezeichnenden Gestaltwechsel durch
macht; nach Ablauf einer bestimmten Zeit ist die Ausgangsgestalt 
wieder erreicht. Oft liest man fur diese Erscheinung auch die Namen 
"Saison-" oder "Temporalvariation". 

Ausgepragte Cyklomorphosen sind bisher fast ausschlieBlich fur 
gewisse Angeharige des SuBwasserplanktons bekannt, und zwar fur 
einige Arten von Rotatorien, Cladoceren, sowie unter Protozoen fur 
Ceratium hirundinella, d. h. also fur typische Schwimmer. Fur einige 
Diatomeen ist allerdings etwas Ahnliches beschrieben worden (WESEN
BERG-LUND 1900, 1910). In welcher Weise sich im Verlauf eines 
Jahres die Gestalt andert, dafilr gibt die Abb. 13 einige Beispiele. 
Die Gestaltveranderungen sind zweierlei Art. Einerseits kann sich 
die GesamtkarpergraBe verandern, ohne daB zugleich eine Ver
anderung der Proportionen eintritt; andererseits kann der Karper 
durch Bildung oder Ruckbildung von Auswlichsen cine ganz andere 
Gestalt annehmen. 

Der erste, der von einem einheitlichen Gesichtspunkt aus diese 
Formveranderungen zu deuten suchte, war wohl WESENBERG-LuND 
(1900). Er weist vor allem auf Grund seiner Studien an danischen 
Seen darauf hin, daB immer dann Formen mit vergraBerter Ober
flache auftreten, wenn das Wasser warm ist und daher das geringste 
spezifische Gewicht hat. Er deutet die OberflachenvergraBerung als 
Anpassung an die im warmen Wasser verschlechterten Schwebe
bedingungen. OSTWALD (1902, 1903) hat dann die Bedeutung der 
Viskositatsanderung mit wechselnder Temperatur in den Vorder
grund gehoben; WESENBERG-LuND hat sich spater (1910) im wesent
lichen dieser Auffassung angeschlossen. Es sind im einzelnen vor 
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auf OberflachenvergroBerung hinzielende Gestaltveranderung auf; 
wie der Temperaturanstieg des Wassers im Mai etwa recht schnell 
erfolgt, so setzt auch die Gestaltveranderung sehr plotzlich ein, 
klingt mit der Wassertemperatur dagegen im Herbst langsam abo 
Die Entstehung dieser Anpassung steht in engem Zusammenhang 
mit den Temperaturanderungen in der Nacheiszeit. Unsere jetzigen 
SliBwasserplankter stammen ab von Eiszeitformen, die damals in 
kalten Gewassern mit geringen jahrlichen Temperaturdifferenzen 
lebten. Allmahlich wurde im Sommer das Wasser warmer, und damit 
war die Moglichkeit gegeben, daB sich die Cyklomorphosen als An
passungserscheinung entwickelten; glinstig hierflir war offenbar die 
Aufeinanderfolge vieler durch ungeschlechtliche oder parthenogene
tische Fortpflanzung entstandenet Generationen. Flir diese Deutung 
flihrt WESENBERG-LuND weiter an: Cyklomorphosen kommen eigent
lich nur bei perennierenden Formen vor, die dem ganzen Jahres
temperaturwechsel ausgeliefert sind; Formen, die nur kurze Zeit im 
freien Wasserraum leben, zeigen den Gestaltwechsel nicht. Cyklo
morphosen sind ferner in den Gewassern am ausgepragtesten, in denen 
die Temperaturanderungen am gleichmaBigsten und ausgiebigsten 
sind, d. h. sie fehlen oder sind undeutlich in kalten nordischen und 
alpinen Gewassern, sowie in kleinen Teichgewassern, die jede Unregel
maBigkeit der Temperaturanderung leicht widerspiegeln (WESENBERG
LUND 1927). 

Die Deutung von WESENBERG-LuND und OSTWALD ist bestechend 
durch ihre Einheitlichkeit. Ais die Aufmerksamkeit der Plankton
forscher einmal auf diese Erscheinung gelenkt war, wurde sie in 
unzahligen Arbeiten immer und immer wieder untersucht. Wir mlissen 
uns fragen, ob die Auffassung von WESENBERG-LuND, die er jetzt 
noch (1926, 1930) durchaus aufrechterhalt, wirklich zu Recht besteht. 
Man kann die Priifung auf zweierlei Weise vornehmen, statistisch 
und experimentell. 

Die erstc Frage lautet also: stimmen Verbreitung und Art des 
Formwechsels im erforderlichen AusmaB mit der WESENBERGSchen 
Auffassung libcrein? 

Zunachst betrachten wir die am eingehendsten untcrsuchten 
Cladoceren. Bemerkenswert ist, daB das Cyklomorphoseproblem in 
engem Zusammenhang mit dem Art- und Rassenproblem steht. Es 
sind nur bestimmte, sog'. "schizotypische" Arten (im Gegensatz zu 
den "stereotypen"), die liberhaupt zu solchen Formveranderungen 
neigen (WOLTERECK 1934). Bei uns sind cs vor allem die Arten 
Bosmina coregoni, Daphnia longispina, D. cucullata, in Nordamerika 
D. pulex (die bei uns stereotyp ist) und D. longiremis; auch in den 
Tropen und Subtropen kommen schizotypische Arten vor. Der 
Gestaltwechsel einer Art ist ferner in verschiedenen Gewassern sehr 
verschieden; es gibt fast soviel erblich festgelegte Rassen als es Seen 
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gibt (vgl. Z. B. STORCH 1925). WOLTERECK (1934) betont nun, daB bei 
den schizotypischen Arten das Auftreten der sommerlichen "pela· 
gischen Gestalt" parallel geht mit dem Vorhandensein einer aus
gesprochenen Schichtung des Wohngewassers, meist nach der Tem
peratur, unter Umstanden aber auch nach anderen Faktoren, z. B. 
Salzgehalt. Diese Befunde scheinen zunachst der Auffassung von 
WESENBERG-LuND zu entsprechen. Indessen gibt es doch eine Reihe 
von Befunden, die sich nicht ohne weiteres in den Gesamtrahmen 
einfligen (vgl. z. B. HAEMPEL 1926, WAGLER 1913,1923). Nicht immer 
fallt Eintritt und Hohepunkt der Cyklomorphose mit Beginn und 
Hohepunkt der Erwarmung zusammen. Auch in kleinen Teich
gewassern wurden Cyklomorphosen beobachtet (WAGLER 1913). 
Andererseits fehlen sie in manchen Seen mit wohl ausgepragter 
Schichtung, obgleich schizotypische Arten in ihnen wohnen (Vor
alpenseen) . 

Noch unklarer liegen die Verhaltnisse flir Rotatorien und Ceratium. 
Es gibt hier doch eine betrachtliche Anzahl von Beobachtungen, die 
sich schwer mit den Vorstellungen von WESENBERG-LuND vereinigen 
lassen (vgl. z. B. GUYER 1910, Ceratium in Schweizer Seen; KLAUSENER 
1908, HARTMANN 1918/20: Radertiercyklomorphosen in kleinsten Ge
wassern; LAUTERBORN 1901/04: langbedornte Formen von Anuraea 
cochlearis im Winter; KRATZSCHMAR 1908: Verlauf der Cyklomorphose 
von Anuraea aculeata im Lunzer Obersee unabhangig von der Tempe
ratur in verschiedenen Jahren verschieden; LAUTERBORN 1897: im 
Altrhein von Neuhofen vierhornige Ceratien im Frlihling, dreihornige 
im Sommer). 

Es dlirften also keineswegs allein die Temperatur- und Schichtungs
verhaltnisse, sondern auch noch andere Faktoren flir das Auftreten 
der Cyklomorphosen ausschlaggebend sein. Vielleicht spielt der 
Trophiegrad des Gewassers eine bedeutende Rolle (Cladoceren
cyklomorphosen anscheinend am haufigsten in eutrophen Seen); wir 
werden sehen (S. 159), daB die Ernahrungsverhaltnisse in der Tat 
sehr wichtig flir die Formbildung sind. Ferner scheint auch der 
Generationswechsel unter Umstanden eine Rolle zu spielen; darauf 
hatte schon LAUTERBORN und auch WESENBERG-LuND selbst hin
gewiesen. Daflir sprechen auch die Freilandfunde und Experimente 
von KRATZSCHMAR: er findet im Lunzer Obersee, daB aus den Dauer
eiern von Anuraea aculeata immer langhoi-nige Formen schliipfen, 
daB die Dauereier seIber aber immer von kurzhornigen hervorgebracht 
werden. Und schlief31ich fanden WAGLER (1923) und SCHUBERT (1927), 
daB in gewissen kleinen Gewassern die KopfhOhe von Daphnia cucul
lata und longispina im Jahre nicht einmal, sondern 2-3mal ein 
:Maximum erreicht, und zwar anscheinend im Zusammenhang mit 
der Zahl der Sexualperioden. Andererseits aber kann diese Beziehung 
nicht immer gegeben sein. Denn bei Ceratium sind Geschlechts-
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vorgange uberhaupt nicht bekannt. Und es gibt anscheinend auch 
cyklomorphe Cladocerenrassen, die sich rein parthenogenetisch fort
pflanzen (WOLTERECK 1934). 

Wie dem auch immer sein mag: es ist klar, daB sich aus stati
stischen Freilandbeobachtungen allein eine endgultige Entscheidung 
uber die Richtigkeit der WESENBERG-OSTWALDschen Auffassung der 
Cyklomorphose nicht treffen laBt. Hier muB das Experiment zu 
Hilfe kommen. 

Der erste, der sich experimentell mit der Frage beschaftigte, war 
OSTWALD (1904). Er zuchtete Hyalodaphnia bei niederer und bei 
hoherer Temperatur und fand, daB die Nachkommen aus den Kalt
kulturen kurzere Helme haben als die aus den Warmkulturen. Bei 
D. pulex erhielt er in den Warmkulturen kleinere Nachkommen als 
in den Kaltkulturen. Er deutet diese Ergebnisse im Sinne seiner 
Auffassung: Die Temperatur bestimmt direkt den Formcharakter, 
und zwar im Sinne einer Anpassung an die wechselnden Sink
bedingungen. 

Die Sachlage ist aber doch nicht so einfach, wie sic nach dies en 
Versuchen zu sein scheint. Denn WOLTERECK (1909) zeigte spater, 
daB nicht die Temperatur, sondern vor allem die Nahrungszufuhr 
ausschlaggebend fur die Helmhohe ist. Es gelingt, unabhangig von 
der Temperatur durch schwache Futterung niedrighelmige, durch 
starke Futterung hochhelmige Formen zu erhalten. Voraussetzung 
aber ist, daB die Fahigkeit, einen hohen Helm zu bilden, in der 
betreffenden Art oder Rasse uberhaupt vorhanden ist. Wenn in 
freier Natur im Sommer bei manchen Rassen hohe Helme auftreten, 
so wird das also an der groBeren Futtermenge im Sommerwasser 
liegen. KRATZSCHMAR (1908) und LUNTZ (1928) zuchteten Radertiere 
(Anuraea aculeata, Brachionus bakeri var. rhenanus und Euchlanis 
triquetra) bei verschiedenen Tempcraturen und fanden keinen EinfluB 
der Temperatur auf die Korpergestalt. Die Sinkgeschwindigkeit war 
aber nach LUNTZ bei den Warmtieren doch geringer als bei den 
Kaltetieren, was auf ein geringcres spezifisches Gewicht der Warm
tiere zuruckzufuhren ist. Es genugt also nicht, lediglich Formver
anderungen festzustellen, sondern man muB zugleich die ubrigen 
Bedingungen fur das Absinken prufen. Die Ergebnisse derartiger 
Versuche zeigen, daB die wechsclnde Wassertemperatur kaum direkt 
fur die Ausbildung der Korpergestalt verantwortlich zu mach en ist. 
Ebensowenig konnten KRATZSCHMAR (1908) und WOLTERECK (1909) 
durch direkte Viskositatsanderungen (Zuchten in Quittenschleim 
od. dg1.) die Korperform von Radertieren oder Daphnien beeinflussen. 
Prinzipiell aber ist zu derartigen Versuchen, die nach den auslosenden 
Ursachen fragen, zu bemerken, daB durch sie nicht entschieden wird, 
ob WESENBERG-LuND recht hat oder nicht. Denn man muB unter
scheiden zwischen dem Mechanismus, der die Formanderung bedingt, 
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und der biologischen Bedeutung, die die so entstandene neue Form 
fur den Trager hat. 

Die Frage ist vielmehr so zu stellen: 1st die Sinkgeschwindig
keit derSommerformen mit den langeren Korperfortsatzen 
tatsachlich geringer als die der einfachen Winterformen? 
Oder laBt sich eine andere Funktion der Korperfortsatze 
feststellen? 

Es ist erstaunlich, daB man erst spat an die Untersuchung der 
Fallgeschwindigkeit cyklomorpher Formen herangegangen ist. KRAUSE 
(1911) untersuchte Ceratium, LUNTZ (1929) einige Radertiere. Aber 
bei den Cladoceren, urn deren Cyklomorphosen man sich am meisten 
herumgestritten hat, fehlen diese wichtigen Versuche bis heute noch; 
Ansatze finden sich bei LUNTZ (1929) und BOWKIEWICZ (1929). Der 
letztere stellte, wie bereits erwahnt, fest, daB die durch die Tem
peraturanderung bedingte Viskositatsanderung fur die Fallgeschwin
digkeit von Daphnien keineswegs so bedeutungsvoll ist, wie OSTWALD 
und WESENBERG-LUND annahmen. Fur Ceratium fand KRAUSE, daB 
in der Tat (fixierte) vierhOrnige Formen langsamer sinken als drei
hornige. Desgleichen sinken nach LUNTZ die im Sommer gefangenen 
starker bedornten Exemplare von Brachionus bakeri langsamer als 
die im Fruhling gefangenen schwacher bedornten (bei gleichem 
spezifischem Gewicht). Zugleich aber fand LUNTZ, daB die Sommer
tiere von Euchlanis triquetra (Cyklomorphose fehlt) ebenfalls langsamer 
sinken als die Fruhlingsformen; in diesem Falle haben die Sommer
tiere ein geringeres spezifisches Gewicht als die Fruhlingstiere; die 
Cyklomorphose ist hier also gewissermaBen ersetzt durch eine zyklische 
Anderung des spezifischen Gewichts. LUNTZ deutet seine Befunde im 
Sinne von WESENBERG-LuND, gibt aber seIber zu, daB die Sache auch 
anders sein kann. Seine Ergebnisse widersprechen der Auffassung von 
WESENBERG-LuND nicht, aber es bleibt nach wie vor die Moglichkeit, 
daB die Herabsetzung der Sinkgeschwindigkeit bei den Sommertieren 
gewissermaBen nur ein Nebenergebnis der Formanderung ist. 

Sehr wichtig und interessant ist der Befund von LUNTZ, daB 
Anderungen im spezifischen Gewicht der Tiere von groBer Bedeutung 
sein konnen. Insbesondere auch sollten die Cladoceren daraufhin 
untersucht werden. Denn Verschiedenheiten des spezifischen Gewichts 
scheinen hier eine bedeutende Rolle zu spielen. Daphnia longispina 
sinkt 3mal, D. cucullata 5-6mal langsamer als die nicht pelagische 
D. magna (WOLTERECK, Nachschrift bei BOWKIEWICZ 1929); das kann 
wohl nur auf Verschiedenheiten des spezifischen Gewichts beruhen. 

Die bisher vorliegenden Untersuchungen uber die Fallgeschwindig
keiten gestatten also noch keine bindende Aussage uber die Bedeutung 
der betreffenden Korperfortsatze. Die genaue morphologische Be
trachtung der Fortsatze fuhrt uns hier, speziell bei den Cladoceren, 
schon weiter. 
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Mit Recht weist WOLTERECK (1913) darauf hin, daD die Ober
flachenvergroDerung bei den hochhelmigen Sommerformen in einer 
Richtung erfolgt, die man im Sinne von WESENBERG-LuND gerade 
nicht erwarten sollte. Der Helm ist (vgl. Abb. 14) ein seitlich stark 
zusammengedrilcktes, scharf gekieltes Gebilde, bei dem eine das 
Absinken verhindernde Unterflache geradezu weitgehend vermieden 
ist. Bei Bosmina weisen die langen Antennula der Sommertiere in 
der natilrlichen Stellung der Tiere im Wasser gewohnlich mehr oder 
wenigersenkrecht nach unten. Diese 
Beobachtungen filhrtcn WOLTER-
ECK dazu, die betreffenden Korper-
fortsatze nicht mit der Statik, son
dern mit der Dynamik der Tiere in 
Verbindung zu bringen. Indem er 
die Bewegungsweise der Cladoccren 
genau untersucht, kommt cr zu 
folgenden Ergebnissen. Die betref
fenden Korperfortsatze sind in erster 
Linie Steuer- und Stabilisierungs
organe. Der Helmkiel z. B. sorgt 
dafilr, daD das Tier nicht taumelt, 
sondern moglichst ohncAbweichung 
in der durch den Ruderschlag ge
gebenen Richtung das Wasser durch
schneidet. 1m gleichen Sinn als 
Steuer konnen z. B. die oft langen 

a b 

Abb.14a, b. Daphnia magna (a) undD.cucullata (b), 
hinteren Schalendorne (Mukronen) gesehen von ventral, b) 4mal so stark vergr6Bert 

der Bosminen wirken, wenn sie in als a); man beachte die schnittige Gestalt der 

Richtung der Korperlangsachse aus- pelagischen D. c"cull. gegeniiber der plumpen 
D. magna. (Aus WESENBERG·LUND 1926.) 

gestrcckt sind. Durch dieAusbildung 
eines langen Helmes wird aber zugleich der Schwerpunkt des Korpers 
verlegt, er rilckt naher an die Basis der Ruderantennen heran. Dadurch 
wird es moglich, daD bei geeigneter Schlagrichtung der Ruderantennen 
der Korper nicht senkrecht, sondern schrag im Wasser ruht und auch 
schrag vorgctrieben wird, da die Korperverlangerungen nach vorn 
(Helm) und hinten (Spina) cin Zurilckpendeln in die senkrechte Lagc 
verhindern. Der Erfolg ist der, daD die Schwimmbahnen der hoch
helmigen Daphnien abgeflacht werden und horizontaler verlaufen als 
bei den niedrighelmigen Formen. In ahnlicher Weise garantieren die 
langen Antennula der Bosminen eine gerade Filhrung der Schwimm
bahnen; durch sie wird vor allem verhindert, daD das Tier, dessen 
Ruderschlagventralwarts gerichtet ist, tiber den Rilcken rollt. In der 
Tat bewirkt Amputation des hohen Helmes bei Daphnien ein Steiler
werden der Schwimmbahnen, der langen Antennula bei den Bosminen 
ein Uber-den-Rilcken-Rollen (vgl. auch S. 151). 

Ergebnisse der Biologie XL II 
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Die Beobachtungen von WOLTERECK werden noch erganzt durch 
WAGLER (1927): er weist darauf hin, wie sehr die stark abgeflachte 
Gestalt der typisch pelagischen Daphnien mit den seitlich zusammen
gedruckten hohen Helmen geeignet ist, nicht nur das "Stampfen", 
sondern auch das "RoUen" zu verhindern, und so die ganze Bewegungs
art gleichmaBiger zu machen. Die Abb. 14 zeigt diese schnittige 
"pelagische Gestalt" der hochhelmigen D. cucullata im Gegensatz zu 
der nicht pelagischen D. magna, erstere mit eleganten flachen Sprungen 
durchs Wasser schieBend, letztere mit plump-taumelnden Bewegungen. 

Wahrend also bei Cladoceren die Bedeutung der zyklischen Form
anderungen fur die Bewegungsweise bewiesen ist, liegen ahnlich aus
fuhrliche Versuche fur Ceratium oder Rotatorien noch nicht vor; 
nur gelegentlich findet man einige diesbezugliche Bemerkungen (z. B. 
HARTMANN 1918/20). 

Welches ist nun die biologische Bedeutung der Schwimmbahnen
abflachung bei den cyklomorphen Cladoceren? WOLTERECK meint, 
daB es so den Tieren erleichtert ist, sich in einer bestimmten Wohn
schicht zu halten. Einerseits werden die gefahrlichen Grenzschichten 
(Oberflache, Sprungschicht) vermieden; andererseits halt sich das 
Tier in der Nahrungsschicht. Denn auch die den Cladoceren als 
Nahrung dienenden Nannoplanktonorganismen zeigen nach WOL
TERECK eine bestimmte Schichtung. Diese Behauptung blieb aber 
nicht unbestritten; nach RUTTNER (1914) und WESENBERG-LuND 
(1926) gibt es eine derartige Nannoplanktonschichtung nicht. 

Zusammenfassend stellen wir fest: Es ist noch nicht moglich, die 
Erscheinung der Cyklomorphose unter einheitlichem Gesichtspunkt 
zu erklaren; es erscheint nicht ausgeschlossen, daB in verschiedenen 
Gruppen verschiedene Prinzipien heranzuziehen sind. Die bisher bei 
Ceratium und Rotatorien vorliegenden Versuche widersprechen der 
Deutung von WESENBERG-OSTWALD nicht, wenn sie sie auch nicht 
vollkommen beweisen. Fur die Cladoceren dagegen muB die Auf
fassung von WESENBERG-OSTWALD zum mindesten als sehr unwahr
scheinlich, wenn nicht als widerlegt bezeichnet werden. Die sommer
lichen Formveranderungen sind insofern als Anpassungen an eine 
pelagische Lebensweise aufzufassen, als durch sie die Bewegungsweise 
erleichtert, stabilisiert und gesteuert wird; es ist moglich, daB sich 
die Tiere so besser in einer bestimmten Wohnschicht halten. Ob 
nebenbei auch die Fallgeschwindigkeit durch den Formwechsel beein
fluBt wird, mussen weitere Untersuchungen zeigen. 

D. Die Schweber. 
Ais "Schweber" bezeichnen wir nach der oben gegebenen Definition 

diejenigen Bewohner des freien Wassers, bei denen die Sinkgeschwin
digkeit = 0 werden kann, bei denen also kein Ubergewicht gegenuber 
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dem umgebenden Medium vorhanden ist. Eine aktive Eigenbewegung 
darf bei diesen Organismen fehle·n, ist aber nicht selten vorhanden 
und kann dann vor allem oder ausschliei31ich zur Bewegung in der 
Horizontalen dienen. Umgekehrt aber dtirfen wir bei allen Organismen 
ohne aktive Ortsbewegung vermuten, daB sie echte Schweber sind 
und mtissen nach den entsprechenden Einrichtungen suchen (vgl. 
jedoch S. 199). Aber auch ein Schweber muB nicht immer an den 
Aufenthalt in einem bestimmten Wasserhorizont gebunden sein; auch 
Schweber konnen, unabhiingig von etwa vorhandenen Wasser
stromungen, . Ortsbewegungen in der Vertikalen ausftihren. Durch 
Anderung ihres spezifischen Gewichts sind sie imstande, verschiedene 
Horizonte aufzusuchen und sich an das Schweben hier neu anzu
passen. Gerade diese Anpassungsfiihigkeiten wollen wir besonders 
beach ten. Die betreffenden Organism en sind also fahig, ihr spezifi
sches Gewicht ktirzere oder langere Zeit sogar kleiner als das des 
Wassers zu machen. 

Von diesem Gesichtspunkt ausgehend konnen wir drei Gruppen 
bilden: I. die "gelegentlichen Schweber", die in der Regel 
schwerer sind als Wasser und nur unter bestimmten Urilstiinden 
ebenso schwer oder gar leichter als ihr Medium werden; 2. die 
"echten Schweber", die normalerweise das spezifische Gewicht 
ihres Mediums haben; 3. die "Uberkompensierten", die normaler
weise leichter sind als ihr Medium, sich also an der Wasseroberflache 
aufhalten. 

Diese Einteilung hat nattirlicherweise ihre Mangel und kann nur 
dazu dienen, die Ubersicht zu erleichtern. Es ist manchmal schwer, 
einen Organismus richtig einzuordnen. Auch erscheint es unter 
Umstanden urn der Darstellung willen geboten, die Grenzen nicht 
zu scharf zu ziehen. 

I. Die gelegentlichen Schweber. 
Wir wollen hier nicht die neuerdings insbesondere von NAUMANN 

(1927/28) angeschnittene Frage behandeln, inwiefern die Bewohner 
des Stii3wasserpelagials tiberhaupt als Abkommlinge einer Bodenlebe
welt aufzufassen sind und daher nicht so ausgesprochene Schwebe
anpassungen zeigen als die entsprechenden Meeresbewohner. Es ist 
auch sicher so, daB unter gegebenen Umstanden, z. B. durch Wasser
bewegungen, Bodenbewohner aufgewirbelt werden und zu Bewohnern 
des freien Wasserraums werden konnen, ohne daB sie deshalb ihr 
spezifisches Gewicht wesentlich geandert haben. Wir wollen hier 
dagegen auf einige Falle hinweisen, in denen relativ schwere Organis
men gelegentlich durch Verringerung ihres spezifischen Gewichts zum 
echten Schweben kommen konnen. 

Das Rhizopod Arcella halt sich gewohnlich auf irgendwelchen 
Unterlagen mit den Pseudopodien fest. Wenn das Tier aber einmal 

II* 
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auf dem Schalenrlicken liegt und mit seinen Pseudopodien keinen 
festen FuB fassen kann, dann treten nach ENGELMANN (1869) im 
Plasma innerhalb der Schale in 5-20 Minuten mehrere Gasblasen 
auf, die das Tier zum Aufsteigen bringen. Hat es mit den Pseudo
podien einen Halt gefunden, so verschwinden die Vakuolen so schnell 
wie sie entstanden, der letzte Rest mit einem Ruck. VeranlaBt man 
das Tier zu ofterer Gasbildung, so geht diese allmahlich langsamer, 
wird erst nach einer Erholungszeit wieder normal. Wenn man ein 
aufsteigendes Tier elektrisch reizt, so geht das Steigen zunachst we iter ; 
dann aber werden die Gasblasen kleiner und zugleich beginnt das 
Tier zu sinken. Unter anderen Bedingungen beobachtet HALDANE 
(1927) diese Gasblasenbildung; er findet, daB sie auch durch einen 
gewissen Sauerstoffmange1 ausgelost werden kann, und meint, daB 
sie dann den Sinn hat, das Tier in sauerstoffreichere Schichten zu 
heben. Urn was flir ein Gas es sich hier handelt, ist noch nicht genau 
bekannt. BUTSCHLI (1875) glaubt, daB die Gasblasen aus Kohlen
saure bestehen, da sie in Kalilauge allmahlich vollkommen ver
schwinden. 

Auch bei der Gattung Difflugia ist Gasvakuolenbildung beobachtet. 
Die Art D. hydrostatica ZACH. kommt, mit ihren Gasblasen schwebend, 
manchmal sogar in groBen Mengen im SiiBwasserplankton vor; man rechnet 
sie gelegentlich sogar zu den echten Planktern (HEUSCHER 1916/17). 

Auch manche SliBwasserlungenschnecken, die in der Regel schwerer 
sind als Wasser, konnen unter Umstanden zu Schwebern werden. 
Zum Luftholen kriechen sie gewohnlich an irgendeinem Gegenstand 
zur Oberflache hinau£. Manche Arten konnen aber auch quer durchs 
Wasser aufsteigen. BROCKMEIER (1896) beschreibt diesen Vorgang 
flir Physa (Aplexa) hypnorum folgendermaBen: "Es (das Aufsteigen) 
wird, wider Erwarten, durch ein Zusammendrlicken der Lungenhohle 
eingeleitet, was man deutlich daran erkennen kann, daB sofort nach der 
Erschlitterung (des Wassers durch irgendeinen Gegenstand, JACOBS) 
eine mehr oder weniger groBe Luftblase hervorgedrlickt wird, weIche 
auBen meistens haften bleibt. Gleich darauf findet hOchstwahrschein
lich eine Ausdehnung der Lungenhohle statt, weIche dann verdlinnte 
Luft enthalt, die mit der auBen haftenden Luftblase einen kraftigen 
Auftrieb bewirkt. Flir die in zweiter Linie erfolgende Volumver
groBerung der Lunge spricht der folgende Versuch. Erschreckt man 
eine Physa nicht sehr stark, so beobachtet man auch sofort das 
Hervortreten einer silberglanzenden Luftblase, die aber nicht voll
standig herausgedriickt wird und bald wieder in die LungenhOhle 
zurlicktritt. Die aufgestiegene Physa sinkt unter, sob aid die an
haftende Luftblase sich mit der Luft liber dem Wasser vereinigt hat, 
was sowohl unmittelbar nach der Ankunft oben als auch einige Zeit 
spater erfolgen kann" (S. 249£.). 
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II. Die ecbten Scbweber. 
Organismen, die ihr spezifisches Gewicht gleich dem des Wassers 

mach en konnen, find en wir in den verschiedensten Stammen. Wir 
erwahnen folgende: Einze11ige: viele, wenn nicht allc Diatomeen; 
Noctiluca (ist gewohnlich etwas leichter als Meerwasser, HARVEY 1917, 
PRAT JE 1925); Radiolarien; pelagische F oraminif eren. Co e len t e -
rat en: Siphonophoren, und zwar nicht nur die Physophoren, sondern 
anscheinend auch manche Calycophoren (BRANDT 1892, MOSER 1924); 
auch manche Medusen sollen ctwas leichter sein als Wasser (BRANDT 
1892); ebenso scheinen manche Ctenophoren zu den Schwebern zu 
gehoren: sie konnen bei Ruhe bald etwas leichter, bald etwas schwerer 
scin als Wasser (VERWORN 1893, HESSE 1924); MOSER (1924) betont, 
daB sie sich auf bestimmte Tiefe einstellen konnen. W u rm e r: Eier 
von manchen Radertieren (WESENBERG-LuND 1909, REMANE 1932) 
schweben im Wasser. M 0 11 u s ken: AGASSIZ (1866) gibt fur den 
Pteropoden Spirialis Flemingii nach Aquarienbeobachtungen an, daB 
die Tiere sich mit ausgebreiteten Ruderflugeln stundenlang ohne 
Bewegung schwebend halten konnen; werden die Fliigel zusammenge
faltet, so sinken die Tiere ab; es kann sich hier wohl nur urn 
Anderungen im spezifischen Gewicht handeln. Arthropoden: Die 
SuBwasserc1adocere Diaphanosoma vermag ohne Ruderschlag im 
Wasser zu schweben (WOLTERECK 1913). Bekanntestes Beispiel: 
Larve und Puppe der Mucke Corethra (Sayomyia) (s. S. 193). 
Wirbeltiere: pelagische Fische mit wohlausgebildeter Schwimm
blase. Pelagische Eier vieler Meeresfische (s. S. 169); von SuBwasser
fischen die Eier von Lota (WESENBERG-LuND 1909). Wahrscheinlich 
gehoren hierher auch die im Wasser lebenden Saugetiere (s. S. 197). 
In der Abb. 15 sind einige typischc Schweber zusammengestellt. 

Diese Aufzahlung soll nur einen gewissen Uberblick geben. Wir 
erkcnnen, daB das Schwebevermogen in verschiedensten Gruppen bald 
hier bald da als konvergente Anpassung entstanden ist. Eine systemati
sche Untersuchung wird wahrscheinlich ergeben, daB es noch bedeutend 
mehr Schweber gibt. Insbesondere sollten die pelagischen Coelente
raten, Wurmer, Mollusken und Tunikaten genauer untersucht werden. 

Wir fragen uns: Wie kommt das Schweben zustande? Von 
diesem Gesichtspunkt aus wollen wir unterscheiden: 1. Schweben 
mi t Hilf e von leich ten Fl ussigkei ten oder ahnli chen Stoff en 
(z. B. Ga11erte); 2. Schweben mit Hilfe von Gasen. 

Diese Unterscheidung hat nicht nur praktischen Wert, sondern 
es sind damit zugleich zwei Gruppen von Lebewesen gekennzeichnet, 
bei denen die Schwebcbedingungen wesentlich verschieden sind: 
Flussigkeiten sind praktisch nicht komprimierbar, Gase 
dagegen sind komprimierbar. Da zur Aufhebung des Uber
gewichts ein bestimmtes Volumen der leichten Substanz notig ist, 
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Abb. [5a-e. Einigc typi,ehe Schweber. a ThaJas.icola 
pelagicQ, Radiolar ohne Skelet, mil riesigem tlagend.n 
Vakuolcnapparnt Un exlrakapsulfin:n Plasma (in An
Ichnung an H"ECKEL [862 und RUTH 1913); b .\"odil,,,,,, 
miliari., mit tragcnden Zellsaf(,'akuolen (nach PRATJE 
1921); e leplumomia bijuga (Della Chiaje), eine Siphono
phore mit Pneumatophor am oberen Stamm.nde; die 
scbrage Lage des Stammes und damil die wirkungwolle 
Verteilung der Fangta.dcn wim dadurch erreiebt, dall 
.wiscben je 2 Frellpolypcn 2 DeckstGekc mil Olkugel (a) 
liegen; das leichle 01 trAgt den St,unm (naeb BERR ILL 
(930); d Larve der MOcke COTdhT4 (Sayo'nyiaJ, mit 
4 gasg.HlUten Scbwimmblasen (nacb FRAt;KENBERC 
'9'5, ,·erandert); e Perea Iluujalilis, Flullbarsch, .in 

Fi.scb mil hydroslaliscber Scb\\"immblase 
(a uS BREHM 19'4). 
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ergibt sich, daB mit einer bestimmten Menge einer leichten Fliissigkeit 
ein Schweben in jedem Wasserhorizont ermoglicht ist. Anders beim 
Schweben mit Gas: kann die Gasblase yom Tier aktiv zusammen
gedruckt werden, so ist mit einer bestimmten Gasmenge nicht nur 
ein Schweben, sondern auch ein Ab- und Aufsteigen moglich. 1st 
aber ein aktives Zusammenpressen der Gasblase nicht moglich, so 
ist dem Tier mit einer bestimmten Gasmenge immer nur ein Schweben 
in einem bestimmten Wasserhorizont moglich (falls nicht das Gas in 
einen Behalter mit absolut starrer Wand eingeschlossen ist). Un ter 
dies em Horizont wird der auf dem Gas ruhende Wasserdruck groBer, 
das Gasvolumen entsprechend kleiner, das spezifische Gewicht des 
Korpers also groBer. Umgekehrt verringert sich das spezifische 
Gewicht beim Hinausgehen uber den Schwebehorizont. 

Diese charakteristischen Verschiedenheiten beim Schweben mit 
Flussigkeiten und Schweben mit Gas bedingen eine Reihe von beson
deren Anpassungen in den Schwebeeinrichtungen, auf die wir weiterhin 
besonders zu achten haben werden. 

I. Schweben durch leichte Fliissigkeiten. 
Die AuBenbedingungen und Regulationsmoglichkeiten sind fUr 

NIeeresbewohner andere als fur SuBwasserbewohner. Wir wollen 
zunachst einige Meeresbewohner behandeln. 

a) Leich te Zellsafte. 
Fur das Radiolar Thalassicola ist seit langem bekannt, daB es 

mit Hilfe eines besonderen hydrostatischen Apparates nicht nur im 
Wasser schweben, sondern durch Veranderungen an diesem Apparat 
auch auf- und absteigen kann (VERWORN 1892, 1893; BRANDT 1892, 
1895a, b). Der tragende Teil ist der Vakuolenapparat im extra
kapsularen Plasma (Abb. 15); die isolierte Zentralkapsel sinkt - trotz 
etwa vorhandener Olkugeln --c- ab, der extrakapsulare Korperteil 
allein steigt auf. Schwebende Tiere bringen auf Reizung hin (z. B. 
durch heftige Wasserbewegung) einen kleineren oder groBeren Teil 
der Vakuolen zum Verschwinden, der Durchmesser des Tieres nimmt 
dabei ab, das spezifische Gewicht zu: die Zelle sinkt ab; nach einiger 
Zeit schweben die Tiere wieder mit normalem Vakuolenkranz. Eine 
isolierte Zentralkapsel ist imstande, das extrakapsulare Plasma mit 
dem Vakuolenkranz zu regenerieren und damit auch wieder zum 
Schweben zu kommen. Der Vakuoleninhalt, eine leicht flieBende 
waBrige Flussigkeit, ist also das tragende Prinzip. Vollkommen 
ungeklart ist die Frage, wie diese Tiere wahrnehmen, wann sie 
schwerer, ebenso schwer oder leichter als Wasser sind. 

Wie Thalassicola verhalten sich nach BRAND auch die koloniebildenden 
Gattungen Sphaerozoum und Collozoum. ja, wir diirfen annehmen, daB bei 
dem ganzen Reer der pelagischen Radiolarien und Foraminiferen, denen 
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allen die Fahigkeit zum aktiven Schwimmen fehlt, nach dem gleichen Prinzip 
das Schweben ermoglicht ist. Dabei ist durchaus moglich, daB das tragende 
Prinzip keineswegs immer in Form von Vakuolen im extrakapsularen Plasma 

\ 

'. 

a 

---

b 

\ 
\ 

Abb. 16a,b. Ein VertreterderAcantharia; a Myoneme erschlafft, extra· 
kapsulares Plasma geschrumpft, Tier schwerer als Wasser; b Myo· 
neme kontrahiert, extrakapsulares Plasma voluminos: 'Tier steigt 

auf oder sohwebt. (Nach SCHEWIAKOFF Ig02.) 

liegt. Bei manchen Arten 
(A tlanticella, N ationaletta, 
Planktonetta,vgl.HAECKER, 
1908,BORGERT 1922) istdie 
Zentralkapsel stark aufge
blaht; es wird vermutet, 
daB die "Schwebevakuo
len" wenigstens zum Teil 
innerhalb dieser Zentral
kapselliegen. Als Schwebe
apparat ist ferner bei 
Planktonetta das sogen. 
"FloB" gedeutet, eineellip
tische, relativ festwandige 
Blase, die neben der Zen
tralkapsel liegt. 

Einer besonderen Be
sprechung bedarf noch 
die Radiolarienfamilie 
der Acantharia. Auch 
diese Radiolarien kon
nen, wie ihre eben ge-
nannten Verwandten 

schweben und ihr 
Schwcbevermogenregu
lieren. Nach den Unter
suchungen von SeRE
WIAKOFF (1902, 1926) 
ist jedoch bei dem Sin
ken und Steigen ein 
neuer, bisher noch nicht 
erwahnter Vorgang aus
schlaggebend beteiligt. 
Bei den meisten Ver
tretern dieser Gruppe 
finden wir als Differen
zierung des AuBenplas
mas eine dicke Schicht 
aus dunnflussiger Gal
lerte, die durchsetzt wird 
einerseits von einem 
Maschenwerk von Plas
mastrangen, anderer
seits von den Skelet
staben (Abb. 16). Die 
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Gallerthulle ist an den Stacheln kegelformig vorgezogen. Von den 
Stacheln aus laufen kontraktile Elemente, Myoneme (= "Gallert
cilien" von HAECKEL), wie auf der Peripherie eines Kegelmantels 
angeordnet, zum Gallertmantel hin. Die Zahl der Myoneme urn 
einen Stachel herum schwankt mit dem Alter der Individuen und 
bei den verschiedenen Arten. Durch die Kontraktion dieser Ele
mente wird erreicht, daB die Peripherie der Gallerthulle, die nach 
dem Zentrum des Tieres zu zwischen den einzelnen Stacheln ein
gedellt ist, abgeflacht und nach auBen gezogen wird; das ganze Tier 
wird so voluminoser. 

DaB die Myoneme sich leicht kontrahieren, konnte bei kunstlicher 
Reizung festgestellt werden, unter anderem auch durch Reizung mit 
elektrischem Strom. Zugleich aber zeigte sich, daB mit den durch 
die Kontraktion der Myoneme verbundenen Veranderungen des 
Korpers Veranderungen im Schwebeverhalten verbunden sind, und 
zwar beginnen zu schwere Tiere, bei denen die Myoneme erschlafft 
sind, bald nach der klinstlich hervorgerufenen Kontraktion zu steigen. 
Die Tiere, die sich im Mittelmeer in der Tiefe von 5-200 m aufhalten, 
sind also durch die aktive Volumveranderung ihres Korpers imstande 
zu steigen, zu schweben und zu fallen. Was geschieht, damit zu
gleich mit der Tatigkeit der Myoneme Fllissigkeit aufgenommen und 
abgegeben wird, ist noch unbekannt. 

Es muB darauf hingewiesen werden, daB BRANDT (1892) eine andere 
Darstellung der Schweberegulation gibt. Nach seinen Untersuchungen vor. 
allem an Acanthochiasma rubescens sind bei ruhig schwebenden Tieren die 
Myoneme lang, werden bei Reizung verkurzt, was ein Absinken zur Folge 
hat. Doch wird auch hierbei der Gallertmantel verkleinert; denn nach 
BRANDT bewegt sich bei der Kontraktion die distale Anheftungsstelle der 
Myoneme zentralkapselwarts. Ob BRANDT oder SCHEWIAKOFF oder beide recht 
haben, kann nur erneute Beobachtung zeigen. Ob es sich bei der Su bstanz im 
extrakapsularen Plasma iiberhaupt um eine echte Gallerte handelt, erscheint 
nicht ausgemacht. Da sie sehr diinnfliissig ist, handelt es sich vielleicht 
um etwas ganz Ahnliches wie bei dem Vakuoleninhalt von Thalassicola. 

Zu den echten Schwebern sind auch die pelagischen Fisch
eier zu rechnen (Listen pelagischer Fischeier bei HEINCKE und 
EHRENBAUM 1900, EHRENBAUM 1905/09). Ahnlich wie in den soeben 
besprochenen Fallen zeigen auch sie ein gewisses Anpassungsvermogen 
an veranderte Umweltbedingungen. Von den wichtigen Nutzfischen 
haben die Plattfische und die Dorschartigen pelagische Eier; mit 
ihnen ist auch am meisten experimentiert worden. 

Viele Fischeier besitzen in ihrem Dotter eine oder mehrere Olkugeln. 
Diese sind jedoch nicht als die Organe anzusehen, mit deren Hilfe die Eier 
schweben. Denn es gibt schwebende Eier ohne Olkugeln, wie auch am Boden 
liegende Eier mit Olkugeln. SchlieBlich spricht das Verhalten unter wech
selnden Schwebebedingungen dafiir, daB ein anderer Mechanismus fur das 
Schweben verantwortlich ist. Die Tatsache, daB Eier aus Wasser mit ge
ringem Salzgehalt gr6Ber sind als solche aus h6herem Salzgehalt, deutet 
eben falls in andere Richtung. 
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Die schwebenden Fischeier sind an das spezifische Gewicht ihres 
Mediums angepaBt; Eier verschiedener Arten, sowie Eier der gleichen 
Art in verschiedenen Gegenden sind jedoch verschieden schwer 
(EHRENBAUM und STRODTMANN 1904, STRODTMANN 1906, FRANz 
19IO). In der Ostsee schweben Dorsch- und Scholleneier in Wasser 
von geringerem spezifischen Gewicht als in der Nordsee. Eier von 
Engraulis schweben ebenso in starksalzigem Nordseewasser wie im 
schwachsalzigen Wasser der Zuidersee (bis zu 7,5%0 Salzgehalt; 
EHRENBAUM 1905/09). Es zeigt sich in dieser weiten Verbreitungs
moglichkeit bereits die Fahigkeit der Eier, oder doch der Fische, 
sich an verschiedene Umweltbedingungen anzupassen. Der Ver
breitung ist allerdings eine Grenze gesetzt: wird der Salzgehalt zu 
gering, so geht zunachst das Schwebevermogen verloren. So ent
wickeln sich in den ostlichen Teilen der Ostsee die Scholleneier an 
bestimmten tiefen Stell en mit relativ hohem Salzgehalt am Meeres
boden oder dicht daruber (STRODTMANN 1918, SCHNAKENBEK 1925). 

Aber auch das einzelne Ei ist bis zu einem gewissen Grade imstandc, 
sich veranderten Bedingungen anzupassen; Temperaturanderungen 
allerdings scheinen das Schwebevermogen nicht irgendwie zu beein
flussen; denn die Eisubstanz andert sich bei einem Temperaturwechsel 
offenbar in demselben AusmaB und in derselben Richtung wie das 
Medium seiber (STRODTMANN 1918, JACOBSEN-jOHANSEN 1908). 
Anders ist es, wenn das Ei in starkere oder schwachere Salzkonzen
trationen gebracht wird; es ist dann zunachst entweder zu leicht 
oder zu schwer. Manche Eier aber vermogen sich umzustellen. 
STRODTMANN (1918) machte z. B. folgendes Experiment mit Schollen
eiern: Eier aus Wasser von 18,55%0 Salzgehalt wurden in solches 
von 14,94%0 gebracht. Nach 7 Tagen schwebte die Halfte der Eier 
in dem neuen Medium, in dem sie am Anfang allesamt untersanken. 

Fur das Schwebevermogen ist es nicht gleichgultig, wieweit der 
Embryo im Ei entwickelt ist. Es hat sich vielmehr herausgestellt 
(wie auf S. 135 bereits erwahnt), daB die Eier mit fortschreitender 
Entwicklung schwerer werden. Wahrend das frisch abgelegte pela
gische Ei eher sogar etwas leichter ist als das Wasser, sinkt es mit 
fortschreitender Entwicklung ganz langsam ab. So kommt es, daB 
man die alteren Entwicklungsstadien in groBeren Tiefen fischt als 
die fruheren (HENSEN-ApSTEIN 1897, JACOBSEN-jOHANSEN 1908, 
FRANZ 1910, SCHNAKENBECK 1925). 

Wir kennen jetzt einige "echte Schweber" und ihr Regulations
vermogen; es drangt sich die Frage nach dem Mechanismus dieser 
Vorgange auf. Worauf beruht Z. B. das geringe spezifische Gewicht 
des Vakuoleninhalts bei Thalassicola? BRANDT hatte sich die Sache 
so vorgestellt: Die molare Konzentration im Vakuolensaft muB der 
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des Seewassers gleich sein; also mussen im Vakuolensaft solche 
Substanzen in entsprechender Menge gelast sein, deren Lasung im 
Wasser leichter ist als eine gleich konzentrierte Lasung von Seesalzen. 
Dieser Forderung entspricht eine Lasung von CO 2 in Wasser; in der 
zum Seewasser isotonischen Vakuolenflussigkeit soil also eine be
stimmte Salzmenge durch eine entsprechende Menge gelaster CO 2 

ersetzt sein. Diese Auffassung ist spater des ofteren als bewiesen 
weitergegeben worden. 

Heute wissen wir, daD nicht nur z. B. die Knochenfische, sondern 
auch viele Wirbellose des Meeres sich in der Konzentration des Innen
mediums von der des AuDenmediums mehr oder weniger unabhangig 
machen kannen (SCHLIEPER 1930). Es kannte also das geringe spezi
fische Gewicht der Vakuolenflussigkeit darauf beruhen, daD die Molar
konzentration in ihr geringer ist als in Meerwasser. 

Auf diese Weise hat man versucht, das Verhalten eines anderen 
typischen Schwebers, Noctiluca miliaris (Abb. 15 b), zu erklaren 
(HARVEY 1917, LUDWIG 1928). Noctiluca ist normalerweise etwas 
leichter als Meerwasser, sein spezifisches Gewicht wird mit 1,014 
angegeben; GeiDel und Tentakel kommen fur eine aktive Bewegung 
kaum in Frage (PRAT]E 1921, 1925, GROSS 1934). Wenn man die 
Tiere stark reizt, so tritt Schrumpfung und dam it zugleich Absinken 
ein (LUND und LOGAN 1924). Die Schrumpfung beruht auf Kleiner
werden des Zellsaftraumes; der Zellsaft ist also das tragende Prinzip. 
N octiluca kann sich bis zu einem gewissen Grade an veranderte 
Schwebebedingungen anpassen. Wenn man die Tiere in ein Gemisch 
von 6 Teilen Seewasser zu 4 Teilen SuDwasser bringt, so bleiben sie 
zunachst gleichmaDig verteilt, offenbar, weil ihr spezifisches Gewieht 
gleich dem des Mediums ist; nach 10 Minuten beginnen sie aufzu
steigen. In einem Gemisch von 5 : 5 Teilen sinken die Tiere zunachst 
ab und fangen nach 20 Minuten an zu steigen. 

Es ist aber keineswegs bewiesen, daD der Zellsaft, wie LUDWIG 
und HARVEY meinen, hypotonisch zum Meerwasser ist. Am PreDsaft 
von Noctiluca scintillans hat JIDA (1934) vielmehr gefunden, daD er 
isotonisch zum Meerwasser ist, daD aber andererseits sein spezifisches 
Gewicht geringer als das des Meerwassers ist. Nun ist zwar ein 
PreDsaft aus vielen Zellen sicher nicht vollkommen identisch mit 
dem Inhalt der Zellsaftvakuolen; aber diese Versuche sprechen doch 
deutlich gegen die Auffassung von HARVEy-LuDWIG. Wir mussen 
also nach einer anderen Maglichkeit suchen. 

Wir wissen, daD der Zellsaft von N octiluca stark sauer reagiert. 
LUND und LOGAN (1924) hatten gefunden, daD gereizte Tiere beim 
Schrumpfen eine starke Saure an das Meerwasser abgeben. GROSS 
(1934) hat neuerdings durch Einfiihrung von Indikatoren in den Zell
saftraum von normal schwebenden Tieren festgestellt, daD das PH 
des Zellsaftes etwa bei 3 liegt. (LUDWIG 1928 hatte demgegenuber 
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behauptet, der Zellsaft sei alkalisch; nach den eben genannten Beob
achtungen ist das normalerweise also nicht der Fall.) Sollte angesichts 
dieser Tatsache BRANDT mit seiner vorhin erwahnten Auffassung, 
die Leichtigkeit des Zellsaftes beruhe auf CO 2-Speicherung, doch 
Recht haben? Hierzu ist zunachst zu sagen, daD der von GROSS 
gefundene PH-Wert zu hoch ist, als daD er durch die Speicherung 
einer schwachen Saure wie CO 2 bedingt sein kann. Ferner zeigt die 

Tabelle 4. Reaktion des Zellsaftes. 
Art 

Valonia macrophysa . 
Valonia ventricosa. . 
H alicystis Osterhoutii 

Nitella clavata . . 
Chara ceratophylla. 

I PH 

I I 
• 5,8 I 
5,6-6,0. 

5 

5,2 
5,9 

Medium 

Seewasser 

Quellwasser 
Brackwasser 

Bemerkungen 

Festgewachsen 

" Festgewachsen oder 
schwebend 

Festgewachsen 

Tabelle 4, daD saure Reaktion des Zellsaftes auch sonst, bei einer 
Reihe von niederen Pflanzen, festgestellt ist, daD diese Reaktion 
aber nichts mit dem Schwebevermogen zu tun hat. Die saure Reaktion 
des Zellsaftes durfte vielmehr fUr den Stoff transport und die Stoff
speicherung dieser Zellen von Bedeutung sein (BLINKS 1933, OSTER-

HOUT 1933, JAQUES und 
Tabelle 5· OSTERHOUT 1934). 

I ____ zusammensetzung von 

I Zellsaft von Zellsaft von 
Seewasser Valonia H alicystis 

macrophysa Osterhoutii 
I M M M 

Cl + Br I 
I 

Na I 

1 

K J 

Ca 

Mg 

0,580 
(100,00) 
0,498 

(85,87) 
0,012 
(2,15) 
0,012 
(2,°5) 
0,057 
(9,74) 
0,036 
(6,26) 

0,597 
(100,00) 

0,09 
(15,08) 

0,5 
(86,24 

0,001 7 
(0, 285) 

Spur? 

Spur? 

0,603 
(100,00) 

0,557 
(92 ,4) 

0,0064 
(1,01) 
0,008 
(1,33) 

0,0167 
(2,77) 

Spur 

Die Untersuchungen mit 
diesen Pflanzen haben aber 
zugleich gezeigt, daD die 
Zusammensetzung des Zell
saftes von ausschlaggeben
der Bedeutung fur das 
Schweben sein kann. Va
lonia und H alicystis sind 
Algen, die aus emer ne
sigen Zelle, oft mit einem 
Durchmesser von mehr als 
I em, bestehen. 1m Inneren 
ist eme riesige Vakuole, 
deren Inhalt man leicht 
entnehmen und analysieren 

kann. Die Zellen sind gewohnlich an einer Unterlage festgewachsen und 
schwerer als Wasser. Aber die Art Halicystis Osterhoutii [bei OSTER
HOUT und DORCAS (1925) irrttimlich als Valonia ventricosa bezeichnetJ 
vermag, wenn sie von der Unterlage losgerissen wird, im Wasser zu 
schweben. Tabelle 5 zeigt einige Analysenergebnisse (OSTERHOUT 
und DORCAS 1925, BLINKS und JAQUES 1930, OSTERHOUT 1933). 
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Die Zellsafte der beiden Arten unterscheiden sich also auBer
ordentlich voneinander, vor allem im Na- und K-Gehalt. In beiden 
Saften aber sind Salzgehalt und osmotischer Druck haher als im 
Meerwasser. Wahrend der hohe K-Gehalt bei Valonia macrophysa 
im Vergleich zu Befunden an anderen Formen nichts Besonderes 
darstellt, fallt der hohe Na-Gehalt bei Halicystis Osterhoutii ganz 
aus dem Rahmen des Gewahnlichen. Die Safte unterscheiden sich 
wegen ihrer verschiedenen Zusammensetzung auch stark im spezi
fischen Gewicht. OSTERHOUT und DORCAS (r925) fanden folgende 
Werte: 

spezifisches Gewicht (25°) von Seewasser 1,0277 
Zellsaft von Valonia macrophysa 1,0290 

Halicystis Osterhoutii .. 1,0250 

Auf Grund der Analysen wurden klinstlich Seewasser und Zell
safte hergestellt; ihre spezifischen Gewichte waren: 

kiinstliches Seewasser. . . . . . . . . . . 
kiinstlicher Zellsaft von Valonia macrophysa . . . 

H alicystis Osterhoutii . . . 

1,0285 
1,0285 
1,0252 

Ferner wurde folgender Versuch gemacht: Es wurde eine Lasung 
hergestellt, in der das Verhaltnis von NaCl zu KCl das gleiche war 
wie im Zellsaft von H alicystis Osterhoutii; in diese Lasung wurden 
tote Zellen von Valonia macrophysa gebracht, deren Plasmaschlauch 
vollkommen durchlassig ist, deren Zellsaft also allmahlich die Be
schaffenheit des klinstlichen Halicystis-Zellsaftes bekam. Diese 
Valonia macrophysa·Zellen wurden dann in Seewasser gebracht und 
schwebten hier, was normale Valonia macrophysa niemals tun. Da 
nach einiger Zeit durch Diffusion Ausgleich auf tritt, macht sich dann 
das natlirliche Ubergewicht von Zellwand und Plasma gel tend : die 
Zellen sinken unter. 

Es ergibt sich also einwandfrei, daB das Schwebevermagen von 
Halicystis Osterhoutii auf der Zusammensetzung des Zellsaftes beruht. 
Dieser Zellsaft ist nicht isotonisch zum AuBenmedium, in diesem 
FaIle sogar hypertonisch; die Salze sind auch in anderem Verhaltnis 
vorhanden als im Meerwasser. Die Fahigkeit der Zelle, Unterschiede 
in Konzentration und Zusammensetzung zu erhalten, tritt also auch 
hier klar hervor. 

Man ist versucht, diesen Befund zu verallgemeinern. OSTERHOUT 
und DORCAS wollen das Schwebevermagen von N octiluca nach dem 
gleichen Prinzip wie bei Halicystis erklaren. Ctenophoren verhalten 
sich wie N octiluca: sie kannen Gewichtsdifferenzen bei Einbringen 
in verdlinntes Seewasser in hachstens 2 Stunden ausgleichen (VERWORN 
r893). Bier liegt also noch ein weites Arbeitsgebiet vor. 

Trotz der Befunde an Halicystis sollte deshalb die andere Mag
lichkeit: im Inneren des Organismus geringere Salzkonzentration 
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und damit geringeres spezifisches Gewicht als im Medium, nicht auDer 
acht gelassen werden. FRANZ (1909) stellte fest, daD bereits ganz 
junge Larven von marinen Teleostiern im Inneren die gleiche geringe 
Molarkonzentration wie die Erwachsenen besitzen; und DAKIN 
(I9IO/rr) fand das gleiche sogar schon an EipreDsaften von Pleuro
nectes platessa. Es ist durchaus denkbar, daD die Durchdringung der 
Eisubstanz mit der geeigneten Menge einer Losung, die leichter ist 
als das AuDenmedium, fur das Schwebevermogen der Eier von aus
schlaggebender Bedeutung ist. 

Auf jeden Fall durfen wir jetzt sagen: Die Fahigkeit der 
Meeresbewohner, ihrem Innenmedium eine Zusammen
setzung zu geben, die sich von der des AuDenmediums 
un t e r s c h e ide t, d u r f t e i n e r s t e r Lin i e d asS c h web eve r m 0 g en 
bedingen. 

b) Gallerte als Schwebemittel. 
Das soeben genannte Prinzip kann fur SuDwasserbewohner nicht 

in Frage kommen; es gehort zu den elementarsten Lebensbedingungen, 
daD eine gewisse Konzentrationsgrenze des Innenmediums nicht 
unterschritten wird; die Salzkonzentration des SuDwassers liegt 
sicher unter dieser Grenze. Hier mussen andere Mittel wirksam sein. 
Auffallend haufig finden wir bei schwebenden SuDwasserformen 
(gelegentlich auch bei Meeresbewohnern) Gallertbildungen irgend
welcher Art. Nur in wenigen Fallen aber laDt sich mit Sicherheit 
sagen, daD derartige Gallertbildungen das Schweben ermoglichen. 

Nach SPEK (1930) sind die Eier von Nereis vor der Befruchtung 
schwerer als das Meerwasser (Mittelmeerwasser bei Neapel). Kurz 
nach der Befruchtung aber erhalt das Ei einen dicken Gallertmantel 
und schwebt nunmehr frei im Wasser. Bei der Bildung der sehr 
betrachtlichen Gallertmassen buDt das Ei selbst nur wenig an Volumen 
ein. Das aus dem Gallertmantel herausgeschalte Ei ist schwerer 
als Wasser. Die Gallertmasse entsteht durch Aufquellen einer Sub
stanz, die vorher als sog. "Kortikalsubstanz" in der Peripherie der 
Eizelle liegt. 

Gallerthullen von mehr oder weniger groDer Machtigkeit sind 
besonders bei vielen SuDwasseralgen aus verschiedenen Familien 
festgestellt worden (KLEBS 1886/88, VOIGT 1901, SCHRODER 1902/04, 
NAUMANN 1925, GEITLER 1925). In der Abb. 17 sieht man an einigen 
Beispielen, daD derartige Gallerthullen unter Umstanden eine betracht
liche Dicke erreichen konnen. Gallerthullen haben ferner manche 
schwebende Radertiereier (WESENBERG-LuND 1909). Die Eiballen 
des fruhlaichenden Grasfrosches (Rana temporaria) sind durch die 
dicke Gallerthulle, die jedes Ei umgibt, sogar leichter als Wasser 
(WUNDER 1932); das aus der Hulle genommene Ei dagegen sinkt zu 
Boden. Die Eier des Wasserfrosches, der spater laicht, haben eine 
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dtinnere Gallerthiille, die das Ei nicht zu tragen vermag. So konnen die 
Grasfroscheier an der Wasseroberflache die ungiinstigeren Licht- und 
Temperaturverhaltnisse des zeitigen Friihjahrs doch bestens ausniitzen. 

Zu bedenken ist aber, daB die Aufgabe von Gallertbildungen 
sicher eine sehr mannigfaltige ist (NAUMANN 1925). Sie sind z. B. 
auch bei festsitzenden Algen nicht selten. Umgekehrt sind noch 
keineswegs bei allen planktonischen Algen ohne Eigenbewegung 

a b 

d 

Abb. 17a-d. Gallertbiillen bei planktonischen SiiBwasseralgen. a Cyanophyceen·Plankton (nach NAUMANN 
1925); b Diatomeenkolonie (Fragilaria crotonensis); c Desmidiacee (Staurastrum cuspidatum, Vorderansicht); 

d GriinaIgenkolonie (Scenedesmus obtusus). (b-d nach SCHRODER 1902.) 

Gallerthtillen festgestellt. DaB man bei der Untersuchung auch einem 
technischen Fehler zum Opfer fallen kann, hat NAUMANN (1925) 
gezeigt: Der von VOIGT bei den Kolonien der Diatomee Asterionella 
gefundene Gallertschirm erwies sich als technisches Kunstprodukt. 

c) Fett als Schwebemittel. 
Wir hatten bereits frtiher darauf hingewiesen, daB man mit der 

Beurteilung von fettartigen Stoffen als "Schwebeeinrichtung" vor
sichtig sein muB. Gerade bei den Organismen, die wir soeben als 
.,echte Schweber" mit ausgesprochenem Regulationsvermogen kennen
gelernt hatten, kommt fast immer auch Fett im Korper vor (Radio-
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larien, Noctiluca, Fischeier). Man hat gelegentlich solche Fettansamm
lungen als Schwebeeinrichtung gedeutet; wir wissen nunmehr, daB 
das Schweben hier auf ganz andere Weise zustande kommt. Unklar 
ist auch, ob der Fettbehalter, "Somatocyste", bei den Calycophoren 
(Siphonophoren) als Schwebeapparat zu bezeichnen ist. MOSER 
(1924) behauptet, daB nur selten 01 in der Somatocyste vorhanden 
sei. Hier wie bei den Ctenophoren scheint ein anderer Schwebe
mechanismus vorzuliegen (s. S. 165). 

Beachtenswert aber ist, daB bei vielen autotrophen pelagischen 
Organismen nicht die schwere Starke, sondern das leichte Fett als 
Assimilationsprodukt auftritt. Diatomeen z. B. sind aIle stark fett
haltig (HUSTEDT 1930). Vielleicht ist hierauf der Befund von UTER
MOHL (1925) zuruckzufuhren, daB ein Teil der Individuen mancher 
SuBwasserdiatomeenarten leichter als Wasser ist. [An einer Grun
und einer Blaualge hatte fruher schon PASCHER (1913) die gleiche 
Beobachtung gemacht; ein Grund hierfur ist nicht angegeben.] 

In einigen Fallen scheint eine besonders starke Fettanhaufung 
ein Absinken in der Tat unmoglich gemacht zu haben; so durfte die 
dicke Fettlage unter der Haut es dem Riesenhai (Cetorhinus maximus) 
und dem Mondf isch (Mala mala) ermoglichen, sich regungslos an 
der Oberflache treiben zu lassen (HESSE 1924). 

Die Geschlechtstiere der an der Wasseroberflache treibenden 
Staatsqualle Velella sinken in Tiefen von mehr als 1000 m. Hier 
entwickelt sich aus den Eieru cine Larve, die, ohne Nahrung auf
zunehmen, in ihrem Inneren einen olkugelhaltigen Gewebszapfen aus
bildet; dadurch solI es dem Tier ermoglicht sein, wieder zur Ober
flache aufzusteigen, wo dann die Verwandlung zur erwachsenen 
Velella stattfindet (WOLTERECK 1904, 1908). Die Larve ist eine 
flussigkeitsgefullte Blase von etwa I mm Durchmesser. Es bleibt 
zu untersuchen, ob nicht eine leichte Innenflussigkeit, wie bei Nocti
luca, das Aufsteigen ermoglicht. 

Ein schones Beispiel dafur, wie Fett tatsachlich als tragendes 
Prinzip verwertet werden kann, ist in der Abb. 15 c wiedergegeben. 
Das Vorhandensein von fettartigen leichten Stoffen vermindert auf 
~eden Fall das Ubergewicht; Fett ist feruer bei Tieren und Pflanzen 
ein haufiger Speicherstoff. Da ist es eigentlich verwunderlich, daB 
es so selten als Schwebemittel im Sinne einer Anpassung gebraucht 
wird. Vielleicht hat das darin seinen Grund,. daB eine Regulation 
der Fettmenge und damit des Schwebevermogens relativ schwer ist 
und nur langsam erfolgen kann. 

2. Schweben durch Gase. 
Uberwindung des Ubergewichts mit Hilfe von Gasen ist nicht 

allzu haufig entwickelt; die Erscheinung tritt in verschiedensten 
Gruppen des Organismenreiches hier und da einmal auf. Es war S. 165 
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darauf hingewiesen, inwiefern durch die Komprimierbarkeit der 
Gase die Lage fur die Gasschweber anders ist als fur die FIussigkeits
schweber. Auf die Folgerungen, die sich daraus fur Bau und Ver
halten der Gasschweber ergeben, wollen wir weiterhin besonders 
achten. 

Es erscheint zweckmaBig, mit dem am besten erforschten gas
haItigen Schwebeorgan zu beginnen, mit der 

a) Schwimmblase der Fische. 
Die Fragen, urn die es sich hier dreht, werden wir so am leich
test en erkennen. 

Von vornherein ist hier eine gewisse Einschrankung zu machen. Ein 
gasgefiillter Raum im Korper wird allerdings das spezifische Gewicht des 
Fisches auf jeden Fall herabsetzen. Nicht selten aber liegt die Hauptbedeu
tung einer Schwimmblase nicht in ihrer Funktion als Schwebeorgan, sondern 
auf ganz anderem Gebiete. Bei manchen Fischen (z. B. Cobitidae) ist die 
Schwimmblase viel zu klein, als daB sie ein Schweben ermoglichen konnte, 
ohne daB sie aber darum funktionell bedeutungslos ist. In manchen Fallen 
(z. B. Triglidae, Sciaenidae, mancheSiluridae, vgl. u.a. DUFOSSlh874,SORENSEN 
1884) dient sie zur Erzeugung von Tonen. Bei den Ostariophysen steht sie 
durch die Reihe der WEBERschen Knochelchen, die die Schwimmblase mit 
dem inneren Ohr verbinden - neben ihrer Bedeutung als Schwebeapparat -, 
im Dienst der Horfunktion (v. FRISCH und STETTER 1932). Wiederum in 
anderen Fallen (Literatur bei JACOBS 1934) ist die Schwimmblase vor allem 
ein Atmungsorgan; sie wird hier durch den Ductus pneumaticus hindurch 
regelmaBig gefiillt und entleert. Sie kann in diesen Fallen also nicht die 
wesentliche Bedingung eines Schwebeorgans erfiillen: ihr Volumen moglichst 
konstant zu erhalten. 

Wir wollen uns hier mit der Schwimmblase beschaftigen, soweit 
sie dem Fisch das Schweben im Wasser ermoglicht. Da wir bisher 
zwischen "Schwimmen" und "Schweben" streng unterschieden 
haben., ist der Name "Schwimm "blase in unserem Sinne eigentlich 
irrefuhrend. Es hat aber kcinen Sinn, den alteingeburgcrten Namen 
durch einen neuen zu ersetzen. 

Man kann sagen, daB die meisten Forscher, die sich seit einigen 
Jahrhunderten mit diesem auffallenden Organ bcschaftigt haben, von 
der Schwebefunktion der Schwimmblase uberzcugt waren. Aber doch 
kann man hier zwei Lager unterscheiden. Der Hauptvertreter der 
einen Richtung ist BORELLI (1685), der der anderen MOREAU (1877). 

a) Die Theorien von BORELLI und MOREAU. BORELLI nimmt einer
seits an, daB der Fisch mit Hilfe seiner Schwimmblase im Wasser 
zu schweben vermag; andererseits aber meint er, daB der Fisch 
durch aktive Volumanderung der Schwimmblase imstande sei, im 
Wasser auf- und abzusteigen. Die Volumanderung werde vor allem 
durch Kontraktion und Erschlaffen der die Bauchhtihle umgebenden 
Rumpfmuskeln besorgt. Nach dieser Auffassung ist also der Fisch 
von Schwankungen des spczifischen Gewichts und des Drucks des 

Ergebnisse der Biologie XI. 12 
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Mediums weitgehend unabhangig. Demgegenuber kommt MOREAU 
auf Grund seiner Experimente zu folgender Auffassung. Der Fisch 
vermag mit einer bestimmten Gasmenge in seiner Schwimmblase 
nur in einer bestimmten Anpassungsebene zu schweben, in der sein 
spezifisches Gewicht gerade gleich dem des Wassers ist. Gerat er 
nach oben oder nach unten uber diese Anpassungsebene hinaus, so 
wird wegen der veranderten Druckverhaltnisse zwangslaufig das 
Schwimmblasenvolumen groDer bzw. kleiner, das spezifische Gewicht 
des Fisches kleiner bzw. groDer. Der Fisch muDte entweder bis an 
die Wasseroberflache emporgerissen werden oder bis an den Boden 
des Gewassers sinken. Er verhindert dies dadurch, daD er durch 
aktive Schwimmbewegungen immer wieder in seine Anpassungs
ebene zuruckkehrt. Andererseits ist der Fisch durchaus imstande, 
sich an den Aufenthalt in einem anderen Wasserhorizont anzupassen. 
Er begibt sich einfach in den neuen Horizont. Liegt dieser uber der 
alten Anpassungsebene, so ist nun zunachst die Schwimmblase zu 
groB wegen des geringeren Wasserdrucks; um zum Schweben zu 
kommen, muD die Gasmenge in der Schwimmblase verringert werden, 
bis ger\lde das richtige Volumen wieder erreicht ist. Liegt der neue 
Horizont unter der fruheren Anpassungsebene, so ist das Schwimm
blasenvolumen zunachst zu klein und muD durch Hineinbringen von 
Gas in die Schwimmblase vergroDert werden, bis das Schweben wieder 
moglich ist. 

Der wesentliche Unterschied dieser Auffassung gegenuber der von 
BORELLI liegt also darin, daD nach MOREAU der Fisch betreffs des 
Volumens seiner Schwimmblase in starkem MaDe der Spielball der 
von aui3en auf ihn wirkenden Druckkrafte ist; die Anpassung an neue 
Horizonte erfolgt nicht durch schnelle aktive Volumanderungen der 
Schwimmblase, sondern durch relativ langsam ablaufende Vorgange, 
bei denen die Gasmenge in der Schwimmblase vermehrt oder ver
mindert wird. Wir stell en hier die Auffassungen von BORELLI und 
MOREAU absichtlich scharf einander gegenuber, ohne auf die Forscher 
einzugehen, die mit ihren Auffassungen ein Bindeglied zwischen beiden 
bilden (z. B. BIOT 1807). 

Ob BORELLI oder MOREAU Recht hat, muD durch das Experiment 
entschieden werden. Es gibt eine Reihe von Experimenten, die fur 
die Auffassung von MOREAU sprechen, wahrend fur die Ansieht von 
BORELLI bisher keine bundigen experimcntellen Beweise beigebracht 
werden konnten. 

Wir prufen zunachst das Verhalten der Schwimmblase unter vcr· 
schiedenen Drucken. MOREAU und nach ihm CHARBONNEL-SALLE 
(1887) und KUIPER (1915 a) haben festgestellt, daB genau gleich
laufend mit dem Auf- und Absteigen in einem hochzylindrischen 
Behalter das Volumen des Fisches zu- und abnimmt. Das kann nur 
auf einer passiven Volumanderung der Schwimmblasengase beruhen. 
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Wenn z. B. das Absteigen im Sinne von BORELLI vor sich geht, 
muBte die aktive Volumabnahme schon vor dem Beginn des Ab
sinkens stattfinden; entsprechend umgekehrt beim Aufsteigen. Das 
ist jedoch nicht der Fall. Der Versuch zeigt, daB der Fisch in der 
Tat Spielball der auf ihn wirkenden Druckkdifte ist. 

Die Anpassungsebene ist eine mathematische Ebene. Wenn der 
Fisch auch nur ein wenig von dieser Ebene abweicht, muB sich die 
Storung im spezifischen Gewicht bereits bemelkbar machen. Nor
malerweise allerdings wirken sich diese Storungen nicht schiidlich 
aus; durch geringe aktive Schwimmbewegungen halt der Fisch sich 
immer in der Umgebung seiner Anpassungsebene. Erst wenn die 
Druckanderungen, und damit die Volumanderungen der Schwimm
blase, zu stark werden, reichen Schwimmbewegungen zum Ausgleich 
nicht mehr aus, und zwar muB eine allzu groBe Abweichung von der 
Anpassungsebene nach oben fur den Fisch gefahrlicher sein als eine 
ebenso groBe Abweichung nach unten. Bekanntlich kommen aus 
groBer Tiefe schnell heraufgeholte Fische nicht selten "trommel
suchtig" an die Oberflache: die Schwimmblase ist durch die starke 
Druckverminderung so stark aufgetrieben, daB die Tiere hilflos an 
der Wasseroberflache treiben. 

Die Auffassung von MOREAU scheint durch die beschriebenen Experi
mente gut begriindet. Man darf aber folgendes nicht auBer acht lassen: 
Es gibt Schwimmblasen, die sicher hydrostatische Organe sind, und die in 
ihrer Wand glatte Muskelfasern besitzen. In der Schwimmblase der Cypri
niden, insbesondere in der hinteren Blase, ist diese Muskulatur bereits von 
MULLER (1845) richtig erkannt und beschrieben worden. Die Mitteilung 
von EISSELE (1922), daB in der Wand der Cypriniden-Schwimmblase Muskeln 
fehlen, ist falsch, wie eine Nachuntersuchung gezeigt hat. Auch EVANS 
(1925) hat die Sachlage nicht ganz richtig erkannt. Wir wissen heute noch 
nicht, we1che Bedeutung diese Muskulatur hat. KUIPER (I915a) hat die 
Versuche von MOREAU unter besonders sorgfiUtiger Ausschaltung etwaiger 
Temperatureinfliisse nachgemacht; er hat gefunden, daB auBer den von 
dem Auf- und Absteigen der Fische herriihrenden Volumschwankungender 
Schwimmblase noch andere, hiervon unabhangige vorkommen, deren Ur
sachen einstweilen noch unbekannt sind. 

Neuerdings versuchen RABAUD und VERR~ER in einer Reihe von Unter
suchungen zu beweisen, daB die Auffassung von MOREAU falsch ist. Sie 
finden, daB Fische mit und ohne Schwimmblase sich gegen Druckanderungen 
(vor aHem starke Druckerniedrigungen durch Wasserstrahlpumpe) und 
beziiglich der Volumanderungen beim Auf- und Absteigen durchaus gleich 
verhalten. Die Experimente sind zum Teil methodisch falsch angesetzt, 
die Ergebnisse stehen keineswegs immer in Widerspruch zur MOREAuschen 
Auffassung. Diese ist, wie wir sehen werden, auch noch auf anderem Wege 
so gut begriindet, daB keine Veranlassung besteht, sie mit RABA UD-VERRIER 
als widerlegt anzusehen. 

Die Theorie von MOREAU verlangt, daB die Anpassung an den 
Aufenthalt in einer neuen Wasserebene durch Verringerung bzw. 
Vcrmehrung der in der Schwimmblase vorhandencn Gasmenge 
geschieht. Das ist oft tatsachlich der Fall. MOREAU bringt emen 

12* 
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Labrus maculatus in eine Tiefe von 7-8 m. Nach 4tagigem 
Aufenthalt in der Tiefe hat der Fisch, d. h. die Schwimmblase, urn 
8,32 ccm an Volumen zugenommen; in flachem Wasser zeigt er dem
gemaB Auftrieb, ist leichter als das Wasser. Er wird jetzt in £laches 
Wasser gebracht und zeigt entsprechend nach 3 Tagen eine Volum
abnahme von 8 ccm, hat also annahernd sein altes Volumen wieder 
erreicht. MOREAU hatte hierbei die Volumzu- bzw. -abnahme gemessen, 
nicht das Schwimmblasen-Volumen selbst. 

Mit einer anderen Methode gelang es, am lebenden Fisch das 
Volumen des Schwimmblaseninhalts zu verschiedenen Zeiten direkt 
zu messen. Bei der Messung wurde das Gesetz von BOYLE-MARIOTTE 
verwertet; uber die Apparatur und Rechnung vgl.JACOBS (I932). Es 
lieB sich so feststellen, daB ein Barsch, der in 80 cm Wassertiefe lebte, 
22,2I ccm Gas (0°, 760 mm Hg) in seiner Schwimmblase hatte. Er 
wurde dann in Wasser von etwa IS cm Tiefe gebracht; nach I7stUn
digem Aufenthalt hier waren in seiner Schwimmblase 2 I ,03 ccm Gas, 
d. h. es ergibt sich (unter Berucksichtigung der Luftdruckverhaltnisse 
wah rend des Versuchs), daB der Fisch in diesen I7 Stunden eine 
Druckabnahme von 68 cm Wassersaule durch· cine entsprechende 
Volumabnahme der Schwimmblase ausgeglichen hatte. Dieser Ver
such zeigt, daB auch relativ schwache Druckanderungen durch ent
sprechende Anderungen der Menge des Schwimmblaseninhalts aus
geglichen werden. 

Wahrend sich so die mit dem Horizontwechsel verbundenen 
Druckanderungen in der Menge des Schwimmblaseninhalts wider
spiegeln, muB bei einem Fisch, der sich standig in dem gleichen 
Wasserhorizont aufhalt, das Schwimmblasenvolumen maglichst kon
stant gehalten werden. Hierbei ist jedoch folgendes zu beachten. 
WINTERSTEIN (I92I) weist mit Recht darauf hin, daB ein Fisch mit 
Schwimmblase nichts anderes ist, physikalisch gesprochen, als eine 
Gasblase unter Wasser. Das aber ist kein stabiles System, wei I die 
Gesamtgasspannung in der Blase normalerweise immer wenigstens 
urn die Hahe der auf der Gasblase lastenden Wassersaule graBer ist 
als in dem umgebenden Wasser. Daher wird bei einem Gasgemisch 
in jedem Augenblick wenigstens eine Gasart in das Wasser hinaus
diffundieren. Der Erfolg muBte der sein, daB nach einiger Zeit die 
Gasblase verschwunden ist. Da nicht anzunehmen ist, daB die 
Schwimmblasenwand fur Gase absolut undurchlassig ist, muBte es 
der Schwimmblase ebenso gehen, wenn man auch die Gasspannungs
verhaltnisse in der unmittelbaren Umgebung der Schwimmblase nicht 
ohne weiteres mit denen im Wasser vergleichen kann. Das Vor
handensein des theoretisch zu fordernden Diffusionsverlustes laBt 
sich mit einem Kunstgriff auch nachweisen. Normalerweise wird 
z. B. bei einem Barsch, der sich immer in der gleichen Wassertiefe 
aufhalt, das Schwimmblasenvolumen in engen Grenzen konstant 
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gehalten. Der tatsachlich vorhandene Diffusionsverlust der Schwimm
blase wird durch Gasabscheidung aus der sag. Gasdrlise (s. S. 185) 
ausgeglichen. Wenn man aber diese Gasabscheidung durch Durch
trennung des zur Gasdrlise flihrenden Vagusastes unterbindet (BOHR 
1894), so nimmt tatsachlich das Schwimmblasenvolumen konstant 
ab, bei einem in flachem Wasser gehaltenen Barsch innerhalb von 
II Tagen von 13,31 cern auf 12,42 cern, bei einem anderen Barsch 
von 16,06 cern in 7 Tagen auf 15,39 cern (aile Volumina bei 0° und 
760 mm Hg). 

Es gehort also in der Tat Arbeit von seiten des Fisches dazu, 
den Flillungszustand der Schwimmblase auf konstanter Hohe zu 
halten. Diese Ausgleichsarbeit aber wird urn so groBer sein mlissen, 
in je groBerer Tiefe sich ein Fisch befindet. Wir werden sehen, in 
welcher Weise sich dies in der Zusammensetzung des Schwimmblasen
inhalts ausdrlickt (s. S. 184). 

Ein Fisch, der sich immer in der gleichen Wassertiefe befindet, 
lebt gleichwohl nicht unter konstanten Druckvcrhaltnissen. Denn 
auf dem Wasser lastet die Atmosphare, und Luftdruckschwankungen 
mlissen sich ebenso wie Wasserdruckschwankungen im Volumen der 
Schwimmblase bemerkbar machen. Sie mlissen dies urn so starker 
tun, in je flacherem Wasser sich der Fisch befindet. Wenn man die 
Gasmenge in der Schwimmblase in regelmaBigen Abstanden liber 
einen langeren Zeitraum hin miBt (immer ausgedrlickt flir 0° und 
760 mm Hg), so geht die so gewonnene Gasmengenkurve genau 
parallel mit der Kurve der Luftdruckschwankungen wahrend der 
Versuchszeit. Das muB so sein, wenn bei zunehmendem Luftdruck 
in die zu klein werdende Schwimmblase Gas einstromt, und wenn 
bei abnehmendem Luftdruck Gas aus der Schwimmblase verschwindet. 
Tatsachlich aber, d. h. flir die jeweiligen Temperatur- und Druck
verhaltnisse, bleibt das Schwimmblasenvolumen in engen Grenzen 
konstant (JACOBS 1932). 

Aile diese Untersuchungen bestatigen also durchaus 
die Theorie von MOREAU: Durch Zugabe und Wegnahme 
von Gas reguliert der Fisch das Volumen der Schwimm
blase so, daB sein spezifisches Gewicht immer moglichst 
gleich dem des Wassers wird. Was wissen wir nun liber den 
Mechanismus dieses Gaswechsels? 

Zuvor mlissen wir die normale Zusammensetzung des Schwimm
blaseninhalts kennen. Dabei verstehen wir unter "normal", daB der 
Fisch sich langere Zeit unter gleichartigen, flir ihn vor all em bezliglich 
der Wasserticfe als normal zu bezeichnenden Verhaltnissen befunden 
hat. In der Tabelle 6 sind einige Mittelwerte aus Analysen flir ver
schiedene Fischarten zusammengestellt. Man sieht: es sind in der 
Schwimmblase die gleichen Gase wie in der Atmosphare vorhanden, 
jedoch in verschiedenster Zusammensetzung. Was die bezeichnende 
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Tabelle 6. Zusammensetzung des Schwimmblaseninhalts 
bei verschiedenen Fischarten (Mittelwerte). 

Schwimmblasen- Iil " 
Fischart inhalt ~f Autor Bemerkungen 

" " % COa f % O2 r %N, N " ';:< 

Salmoirideusjuv. 0,8 3,7 95,5 10 JACOBS (1934) In flachem Wasser 
Cyprinus carpio 3,7 5,7 90,6 1~ I HALL (1924) " " " 
Tinea vulgaris 5,8 4,1 90,1 JACOBS (1934) " " " Esox lucius 6,7 35,0 58,3 17 " (1934) " " " Gadus morrhua 0,5 19,0 80,5 15 " (1934) " " " 
Perea flavescens 0,6 19,9 79,5 28 HALL (1924) " " " 
-~ ------
Serranus cabrilla Spur 80,7 19,3 1 RICHARD (1895) Aus 60 m Tiefe 
Conger vulgaris °A 87,7 II,9 I " (1895) " 175 " " 
5 ynaphobranchus 3,1 75,1 21,8 ? SCHLOESING- " 900 " " pinnatus RICHARD (1896) 

---I~ Coregonus aero- 0,7 : 4,9,94A II HUFNER (1892) Bodensee, aus 60 
nius 1 bis 80 m Tiefe 

Zusammensetzung fiir die einzelnen Arten bedeutet, ist einstweilen 
noch unbekannt. Bemerkenswert ist ferner der 02-Reichtum in 
Schwimmblasen von Tiefenfischen; wir werden spater (S. 184) noch 
darauf zuriickkommen. Die Sonderstellung des in der Tiefe lcbenden 
Kilches bedarf noch der Klarung. 

Wie andert sich die Zusammensetzung des Schwimmblasen
inhalts bei den Volumregulationen? Welcher Bestandteil ist vor 
allem an der Volumregulation beteiligt? Wir wollen hier 2 FaIle 
unterscheiden: die Hinzufiigung von Gas und die Wegnahme von Gas. 

fl) Das Hineinbringen von Gas in die Schwimmblase. Man kann 
sich vorstellen, daD Fische mit offenem Ductus pneumaticus ein 
notwendig gewordenes Auffiillen der Schwimmblase durch Luft
schnappen an der Wasseroberflache besorgen. Wir wissen heute, 
daD bei einer Reihe von Fischarten (EVANS und DAMANT 1928, 
JACOBS 1934) diese Art der Schwimmblasenfiillung unter Umstanden 
vorkommt, z. B. fiir verschiedene Salmoniden und Cypriniden, sowie 
fiir den Hecht (Esox). Der Schluckmechanismus ist noch nicht 
genau analysiert. Fiir die bisher untersuchten Salmoniden (Huchen, 
Bach- und Regenbogenforelle) ergab sich, daD dies Luftschlucken 
sogar die einzige Moglichkeit zur Auffiillung der Schwimmblase ist, 
wahrend andere Physostomen noch eine weitere Moglichkeit besitzen. 
Anscheinend muD bei Jungfischen die allererste Schwimmblasen
fiillung ebenfalls durch Luftschlucken erfolgen, sogar bei Physo
klisten, die ja bei der Entstehung der Schwimmblase eine kurze 
Zeit Physostomen sind (LEDEBUR 1928). 

1 Nachprufung erwunscht; unter den II untersuchten Tieren sind 4, 
denen jede Spur O2 fehlte, andererseits 3, die mehr als 12 % O2 hatten. 
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Beim Luftschlucken in eine stark entleerte Schwimmblase andert 
sich natiirlich die Zusammensetzung des Schwimmblaseninhalts. 
Bei Cypriniden und Salmoniden ist der 02-Gehalt entsprechend 
erhoht. Bald aber ist die "Normalzusammensetzung" wieder erreicht, 
wobei in dies en Fallen also Sauerstoff aus der Schwimmblase ver
schwindet. 1m CO 2-Gehalt druckt sich dieser Gaswechsel nicht 
besonders stark aus. 

Fur Physoklisten kommt ein Luftschlucken nicht in Frage. Es 
ist interessant, daD ein Physoklist mit zu kleiner Schwimmblase 
gar nicht das Bestreben hat, die Wasseroberflache zu erreichen, 
wahrend die oben erwahnten Physostomen immer bald und mehr 
oder weniger eifrig zur Wasseroberflache streb en. Aber auch ein 
Physoklist kann, wiewir sahen, eine zu klein gewordene Schwimmblase 
wieder auffullen. Man bezeichnet diesen Vorgang der Absonderung 
von Gas in die Schwimmblase hinein seit langem als "Gassekretion". 
Urn einen mit Konzentrationsarbeit verbundenen Sekretionsvorgang 
handelt es sich insofern, als wenigstens eine Gasart dabei in einer 
Spannung abgeschieden wird, die bedeutend hoher als im Wasser 
und auch sicher hoher als in normalem Fischblut ist. 

Was fur ein Gas oder Gasgemisch wird bei der Gassekretion ab
geschieden? Auf diese Frage kann keine allgemeingultige Antwort 
gegeben werden; denn die Zusammensetzung des "Ersatzgases" 
durfte bei verschiedenen Fischarten und auch bei der gleichen Art 
unter verschiedenen Umstanden cine verschiedene sein (JACOBS 
1932, 1934). Seit den Untersuchungen von MOREAU aber ist bekannt, 
daD der Sauerstoff eine hervorragende Rolle bei der Gassekretion 
spielt; die Befunde von MOREAU sind des ofteren bestatigt worden 
(z. B. HUFNER 1892, BOHR 1894, EVANS und DAMANT 1928). 

.. Tabelle 7. 
Anderung der Zusammensetzung des Gases in der Schwimm
blase des Barsches bei der Gassekretion. (NachJAcoBS 193°,1932.) 

Zusammensetzung des Schwimmhlasengases 
% Ersatz des kiinstlichen 

Volum verlustes vor der Gassekretion nach der Gassckretion Nc. 

2 

3 
4 
5 
6 

7 
8 

100% 
100% 
100% 

9,7 
18,7 
29,6 
69,1 
75,8 
seit I 

seit 2 
seit 4 

% CO 2 

0,9 
1,5 
1,3 
1,2 
1,1 

Tag 7>4 
Tagen 2,7 
Tagen 1,5 

%02 % CO2 % O2 

10,3 11,2 12,6 
19,7 22,5 19,3 
9,1 II,S 10,0 
8,0 8,5 14,0 

II >4 21,8 31,8 
19,0 II,S 40,7 
20,3 9,9 49,9 
21,1 4,4 62,9 1 

1 Der Fisch war vor der zweiten Analyse zweimal punktiert worden, die 
iibrigen Fische nur einmal. 
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Eingehende Untersuchungen am Barsch (Perea fluviatilis) aber 
haben gezeigt, daD auch die Kohlensaure hervorragend bei der Gas
sekretion beteiligt ist. Allerdings wird diese Beteiligung der Kohlen
saure in der Analyse nur dann sehr deutlich, wenn man die Neu
zusammensetzung des Schwimmblaseninhalts pruft, noch bevor die 
Schwimmblase ihr Sollvolumen wieder erreicht hat. Das zeigt die 
Tabelle 7. 

In die Schwimmblase stromt also nach der Entfernung von Gas 
alsbald ein CO 2-reiches Ersatzgas ein; es lieD sich feststellen, 
daD dies wenigstens wahrend der ersten Versuchsstunden zu 83 bis 
85 % aus CO 2, zu etwa IS % aus O2 besteht (JACOBS 1932). Dieser 
Befund ist neuerdings von MEESTERS und NAGEL (1934) bestatigt 
worden. 

Letzten Endes aber macht sich die 02-Zunahme doch starker 
bemerkbar als die CO 2-Zunahme. Denn die Kohlensaure verschwindet 
durch die feuchte Schwimmblasenhaut hindurch relativ sehr schnell 
wieder, der Sauerstoff dagegen viel langsamer. So kommt es, daD 
nach vollendetem Vol urn ersatz sich im Schwimmblaseninhalt vor 
allem die Sauerstoffzunahme bemerkbar macht; es wird der Eindruck 
einer reinen Sauerstoffsekretion erweckt. Untersuchungen an einer 
Reihe anderer Physoklisten (JACOBS 1934) haben ergeben, daD aueh 
dort neben SauerstoH eine gewisse Menge Kohlensaure bei der Gas
sekretion in die Schwimmblase einstromt. Jedoch traten nicht so 
groDe CO 2-Mengen in der Schwimmblase auf, wie beim Barsch. Nun 
wird auch der hohe 02-Gehalt bei den Tiefseefischen verstandlich: 
Der Diffusionsverlust muB bei den hohen Drucken betrachtlich sein; 
daher muD die Gasdruse standig starker arbeiten als bei einem Flach
wasserfisch. Das auDert sich in dem hohen 02-Gehalt. 

Schwimmblasenauffullung durch Gassekretion ist bezeichnend fur 
aIle Physoklisten; sie ist aber nicht auf diese beschrankt. Vielmehr 
kommt Gassekretion auch bei einer Reihe von Physostomen vor; 
denn manche von ihnen sind imstande, auch ohne Gelegenheit zum 
Luftschnappen eine entleerte Schwimmblase wieder mit Gas zu fUllen; 
nur buft der Vorgang hier in der Regellangsamer als bei den Physo
klisten ab. Schon MOREAU kannte die Gassekretion bei Cypriniden. 
Auch fur den Hecht (Esox, HUFNER 1892) war sie bekannt. Es hat 
sich gezeigt (JACOBS 1934), daDbei diesen Fischen die Kohlensaure 
in ahnlicher Weise und in ahnlichem AusmaB am Volumersatz beteiligt 
ist. Nur bei einigen Salmoniden (Salmo hueko, S. fario, S. iridea) 
konnte eine Gassekretion nicht gefunden werden. Diese Arten sind 
bei der Neufullung ihrer Schwimmblase ausschlieDlich auf das Luft
schnappen angewiesen, wozu sie als Bewohner flachen Wassers auch 
immer die Gelegenheit haben. Wie die Verhaltnisse bei Tiefsee
salmoniden (z. B. Coregonus aeronius) liegen, bedarf noch der ge
naueren Untersuchung. 
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Wound wie wird bei der Gassekretion das Gasgemisch in die 
Schwimmblase abgeschieden? Diese Frage kann heute noch nicht 
immer befriedigend beantwortet werden. VerhaltnismaBig am besten 
sind die Physoklisten untersucht. Fiir diese gilt folgendes: Ais 
Abscheidungsort fUr das "Ersatzgas" muB die sog. "Gasdriise" gelten, 
eine bei verschiedenen Arten in mannig
faltigster Weise (WOODLAND 19II) aus
gebildete Wucherung des Schwimm
blasenepithels im vorderen unteren 
Teil der Schwimmblasenwand. Abb. 18 
gibt einen Eindruck von Lage und Aus
sehen dieser Gasdriise beim FluBbarsch, 
Abb. 19 Einzelheiten iiber ihren Bau. 
Hinweise und Bcweise dafiir, daB diesc 
"Gasdriise" der Ort der Gassekretion 
ist, erblicken wir infolgendem: je starker 
die Gassekretion ist, desto reicher wird 
die "Gasdriise" mit Blut versorgt 
(JACOBS 1930), indem sich die Blut
kapillaren in ihr betrachtlich erweiteru. 
Verhindert man andererseits den Blut
zufluB zur Gasdriise durch Unterbin
dung der zufiihrenden GefaBe, wodurch 
keineswegs die ganze Schwimmblasen
wand von der Blutzufuhr abgeschnitten 
wird, so {ehlt dieGassekretion (LEDEBUR 
1929). Durchschneidet man feruer den 
zum Schwimmblasenvorderende, d. h. 
zur Gasdriise fiihrenden Ast des Vagus, 
so ist ebenfalls eine Gassekretion un
moglich (BOHR 1894, KUIPER 1915, Abb. IS. Perea fluviatilis, Flul.lbarsch. 

JACOBS 1932). Schwimmblase,ventralaufprapariert. dr: die 

Wo bei den Physostomen, soweit Teile der Gasdrtise, vorn-ventral gelegen; 
hinten-dorsal das hier etwas iibertrieben 

sie iiberhaupt Gas sezernieren konnen, deutlich gezeichnete Oval, halb geschlossen. 

der Sitz der Gassekretion liegt, ist noch 
nicht bekannt. Esox besitzt ventral am Vorderehde der Schwimmblase 
ein Organ, das aussieht wie eine Gasdriise; ob es als solche funktioniert, 
ist nicht bewiesen. Einige orientierende Versuche machen es mir wahr
scheinlich, daB der Sitz der Gassekretion bei den Cypriniden im 
hinteren Teil der Schwimmblase zu suchen ist, was nach der Art 
der BlutgefaBversorgung auch zu erwarten war. Zur Klarung dieser 
Frage miissen noch Versuche bei Physostomen mit verschiedenem 
Bau der Schwimmblase gemacht werden. 

Wo die Fahigkeit zur Gassekretion vorhanden ist, findet sich fast 
immer eine eigentiimliche Art der Blutversorgung der Gasdriise. 
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Bevor die zufiihrende Arterie die Gasdruse erreieht, zerfa,llt sic in 
ein Wundernetz, in dem sieh die feinen Kapillaren innig beruhren 
mit ebenso feinen Asten der Vene, die das Blut aus der Gasdruse 
zuruekfuhrt (Abb. 20). Diese Wundernetze konnen im einzelnen 

l> 

Abb. Iga-b. Perea jluviatilis, Gasdruse. a Schnitt durch eine Gasdriise, Drusenepithel schwarz, G zu- und 
abfiihrende GefaBe; b Stiick einer tatigen Gasdriise bei starkerer VergroBerung; beachte die reiche 

Durchblutung. (Nach JACOBS I930.) 

einen versehiedenartigen Bau haben (WOODLAND 19II); gemeinsam 
ist ihnen immer die innige Beruhrung von GefiiBen, die einerseits 
Blut zur Druse hin-, andererseits von der Druse wegfiihren. Diese 
Wundernetze haben wohl sieher irgendeine Rolle bei der Gassekretion 
zu spielen, ohne daB wir bisher allerdings genau wissen, welche. 

Gas,t,iise 

-
Abb. 20. Schema der Blutversorgung der Gasdruse mit dem arterio-venosen Vlundernetz (5. Text), 

Wir kommen damit zu der heute noeh nieht vollkommen ge1i:isten 
Frage naeh dem Meehanismus der Gassekretion. Sieherlich stammt 
das in die Sehwimmblase einstromende Gas letzten Endes aus dem 
Blut. Die Frage ist, wie es aus dem Blut freigemaeht wird .. Zwei 
Auffassungen stehen sieh gegenuber. Naeh der einen, die vor allem 
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von NUSBAUM und REIS vertreten und von WINTERSTEIN [1921, 
hier und bei JACOBS (1930) und KOCH (1934) Genaueres] angenommen 
wurde, vermag die Gasdriisenzelle Gasblaschen in sich zu bilden und 
ins Innere der Schwimmblase abzugeben wie etwa eine Ferment
driisenzelle Enzymgranula zu bilden und abzugeben vermag. Nach 
der anderen Ansicht, die neuerdings von HALL (1924), JACOBS (1930) 
und in ahnlicher Weise von POWERS (1932) und KOCH (1934) dar
gelegt ist, handelt es sich darum, daB die betreffenden Gase (C0 2 

und O2) in den Kapillaren der Gasdriise durch irgendeinen Stoff 
von der Art einer Saure freigemacht werden. Sie werden daher im 
Blut in hoher Spannung auftreten und demgemaB in die Schwimm
blase hineindiffundieren, sobald ihre Spannung im Blut hoher ist 
als in der Schwimmblase. Das soeben erwahnte Wundernetz wird 
als Austauschorgan zur Erzeugung hoher Gasspannungen in den 
GefaBen der Gasdriise gedeutet (JACOBS 1930, KocH 1934, ahnliche 
Gedanken auch bei HALDANE 1927). Eine in den Gasdriisenkapillaren 
entstandene hohe Gasspannung konnte im Wundernetz bereits auf 
das zur Gasdriise hinflieBende Blut iibertragen, auf diese Weise 
erhalten und gesteigert werden, bis das Gefalle erreicht ist, das ein 
Hineindiffundieren von Gas in die Schwimmblaseermoglicht. Die 
"Gasdriise" ware also eine Art Druse mit innerer Sekretion, deren 
Sekret jedoch im Blut selbst und nur in einem kleinen Bezirk des 
GefaBsystems seine Wirksamkeit entfaltet. Urn die Lage endgultig 
zu klaren, ist vor allem eine Untersuchung der Physiologie des 
Wundernetzes erwunscht. 

y) Das Entfernen von Gas aus der Schwimmblase. Physostomen 
haben die Moglichkeit, durch den Ductus pneumaticus Gas auszu
spucken; sie tun es auch, wenn man z. B. den auf der Schwimmblase 
lastenden Druck erniedrigt, so daD die Schwimmblase zu groB wird. 
KOKAS (1932) hat festgestellt, daB Rotfedern bereits bei einer Druck
erniedrigung urn etwa 30 mm Hg den GasiiberschuB ausspucken; 
das gleiche stellte im hiesigen Institut FRANZ (noch unveroffentlicht) 
an Elritzen fest [iiber friihere ahnliche Versuche vgl. SCHREIBER 
(1934b)]. Urn Gas aus der Schwimmblase austreten zu lassen, muB 
der an der Einmiindung des Ductus pneumaticus in der Schwimm
blase gelegene Sphinkter geoffnet werden, ebenso, falls er geschlossen 
ist, der Sphinkter bei der Einmundung des Ductus pneumaticus in 
den Darm. Das Gas kann dann ohne wei teres entweichen, da in der 
Schwimmblase der Cypriniden schon normalerweise ein Uberdruck 
herrscht rim Gegensatz etwa zur Schwimmblase des Barsches, in 
der kein Uberdruck vorhanden ist, vgl. EVANS und DAM ANT (1928), 
JACOBS (1932)J. Fiir Physostomen ist es daher auch nicht so gefahr
lich, aus groDer Wassertiefe emporgeholt zu werden, wie fur Physo
klisten. Allerdings scheint der Austritt von Gas durch den Ductus pneu
maticus nicht bei allen Arten gleich leicht zu gehen. Wenn man bei 
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Forellen unter der Wasserstrahlpumpe die Schwimmblase entleeren 
will, passiert es leicht, daB die Schwimmblase platzt. Es ist be
kannt, daD z. B. der Kilch (WAGLER 1933) oder Tiefseemaranen 
(THIENEMANN 1933) beim Fischen trommelsuchtig an der Oberflache 
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ankommen. Warum bei diesen Fischen das Gas nicht oder doch nur 
schwer durch den Ductus pneumaticus entweicht, ist noch zu unter
suchen. 

Bei vielen Physoklisten findet sich im hinteren dorsalen Teil der 
Schwimmblase ein Organ, das sog. "Oval", das auf Grund seines 
Baues als Resorptionsorgan fur Gas gedeutet wurde (JAGER 1903, 
1904, REIS und NUSBAUM 1906, S. Abb. 18). Es handelt sich hier 
urn einen besonders dunnwandigen Teil der Schwimmblase, der gegen 
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den ubrigen groBeren Teil des Lumens durch Kontraktion eines ovalen 
Sphinktermuskels abgesondert werden kann; durch die Tatigkeit von 
radiar verlaufenden glatten Muskelfasern kann der Vorhang wieder 
aufgezogen werden (Abb. 21). Hinter der sehr dunnen Wand des 
Ovalbruchsackes liegt ein reiches Kapillarnetz. RAUTHER (1922) 
bezeichnet den durch den Sphinktermuskel abgegliederten Teil der 
Schwimmblase als "hinteres GefaBorgan". Es gibt Schwimmblasen, 
bei denen dieses hintere GefaBorgan sehr groB sein kann. Bei den 
Serranidae z. B. nimmt es fast die Halfte der ganzen Schwimmblase 
ein; der Sphinktermuskel teilt als durchbohrtes Diaphragma die 
Schwimmblase in eine vordere und hintere Kammer. 

Man stellte sich also vor, daB dann, wenn Gas aus der Schwimm
blase entfernt werden soll, der Vorhang vor dem "hinteren GefaB
organ" aufgezogen und Gas in die hier reichlich vorhandenen Blut
gefaBe aufgenommen wird; ist dagegen Gaszufuhr n6tig, so wird der 
Vorhang zugezogen. WOODLAND (1913) hatte beim Dorsch gefunden, 
daB in der Tat bei tatiger Gasdruse das Oval geschlossen ist. Und 
schlieBlich konnten MEEsTERs und NAGEL (1934) kurzlich zeigen: 
Der Sphinktermuskel ist in der Tat dann geoffnet, wenn Gas aus der 
Schwimmblase entfernt wird, und dann geschlossen, wenn Entfernung 
von Gas nicht notig ist. 

0) Die Koordination der Volumregulation. Wir konnen zwei 
Regulationsweisen unterscheiden: im einen Fall kommt es fur den 
Fisch darauf an, sein Schwimmblasenvolumen moglichst konstant 
zu halten; das ist dann der Fall, wenn er sich langere Zeit in einer 
Ebene aufhalt. Der Gaswechsel spielt hierbei nur eine relativ geringe 
Rolle. 1m anderen Faile dagegen wird ein erheblicher Gaswechsd 
notwendig, dann namlich, wenn der Fisch sich an den Aufenthalt 
in einer anderen Wassertiefe anpassen muB. 

Wenn der Fisch sich gegen die Anpassungsebene verschiebt, oder 
wenn man z. B. durch Druckanderungen kunstlich die Anpassungs
ebene gegen den Fisch verschiebt, dann bemuht er sich, durch 
entsprechende Schwimmbewegungen in die Anpassungsebene zuruck
zukommen (vgl. BAGLIONI 1908). Wodurch werden diese kompen
satorischen Schwimmbewegungen ausgelost? Spielt der Spannungs
zustand der Schwimmblasenwand hierbei eine Rolle, wie BAG LION I 
meint, oder liegen die Rezeptoren an anderer Stelle? 

Wir wissen, daB die Schwimmblase von Nerven (Sympathikus, 
Vagus) versorgt wird; DEINEKA (1905) konnte die N erven in der 
Schwimmblasenwand auch auBerhalb der Gasdruse farberisch dar
stellen. Der Gedanke liegt nahe, einen wechselndcn Spannungs
zustand der Schwimmblasenwand verantwortlich zu machen. Wenn 
der Fisch uber seine Anpassungsebenc hinausgerat, muB ja die 
Schwimmblasenwand starker als vorher gespannt werden, im um
gekehrten Fall schwacher. REMOTTI (1924) macht Versuche mit 
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Serranus und Balistes, zwei Physoklisten; er ersetzt das Gas in der 
Schwimmblase durch eine FlUssigkeit von gleichem, groBerem oder 
geringerem Volumen, als das Gasvolumen betrug. Die Fische werden 
hierbei in jedem FaIle zu schwer, reagieren aber doch mit ganz ver
schiedenartigen Schwimmbewegungen. Sie mach en keine Schwimm
bewegungen bei unverandertem Schwimmblasenvolumen; sie machen 
Schwimmbewegungen nach abwarts bei Uberdruck, also gedehnter 
Schwimmblasenwand; sie machen Schwimmbewegungen nach auf
warts bei unvollstandig gefullter Schwimmblase. REMOTTI schlieBt 
aus seinen Versuchen, daB die kompensatorischen Schwimmbewe
gungen durch die wechselnde Spannung der Schwimmblasenwand 
ausgeIost werden. 

Eine Nachprufung ware dringend erwunscht. Denn fur andere 
Fische liegen andere Befunde vor. Zunachst ist bekannt, daB Auf
wartsschwimmen bei zu hohem spezifischen Gewicht auch auf tritt, 
wenn die Schwimmblase uberhaupt fehlt. Nimmt man der Elritze 
operativ die Schwimmblase, so sucht sie, unter Gitter gesetzt, doch 
wochen- und monatelang die Oberflache zu erreichen, urn Luft zu 
schlucken (v. FRISCH und STETTER 1932). Zu bedenken ist allerdings, 
daB dieses Schwimmen an die Oberflache doch etwas anderes ist, 
als die Kompensationsbewegungen der Physoklisten. 

Aber KUIPER (191Sa) konnte beim Barsch, einem Physoklisten, 
zeigen, daB unter Umstanden der Fisch auch dann nach un ten zu 
schwimmen sucht, wenn die Schwimmblasenwand weniger als normal 
gespannt ist. Der Fisch wird durch Unterdruck veranlaBt, eine 
bestimmte Menge Gas aus der Schwimmblase zu entfernen. Er ist 
dann bei Normaldruck zu schwer, die Schwimmblase zu klein. Hangt 
man ihn jetzt an einen Kork, so daB er zu leicht wird und an der 
Oberflache schwebt, dann sucht er nach unten zu schwimmen, und 
zwar auch dann, wenn nachweislich das Schwimmblasenvolumen 
beim Schweben an der Oberflache immer noch kleiner als normal 
ist. Dies Abwartsschwimmen lant sich nach der Auffassung von 
BAGLIONI-REMOTTI nicht deuten. 

Uns hilft eine Beobachtung von MEESTERS und NAGEL (1934) 
weiter, die allerdings die zweite Regulationsart betrifft: Die Zufugung 
und Entfernung von Gas. DaB die Effektoren - Gasdruse bzw. 
Oval - nervos reguliert werden, ist sicher. MOREAU fand bei Tinea, 
daB nach Durchschneidung des zur Schwimmblase gehenden Sym
pathikusastes der O2- Gehalt in der Schwimmblase zunimmt. DaB 
nach Vagusdurchschneidung die Gassekretion aufhort, war bereits 
erwahnt. Vagus und Sympathikus scheinen also auch hier anta
gonistisch zu wirken. Wo aber sind die Rezeptoren zu suchen, deren 
Erregung den richtigen Einsatz der Effektoren auslost? MEESTERS 
und NAGEL fanden beim Barsch, daB Gasdruse bzw. Oval immer 
dann in Tatigkeit treten, wenn die fur einen zu schweren bzw. zu 
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leichten Fisch bezeichnenden Flossenbewegungen - vor allem bei 
den Brustflossen - auftreten. Ruhen die Flossen, so wird auch bei 
einem zu schweren Fisch kein Gas abgegeben. Die kompensatorischen 
Flossenbewegungen 16sen wahrscheinlich reflektorisch die Tatigkeit 
der Effektoren aus. Es ist wunschenswert, diese Befunde auch an 
anderen Fischarten nachzuprufen. 

Wenn schon Flossenbewegungen Gaszugabe bzw. -entfernung aus
losen, so bleibt doch die Frage, wodurch die Flossenbewegungen 
selbst ausgelost werden. Wir hatten gesehen, daB eine Reihe von 
Versuchen gegen die Mitwirkung der Schwimmblasenwand seiber 
spricht. Es erscheint mir am wahrscheinlichsten, daB die bei passivem 
Sinken bzw. Steigen auftretenden Abbiegungen der paarigen Flossen 
hierfur verantwortlich sind, daB die betreffenden Rezeptoren also im 
Flossensystem seiber liegen, in der Haut oder in der Umgebung der 
Gelenke. Von anderen Rezeptoren konnten noch in Frage kommen: 
I. Die freien Sinneshugel des Seitenliniensystems, deren Cupula weit 
in das Wasser hinausragen (DYKGRAAF 1933); DYKGRAAF fand jedoch, 
daB nach Ausschaltung dieser Organe die Fische (Elritzen) alsbald 
in ihren Bewegungen nicht mehr von normal schwimmenden Fischen 
zu unterscheiden sind. 2. Das Labyrinth; KUIPER (1915) will jedoch 
bei Tinea gefunden haben, daB die kompensatorischen Schwimm
bewegungen auch nach Durchschneidung des 8. Gehirnnerven auf
treten, ein Befund, der allerdings sonderbar ist, da sonst nach Aus
schaltung des Utrikulus und der Bogengange auch bei sehenden 
Tieren zunachst immer heftige Orientierungsstorungen auftreten 
(FRISCH-STETTER 1932, LOWENSTEIN 1932). Mittelbar aber kann das 
Labyrinth von groBer Bedeutung fur die V olumregulation der 
Schwimmblase sein. Versuche an Elritzen zeigten (FRISCH 1934), 
daB nur dann eine normale Regulation der Schwimmblasenfullung 
eintritt, wenn der Fisch imstande ist, cine normale Lage im Raum 
einzunehmen. Die Orientierung ist zunachst verloren, wenn einem 
sehenden Fisch Utrikulus und Bogengiinge genommen werden, kann 
abcr mit Hilfe der Augen wieder gewonnen werden. Derartige Augen
tiere sind zu einer normalen Volumregulation fiihig. Blinde Tiere 
ohne Utrikulus und Bogengiinge aber sind vollkommen unorientiert 
und zeigen Storungen der Schwimmblasenfullung, meistcns in der 
Form, daB die Schwimmblase zu wenig Gas enthiilt. Dieser Befund 
liiBt sich auf der Grundlage der Ergebnisse von MEESTERS und NAGEL 
ohne wei teres erkliiren. 

Die Frage nach der Volumregulation ist bei den Ostariophysen -
zu denen Z. B. die Cypriniden und Siluriden gehoren - eng verknupft 
mit der Frage nach der Bedeutung des WEBERschcn Apparates 
(SCHREIBER 1934b). Der WEBERsche Apparat besteht aus einer Rcihe 
von Knochelchen, Abkommlingen der erst en Wirbel (CHRANILOV 1927), 
durch die cine Verbindung zwischen Schwimmblase und Labyrinth 
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hergestellt ist. Die Anordnung bei einem Cypriniden zeigt schematisch 
die Abb. 22. Der Entdecker WEBER nahm an, daB der Apparat zur 
Ubertragung von Schallwellen auf das Labyrinth diene; er verglich 
ihn mit der Reihe der GehOrknochelchen bei den Saugetieren und 
gab den Knochen entsprechende Namen. 

W ohl vor allem deshalb, weil im Fischlabyrinth keine Schnecke 

Sen. 

vorhanden ist, trat spater eine andere 
Auffassung in den Vordergrund (vgl. 
z. B. HASSE 1872/73, BRIDGE-HAD
DON 1893). Danach steht derWEBER
sche Apparat im Dienste der Volum
regulation der Schwimmblase; wird 
die Schwimmblase zu groB oder zu 
klein, so wird dadurch vom Vorder
ende der Schwimmblase aus die 
Knochenreihe in Bewegung gesetzt 
und tiber Labyrinth und Zentral
nervensystem der Regulationsvor
gang ausgelost. 

Gegen eine Beziehung zwischen 
WEBERschem Apparat und hydro
statischer Funktion der Schwimm
blase spricht allerdings schon fol
gendes. Es gibt viele Fische 
(Schmerlen, WeIse), bei denen die 

Abb.22. Die Verbilldullg zwischen Schwimm- Schwimmblase zu klein ist, um den 
blase und Labyrinth durch die WEBERschen 
Knochelchen (schematisch). Punktiert: Die Korper zu tragen - die Fische sind 
Schadelkapsel und die vier vordersten Wirbe!. daher Bodenbewohner -, bei denen 
Schwarz: Otolithen und VlEBERscheKnochel- . d h W h A 
chen. Sch. Schwimmblase, M. Malleus, I Incus, Je. oc der EBERSC e pparat aus-

gezeichnet ausgebildet ist (CHRA-St. Stapes, S.L Sinus impar, C.tr. Canalis trans
versus (Querverbindung zwischen dem rechten 
und linken Sacculus). (Nach FRISCH und 

STETTER 1932). 

NILOv 1929). Vor allem aber liegt 
cine Reihe von Experimenten vor, 
durch die die alte Auffassung von 

WEBER heute wieder hervorgehoben wird_ 1. Es ist bewiesen, daB 
Fische horen konnen, und zwar sind gerade die Ostariophysen be
sonders hellhOrig (STETTER 1929, FRISCH und STETTER 1932). 2. Die 
Elritze hort mit dem Teil des Labyrinths, mit dem der WEBER
sche Apparat in Verbindung steht. 3. Elritzen werden schwerhOrig, 
wenn man ihnen die Schwimmblase entfernt, dadurch also den 
WEBERschen Apparat auBer Funktion setzt. 4. Die Volumregulation 
arbeitet hochstwahrscheinlich auch bei ausgeschaltetem WEBERschen 
Apparat. Wenn man Cypriniden einem gewissen Unterdruck aussetzt, 
spucken sie das tiberschtissige Gasvolumen durch den Ductus pneuma
ticus aus. KUIPER (191Sb), SCHREIBER (1934b) und FRANZ (noch 
unveroffentlicht, arbeitet im Zoologischen Institut Mtinchen) fanden, 
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daB nach Wegnahme des Malleus das Spucken bei der gleichen Druck
erniedrigung stattfindet wie bei normalen Tieren. Diesen Befunden 
stehen allerdings die Ergebnisse von GUYENOT (1909) und KOKAS 
(1932) entgegen, wonach bei Unterbrechung der Schwimmblasen
Labyrinthverbindung das Gasausspucken erst bei hoherem Unter
druck als bei normalen Tieren stattfindet. W orauf die Verschieden
heit der Ergebnisse beruht, konnte bisher noch nicht einwandfrei 
festgestellt werden. SCHREIBER (1934a, b) fand ferner, daB bei Gold
fischen auch die Zugabe von Gas in die teilweise entleerte Schwimm
blase durch Wegnahme des Malleus nicht verhindert ist; ob die 
Gassekretion auch zur rechten Zeit wieder aufhort, geht aus den 
Versuchen nicht hervor. 

Wir stellen also fest, daB gewichtige Grunde gegen die hydro
statische, aber fur die Horfunktion des WEBERschen Apparates 
sprechen. DaB auBerdem noch andere Auffassungen uber seine Auf
gab en bestehen (Wahrnehmung und eventuell Ausgleich von Druck
unterschieden, CHRANILOV 1929, SCHREIBER 1934b), mag nebenbei 
erwahnt sein. Wer recht hat, kann nur durch weitere Experimente 
entschieden werden. 

b) Schwimmblasen bei Corethra (Sayomyia). 
Die Corethra-Larven sind mit ihrer Atmung von der Wasser

oberflache ganz unabhangig, konnen sogar in sehr sauerstoffarmem 
Wasser leben. lhr Tracheensystem ist stark ruckgebildet, bis auf 
vier Tracheenblasen, zwei' im Thorax und zwei kleineren im hinteren 
Teil des Abdomens (Abb. 15 d). Mit Hilfe dieser Schwimmblasen ver
mag das Tier horizontal im Wasser zu schweben. Ganz ahnlich wie 
die Corethra-Larve verhalt sich die Larve von Mochlonyx (jetzt 
Corethra genannt) (WESENBERG-LuND 1908); nur ist hier die Ruck
bildung des Tracheensystems noch nicht so weit fortgeschritten. 

Wie bei den Fischen gibt es auch fur die Corethra-Larven eine 
Anpassungsebene; die Tiere schweben meistens nicht vollkommen, 
sondern steigen ganz langsam oder fallen ganz langsam, d. h. sind 
ein wenig uber oder unter der mathematischen Anpassungsebene; 
durch Schwimmbewegungen halten sie sich immer in ihrer Nahe. 
Sie vermogen sich auch an veranderte Schwebebedingungen, z. B. 
an den Aufenthalt in verschiedenen Wassertiefen, anzupassen. Bringt 
man die Tiere unter erhohten oder geringeren Druck, so sind sie 
zunachst zu schwer, bzw. zu leicht, schweben aber nach einiger Zeit 
wieder normal (KROGH 1911). Beschwert man eine schwebende Larve 
mit einem Stanniolring, so ist sie zunachst zu schwer, schwebt nach 
8 Tagen aber wieder normal und halt sich trotz der Belastung lange 
Zeit schwebend; nach Entfernung des Ringes ist sie zu leicht; eine 
Ruckregulierung ist in dies em Faile nicht gelungen (FRANKENBERG 
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1928). Auch unter normalen Verhaltnissen findet eine standige Neu
anpassung statt. Die Tiere nahren sich von kleinen Krebsen; diese 
sind schwerer als Wasser. Kurz nach einer Mahlzeit ist die Corethra
Larve ebenfalis etwas zu schwer, schwebt aber bald darauf wieder 
normal (FRANKENBERG 1915). 

Ein Anpassungsvermogen ist also vorhanden. Wie geht diese 
Anpassung vor sich? Man muB bedenken, daB im Gegensatz zu der 
Schwimmblase der Fische die Corethra-Schwimmblasen eine relativ 
starre Wand besitzen, die, wie bei Tracheen ublich, durch Chitin
verdickungen versteift wird. Die Schwimmblase ist jedoch nicht 
vollkommen starr, sondern kann verandertem Druck bis zu einem 
gewissen Grade nachgeben, kehrt aber bei Hersteliung von Normal
druck wiederzur alten GroBe zuruck. FRANKENBERG (1915) stelit 
auf Grund dieser Beobachtungen cine Theorie der Regulation auf, 
in der gerade die unvollkommene Nachgiebigkeit und die Elastizitat 
der Schwimmblasenwand eine Hauptrolie spielen. Er sagt: Wegen 
ihrer Elastizitat hat die Wand das Bestreben, die Normaliage wieder 
einzunehmen und damit das alte Schwimmblasenvolumen wiederher
zustelien. Unter Uberdruck von auBen z. B. wird die Schwimmblase 
kleiner; die Wand hat das Bestreben, die Schwimmblase wieder zu 
vergroBern; dadurch entsteht in der Schwimmblase ein Unterdruck, 
es muB - Durchlassigkeit der Schwimmblasenwand vorausgesetzt -
Gas in die Schwimmblase hineindiffundieren, bis der Spannungs
zustand der Schwimmblasenwand verschwunden ist. Entsprechendes 
mit umgekehrten Vorzeichen geschieht, wenn der Druck auf dem 
Tier nachlaBt. 

KROGH (19II) kommt zu einer anderen Vorstellung. Er versucht 
den Gaswechsel der Schwimmblase festzustellen. Mit einem eigens 
hierfur ausgearbeiteten mikroskopischen Verfahren analysiert er das 
Gas in den Schwimmblasen. Er findet normalerweise etwa 84 % N 2 

und 16% 02' Diese Zusammensetzung hat sich nicht geandert 
wahrend oder kurz nach der Anpassung an hoheren Druck. Also 
kann es sich bei diesem Anpassungsvorgang nicht urn eineSauerstoff
sekretion wie in der Schwimmblase der Fische handeln. KROGH 
stelit ferner fest, daB ein Diffusionsausgleich zwischen Schwimm
blaseninhalt und Umgebung leicht stattfindet. Er glaubt, daB die 
Regulation dadurch zustande kommt, daB wie bei einem Untersee
boot eine Flussigkeit nach Bedarf in die Schwimmblase hineingebracht 
bzw. aus ihr entfernt wird, daB dadurch das Gasvolumen sinngemaB 
verandert wird. 

Bei KROGH wie bei FRANKENBERG handelt es sich urn Theorien. 
Vergleicht man sie miteinander, so scheint die Auffassung von 
FRANKENBERG noch die wahrscheinlichere. Einerseits lassen sich 
KROGHs Ergebnisse uber die Zusammensetzung des Gases und die 
Durchlassigkeit ihrer Wand durchaus im Sinne von FRANKENBERG 
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verwerten; andererseits aber ist die von KROGH angenommene 
Fliissigkeitsbewegung nicht festgestellt worden. 

Die Corethra-Schwimmblasen sind mit einem Mantel von Pigmentzellen 
bedeckt. GELEI (1928) findet, daB der Pigmentmantel bei dem gleichen 
Individuum dicht in kaltem, locker in warmem Wasser ist; er deutet den 
Pigmentmantel als Warmefanger und glaubt, daB dadurch das Gasvolumen 
und damit auch die Schwebefahigkeit reguliert wird. 

Die Regulationsfiihigkeit der Corethra-Schwimmblase ist mit den 
beschriebenen Erscheinungen noch nicht erschopft. Das zeigt ihr 
Verhalten bei Wachs tum und Hautung. Man muB unterscheiden 
zwischen GroBenzunahme und Gewichtszunahme. Die GroBenzu
nahmc crfolgt ruckweise mit den Hautungen; die Gewichtszunahme 
erfolgt auch ruckweise mit jeder Nahrungsaufnahme, also viel haufiger 
als die Hautungen. Die Anpassung nach einer Mahlzeit erfolgt durch 
plotzliches Langenwachstum der Schwimmblase, wic FRANKENBERG 
(1915) dUTCh Messungen festgestellt hat. So wachsen die Schwimm
blasen zwischen zwei Hautungen ruckweise urn etwa 100 % in die 
Lange. Es handelt sich hierbei vermutlich urn cinen rhythmisch 
ausgelosten Quellungsvorgang der Chitinhaut. Bei der Hautung bleibt 
das Schwebevermogen erhalten. Die Schwimmblase seIber hautet 
sich auch. Da eine Verbindung zwischen Schwimmblase und AuBen
welt fehlt, bleibt die alte Haut im Inneren der Schwimmblase liegen, 
ist aber nach einigen Tagen verschwunden. Eine Erklarung fur diesen 
ratselhaften Vorgang gibt es noch nicht. 

Unerklart bleibt einstweilen auch der Vorgang der ersten Schwimm
blasenfullung. Die aus dem Ei schliipfende Larve hat flussigkeits
gefullte Schwimmblasen. Aber etwa 5 Minuten nach der Geburt 
setzt blitzschnell die Fullung mit Gas ein, ohne daB die Larve zuvor 
mit der Wasseroberflache in Beruhrung kommen muB. Das Gas tritt 
zuerst in den feinen Tracheenlangsstammen hinter den hinteren 
Schwimmblasen auf, dringt nach vorn und fullt die Schwimmblase; 
die Tracheenlangsstamme werden dann wieder gasleer. Ob es sich 
bei diesem Vorgang urn eine Gassekretion (FRANKENBERG 1915) oder 
urn eine Flussigkeitsresorption mit folgender Gasdiffusion (KOCH 1933) 
handeIt, ist nicht bekannt. 

Auch die Puppe von Corethra muB zu den echten Schwebern 
gerechnet werden. Sie schwebt mit Hilfe einer Gasansammlung 
zwischen Flugelscheiden und Thoraxwand; das Gas stammt vermut
lich aus den Schwimmblasen und gelangt bei der letzten Hautung 
unter die Flugel (FRANKENBERG 1915). Ein Anpassungsvermogen 
fehlt nach KROGH (19II), ist nach FRANKENBERG in geringem MaBe 
vorhanden. Die Anpassung geht sehr schnell; FRANKENBERG glaubt, 
daB das Gasvolumen durch Bewegung der Flugel sinngemaB verandert 
werden kann. KROGH dagegen giaubt, daB die Puppe aktiv sich in 
die Wasserebene begibt, in der sie mit der gerade vorhandenen Gas
menge zu schweben vermag. 
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C) Andere Gasschweber. 
Wir weisen zunachst auf die Siphonophoren mit Pneumato

phoren hin - soweit es sich nicht urn Arten handelt, die wegen ihres 
geringen spezifischen Gewichtes standig an der Wasseroberflache leben 
(s. S. 206). Ein Habitusbild sehen wir in Abb. 15 c. Wir sind tiber die 
Physiologie des Schwebens bei diesen meist schwer lebendig zu 

Abb.23. Langsschnitt durch die Pneu-
matophore von Rhizophysa Iili/ormis; 
distal ein durch Sphinkter verscblieB-
barer Porus vorhanden; \Vand der Luft-
kammer zu etwa 2}S von dem gasabson
dernden Epithel bekleidet. (Nach CHUN 

1897 a) . 

erhaltenden Formen nur wenig unter
richtet. Aber kaum ein Beobachter hat 
daran gezweifelt, daB der Gasbehalter 
vor allem dazu da ist, das ganze Gebilde 
zu tragen. Nur MOSER (1924) meint, das 
Pneumatophor sei in erster Linie als 
empfindliches Tastorgan dazu da, die 
Bewegungen der Kolonie zu lenken; denn 
es sei oft relativ viel zu klein, urn eine 
hydrostatische Funktion erftillen zu ktin
nen. Man kann sich indessen leicht da
von tiberzeugen, daB auch relativ sehr 
kleine Gasbehalter ein ausreichendes 
Tragvermogen besitzen. Einige Beob
achtungen an Halistemma tergestina 
zeigten mir folgendes: Ein frisch gefan
genes Exemplar ist ein wenig leichter 
als Wasser, steht unbeweglich an der 
Oberflache. Durch Druckvermindcrung 
(Wasserstrahlpumpe) wird erreicht, daB 
ein Teil des Gases an der Spitze des 
Pneumatophors austritt. Nach Her
stellung von Normaldruck sinkt das 
Tier sofort ab, kann sich nur mit hef
tigen Schwimmbewegungen schwebend 
halten. Der Gasverlust wird sehr schnell 
wieder aufgefiillt; 15 Minuten nach der 
Gasentnahme beginnt das Tier ohne 

Schwimmbewegungen wieder aufzusteigen; das Pneumatophor sieht 
wieder normal aus. Sicherlich also hat das Pneumatophor nicht 
nur dort, wo es relativ groB ist [z. B. Physophora, vgl. KEFERSTEIN 
und EHLERS (1861) J ausreichende Tragkraft. Von besonderer Be
deutung aber fur die hydrostatische Funktion ist, daB das Gas
vol urn en leicht verandert werden kann. Spontaner Gasaustritt wurde 
bei Physophora beobachtet (KEFERSTEIN und EHLERS), und zwar 
dann, wenn das langsam aufsteigende Tier der Oberflache nahe kam; 
es konnte sich so in der Tiefe halten. Der Gasaustritt geschieht bei 
dieser Art an der Basis des Pneumatophors durch einen besondercn 
Kanal (MOSER 1924). In anderen Fallen besitzt das Pneumatophor 
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eine terminale, durch Muskeln verschlieBbare Offnung, die zum Gas
austritt dienen kann (s. oben bei Halistemma tergestina und Abb. 23). 
Andererseits geben verschiedene Beobachter an, daB die Neubildung 
von Gas in den Pneumatophoren auBerordentlich schnell vor sich 
geht (KEFERSTE1N-EHLERS 1861, CHUN 1897). Bringt man ein ab
geschnittenes Pneumatophor von Halistemma tergestina auf einen 
Objekttrager, so kann man durch Druck auf das Deckglas Gas durch 
den terminalen Porus herausdrucken. Wenige Sekunden spater sieht 
man in der basalen Region - dort, wo nach CHUN die "Gasdruse" 
liegt (Abb. 23) - mehrere Gasblasen auftreten, die schnell groBer 
werden und in den Hauptgasraum gelangen. Diesen Versuch kann 
man mehrere Male hintereinander machen. Uber die Chemie des Gas
wechsels ist leider nichts bekannt (Analysen bei Physalia vgl. S.207). 

Gasabgabe und Gaszufugung machen also keine Schwierigkeiten. 
Fur die Volumregulation ist nun ferner noch wichtig, daB die Wand 
des Gasbehalters eine mehr oder weniger starke Muskulatur enthiilt 
(vgl. z. B. CHUN 1892, 1897), durch deren Kontraktion und Er
schlaffung das Gasvolumen und daher die Tragkraft verandert werden 
kann. Anscheinend ist also fur die Schwimmblase der Siphonophoren 
die Auffassung von BORELLI richtig, die sich fur die Schwimmblase 
der Fische als falsch erwiesen hatte. 

Zu den echten Gasschwebern sind vielleicht auch die Meeres
saugetiere (und Wasserschildkroten?) zu rechnen. An den See
hunden im Helgolander Aquarium lieB sich leicht beobachten, daB 
das spezifische Gewicht der Tiere annahernd dem des Wassers gleicht. 
Das gleiche Tier ist bald ein wenig leichter, bald ein wenig schwerer 
als das W'asser;ausschlaggebend ist hier sicher das Lungenvolumen; 
wie ja auch beim Menschen das spezifische Gewicht sich mit dem 
Grad der Lungenfullung andert (BOYD 1933). Ein Seehund kann 
aber anscheinend auch mit stark gefullter Lunge schwerer sein als 
Wasser; denn er liegt zum Ausruhen etwas eingerollt am Aquarien
boden, steigt zum Atmen auf; man wird annehmen durfen, daB er 
mit gefullter Lunge in die Tiefe geht. Vielleicht wird die Lunge 
aktiv etwas zusammengedruckt. 

Bei den Walen ist des ofteren auf die schrage Lagedes Zwerch
Jells (zieht von vorn-unten nach hinten-oben) und die dadurch ermog
lichte schwimmblasenartige Lage und Gestalt der Lungen hingewiesen 
worden (WEBER 1928, FREUND 1932). DaB bei diesen Tieren sich 
durch das Tauchvermogen interessante Probleme der Hydrostatik 
und der Atmung ergeben, mag nur angedeutet sein. 

Vermutlich konnen noch einige weitere Formen in diesen Abschnitt 
eingeordnet werden. Doch ist wenig Genaues bekannt. Wir erwahnen daher 
nur, daB z. B. der Tintenfischschulp Gasblasen enthalt. Die gekammerte 
Schale des Tiefseetintenfisches Spirula australis ist mit Gas gefiillt (CHUN 
I9IO/I4). Bei dem Pteropoden Diacria wird die Jugendschale zu einer gas
gefiillten Kammer am Ende der Altschale (SCHIEMENZ 1906). 
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3. OberWichenvergroBerung bei echten Schwebern. 
Wenn ein Organismus schwebt, weil sein spezifisches Gewicht 

gleich dem des Wassers ist, ist es fiir das Schweben gleichgiiltig, 
wie sein Korper gestaltet ist. Eine durch allerhand Korperfortsatze 
bedingte groBe relative Oberflache wiirde in dem Augenblick von 
Bedeutung sein konnen, wenn das Tier sich einmal schwerer oder 
leichter macht als das Wasser, wozu die echten Schweber ja tat
sachlich imstande sind. 

Schon bei der Besprechung der "Schwebefortsatze" der Schwimmer 
ergab sich, daB man ohne zu verallgemeinern Fall fiir Fall untersuchen 
muB. Bei den Schwebern, bei denen Anderungen des spezifischen 
Gewichts die ausschlaggebende Rolle spielen, ist diese Vorsicht noch 
mehr am Platze. Oft ist versucht worden, die Skeletformen der 
Radiolarien als Schwebeformen zu deuten (z. B. POPOFSKY 1904, 
HAECKER 1905; vgl. auch STEUER 1910). Man bedenke jedoch 
folgendes: Da fast immer nur tote Fange untersucht sind, wissen 
wir noch relativ wenig iiber die wirkliche Lage der Zellen im Wasser. 
Die Skeletteile sind auch mehr oder weniger von dem Weichkorper 
bedeckt (HAECKER 1908, BORGERT 1922), wodurch ihre groBe Ober
flache im Sinne einer Schwebeanpassung wenigstens zum Teil unwirk
sam wird (s. auch die bizarre Desmidiaceenzelle in Abb. 17c, die von 
einem Gallertmantel umhiillt ist). POPOFSKY will z. B. bei Acantho
metra einen vierfliigeligen Stachelquerschnitt als Bauprinzip zur Ver
groBerung der Unterflache deuten; es erscheint einleuchtender, dies 
als eine Konstruktion zur Materialersparung und damit zur Ver
ringerung des Ubergewichts aufzufassen. Vor allem aber ist zu 
bedenken: als echte Schweber haben es die Radiolarien (und ahnliche 
Formen) nicht notig, eine moglichst groBe Oberflache als Schwebe
anpassung auszubilden. Die auBerordentliche Formenfiille vereitelt 
ferner meines Erachtens heute noch jeden Versuch, die Einzelform 
und auch die verschiedenen BaupHine als zweckmaBige Anpassung 
zu deuten. 

Bei Besprechung der Schwimmer hatten wir auf das Vorkommen 
von kleinen Formen in Warmwasser, von groBen Formen in Kalt
wasser hingewiesen; man hat hierin gelegentlich eine Schwebe
anpassung gesehen. Die gleiche Erscheinung kennen wir bei Schwe
bern, z. B. bei Radiolarien (HAECKER 1905, HESSE 1924); sie bei 
diesen Formen als Schwebeanpassung aufzufassen, hat eigentlich 
keinen Sinn. Wenn man ferner bedenkt, daB auch Bodenbewohner 
in kaltem Wasser groBer als in warmem sein konnen (Hummer, siehe 
WAGLER 1923), mochte man eher meinen: die Temperatur wirkt 
sich zunachst auf die Assimilationsrate und damit auch auf die Fort
pflanzungsart aus. Bei Warmwasserformen tritt die Geschlechtsreife 
friiher ein; die aufgenommenen Stoffe werden fiir die Eibildung, 
also fiir die Nachkommen, verwendet, das Muttertier seIber bleibt 
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relativ klein. So lieD sich auch das Auftreten von kleinen Sommer
tieren im Verlauf von Cladocerencyklomorphosen deuten (WAGLER 
I923). Die GroDendifferenz in verschieden warmem Wasser wird sich 
also hOchstens sekundar bei einigen Schwimmern auf die Schwebe
bedingungen auswirken. 

Einer besonderen Betrachtung bedurfen noch die Dia to meen. 
Aktive Eigenbewegung fehlt den im freien Wasserraum lebenden 
Formen. Wie erhalten sie sich schwebend? Fur viele Meeresbewohner 
mag das gleiche Prinzip wie fur Radiolarien gelten: sie sind getragen 
durch einen leichten Zellsaft (HUSTEDT I930). Fur manche SuD
wasserformen mogen Gallerthullen von Bedeutung sein (Abb. I7b). 
UTERMOHL (I925) hat ferner gefunden, daD ein Teil der Individuen 
mancher Arten leichter ist als Wasser. Vielleicht beruht dies auf 
einem besonders starken Fettgehalt dieser Individuen. Die Mehrzahl 
aber ist schwerer als Wasser. UTERMOHL macht folgenden Versuch: 
Er hangt in einen See Flaschen, die an Ort und Stelle mit dem See
wasser gefullt sind. Nach kurzer Zeit bereits findet er in den Flaschen 
die Planktonpflanzen abgesunken, auDerhalb der Flaschen dagegen 
nicht. Er schlieDt daraus, daD die stets vorhandene Wasserbewegung 
dafur sorgt, daD die Planktonpflanzen in der freien Natur trotz ihres 
Ubergewichts nicht absinken. Nun besitzen viele Diatomeen lange 
Fortsatze, die bisher immer als "Schwebefortsatze" gedeutet sind; 
diese verhindern jedoch nicht das schnelle Absinken in der ge
schlossenen Flasche. UTERMOHL glaubt, daD diese Fortsatze als Fang
apparate fur die Wasserstromungen aufzufassen sind. Nach diesem 
Prinzip soIl das Schweben nicht nur der Diatomeen, sondern uber
haupt der Planktonpflanzen des SuDwassers, soweit sie keine Eigen
bewegung haben, ermoglicht sein (uber die Sonderstellung der Cyano
phyceen s. S.20I)_ 

Es ware wunschenswert, diese bemerkenswerte Deutung in weiteren 
Experimenten grundlich quantitativ zu prufen. Wenn sie richtig ist, 
so ware damit eine besondere Gruppe von Schwebern gefunden, die 
wir als "passive Schweber" bezeichnen konnen, im Gegensatz zu den 
oben besprochenen "aktiven Schwebern", die von sich aus durch 
Absonderung leichter Substanzen ihr spezifisches Gewicht gleich dem 
des Wassers machen konnen. 

III. Die iiberkompensierten Systeme. 
Wir verstehen hierunter Systeme, deren spezifisches Gewicht 

geringer ist als das ihres Wohnraumes; das kann nur geschehen durch 
Ein- oder Anlagerung genugender Mengen spezifisch leichter Sub
stanzen. DaD eine scharfe Abgrenzung dieser Gruppe gegenuber den 
"echten Schwebern" nicht moglich ist, wurde bereits erwahnt. Doch 
sind die meisten der hierher gehorenden Systeme so leicht, daD sie 
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irnrner oder doch in der Regel an der Wasseroberflache zu finden sind. 
Sie gehoren daher zurneist zu den Lebensgerneinschaften, die von 
den Hydrobiologen als "Neuston" und "Pleuston" bezeichnet werden 
(LENZ 1928). Jedoch ist es nicht so, daB aIle zurn Neuston oder 
Pleuston gehorigen Systerne deshalb an der Wasseroberflache leben, 
weil sie spezifisch leichtersind als das Wasser; von vielen, insbesondere 
von den Vertretern des Pleuston, wird z. B. die Tragfahigkeit des 
Oberflachenhautchens ausgenutzt. 

I. Auftrieb durch Fliissigkeiten. 
Die Verringerung des spezifischen Gewichts wird in den Fallen, 

die uns hier angehen, nur relativ selten durch Stoffe mit Fliissigkeits
charakter erreicht. Das ist z. B. der Fall bei den Laichklurnpen 
unseres friihlaichenden Grasfrosches Rana temporaria, worauf wir 
bereits in anderern Zusarnrnenhange hinwiesen (S. I74). Bei rnanchen 
Cyanophyceen diirften ebenfalls Gallerthiillen den Aufenthalt an der 
Wasseroberflache errnoglichen. 

Die in Kolonien lebende SiiBwasseralge Botryococcus Braunii KUTZ. 
gehOrt ebenfalls hierher (CHODAT 1896). Diese Alge hat unter Urn
standen ein geringeres spezifisches Gewicht als das Wasser, findet 
sich dann bei ruhigern Wasser in groBen Mengen an der Wasser
oberflache und bildet, wie viele andere Algen auch, cine sog. "Wasser
bliite". J ede Zelle ist von einer Schicht einer olartigen Substanz 
(Schwarzung in Osrniurnsaure, atherloslich) urngeben, die zweifellos 
von der Zelle gebildet wird. NachEntfernung des Ols sinkt die Zelle 
abo Der Olgehalt der Kolonien ist'recht verschieden; ob eine Kolonie 
irnstande ist, durch wechselnde Olrnengen sich ein verschiedenes 
spezifisches Gewicht zu geben, ist rneines Wissens nicht bekannt. 
Sehr viel leichter als das Wasser pflegt die Alge nicht zu sein; bei 
Wasserbewegungen gerat sie leicht in tiefere Schichten, steigt dann 
in ruhigern Wasser langsarn wieder hoch. Botryococcus ist eines der 
wenigen Beispiele dafiir, daB das Schweben durch eine fettartige 
Substanz errnoglicht wird (wegen Cetorhinus und Mola S. S. 176). 

2. Auftrieb durch Gas. 
In den allerrneisten Fallen geschieht die Uberkornpensation durch 

Gase. 
Leichter als Wasser sind viele luftatmende Wasserinsekten (z. B. 

Schwimmkafer, Schwimmwanzen) durch die Atmungsluft, die sie in ihrem 
K6rper mit in die Tiefe nehmen (vgl. z. B. \VEBER 1930). Wenn sie unter 
Wasser ruhen wollen, miissen sie sich an irgendeinem Gegenstand fest
halten. Doch geh6rt dieses Zuleichtsein wohl sicher nicht zu den unmittel
baren Lebensnotwendigkeiten, sondern ist nur eine Begleiterscheinung der 
Atmungsweise. Es ware indessen wiinschenswert zu untersuchen, ob bei 
diesen Tieren aktive Regulation des spezifischen Gewichts vorkommt [s. hier
zu BOTH: Z. vergl. Physiol. 21, 167 (I934)J. 
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Nach der Lage des Gases in den betreffenden Systemen wollen 
wir drei Gruppen bilden; die den Auftrieb gebenden Organe 
oder Gasblasen konnen gelagert sein nach Art einer 
Schwimmblase, eines Schwimmgiirtels oder eines Flosses. 

a) Das Schwimmblasenprinzip. 
Die in Gallerte gehiillten Kolonien der Blaualgen Gloiotrichia natans 

und N ostoc verrucosum konnen in ihrem inneren Hohlraum Gas 
abscheiden und dadurch bis 
an die Wasseroberflache ge
hob en werden; entfernt man 
das Gas, so sinken sie wieder 
ab (KLEBAHN 1895). - Bei 
den Algen Enteromorpha in
testinalis (L.) LINK und E. 
jlexuosa (WOLF.) j. AG., die 
in der Regel auf einem Sub
strat festgewachsen sind, 
findet man gelegentlich an 
der Meeresoberflache flottie
rende Thalli (KLEBAHN 1895, 
LEMMERMANN 1900); viel
leicht handelt es sich urn 
besondere biologische For
men. Das Absinken ist in 
dies em Falle durch Gas
blasen (Assimilationsgase?) 
verhindert, die sich im inne
ren Hohlraum des Schlau
ches befinden; ahnliche Ver
haltnisse liegen bei frei flot
tierenden Tangen vor; es 
handelt sich teils urn For-

b 

• 

c 
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Abb.24a-c. Einige Cyanophyceen mit dunkelumrandeten Gas· 
vakuolen: a Anabaena macrospora, b Gloiotrichia echinulata, 
c Anabaena Flos-aquae, oben kleines Fadenknauel, unten: 

Fadenstiiok mit Heterocyste. (NaGh KLEBAHN 1895.) 

men, die an der Kiiste losgerissen wurden und nur kurze Zeit treibend 
leben konnen, teils (Sargassum) urn Arten, die sich vermutlich shindig 
auf hoher See aufhalten und vermehren (vgl. HENTSCHEL 1929, 1933). 
Die Tange werden getragen durch gashaltige Schwimmblasen, die 
bei den festsitzenden Formen die aufrechte Stellung ermoglichen. 
In solchen Schwimmblasen fand LucAs (1911) 10-20% Sauerstoff. 

Schlie13lich miissen wir noch auf die Gasvakuolen mancher wasser
bliitebildenden Blaualgen (Cyanophyceen) hinweisen. Die verschieden
sten Arten konnen als Wasserbliite an der Wasseroberflache auftreten; 
fiir die einzelnen Arten liegt das Maximum ihres Vorkommens in 
verschiedenen Jahreszeiten [CANABAEUS (1929); eine Liste der in Frage 
kommenden Arten findet sich z. B. bei KLEBAHN (1895a, b, 1896), 



20Z WERNER J ACDBS: 

KOLKWITZ(1914), vgl.auchGEITLER(1925)]. Die Algen sind alsWasser· 
blute leichter als Wasser. In den Zellen findet man eine mehr oder 
weniger groBe Anzahl von in durchfallendem Licht dunklen Gebilden 
(Abb. 24). Man hat bald gefunden, daB diese Gebilde fur das Schwebe· 
vermogen der Algen (Versuche vor allem mit Gloiotrichia echinulata) 
verantwortlich zu machen sind (AHLBORN 1895, STRODTMANN 1895, 
KLEBAHN 1895 b, 1896, 1897, CHODAT 1896). Nur solche Algen 
schweben, die eine genugende Menge von diesen Gebilden in ihren· 
Zellen haben; bringt man sie zum Verschwinden, so fehlt auch das 
Schwebevermogen. Der eindrucksvollste Versuch ist der, daB man 
plotzlichen hohen Druck anwendet, z. B. heftiges HineinstoBen eines 
Pfropfens in eine Flasche, die ganz mit algenhaltiger Flussigkeit 
gefullt ist. Die dunklen Korper verschwinden augenblicklich, zugleich 
sinken die Algen, die vorher an der Wasseroberflache waren, zu 
Boden. Es lieB sich zeigen, daB ein Druck von 2,5-3 At. notig 
ist, urn die Gebilde und damit auch das Schwebevermogen zum 
Verschwinden zu bringen. Vor all em KLEBAHN trat auf Grund dieser 
und noch einiger anderer Erscheinungen (optisches Verhalten, Ver· 
halten gegen Reagenzien) dafUr ein, es musse sich hier urn Gasvakuolen 
handeln. Gegen diese Auffassung sprach jedoch der Umstand, daB 
die Gebilde und auch das Steigvermogen der Algen im Vakuum 
vollkommen unverandert blieben. KLEBAHN muBte daher annehmen, 
daB die Gasvakuolen eine sehr widerstandsfahige Wand haben. 

Die Ansicht von KLEBAHN fand bald Kritiker (BRAND 1901, 1906, 
MOLIscH 1903, FISCHER 1905). Die wesentlichsten Einwande machen 
wohl FISCHER und MOLIscH. MOLIscH gibt zwar zu, daB das Schwebe· 
vermogen an das Vorhandensein der betreffenden Gebilde gebunden 
ist; auf Grund des Verhaltens gegen verschiedene Chemikalien, vor 
allem auf Grund seiner Isolierungsversuche (in Kalisalpeterlosung) 
aber kommt er zu dem Ergebnis, es handle sich urn "Schwebekorper. 
chen" aus einer zahflussigen Substanz. FISCHER halt vor allem auf 
Grund von Farbungsversuchen die Gebilde fur ein besonderes optisches 
Bild des "Anabanins", eines fUr Cyanophyceen charakteristischen 
Kohlehydrats. 

Da es sich urn sehr kleine Gebilde handelt und man nicht weiB, 
was bei der Einwirkung der verschiedenen Chcmikalien und Farb· 
stoffe in der Zelle geschieht, vermag eigentlich keiner der Unter
sucher vollkommen fur seine Ansicht zu uberzeugen. Der Druck
versuch ist noch am besten zu verstehen, wenn es sich wirklich urn 
Gasvakuolen handelt. Genau den gleichen Versuch kann man auch 
mit der von einer widerstandsfahigen Hulle umgebenen Schwimm
blase der Corethra-Larve machen, die nachweislich mit Gas gefullt 
sind (KROGH 191 I). Neuerdings hat KLEBAHN (1922) mit kunstlichen 
Gasschaumen die gleichen Erfahrungen gemacht. Es lieB sich auch 
zeigen, daB eine Algenaufschwcmmung nach der Entfcrnung der "Gas-
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vakuolen" durch Druck an Volumen verloren hat, und zwar urn so 
mehr, je groBer die benutzte Algenmenge war; die Volumabnahme 
betragt etwa 0,88 % der Algenmasse. KLEBAHN findet ferner (1925, 
1929), daB sich durch Einwirkung von Schwefelsaure aus gasvakuolen
haltigen Algen mehr Gasblasen freimachen lassen, als aus Algenohne 
Gasblasen. Das gleiche Ergebnis hatte schlief31ich in einer sinnreichen 
Anordnung ein Vakuumversuch. Auch quantitativ herrschte recht 
gute Ubereinstimmung mit dem Ergebnis der Druckversuche. Das 
Gas in den Vakuolen solI vor all em aus Stickstoff bestehen. So setzt 
sich mehr und mehr die alte Auffassung von KLEBAHN durch, daB 
es sich wirklich urn Gasvakuolen handelt. Von ganz anderer Seite 
her erhielt sie ebenfalls eine Sttitze. CANABAEUS (1929) findet in 
systematischen Kulturversuchen,daB das Auftreten der Gasvakuolen 
unter anderem vor allem durch Sauerstoffmangel begunstigt wird. 
Die Bildungsbedingungen sind aber bei verschiedenen Arten recht 
verschieden. Es besteht ferner cine Beziehung zwischen der Aus
bildung einer bestimmten Zellart, der sog. "Heterocysten" und dem 
Vorhandensein der Gasvakuolen. Auf Grund besonderer Versuche 
halt CANABAEUS die Heterocysten fur Enzymtrager und schlieBt: 
Unter bestimmten Bedingungen, vor allem bei 02-Mangel, treten in 
den Zellen unter Einwirkung des Heterocystenenzyms Garungsvor
gange auf, in deren Verlauf Garungsgase entstehen; diese Gasblaschen 
werden von dem Plasma mit einer festen Wand umgeben und sind 
unter Umstanden imstande, die Algenfaden an die Wasseroberflache 
zu heben. Die Blaualgen sind namlich vor allem Bewohner des 
Gewasserbodens, wo im Schlamm besonders in der warmen Jahres
zeit leicht 02-Mangel entsteht. Nur manchmal, wenn eben fur die 
betreffende Art die Bedingungen gegeben sind, tritt sie als Wasser
blute auf. Mit diesen Vorstellungen ist zugleich die lange bekannte 
Tatsache in Ubereinstimmung, daB Gasvakuolen keineswegs aus
schlief31ich bei den wasserblutebildenden Arten vorkommen, sondern 
uberhaupt fur viele Schlammbewohner charakteristisch sind [LAUTER
BORN (1915); auch fur manche Bakterien, KOLKWITZ (1928)]. 

In den genannten Beispielen ist der Schwebezustand mehr oder 
weniger als Ausnahmezustand zu betrachten. Das ist anders in den 
folgenden Fallen. 

In gewissen Breiten findet man an der Meeresoberflache die 
gehauselose Schnecke Glaucus (SIMROTH 1895), und zwar in Riicken
lage direkt unter der Wasseroberflache. Der Korper hat durch seit
liche gelappte Anhange eine bizarre Gestalt, die gelegentlich als 
typische Schwebeform bezeichnet wurde. Man findet aber im Darm 
regelmaBig Gas; es ist ferner die direkte Aufnahme von Luft durch 
den Mund festgestellt (Angaben nach Beobachtungen anderer Unter
sucher bei SIMROTH). So durfen wir wohl annehmen, daB in diesem Falle 
verschluckte Luft das standige Leben an der Oberflache ermoglicht. 
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Bei dem Dauerei des Radertieres Brachionus pala bildet sich 
wah rend der Entwicklung eine Gasblase, die am Hinterende des Eies 
zu liegen kommt und das Treiben an der Oberflache ermoglicht. 
Etwas Ahnliches findet sich vielleicht bei dem Dauerei von Filinia 
longiseta· (vgl. WESENBERG-LuND 1909, REMANE 1929). 

Es gibt auch einen Fisch, der standig leichter ist als Wasser: 
Der Schmetterlingsfisch Pantodon buchholzi. Er lebt in SliBwassern 
Westafrikas. In der Regel steht er regungslos direkt unter dem 
Wasserspiegel; schwimmt er einmal etwas in die Tiefe, so steigt er, 
wenn die Schwimmbewegungen aufhoren, sofort passiv wieder an die 
Oberflache. Das geringe spezifische Gewicht dlirfte durch die GroBe 
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Abb. 25a, b. a Schwimmgurtelstatoblast von Plutnatella emarginata, links von ohen, reohts von der Seite, die 
obere Flache nach links gekehrt. b Schnitt durch den Statoblasten von Plumatella vesicularis. (1m AnschluB 

an BRAEM 1890 etwas verandert und erganzt.) 

der Schwimmblase bedingt sein res soli auch oft Luft geschluckt 
werden (BADE) J. Auf diese Weise halt sich der Fisch standig in der 
sauerstoffreichen Oberflachenschicht auf. Auch nimmt er seine 
Nahrung von der Wasseroberflache, soli sich gelegentlich sogar nach 
Art der fliegenden Fische liber die Wasseroberflache hinausschnellen 
(BREHM). 

b) Das Schwimmglirtelprinzip 
ist selten verwirklicht. Am reinsten findet es sich bei Statoblasten 
von Bryozoen. Hier wird die in eine chitinige Kapsel eingeschlossene 
Zellmasse getragen von einem Glirtel gasgeflillter Raume, deren 
Anordnung die Abb. 25 zeigt. Die einzelnen Gasraume sind sozusagen 
die Negative, einzelner Zellen, die an ihrer Oberflache Chitin abo 
geschieden haben. Die Zelleiber verschwinden dann, an ihre Stelle 
tritt Gas. Wie es hier zum Auftreten von Gas kommt, ist nicht 
bekannt [liber die Entwicklung der Statoblasten vgl. BRAEM (1890), 
BUDDENBROCK (191O)J. Wenn aus irgendeinem Grunde die im Mutter
korper gebildeten Statoblasten frei werden, steigen sie an die Wasser
oberflache; sie liegen hier so, daB die eine starker gewolbte Seite 
nach unten gewandt ist; der Schwimmring ist nach der "Oberseite" 
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auch oft starker entwiekelt als naeh der "Unterseite". Die Stato
blast en haften leicht an irgendwelchen Gegenstanden fest - was 
z. B. bei Cristatella durch die mit Haken versehenen Fortsatze der 
oberen und unteren Schalenhalfte erleiehtert \vird - und konnen 
leieht versehleppt werden. Bei manehen Arten (Plumatella) kommen 
sitzende Statoblasten vor, bei diesen fehIt der Schwimmring oder 
ist rudimentar. 

AhnIieh wie bei den StatobIasten Iiegen die VerhaItnisse bci 
manehen E phi P P ie n der Clado ceren. Es handeIt sieh hier bekannt
Iich urn von bestimmten TeiIen der SchaIe gebiIdete HtiIlen, die die 
Dauereier umgeben (STORCH 1925). Keineswegs aIle Ephippien sind 
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Abb. 26a, b. a Ephippium von Daphnia magna (nach SCHARFENBERG 1914); b Querschnitt durch das . 
Epbippium von D. magna. (In Anlehnung an STORCH 1925 vereinfacbt.) 

Ieichter als Wasser. Aber besonders bei den Daphnidae finden wir 
in bestimmten Teilen der Htille ganz ahnliehe hoehprismatische, von 
einer Chitinhaut umgebene Raume wie im Schwimmring der Stato· 
bIasten; sie sind auch hier mit Gas geftillt. Abb. 26 zeigt ein Gesamt· 
biId und einen Querschnitt durch ein Ephippium von Daphnia 
magna. Das ist allerdings eine Art, deren Ephippium schwerer ist als 
Wasser, wahrend z. B. das ganz ahnIiche von D. pulex Ieichter ist als 
Wasser (SCHARFENBERG 1914). Worauf dieser Untersehied im spezi
fisehen Gewicht bei grundsatzlich ahnIichem Bau beruht (etwa 
mangelnde GasftiIlung bei D. magna?), ist nicht geklart. Ebenso 
bestehen tiber die Art der Gasftillung noeh Meinungsversehiedenheiten 
(ZWACK 1905, STORCH 1925). 

c) Das FloBprinzip. 
Die mit dem Traggas geftiIlten FloBe sind so leicht, daB sic sich 

normalerweise immer an der Wasseroberflache befinden, unter Um
standen sogar mehr oder weniger weit tiber die Wasseroberflaehe 
hinausragen. Das FloB kann einerseits seIber ein KorperteiI des 
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Organismus sein, den es tragt; andererseits kann es ein "biologisches 
Artefakt" , ein vom Organismus hergestelltes Werkzeug sein. 

Zu der ersten Gruppe rech
nen wir die Siphonophoren 
mit extrem vergroBerten 
Pneumatophoren: Physalia, 
Velella, Porpita. Als Bei
spiel ist in Abb. 27 Physalia, 
die portugiesische Galeere, 
wiedergegeben. Hier ist das 
Pneumatophor als einheit
liche Blase ausgebildet, wah
rend bei Velella und Porpita 
sein Hohlraum in kompli
zierter Weise gekammert ist. 

Das Pneumatophor ist 
einerseits Trager des ganzen 
Stockes, andererseits aber 
dient es, da es tiber die 
Wasseroberflache hinaus
ragt, dem Wind als Angriffs
punkt, ermoglicht also eine 
passive Bewegung. Durch 
die Ausbildung eines senk
recht stehenden Kammes bei 
Physalia und Velella ist dies 
Segeln noch besonders er
leichtert. Sehr anschaulich 
schildert CHUN (1886) die Be
ziehungen zwischen Korper
form und Segelvermogen: 

"Die Physalien segeln be
kanntlich viellangsamer als 
die Velellen, da die gewalti
gen und lang nachschleifen
den Fangfaden das Thier 
bei maBigem Winde gewisser
maBen vor Anker legen. Da
gegen wird uns der eigen-
ttimliche Bau der Velellen 

Abb. 27. Physalia, Siphonophore mit riesigem Pneumatophor, 
an der Meeresoberllache treibend. erst verstandlich, wenn wir 

die vollendete Anpassung an 
die passive Bewegung durch den Wind in Betracht ziehen. Die 
Ausbildung eines schrag stehenden Segels, die kahnformige Gestalt 
des Mantels, die Verktirzung der Fangfaden zu tasterahnlichen mit 
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~esselstreifen besetzten Anhangen, die reichliche Schleimsekretion 
am Mantelrande, weIche die Wirkung der Fangfaden erganzt und das 
Verkleben der Beutethiere bedingt, das ramifizierte GcfaBnetz, weIches 
ein Austrocknen der der Luft ausgesetzten Regionen des Korpers ver
hiitet, und endlich die Reihen von Luftlochern auf der Oberseite 
der Luftkammern, weIche der von der Sonne stark erwarmten und 
ausgedehnten Luft den Austritt gestatten: das Alles sind Momente, 
die erst durch Anpassung an ein rasches Segcln erklarlich werden" 
(S·7 2 ). 

Die Luftkammern der Velella stehen standig mit der AuBenwelt 
in Verbindung, enthalten also wohl Luft. Von den Kammern ziehen 
tracheenartige Rohren zu den ticferliegenden Organen. Es sind auch 
Kontraktionen der Pneumatophorenwand beschrieben worden. So 
hat es den Anschein, als ob der Tragapparat zugleich im Dienst der 
Atmung steht. Die Luftkammer von Physalia besitzt einen ver
schlieBbaren Porus. Die ganze Pneumatophorenwand ist stark kon
traktil; durch Muskelkontraktionen kann Gas ausgetrieben werden 
(QUATREFAGES 1854). ESCHSCHOLZ fand (zitiert bei HUXLEX 1859), 
daB eine junge Physalia so ihre ganze Schwimmblase entleeren kann; 
sie sinkt dann zu Boden. Die Luftflasche kann schnell wieder gefiillt 
werden. QUATREFAGES glaubt, daB es sich hierbei urn eine passive 
Fiillung mit atmospharischer Luft handelt, daB ahnlich wie bei 
Velella die Luftflasche zugleich Atemorgan sei. Er findet durch 
zwei Analysen von Gas, das 4 Stunden nach spontaner Neufiillung 
des Pneumatophors entnommen war (17,"8 bzw. 17,2 % O2, keine CO 2), 

seine Ansicht bestatigt, muB aber seIber zugeben, daB die Analysen 
vor all em beziiglich der CO 2 nicht einwandfrei sind. 

Da die Wand des Pneumatophors keineswegs so starr ist, wie 
QUATREFAGES annehmen muB, erscheint passive Neufiillung durch 
Luftaufnahme auBerst unwahrscheinlich. Es handelt sich wohl sic her 
urn Neufiillung durch Gassekretion, die, wie wir sahen, bei anderen 
Siphonophoren sehr schnell ablauft. Neuere Analysenergebnisse bringen 
SCHLOESING und RICHARD (1896); sie finden als Mittelwerte aus zwei 
Analysenreihen: 0,0% CO 2, 12,2 % O2 bzw. 1,7 % CO 2, 15,1 % O2, 

Leider wissen wir noch nichts iiber den Chemismus des Gaswechsels. 
FloBe als vom Tier hervorgebrachte Tragwerkzeuge kommen sehr 

scI ten vor. Beriihmt ist das SchaumfloB der pelagischen Schnecke 
Janthina, dessen Gestalt und Bildungsweise neuerdings von FRAENKEL 
(1927) beschrieben wurde. Es schwimmt an der Meeresoberflache 
und tragt an seiner Unterseite die Schnecke und die von ihr abgelegten 
Eikapseln {Abb. 28). Es wird von def Schnecke shindig vergroBert 
und erneuert, indem sie mit ihrem loffelartig vorstiilpbaren FuB cine 
Luftblase nach der andern an der Wasseroberflache einfangt; die 
Luftblasen werden vom FuB mit einer Schleimhiille umgeben und 
dann dem FloB angcfiigt. Aus den Eikapseln schwarmen die Veliger-
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larven aus, die im Wasserraum herumschwimmen. Wie die Erst
bildung des Flosses bei jungen Tieren vor sich geht, ist nicht bekannt. 

Eine ahnliche Funktion wie das Janthina-FloB haben die Schaum
nester mancher tropischer StiBwasserfische (z. B. Betta splendens, der 
Kampffisch) und einiger Frosche (einige stidamerikanische Arten: 
Paludicola fuscomaculata, Leptodactylus ocellatus) zu erfi.illen (WUNDER 
1931, 1932). Der an der Wasseroberflache schwimmende Schaum 
dient hier jedoch lediglich zur Aufnahme der Eier. Die betreffenden 
Fische bauen das FloB in ganz ahnlicher Weise wie Janthina: Sie 

Abb. 28. FloB vonJanthina, tragt an der Unterseite dk Schnecke und die facherf6rmig angeordneten Eikapseln. 
(Nach FRAENKEL 1927.) 

nehmen Luft in den Mund, die Luftblase wird hier offenbar mit einer 
Sekrethtille umgeben und wird dann an das Nest herangespuckt. 
Anders verfahren die Frosche: Der Schaum wird von den beiden 
in der Begattungsstellung aufeinandersitzenden Tieren mit den Hinter
beinen geschlagen, und zwar aus einer von dem Weibchen zugleich 
mit den Eiern abgegebenen eiweiBartigen Masse, in die durch die 
Bewegungen Luftblaschen hineingebracht werden. 
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I. Ursachliche Verschiedenheiten tierischen Verhaltens. 
Es kommt vor, daB ein Tier bei einem Knall nur zusammenfahrt 

und sich duckt, wahrend ein Artgenosse infolge einer Erfahrung ins 
Versteck £lieht. An beiden glaubt ein unbefangener Beobachter einen 
"Schreck" zu bemerken, der sich in verandertem Atmen und anderen 
Erscheinungen auBert, die auf einen Zustand besonderer Erregtheit 
des ganzen Tieres schlieBen lassen. 

Die Erregtheit kann als Folge einer Gewohnung ausbleiben, was 
die niederste der in der eigentlichen Seelenkunde studierten Er
scheinungen ist. Gewohnungen gibt es schon bei Coelenteraten; die 
ursprungliche Schreckrcaktion einer Aktinie bleibt bei gleichmaBig 
wiederholter Erschutterung des Wassers aus. Da der Reiz, der das 
Verhalten ausgelost hat, nach wie vor wahrgenommen wird, kann 
er nicht allein die Ursache der Reaktion oder der Untatigkeit sein. 
Auch bei hoheren Tieren ist das Wahrnehmen etwa des Futters 
nicht die entscheidende Ursache des Handelns; denn ein Zustand, 
der sich als Drang oder Trieb auBert, und der als "Stimmung" oder 
"Erregtheit" oft erwahnt wird, bedingt letzten Endes das Verhalten. 
DaB Protozoen je nach Stimmung auf einen unveranderten Reiz 
verschieden reagieren, ist bekannt. 

Wir mussen also Wahrnehmung und Erregtheit getrennt erortern. 
Fur die Notwendigkeit, sie zu unterscheiden, werden sich bei genauerer 
Analyse des Verhaltens noch weitere Grtinde finden. Indessen gehort 
die Beschreibung jener beiden nicht in diesen Zusammenhang. Denn 
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die Seelenkunde, die kein Hilfsmittel der Sinnesphysiologie ist, befaBt 
sich nur mit dem EinfluB der Wahrnehrriungen und der Erregtheit 
auf das Verhalten. Ob ein Tier Schmerz empfindet, lassen wir dahin
gestellt sein. DaB es aber mit abstoBender Wirkung erregt werden 
kann, ist eine unbestreitbare Tatsache, die beim Ertirtern von Hand
lungsursachen nicht ubergangen werden kann. 

Physiologisch ist hier die Frage, ob die inneren Vorgange, die 
vielleicht seelische sind, von der gesunden Leistung des Nerven
systems oder seiner Teile abhangen. Diese Abhangigkeit auseinander
zusetzen, ist aber nicht das Ziel dieser Arbeit. Sie ist nur zur Um
schreibung tierischer Leistungen unternornmen, und zwar derjenigen, 
die ursachlich verschieden sind. 

LASHLEY (2) hat festgestellt, daB Ratten nur bei unverletztem 
Gehirn Formen unterscheiden. Nach Zersttirung der Sehzone unter
scheiden sie indessen Helligkeiten irnrner noch. Dieses Ergebnis 
betrifft zunachst die Wahrnehmungslehre. Es ist durch Wahlversuche 
gewonnen worden und die Verhaltenforschung fragt, warum das Tier 
eigentlich wahlt. Mit dem Hinweis auf seine Erfahrungen oder sein 
Gedachtnis ist nicht viel gewonnen, weil das Ergebnis nicht verrat, 
welche Inhalte eigentlich im Gedachtnis entstehen. Hat die Ratte 
yom Futter etwas behalten, etwas yom erfolgverheiBenden Merkmal 
oder nur den Strafreiz beim negativen Zeichen? Ohne Antwort 
darauf ist· die Frage nach der neurologischen Bedingtheit des Ver
haltens zu fruh gestellt. Die Frage nach der ursachlichen Verschieden
heit tierischer Handlungen muB voranstehen, und sie zu beantworten 
ist das eigentliche Ziel der Verhaltensforschung. 

DaB es sich beim Lernen, also dem Bilden von Gedachtnisinhalten, 
urn seelische Vorgange handeln ktinnte, ist nicht von der Hand zu 
weisen. Wer es annimrnt, bleibt durchaus in den Grenzen wissen
schaftlicher Hypothesenbildung. In der Erblehre halt man das Gen, 
in der Entwicklungsmechanik den Organisator fur die Ursache des 
in diesen Fachgebieten studierten Geschehens. Ebenso schlieBt man 
in der Seelenkunde auf besondere Vorgange, die die Griinde der 
beobachteten Tatsachen; namlich der Verhaltensweisen, sein ktinnten. 
Was eigentlich in der Nervenzelle wahrend der vermuteten Vorgange 
geschehen ktinntc, wissen wir nicht. 

Von der Verschiedenheit der Nervensysteme ist vielerlei fest
gestellt worden. Von den Leistungen der Tiere weit weniger und erst 
in jungster Zeit. Wenn sie bekannt sind, und auch das umschrieben 
ist, was ein Tier nicht leistet, kann man die Unvollkommenheiten 
seines Verhaltens auf fehlende Zentren oder Verbindungen zuruck
fuhren. Dazu ist eine vergleichende Verhaltensforschung notig, von 
deren Ergebnissen ich berichte, soweit sie fur das Urteil uber Vor
gange im Nervensystem wesentlich sind. 
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II. Das Behalten von Wahrnehmung und Erregtheit. 
Die meisten Untersucher haben das Verhalten der Fische durch 

Wahldressuren untersucht. Dabei ist wichtig, daB sich die Tiere stets 
vor gegenwartigen Merkmalen (z. B. einem helleren und einem 
dunkleren Licht) entscheiden mtissen. Man hat also keinen Beweis 
daftir, daB ein Fisch sich auch dann an das Merkmal erinnert, wenn 
es nicht im Wahrnehmungsbereich liegt. 

1m Aquarium sieht man Fische oft "suchen". DaB aber der von 
NOLTE auf Farben dressierte Fisch von der Erinnerung an einen 
bestimmten Ausschnitt des Spektrums zum Suchen veranlaBt wurde, 
braucht nicht angenommen zu werden. Allcin das unmittelbare 
Wahrnehmen hat diese vVirkung. 

Die eigentliche Ursache des Handelns der Fische ist die von der 
Gegenwart bedingte Erregtheit. Hell und dunkel werden namlich 
nicht nur unterschieden, sondern Fische schwimmen auch ohne 
weiteres zur einen oder anderen Licht:;;tarke hin (PERKINS I930, I93 I; 
JANZEN I932). 

Durcll Dressur kann man einen Fisch dazu bringen, bei hell oder 
dunkel sein Futter zu sucllen. Die Vertreibung vom einen und die 
Nahrung beim anderen Licht erregt ihn; und das ist die U rsache 
seines Fliehens oder Schnappens. 

Eine Erinnerung des Fisches an das beim Wahlversuch bcnutzte 
Futter beweist keines der vorliegenden Ergebnisse. Nicht einmal 
eine Erinnerung an das Vorkommen von Futter tiberhaupt ist zwingend 
bewiesen. Die einfachste und am nachsten liegende ErkLiirung der 
Gediichtnisleistung bei Wahlversuchen ist die, daB die urspriinglich 
von der Wahrnehmung ausgehende Erregtheit sichandert. Der Fisch 
sieht das Merkmal, das ihn beim Abrichten positiv erregt hat, 
schwimmt hin und findet Futter. Nicht die Erinnerung an dieses, 
sondern die vom Merkmal ausgehende anlockend wirkende Erregtheit 
ist die Ursache seines Handelns gewesen 1. 

1 Zu dieser Behauptung sei noch - einer freundlichen Anregung von 
Herrn Prof. v. FRISCH folgend - eine indirekte weitere Begriindung an
gefiihrt. DaB ein auf einen Ton abgerichteter Fisch sich an die Sorte des 
Lockfutters, an Fleisch oder Enchytraen erinnert, ist nicht erwiesen, aber 
auch nicht widerlegt. Wahlversuche mit h6heren Wirbeltieren, z. B. Hunden, 
haben ergeben, daB beim Verstecken von Futter nur behalten wird, wo es 
war, aber nicht, was es gewesen ist. Eine Uberlegenheit der Fische in dieser 
Hinsicht halte ich nicht fiir wahrscheinlich und folgere, daB sie von der 
Beschaffenheit, vom besonderen Aussehen oder Geschmack des Futters 
nichts behalten. Nun bliebe die M6g1ichkeit, daB ein auf einen Ton ab
gerichteter Fisch sich an Futter ganz allgemein erinnert, was eine Abstraktion 
ware und weiterhin die Ursache seiner besonderen Suchbewegungen sein 
k6nnte. W"ir hatten dann die Wirkungsfolge: Ton - Erinnerung an Futter
Erregtheit - Suchbewegung. Da aber bloBe Bekanntheit eines Merkmals 
erregen kann (wovon noch die Rede sein wird) und die Annahme einer einen 
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Alles Lernen der Fische laBt sich auf die Assoziation zwischen 
Wahrnehmung und Erregtheit zuruckfuhren. Die beiden Vorgange 
durchdringen sich gegenseitig, wie es zwischen Wasser und Salz der 
Fall ist. LASHLEY (2) ist der Meinung, daB die Assoziation "fusion 
rather than summation" sei. 

DaB diese Verschmelzung von ungesttirter Tatigkeit des Thalamus 
abhangt, vermutet NOLTE, weil Fehlen des GroBhirnes und Ver
letzung des Kleinhirnes keinen EinfluB auf das Lernen der Fische 
hat. Die Ausschaltungsversuche von SEARS (1934) hatten dasselbe 
Ergebnis. 

AuBer diesen Tatsachen hat JANZEN noch entdeckt, daB die 
"Initiative" eines Fisches nach Zersttirung des GroBhirnes erlischt. 
Er umschreibt sie als die Fahigkeit des Tieres "sich mit einem 
bestimmten AuBenfaktor durch aktive Korperbewegungen auf be
sondere und nicht vorwiegend reflektorische Weise auseinanderzu
setzen". Die Initiative ist die Ursache dafur, daB ein Fisch gewisser
maBen spielerisch durch ein Gitter hin- und herschwimmt, was nach 
Verlust des GroBhirnes unterbleibt. 

Die ursprunglich von einem helleren oder dunkleren Licht bewirkte 
Anlockung - die Vorliebe fur eines von beiden ist von Tier zu Tier 
verschieden -- war gleichfalls nach Ausschaltung des GroBhirnes 
verschwunden. 

Den jetzt naheliegenden Gedanken, daB die Erregtheit des ganzen 
Tieres vom Zwischenhirn ausgeht, setze ich hier nicht auseinander, 
so viele Ubereinstimmungen sich auch mit den in der Psychiatrie 
beschriebenen Antriebsstorungen aufweisen lieBen. Das Abgrenzen 
tierischer Leistungen muB voranstehen. 

Da wiederholt festgestellt wurde, daB Fische nach dem Verhaltnis 
und nicht nach absoluten Eigenschaften von Merkmalen wahlen 
(HERTER, PERKINS), unterliegt die Verschmelzung des Wahrnehmens 
mit Erregtheiten der Dehnbarkeit und AnpaBbarkeit, durch die sich 
alles Lebendige von den Maschinen unterscheidet. 

Indessen verdienen die Versuche von BENIUC (1933), der Fische 
(Betta splendens) auf eine bestimmte, unveranderte Graustufe ab
gerichtet hat, besondere Erwahnung. Nach seiner Ansicht werden 
die Merkmale einfach "als etwas Bekanntes" erlebt, was auch 
GEMELLIS Versuchspersonen von den ihnen tachiskopisch gebotenen 

abstrakten Inhalt bildenden Erinnerung Bedenken macht, liegt der SchluB 
nahe, daB der Ton die Erregtheit unmittelbar bewirkt. Diese Wirkung 
ki:innte ohne weiteres eine Folge der Irradiation sein, die PAWLOW zur Er
kHirung der bedingten Reflexe annimmt und die GR. BROWN (Handbuch 
der normalen und pathologischen Physiologie, Bd. 10) insofern im Versuch 
gefunden hat, als die Reizung einer Hirnrindenstelle die Reizbarkeit benach
barter Stellen herabsetzt. Das Verhalten des abgerichteten Fisches ware 
dann eine Folge des Irradiierens der Erregtheit, die dadurch auch von der 
begleitenden \Vahrnehmung ausgel6st werden ki:innte. 
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Zeichnungen berichten 1. Keine Erinnerung an fruhere Wahrneh
mungen, die mit den im Versuch erlebten Ahnlichkeit haben konnten, 
taucht auf. Bei den Fischen ist es ebenso. 

Das Bekanntsein einer Erscheinung beruht also auf einer von 
dieser amgelosten und einer fruheren entsprechenden Erregtheit. 
Manchmal geht diese nur von einer Einzelheit in der Umwelt aus, 
manchmal verteilt sie sich ganzheitlich im Wahrnehmungsfeld. Die 
Schildkroten, die WOJTUSIAK (1933) abrichtete, haben nur behalten, 
bei welcher Farbe sic Futter erhiclten. 1m Gegensatz dazu vermochte 
WAGNER (1933) Eidechscn nieht auf eine Loekfarbe abzuriehten; sie 
lernten nur ein Merkmal zu vermeiden. Ebenso berichtet HERTER 
(1933) yom Igel, daB er bei der Prufung des Farbensinnes nur auf ein 
negatives Farbsignal abzuriehten gewescn ware. Das ist besonders 
bemerkenswert, weil der Igel sieh vor Helligkeitsversehiedenhciten 
nach dem Verhaltnis richtet2. 

Dureh die von den Gebilden in der Umwelt als Folge von Er
fahrungen ausgehende Erregtheit sind Verhaltcnsweisen moglieh, die 
sehr oft auf "Intelligenz" oder Verstandnis fur die Wirkung eigenen 
Tuns oder Lasscns zuruckgeftihrt werden. Ein Tier, das suehend 
am Gitter cine Offnung oder ein ffeies Ende findet, erlebt hier eine 
Erregtheit, weil das Ziel nun unmittelbar vor ihm liegt oder die 
Bchinderung des Verhaltens plotzlich aufhort. Aueh bekommen die 
Gitterstabc eine abstoBende Wirkung, so daB aus dem Zusammen
spielen von alledem ein sehr "verstandiges" Verhalten entstehen kann. 
Eine Anpassung an besondere Umstande, an groBere oder kleinere 
Gitter sehlieBen diese Wirkungen selbstverstandlich nieht aus. 

Darum bcweist der in mittelbarer (sekundarcr) AufgabcnlOsung 
gefundene Umweg nicht das Behalten einer Bewegungsform. Aueh 
ohne Erinnerung an das, was fruher get an wurde, also ohne einen 
das Verhalten betreffenden Gedachtnisinhalt, kann vor Hindernissen 
naeh Erfahrungen erfolgsgerecht gehandelt werden. Das gilt auch 

1 PACHE beobachtete bei Wahlversuchen mit Froschen, daB sie nach 
gelungener Abrichtung anfingen, auch nach den negativen Merkmalen zu 
schnappen, was er auf "zweite Assoziation" zuriickfUhrt. Die fortschreitende 
Bekanntschaft der Tiere mit den Versuchsbedingungen ist Voraussetzung 
fiir dieses Verhalten und es konnte sein, daB die durch Bekanntheit bewirkte 
anlockende Erregtheit andere Wirkungen mit der Zeit iibertroffen hat. 
Das gilt auch fUr die Ergebnisse der Versuche von DIEBSCHLAG [Z. vergl. 
Physiol. 21 (1934)J, dessen Frosche Rot aufzusuchen und Blau zu vermeiden 
hatten. Es lieB sich "zunachst im Laufe der Dressur ein Absinken der Ent
scheidungen fiir Blau feststellen; gegen Ende der Dressur nimmt dagegen 
ihre Zahl wieder zu". 

2 Es ist moglich, daB die Tiere bei quantitativer Verschiedenheit der 
Merkmale nach Verhaltnissen wahlen (z. B. bei der Abrichtung auf groBer -
kleiner, heller - dunkler), wahrend sie sich bei qualitativen Unterschieden 
ausschlieBlich nach Einzelheiten richten. Vergleichende Untersuchungen 
fehlen. 



WERNER FISCHEL: 

fur die Umwegversuche von RUSSEL mit Stichlingen, die es lernten, 
in eine Tube hineinzuschwimmen. Die alteren Versuchsergebnisse, 
die THORNDIKE (I9II) mit Fischen hatte, kann man ebenso erklaren. 

Eine nach wie vor offene Frage ist die nach der Beweiskraft der I rr
gartenversuche, die hier angefiihrt seien, weil CHURCHILL (1916) Goldfische 
in einem Labyrinth abgerichtet hat. 

Bekanntlich haben die alteren Untersucher die Leistungen im Irrgarten 
auf Kinasthetik zuruckgefuhrt, also auf ein propriozeptives Erlebnis. In
dessen ist dieses allein nicht entscheidend und bedeutet - so sehr es auch 
schein en mag - keine Erinnerung an ein Verhalten von besonderer Form. 
Denn DORCUS und GRAY (1932) haben nach der Durchschneidung von 
Gliedermuskeln bei Ratten und LASHLEY hat nach Verletzung des Klein
hirnes festgestellt, daB ein vor dem Eingriff richtig durchlaufener Irrgarten 
auch nachher auf demselben Wege, aber mit anderen Bewegungen, durch
wandert wird. 

DASHIELL machte bei Rattenversuchen mehrere Wege im Irrgarten zum 
Ziel moglich und fand, daB die Tiere bald diesen, bald jenen Weg einschlugen, 
wenn er nur in der Richtung zum Ziel fiihrte. RUCH hat festgestellt. daB 
\'Vege, die vom Ziel fortfuhren, weniger haufig eingeschlagen werden als 
solche, die die Richtung zu ihm hin haben. Der Richtungssinn spielt beim 
Zurechtfinden eine unbestreitbar groBe Rolle. 

Indessen muB nach den wichtigen Ergebnissen von HONZIK (1933) das 
Labyrinth noch infolge eines irgendwie beschaffenen Ortserlebnisses beherrscht 
werden. Er hat "Kurzschliisse" (short cuts) eingefiihrt. durch die die Ratten 
einen Teil des Irrgartens abschneiden konnten. Und doch sind sie jenseits 
des Kurzschlusses wieder fehlerfrei gelaufen. 

Unter diesen Umstanden brauchen wir den Ratten und den anderen in 
Irrgarten gepruften Tieren keine Erinnerung an die Form des zuruckgelegten 
\Veges zuzuschreiben. Auch die Versuche, die B. SCHMID mit Hunden an
gestellt hat, die sich durch fremdes StraBengewirr von Munchen wieder nach 
Hause zuruckfanden, sind Irrgartenversuche. \Vie es kommt. daB die Tiere 
sich in der einen Richtung angezogen und in einer anderen abgestoBen 
fiihlen. bleibt nach wie vor ein Ratsel. Darum werde ich die Irrgartenver
suche bei der Erorterung der hoheren tierischen Verhaltensweisen nicht mehr 
erwahnen. 

Wo Fische anscheinend ein Verhalten besonderer Form erlernt 
haben, laDt es sich auf die von den Wahrnehmungen ausgeliiste Erregt
heit zuruckfuhren. Auch der Irrgartenversuch beweist nicht mehr. 

Trotz des Einwandes, die Verhaltensforschung betreibc eine 
"Psychologie ohne Seele", ist die Rolle der Erregtheit, die sich ohnc 
wei teres mit der der Gefuhle cler Menschen vergleichen laDt, oft 
erwahnt worden. MONAKOW und MOURGUE sprechen von "Proto
pathien", die als biologische Formen des Gefuhls aufgefaDt werden. 
McDoUGALL (I) sieht im Antrieb, also einer Erregtheitsfolge, die 
wesentliche Wirkung des Wahrnehmens. Nach ihm besteht eine der 
niedersten Gedachtnisleistungen im "attachement of impulses to new 
objects". DaD der Antrieb aus der Erregtheit folgt, meint auch 
KRETSCHMER. Unter ihm versteht cr "diejenige Seite der Gesamt
affektivitat, die den scnsomotorischen und assoziativen Leistungen 
der Hirnapparate zuflieDt". Die Assoziation z'wischcn Wahrnehmen 
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und Erregtheit bildet nach BLEULERS Auffassung vom gebrannten 
Kind eine "Wirkungseinheit", was der hier am Verhalten der Fische 
auseinandergesetzten Erklarung der Assoziation durchaus entspricht. 
In der Umweltlehre von UEXKULL spielt die "Tonung" des von den 
Tieren Wahrgenommenen eine groBe Rolle. Es ist der Schmerz, den 
ein Hund erleidet, der dem Stock den "Priigelton" verleiht. 

DaB die Erregtheiten, die den Allgemeingcfiihlen der Menschen 
entsprechen, genau wie andere Reize wahrgenommen werden, ist sehr 
unwahrscheinlich. Aufnehmende Sinne sind nicht bekannt, weshalb 
die zweite der zum Nachweis eines Sinnes erforderlichen Bedingungen 
(0. KOEHLER 1928), namlich die Angabe des Aufnahmeorganes, nicht 
erfiillt ist. 

In der Psychiatrie spricht man bei krankhaftem Auftreten einer 
Erregtheit von Anfallen, wahrend krankhaft vorkommende Wahr
nehmungen Halluzinationen heiBen. Auch das ist ein Grund, beide 
getrennt zu betrachten. 

Die Gedachtnisleistungen der Fische gehen nicht uber das Behalten 
von Erregtheiten und ihres Zusammenjallens mit Wahrnehmungen 
hinaus. Sehr viele Lernleistungen hoherer Tiere lassen sieh ent
sprechend erklaren. 

III. Das Erlernen von Bewegungen. 
Die niedersten Tiere, die sich an die Form friiherer Bewegungen 

erinnern konnen, sind die Reptilien. Urn das zu beweisen, miissen 
an einer Wahrnehmung zwei Verhaltensweisen moglich gemacht 
werden, damit nach diesen, nicht nach jener gewahlt wird. 

Urn einer von zwei Verhaltensweisen die Erfolgsaussicht zu 
nehmen, ohne daB das gepriifte Tier es merken kann, habe ich (1934) 
bei Versuchen mit Schnappschildkroten (Chelydra) vor der Beute 
Schirme aus Zelluloid angebracht. Das Futter war iiber einem waage
recht vorstehenden Blechrahmen befestigt, der sich an einer senk
recht aufgehangten Metallplatte befand (Abb. 1). Es konnte je nach 
der Art der hinter diesem Schirm angebrachten Lockmittel entweder 
von unten her durch den Blechrahmen hindurch (Abb. I) oder von 
vorn und vor ihm her erreicht werden (Abb. 2). 

Den hier erforderlichen Beweis brachten Versuche mit zwei von 
den Schildkroten sicher unterschiedenen Zielen. Ein Stiick Mehlwurm 
war stets von unten her, ein Stuck Regenwurm immer von vorn her 
erreichbar. Bald stellte sich heraus, daB die beiden Tiere die beiden 
Verhaltensweisen wohl beherrschten. Sie kamen aber nicht dazu, 
diese bestimmten Ziclen zuzuordnen. Die Schildkroten fiihrten bald 
die eine, bald die andere der erlernten Bewegungen aus, ohne zu 
behalten, zu welchem Ziel sie gehorten. 

Ergebnisse der Biologie XI. IS 
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Bei der Beurteilung des Lernens sind also zwei Fragen unter allen 
Umstanden zu untcrscheiden: 

I. welche Gedachtnisinhalte gebildet werden; 
2. welche Ursachcn sie zum Aufleben bringen. 
Durch das Ziel wird ein Reptil erregt; das ergibt nun nicht nur 

einen einfachen Antrieb, sondern lost crlerntes Verhalten aus, ein 
Verhalten, das bei fruheren V crsuchen Erfolg gebracht hat. Damit 
ist aber nicht gesagt, daB es beim Wahlversuch mit zwei Zielen und 

Abb. 1. Schildkro!e bei der Abrich!ung auf Verhaltensfor:nen. 
Sie hat erfolgsgemiiB den Kopf durch den Blechrahmen hoch-
ges!reckt und schnapp! nach dem Futter. (Zur Verdeutlichung 
sind die Zelluloidschirme vor der Aufnahme mit schwarzen 
Randern versehen worden, was bei den Versuchen nicht der 

FalJ war.) 

zwei Verhaltensmoglich
keiten auch Erfolg brin
gen wird. Die Bedingun
gen fur die Auswahl der 
Bewegungen liegen zeit
lich zuruck. Darum sei 
hier kurzerhand von ruck
bedingtem Verhalten ge
sprochen. Was fehlt, ist 
eine Beziehung zwischen 
dem Zicl und der erlern
ten Bewegung und nicht 
die Wahrnehmung, son
dern die Erregtheit ist die 
Ursache des Auflebens ei
nes Erinnerungsinhaltes. 
Wahrscheinlich betrifft 
dieser das zuletzt geubte 
Verhalten, so daB manhier 
die Thcorie von "frequen
cy and recency" (WATSON 
1914) anwenden konnte. 

Anders ausgedruckt lernen die Reptilien nach dem Gegensatz: 
Erfolg - kein Erfolg, nicht nach clem Gegensatz: guter Erfolg -
schlechter Erfolg. 

Bei diesen Tieren wird zum erstenmal ein Gedachtnisinhalt 
gebildet, der einem Einfall vergleichbar aus dem Erinnerungsschatz 
auftauchen kann. Was von Amphibien bekannt ist, zeigt keine 
wesentliche Uberlegenheit gcgenuber den Fischen und man darf ver
muten, daB die Vervollkommnung des Nervensystems der ersteren 
vor allem der Fortbewegung auf dem Lande dient, eine Neuhcit in 
der Entwicklung, bei der es zu keinem Fortschritt in der Gedachtnis
leis tung gekommen ist. 

Was bei Reptilien im Einzeljall von den Erinnerungsinhalten auj
lebt, hangt nicht von der Beschajjenheit des Zieles ab, sondern von der 
Erregtheit, die es verursacht. Man kann sie mit einem Wind verglcichcn, 
der das hochblast, was am wenigsten widersteht. 
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Es liegt nun nahe zu vermuten, daD die Besonderheit des Gedacht
nisses der Reptilien von den Verbindungen des Thalamus mit dem 
Vorderhirn einerseits und dem Riickenmark andererseits abhangt. 
Nach KAPPERS gibt es bei ihnen zum erstenmal Hinterstrangkerne 
mit Projektion auf den Thalamus. Dieser besitzt sowohl cine auf
steigende als auch eine absteigende Verbindung mit dem Vorderhirn, 
welch letztere den Amphibien noch fehlt. 

In der Zerstreuung eines Menschen, die nach JANET eine Vorstufe 
der Hysterie bedeutet, ist 
die Beziehung zwischen 
Ziel und Handeln gestort, 
mag man ein Buch an 
einen falschen Platz legen 
oder statt Tinte Tusche 
in einen Fiillfederhalter 
fiillen. Geisteskrankhei
ten, bei denen Storungen 
dieser Art das Bezeich
nende sind, konnen darum 
als psychische Atavismen 
gelten. Wenn nun be
kannt werden sollte, von 
welchen Unvollkommen
heiten des Nervensystems 
der Reptilien die Grenzen 
ihrer Leistungen abhan
gen, dann hat beimKran
ken die Feststellung der 
genannten Storung auch 
diagnostischen Wert. So 

Abb.2. Schildkr6te bei einem "Fehler" vor der Einrichtung mit 
zwei Verhaltensmoglichkeiten. Sie schiebt den Zelluloidschirm, 
der das Futter tragt, empor, so daB die Beute vor ihr zu fliehen 
scheint. Sie hatte - was vorher eingeiibt war - bei diesem 
Lockmittel den Kopf vor dem Blechrahmen hochstrecken miissen. 

ergibt sich ohne weiteres die Wichtigkeit 
kausalen Analyse primitiven Verhaltens. 

und Brauchbarkeit der 

IV. Die erlernte Beziehung zwischen Ziel und Handeln. 

a) Die gebundene Erinnerung. 

Bekanntlich vergessen Hunde sehr schnell, wo etwas vor ihnen 
verborgen wurde, wenn das Versteck nicht durch besondere Eigen
schaften ausgezeichnet ist. Ein Hund sucht - wie die Alltags
erfahrung lehrt - einen Ball recht lange unter einem Schrank; und 
zwar erheblich langere Zeit noch, als es HUNTER bei seinen Versuchen 
mit "aufgeschobener Reaktion" festgestellt hat. Aber das Versteck 
unter einem Mobel ist von allen anderen Dingen im Raum ver
schieden, wahrend der Forscher zwischen drei gleich aussehenden 
Tiiren wahlen lieD. In diesen Fallen war das Merkmal (ein Licht), 

I5* 
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das starker als andere hatte erregend wirken kbnnen, bald nach 
Versuchsbeginn entfernt worden. Hunde sind nicht imstande, die 
Erinnerung an etwas frtiher Wahrgenommenes frei aus dem Gedachtnis 
aufleben zu lassen. 

Dem entsprechen die Ergebnisse von Futterwahlversuchen mit 
verschiedenen Lockmitteln in gleichen GefaBen [FISCHEL (3)]. Solange 

Abb.3. Versuchseinrichtung mit zwei Zielen und zwei Ver
haltensm6gIichkeiten. Die Ture kann entweder vorgestoBen (hier 
dargestellt) oder emporgeschoben werden (Abb. 4). Jedesmal ist 
fur den von jenseits kommenden Hund nur eines der heiden 
Lockmittel (L) erreichbar. Er ist an einer Leine so befestigt, daB 
er nur den Kopf unter der von ihm auf die eine oder andere 
\Veise bewegten Ture vorstrecken kann. Rier ist das rechts 
hangende Lockmittel erreichbar. Dasandere weicht infolge der 

Querstellung der Gabelzinken nach oben hin aus. 

beide offen vor ihm liegen, 
friBt ein Hund Fleisch 
in der Regel vor einem 
schmackhaften Brot. Ver
birgt man nun beide vor 
den Augen des Tieres in 
gleich aussehenden unge· 
fahr 2 m voneinander ent
fernten Kasten, so lauft 
der Hund zu einem be
liebigen Kasten und nicht 
sofort zu dem mit dem 
bevorzugten Bissen. 

DerGeschmackdesFut
ters ist cine Wahrneh
mung, die nack dem Auf
suchen des Behalters er
lebt wird. Dieser ist durch 
Assoziation mit der beim 
Fressen vorkommenden 
Erregtheit zu einem an
lockenden Merkmal ge· 
worden. In P AWLOWs Aus
drucksweise bildet der 
Kasten den bedingten, das 
Futter den unbedingten 
Reiz. Was nun nack dem 
Wahrnehmen dieses letz-

teren Reizes noch erlebt wird, kann nach den Ergebnissen von 
P AWLOW nicht zum bedingten Reiz werden. Es ist beim Wahlver
such mit zwei Futtersorten der Geschmack des j eweiligen Bissens, 
der auch wirklich auf die Entscheidungen des Hundes keinen Ein
fluB hat. 

So stimmen also die Ergebnisse der russischen Schule in der hier 
fraglichen Hinsicht mit denen der Verhaltensforschung gut tiberein. 

Von der Erinnerung abhangende Ziele gibt es bei Hunden also 
nur innerhalb des Wahrnehmungsbereiches. Nun ist die Frage, ob 
sie unter den erlernten Verhaltensweisen diejenige auszuwahlen ver
mbgen, die zu einem besonderen Ziele hinftihrt. 
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Urn eine Antwort zu bekornrnen, ist eine Versuchsanordnung notig, 
an der sich zwei verschiedene Ziele setzen lassen und wo vor einer 
gleichbleibenden Wahrnehrnung zwei verschiedene Handlungen rnog
lich sind. Darurn habe ich eine Tiir eingerichtet, die entweder vor
gestoBen oder hochgeschoben werden kann [FISCHEL (3)]. 

Auf der dem Hunde abgewandten 
n (H in Seite hangen an zwei Hake 

Abb. 3) die Lockmittel: Flei sch und 
Biskuit. 

en, von Die Tiire hat zwei Rahm 
denen der innere vorgestoBen 
kann, wahrend der auBere zum 
schieben eingerichtet ist. Du 
der beiden Handlungsmogli 
kann nur eines der beiden Ziele 

werden 
Hoch-

rch jede 
chkeiten 
erreicht 

werden. 
estoBen. 
agerecht 
, deren 

en. Bei 
wird der 
sen mit 

und, der 
der Ttir 
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Abb. 3 zeigt die Ttire vorg 
An zwei Gitterstangen sind wa 
vorstehende Gabeln angelotet 
Zinken gedreht werden konn 
Querstellung (links in Abb. 3) 
am Faden herabhangende Bis 
hochgeschoben, so daB der H 
an seiner Leine nicht unter 
durchkriechen kann, ihn vor 
sich herschiebt, ohne ihn zu 
erreichen. Die Zinken der 
anderen Gabel stehen senk
recht. Also erscheint beim 
VorstoBen der Ttir das hier 

// 

~ 
' , 

/ ~ 

/ 

] 
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hangende Lockmittel unten Abb.4. Die ganze Tilre ist hochgeschoben und das links 
am Rahmen und kann yom hangende Lockmittel List erreichbar. Das andere kann der 
Hunde abgebissen werden. Hund nicht erlangen, well ein "Sperrblech" eingehiingt ist. 

Urn die Gabeln seinen Blik-
ken zu entziehen, ist ein groBer Teil des Gitters mit Papier verkleidet. 

Hat der Hund den ganzen Rahmen hochgeschoben, so hangt das linke 
Futtersttick frei vor ihm (Abb. 4). Unter dem anderen ist in einer Nute am 
untersten Rahmenteil ein "Sperrblech" eingehangt, das das Lockmittel tiber 
ihm bei dieser Ttirstellung fUr den jenseits stehenden Hund unerreichbar 
macht. 

Von Versuch zu Versuch wird nun gewechselt, und zwar so, daB das
selbe Futter bald rechts bald links, auf die gleiche Weise erreichbar ist. N ach 
einiger Ubung erinnern sich Hunde wirklich daran, welches Verhalten Fleisch 
einbringt und welches das andere Ergebnis hat. Erfolg haben sie bei jeglichem 
Handeln; sie entscheiden sich aber stets zuerst fUr die Tatigkeit, die den 
bevorzugten Erfolg hat. DaB sie wirklich zwischen Verhaltensmoglichkeiten 
wahlen, ist damit bewiesen 1. 

Nur Affen leisten rnehr. Von den iibrigen Siiugern gilt also: 
Vor wahrnehmbarem, bekanntem Ziel bewirkt die Erregtheit das Au/-

I Dieses Untersuchungsverfahren ist von der gewohnlich ausgefUhrten 
Wahldressur dadurch verschieden, daB das Tier in keiner Weise zu einer 
Entscheidung gezwungen wird. Es kann nach Belieben handeln und wird 
unter allen Umstanden "belohnt", wenn auch verschieden. 
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Leben der Erinnerung an dasjenige Verhalten, das fruher vor diesem 
Ziel zum Erfolg gefuhrt hat. 

In ihrer Geschicklichkeit, Bewegungen zu erlernen, sind Hunde 
den Reptilien nur dem Grade nach uberlegen. Die eigentliche Uber
legenheit der Saugetiere besteht in der Beziehung, die bei ihrem 
Lernen zwischen den Zielen und bestimmten Verhaltensformen 
entsteht 1. 

Die Leistung ist aber durchaus ruckbedingt 2 und yom Wahr
nehmen des Zieles abhangig. Verkleidet man die ganze Tur so mit 
Papier, daB der Hund die Lockmittel nicht mehr sehen kann, dann 
tut er nicht mehr zunachst das, was ihm Fleisch einbringt. Irgend
eine Handlung wird einfach probiert und abgebrochen, wenn sic nicht 
den erstrebten Erfolg hat. Ein Hund wahlt also zwischen Handlungs
moglichkeiten nicht nach der Art des noch vollstandig zukunftigen 
Ergebnisses; Wahrnehmungen, die zeitlich vorausliegen, spielen keine 
Rolle. Vor dem Gitter erinnert er sich wohl an die Verhaltens
moglichkeiten, aber nicht an die Ergebnisse, es sci denn, daB sie von 
vornherein im Sinnesbereich liegen. 

Das ist fur das Gebrauchshundewesen auBerordentlich wichtig 
und erfahrenen Praktikern wohl bekannt. MosT und BOTTGER 
empfehlen in ihrem bekannten Abrichtungsbuch nur Tatigkeitsworter 
zum Ermahnen eines Hundes, z. B. "siz", "hols" usw. 

Man muB sich klarmachen, daB schon mit der an Wahrnehmungen 
gebundenen, erinnerten Erregtheit und mit dem Behalten der dazu
gehorigen Bewegungen auBerordentliche Leistungen moglich sind. 
Wie sehr ein Hund geneigt ist, nach einer erregenden Wahrnehmung 
ein fruheres Verhalten zu wiederholen, also ruckbedingt zu handeln, 
beweisen die Versuche von B. SCHMID zur Feststellung der fernsten 
Grenze beim Erkennen des Herren. Die Tiere liefen immer wieder 
dahin, wo ihr Herr beim vorigen Versuch gewesen war. 

DaB Hunde - noch mehr aber Fuchse und Marder - auch auf 
feine Wahrnehmungen achten, wissen wir alle. DaB eine Wahr
nehmung bevorstehende Erregtheit auslosen kann, ist ebenfalls 
bekannt. Der Hund freut sieh, wenn sein Herr zu Hut und Stock 

1 1m Handbuch der normalen und pathologischen Physiologie erwahnt 
SPATZ die von Psychiatern oft herangezogene Ansicht von ANTON, nach der 
die Bewegungen der Menschen von zwei Systemen abhangen, "von welchen 
das eine die Bewegungen anregt, wahrend das andere die Anregung verteilt 
und hemmt" (Bd. 10, S.372). Ersteres k6nnte es bei Reptilien geben, letz
teres nur bei Saugetieren. 

2 Ruckbedingt kann das Handeln eines Menschen an einer neuen Schreib
maschine sein, die eine andere Tastenverteilung hat. Ziel ist wie fruher das 
Erscheinen eines bestimmten Buchstaben - also etwas Zukunftiges. Getan 
wird besonders bei Mudigkeit das Gewohnte und so statt des erwarteten 
ein anderer Buchstabe geschrieben. Der Fehler ist als Anwenden ruck
bedingten Verhaltens ohne weiteres verstehbar. 
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greift, was aber nicht beweist, daB er einen Spaziergang in den Wald, 
nicht iiber Wiesen erwartet. Und wenn das Tier auf den Befehl: 
"Zur Post" sich abrichtungsgemaB dorthin begibt, so geschieht das 
infolge des mit dem Wort verbundenen Erinnerns an Bewegungen, 
nicht infolge eines das Gebaude betreffenden Gedachtnisinhaltes. 

Auch WARDEN und WARNER haben bei einem besonders begabten 
Hund festgestellt, daB nur Worter, die Tatigkeiten betreffen, sicher 
beantwortet werden, was bei solchen, die einen Gegenstand betreffen, 
nicht der Fall ist. 

Das einfache Erlernen einer Handlung ist also eine stammes
geschichtlich altere Leistung als das Zuordnen einer bestimmten Ver
haltensform zu einer bestimmten Wahrnehmung. Ob ersteres eine 
Funktion des Hirnstammes und letzteres der GroBhirnrinde ist, bleibe 
dahingestellt. LASHLEY meint, daB die Funktion des Cortex die 
Leistung "tieferer Zentren" nur erleichtere. Das konnte Folge einer 
verminderten Hemmung sein, und zwar konnte durch die Vorgange 
in der Rinde die zu einer Wahrnehmung gehorende erlernte Be
wegungsform enthemmt und somit ausgefiihrt werden. Indessen hat 
LASHLEY seine Versuche nur mit Wahlapparaten und Irrgarten durch
gefiihrt. In diesen kann man vielleicht das Lernen von Bewegungen 
priifen, in jenen unter allen Umstanden nur das Behalten von Wahr
nehmungen. Darum lassen diese Untersuchungsergebnisse keine 
Schliisse auf die Beziehung zwischen Ziel und Handeln zu. Der Aus
schaltungsversuch am Gehirn kann erst dann brauchbare Ergebnisse 
bringen, wenn die psychologische Analyse des ursachlich Verschiedenen 
am Verhalten zu Ende gefiihrt ist. 

Erreicht ein Tier vor Hindernissen sein Ziel sofort, so ist man 
geneigt, ihm hohere Fahigkeiten als riickbedingtes Verhalten zuzu
schreiben. Ein Zwang zu dieser Folgerung besteht indessen nicht; 
auch riickbedingt kann eine Aufgabe in einem Zuge und gewisser
maBen plotzlich gelost werden 1. Es gibt Ratten, die den Deckel einer 
Kiste ohne wei teres offnen [McDoUGALL (3)], es gibt Hunde, die 
einen kurzen Umweg ohne wei teres nehmen [FISCHEL (3)]. Sie scheinen 

1 Anmerkung bei der Korrektur. Das Verhalten des von SPINDLER und 
BLUHM [Z. vergl. Physiol. 21 (1935)J neuerdings untersuchten See16wen, 
der Umwege urn ein Gitter und eine Kiste herum ausfiihren muBte, kann 
man entsprechend erklaren. Das Tier begab sich richtig auf den Umweg, 
kehrte aber dreimal zuriick, als das Ziel hinter der Kiste nicht mehr zu sehen 
war. Nach Hingerer Pause ging dann der See16we "in glattem Zuge ohne 
Aufenthalt langsam vom Fisch fort durch die Tiir hindurch und dicht urn 
den Kasten herum zum Ziel". Das ist mehr als ein Verhalten nach Versuch 
und Irrtum, es laBt sich nur auf einen das Handeln betreffenden Einfall 
zuriickfiihren, der unmittelbar den Versuchsbedingungen angepaBt wird. 
Was der See16we vom Ziel behalten hat, verrat das Ergebnis nicht. Es wiirde 
schon dann zustande kommen, wenn das Tier ausschlieBlich bestrebt ware, 
eine lockende Stelle jenseits des Gitters zu erreichen. 
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es also nicht notig zu haben, die Beziehung zwischen Ziel und Handeln 
erst zu erlernen. Nun ist aber der Ratte das Einzwangen des Kopfes 
in Ritzen und dem Hund das Umgehen von Hindernissen bekannt. 
Andere Verhaltensmoglichkeiten stehen bei den betreffenden Ver
suchen kaum zur Wahl, so daB eine Entscheidung zwischen Be
wegungsformen nach dem voraussichtlichen Erfolg nicht bewiesen 
ist. DaB sie tatsachlich nicht vorliegt, folgt aus Versuchen mit 
mehreren Betatigungsgelegenheiten und zwei Zielen, von denen z. B. 
das eine durch Umweg, das andere durch Fadenziehen erreichbar 
ist. Bei Hunden stellt sich da heraus, daB das, was allenfalls beim 
Fadenziehen naher kommt, gar nicht erstrebt wird. Das Lockmittel 
bleibt liegen und das Tier fuhrt nun urn des anderen, eigentlich 
erstrebten Zieles willen den Umweg aus. 

Ein schOnes Beispiel unmittelbarer Aufgabenlosung berichtet 
BIERENS DE HAAN (2) von einem jungen Nasenbaren, der nicht darauf 
kam, cine Kiste unter cine hochgehangte Frucht zu schieben. Statt 
dessen kletterte er am Kafig hoch und zu der Stelle des Gitterdaches, 
wo das Lockmittel hing. Hier zog er es am Faden zu sich heran. 

Ein Beweis fur das "Verstandnis eigener Handlung" scheint mir 
das aber insofern nicht zu sein, als das Tier dieses Verhalten wohl 
kaum aus Handlungsmoglichkeiten, sondern nach Wahrnehmungen 
gewahlt hat. Die Frucht hangt hoch, und es ist nicht widerlegt, daB 
der Klcinbar dadurch - also eine Wahrnehmung - angelockt, auf 
gut Gluck hochgeklettert ist. Das Ziehen am Faden ist ruckbedingt, 
was anzunehmen die ubrigen Leistungen der Kleinbaren nahelegen. 
Auch McDoUGALL hat bei Waschbaren keine unmittelbaren Aufgaben
losungen beobachtet. 

b) Die freie Erinnerung. 
DaB ein Tier sich an die Beschaffenheit cines Gegenstandes erinnert, 

ohne ihn wahrzunehmen, kann nur durch Wahlversuche mit mehr oder 
weniger beliebten Futtersorten nachgewiesen werden. Beide muss en 
aber unbedingt gefressen werden; denn die Ablehnung des minderen 
Futters darf nur eine Folge der Erinnerung an ein besseres sein. 

Schon Regenwurmer sind wahlcrisch (MANGOLD). Worauf eigent
lich die Futterbevorzugung beruht, ist in der Regel nicht bekannt 1. 

Erst in neuerer Zeit hat man die Futterwahl durch Aufstellen von 

1 Anmerkung bei der Korrektur. Infolge einer UnregelmaBigkeit habe 
ich das letzte Heft von Bd. IS des J. compo Psychol. (1933) erst vor kurzem 
gesehen. \Vie wichtig es ist, Tiere nicht nur abzurichten, sondern auch 
beliebig wahlen zu lassen, beweisen die Versuche von WALTON, der mit dem 
"Vorzugsverfahren" (preference method) zeigte, daB Ratten Elau anderen 
Farben vorziehen, also farbentiichtig sind. HAUSMANN (dieselbe Zeitschrift, 
Bd. 13 und IS) hat die Futtervorliebe von Ratten studiert. Sie haben suB 
bevorzugt, indessen nur soweit, als der tagliche Kalorienbedarf es zulieB. 
Das wurde durch Kontrollversuche mit Saccharin bewiesen. 
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Beliebtheitsreihen wissenschaftlich studiert (MASLOW, YOUNG, KATZ, 
BAYER). 

Ein deutliches Streben nach Futter besonderer Art allein auf 
Grund freier Erinnerung ist bis jetzt nur bei Pflanzenfressern nach
gewiesen, und zwar bei Affen (TINKLEPAUGH), Nagetieren und Ziegen 
[FISCHEL (1,4)]. 1m Gegensatz zu dem, was im vorigen Abschnitt 
von Bunden gesagt ist, behalten diese Tiere Reize, die erst nach 
den jenigen wirken, die man in P AWLOW s Ausdruckweise die unbe
dingten nennen mufF. Geruch und Aussehen eines Blattes Wegerich 
(Plantago) veranlaBt ein Meerschweinchen zum ZubeiBen, welch 
letzteres ein unbedingter Reflex ist. Der eigentliche Geschmaek der 
Pflanze wird erst nach dem unbedingten Reiz erlebt. Und ein Meer· 
schweinchen, das Melde (Atriplex) kennengelernt hat, zogert vor 
Wegerich, sucht umher und friBt zuerst jene [FISCHEL (4)]. 

Das stimmt mit den Ergebnissen der Versuehe uberein, die 
MATTHES zu ganz anderen Zwecken, namlich zur Feststellung der 
Funktion des JACOBsoNschen Organes, angestellt hat. Dabei war eine 
Giftwirkung, die erst langere Zeit nach dem Verzehren eines besonders 
riechenden Futters erlebt wurde, die Ursache des Wahlens der Meer
schweinchen. 

P AWLOW hat seine Ergebnisse nur mit Bunden gewonnen; sie 
entsprechen in sehr wesentlichen Punkten den psychologisch bei 
Bunden gefundenen Tatsachen. Demgegenuber gibt es aber auch 
eine Ubereinstimmung zwischen den psychologisch gefundenen Lei· 
stungen der Meersehweinchen und ihrem Verhalten bei sinnesphysio
logisehen Untersuchungen. 

DaB die zu freier Erinnerung befahigten Tiere einen Gedachtnis· 
inhalt bilden konnen, der bei Lebewesen mit nur gebundener Er
innerungsfahigkeit nicht vorkommt, ist unbewiesen. Wahrscheinlich 
handelt es sich nur urn einen Unterschied in den Moglichkeiten, den 
Gedachtnisinhalt aufleben zu lassen. Dem Bund fallt der Geschmack 
des Fleisches erst ein, wenn er es sieht oder ein ihm unmittelbar 
assoziiertes Merkmal wahrnimmt. Eine Ziege erinnert sich dagegen 
auch ohne besondere Wahrnehmung an den Geschmack bevorzugten 
Futters2. 

1 Mit Reizen sind hier Wahrnehmungen, nicht Erregtheiten, gemeint, 
ein gewohnlich nicht beriicksichtigter Unterschied. Man kann also nicht 
MORGANs klassisches Beispiel vom Lernen des Hiihnchens gegen die hier 
vertretene Auffassung anfiihren. Das Tierchen sieht die bittere Raupe, 
pickt, erlebt einen Geschmack (Wahrnehmung) und eine Widerwartigkeit 
(Erregtheit). Von nun an verschmaht es diese Raupenart; nicht, weil der 
Geschmack, sondern weil die Widerwartigkeit behalten ist. Der Anblick 
und nicht die Erinnerung an den Geschmack der Beute erregt dann spater 
das junge Tierchen. 

2 Irgendwie muG das beliebtere Futter "angenehmer" als das andere 
wirken. Mit dieser Behauptung lassen sich dann die Ergebnisse der Ver
haltensforschung an die physiologische Untersuchung des Entstehens der 
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Wichtig ist, daB die freie Erinnerung an das bessere von zwei 
Zielen oft erst am minderen Lockmittel auflebt, also am Ende einer 
Handlung. Mcerschweinchen sind [FISCHEL (4)) einfach zu einem 
beliebigen Futter gelaufen und haben sich erst dann urn das bessere 
bemuht, wenn sie zufallig auf das mindere gestoBen waren. Auch bei 
Mausen kam es vor, daB sie am bevorzugten Futter nahe vorbeiliefen, 
das andere fanden, urn sich blickten und nun das andere entdeckten. 
Es ist ein Verhalten wie das eines Menschen, dem in einem Laden ein
£allt, daB er in einem anderen Geschaft besscr hatte kaufen konnen, 
woran schon vorher zu denken ihm durchaus moglich gewesen ware. 

Das Abnehmen der freien Erinnerung bei altern den Menschen, 
die sich mehr und mehr mit naheliegenden Dingen beschaftigen, 
kann man als Absinken auf eine tiefere Stufe der psychischen Ent
wicklung auffassen. Und immer ist das Festhalten an einem fernen 
Ziel eine hohe Leistung. GesWrte Zielsetzung bei normalem Handeln 
ist bei Geisteskrankheiten nicht selten. Dabei bleibt die stammes
geschichtlich altere Leistung erhalten. Die Bedeutung der jungeren 
Leistung, also des freien Erinnerns an Ziele, nimmt noch heute inner
halb der Menschheit zu. Denn in primitiven Sprachen kommen nach 
SZEKELY auffallend vicl Tatigkeitsworter vor. Ferner fand FROHN 
bei der Untersuchung des Denkens taubstummer Kinder eine unge
wohnlich starke Neigung zum Schildern von Tatigkeiten. 

V. Die un mittel bare Beziehung zwischen Ziel und Handeln. 
Man kann nicht behaupten, daD die bis jetzt besprochenen Tiere 

beim ersten Handeln unter neuen Umstanden ihren Erfolg ausschlieB
lich dem Zufall verdanken. Die ursprunglich oft vorhandcne Vor
liebe fur Locher oder Spalten, ferner auf gut Gluck probiertes, fruher 
erlerntes und allenfalls auch instinktives Verhalten hat ohne wei teres 
Aussicht auf Ergebnisse. Darum verraten nur gelegentlich MiBerfolge 
eines verstandig erscheinenden Tieres, daB sein Handeln ruck
bedingt ist. 

Gefiihle anschlieBen. 1m Gegensatz zur Theorie von JAMES-LANGE ent
scheiden nach Ansicht neuerer Untersucher Vorgange im basalen Thalamus 
dariiber, "wether or not a stimulus shall give rise to emotional feeling", wie 
BARD es in seinem groBen Referat ausdriickt. Bei Hunger muB das urspriing
lichste Stimulans im Chemismus des Blutes liegen. So erregt, gehen vom 
Thalamus Impulse aus, und zwar einerseits motorische, die entweder an
geborene Suchbewegungen oder erlerntes Verhalten ekphorieren, und anderer
seits afferente Impulse zur GroBhirnrinde, die dort Wahrnehmungen aus dem 
Gedachtnisschatz ekphorieren. Der freie Erinnerungsinhalt miiBte aber 
auf den Thalamus weiter erregend zuriickwirken, womit erklart ware, warum 
minder beliebtes Futter verschmaht wird. Ahnlich wie ich es hier auseinander
setzte, unterscheidet auch CANNON eine allgemeine Erregtheit von h6heren 
Vorgangen, die er als besondere Gefiihle anfiihrt: "The peculiar quality of 
the emotion is added to simple sensation when the thalamic processes are 
aroused". 
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Seit W. KOHLERS Versuchen mit Schimpansen ist die Geschick
lichkeit der Affen beim Erreichen cines Zieles auf kiirzestem Wege 
oft erortert worden. NELLMANN und TRENDELENBURG haben den 
Ausdruck: "Unmittelbare (primiire) Aufgabenlosung" eingefiihrt. Es 
ist, als ob das Tier bei ihr den Erfolg seines Handelns von vornherein 
voraussehe. 

Die Tatsache, daB es unmittelbare Aufgabenlosung gibt, folgt 
zwingend aus dem Vergleich; und zwar am besten der Leistungen 
beim Kistenverschieben durch Kleinbiiren und Affen [BIERENS 
DE HAAN (I, 2)] und beim Hindernisversuch mit denselben Tieren 
[McDoUGALL (3)]. Immer war beim Affen wenigstens die Andeutung 
zu einem ohne wei teres erfolgbringenden Verhalten zu sehen, das 
anzuwenden die niederen Siiuger erst lernen muBten. Der Nasenbar 
von BIERENS DE HAAN konnte wohl eine Kiste versetzen, kam aber 
erst nach liingerer Ubung dazu, sie unter eine hochgehangte Frucht 
zu schieben. Grundsiitzlich das gleiche Ergebnis hatten die KELLOGGs 
bei dies em Versuch mit einem IO Monate alten Kinde und einem 
if 2 Monate alten Schimpansen. DaB erwachsene Schimpansen dieser 
Aufgabe gewachsen sein kbnnen, lehren KOHLERs Versuche mit 
seinem Schimpansen "Sultan". 

Auf weitere Versuche mit unmittelbarer Aufgabenlbsung brauche 
ich nicht einzugehen; es kommt auf die Frage nach den psychischen 
Inhalten an, die die Ursache der Erfolgsbedingtheit des Verhaltens 
sind. Mit dem Begriff der Einsicht sind sie nicht gegeben; PERKINS 
wie auch LASHLEY brauchen ihn zur Kennzeichnung des Wahlens 
nach Verhaltnissen. CLAPAREDE meint, daB Einsicht "fait figure 
d'une explication toute verbale". Meine Umschreibung der Einsicht 
als die Fahigkeit, die unmittelbar erfolgbringendes Verhalten ermbg
licht, halt BIERENS DE HAAN (2) fiir zu eng. 

Inzwischen sind durch KELLOGG sowie durch GUILLAUME und 
MEYERSON neue Ergebnisse bekanntgeworden, die weitere Analyse 
ermbglichen. Es kbnnte sein, daB in der Psyche eines Affen vor einer 
neuen Aufgabe ein neuer, das Verhalten betreffender Inhalt entsteht; 
ihm fa lIt also eine Handlungsmbglichkeit ein, er erfindet sie. Das 
Erfinden hiilt BUHLER fiir "die spezifische Leistung des Intellektes". 

Die andere Mbglichkeit ist nun die, daB ein schon vorhandener 
Gedachtnisinhalt in neuer Weise angewandt wird. Eine einfache 
Anpassung des Verhaltens an wesensverwandte Umstande muB dabei 
ausgeschlossen sein. Die Ratte, die am Hebelkasten von McDoUGALL 
einen Riegel zu bewegen gelernt hatte, beherrschte danach auch 
andere Riegel, eine Leistung, die nicht hierher gehbrt 1. Die erregende 
Wirkung des bekannten Gebildes kann zu erlerntem Verhalten eine 

1 Der Versuch beweist, dal3 die Ratte nicht maschinenhaft, sondern 
mit Verstandnis handelt. Er zeigt aber nicht, weIche psychischen Inhalte 
dabei im Spiele sind. 
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ruckbedingte Beziehung haben. Das ist aber bei den Schimpansen 
KOHLERS, die mit Strohhalmen nach Ameisen angel ten, nicht der 
Fall. Moglich ist aber, daD das neue Ziel die Erinnerung an das 
bekannte Verhalten mit Stocken wachgerufen hat. 

W. N. und N. A. KELLOGG unterscheiden das Lernen vom "intelli
gent behavior", welch letzteres mit unmittelbarer Aufgabenlosung 
ubereinstimmt. Auf eine Analyse gehen sie nicht ein. 1hre Versuchs
ergebnisse beweisen aber, daD der junge Schimpanse weder den 
Kisten- noch den Umwegversuch unmittelbar beherrscht. Er hat das 
erfolgreiche Verhalten erst nach und nach gefunden 1. 

Beim Versuch mit hochgehangtem Ziel und darunterzuschiebendem 
Stuhl war der Affe 141/2, das gleichzeitig geprufte Kind 17 Monate 
alt. Beide haben erst nach einigem Hin und Her gelernt, den Stuhl 
an die gunstigste Stelle unter das Ziel zu schieben. Als das "Werk
zeug" dann an anderer Stelle des Zimmers stand, erwies sich das 
Verhalten als ruckbedingt, besonders beim Kind, das den Stuhl in 
deutlicher Wiederholung fruherer Bewegungsformen nicht zielgerichtet 
durchs Zimmer schob. 

Sie waren damit dem erwachsenen ~asenbar von BIERENS 
DE HAAN (2) unterlegen. Dieses Tier "wuDte von drei verschiedenen 
Stellen aus durch Schieben und Kanten die Kiste unter das Brot 
zu bringen" (S. 202). Allerdings erst, nachdem das zielgerichtete 
Verhalten erlernt war. 

Der Vergleich der Bestleistung erwachsener Schimpansen mit der 
des Kasenbaren zeigt, daD bei jenen die unmittelbare Aufgabenlosung 
vorkommen kann, bei diesen aber nicht; es sei denn, daD sic sich 
als ruckbedingt erklaren lieDe. Der Versuch der KELLOGGs zwingt 
nun damit zu rechnen, daD die fragliche Verhaltensweise irgendwo 
erlernt ist. Also ist die unmittelbare Aufgabenlosung als zielbedingtes 
Anwenden eines bekannten Verhaltens zu erklaren. 1m Gegensatz 
zu den ubrigen Saugetieren tut ein Affe das, was Erfolg bringen 
wird; er entscheidet sich nach dem bevorstehenden Ergebnis. Darum 
sei hier im Gegensatz zum ruckbedingten von vorbedingtem Verhalten 
gesprochen. 

Die Frage ist nun, warum ein Affe sein Verhalten unmittelbar 
auf ein bevorstehendes Ergebnis bezieht? Moglich ist, daD dem 

1 Anmerkung bei der Korrektur. Die groB angelegte Untersuchung von 
YERKES: "Modes of behavioral adaptation in chimpanzee to multiple choice 
problems" [Compo Psychol. Monogr. 10, Nr I, Serial Nr. 47 (1934)J habe 
ich erst nach AbschluB meiner Niederschrift erhalten. Nur ein einziger 
Satz daraus sei hier angefiihrt: "Learning, as biological process, does not 
necessarily involve discovery" (S. 107). Auf die Sonderfrage nach dem 
Erfassen von Beziehungen in verschiedenen Wahrnehmungsgebilden bin 
ich in meinem Vergleich des Verhaltens der Wirbeltiere nicht eingegangen, 
urn das wichtigere Problem der Beziehung zwischen dem Wahrgenommenen 
uberhaupt und dem erlernten Handeln ausfiihrlicher er6rtern zu k6nnen. 
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Hund vor einem Ziel irgendein bekanntes Verhalten einfallt, ohne 
daB er sich an dessen besonderen Erfolg erinnert. Dann wurde das 
Ziel und das Verhalten einen unmittelbar ekphorierbaren Gedachtnis
in halt bilden, nicht aber die Beziehung zwischen beiden. Letztere 
konnte es bei Affen geben. 

Eine andere Erklarungsmoglichkeit ware die, daB der Affe das 
Verhalten, das ihm einfallt, innerlich probiert. Zu letzterem ware 
demnach ein Hund nicht imstande. 1m Denken der Menschen besteht 
ein solcher Unterschied. Denn es konnen uns Verhaltensweisen ein
fallen, deren Erfolgsaussicht danach noch uberlegt oder in der Vor
stellung probiert werden muB. 

Was bei den Tieren zutrifft, entzieht sich dem Urteil. Das Ver
suchsergebnis ist aber gesichert. Affen konnen ihre Erfahrungen vor
bedingt anwenden, wiihrend die ubrigen Siiugetiere die ihrigen nur ruck
bedingt einzusetzen vermogen 1• 

Vorbedingtes Handeln ergibt gute Erfolgsaussicht, so daB die 
Losung einer Aufgabe nicht selten plOtzlich da ist. An sich ist das 
aber kein Beweis fur die Vorbedingtheit. "Die Plotzlichkeit, auch 
die Direktheit der Losung ist kein Kriterium fur Verstandnis einer 
Situation" (BIERENS DE HAAN). Auch ruckbedingtes Handeln kann 
jah in einem Zuge durchgefuhrt werden. Verstandnis schlieBt die 
Ruckbedingtheit nicht aus. Also darf unter keinen Urns tan den ein 
Hund oder ein Waschbar hinsichtlich seines Verstehens beim Bilden 
und Anwenden von Erfahrungen als den Affen unterlegen gclten. 
Die Sonderstellung und die ursachliche Verschiedenheit des vor
bedingten Verhaltens gegenuber dem ruckbedingten wird von diesen 
Oberlegungen aber nicht betroffen, auch dann nicht, wenn es selten ist. 

Eine Handlung hat oft mehrere Folgen, von denen Affen gewohnlich 
nur eine erwarten. Manchmal werden sic beim Kanteln von Kisten 
durch das dabei entstehende Gerausch erschreckt. Ebenso scheinen 
sic vom Einsturzen eines Kistenbaues uberrascht zu werden. 

Die Folgerung, daB Tiere die Statik nicht beachten, wie man es 
auch vom Verwenden der Strohhalme als "Stockersatz" behaupten 
kann, geht zu weit. Zum richtigen Urteil uber die Leistungen eines 
Affen gehort Kenntnis desscn, was er von der Zukunft uberhaupt 
zu erwarten vermag (worauf er also sein Handeln beziehcn konntc) 
und was er vernachlassigt. 

1 ErkHirt ist das Verhalten durch solche Ergebnisse der Analyse selbst
verstandlich nur insofern, als wirkende Einzelvorgange abgegrenzt sind. Uber 
die sich aus ihnen ergebende Synthese ist nichts gesagt. Die vorbedingte 
Beziehung zwischen Ziel und Handeln kommt nicht durch Zusammenhangen 
von Vorgangen zustande. Wahrscheinlich ergibt sich vorbedingtes Ver
halten aus einer Ganzheit, zu der Ziel, Bewegungsform und als ihnen gleich
wertiges Glied der Vorgang gehort, der die Beziehung zwischen ihnen her
stellt. 
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Abb. 5. Schema des Bindfadenversuches nach 
GUILLAUME und MEYERSON. Die schragliegende 
Schnur ist gegeniiber dem Gitter A B bei C fest· 
gebunden. Sie muB vom Affen so weit nach links 
gebracht werden, daB die Frucht F (verhaltnis' 
maBig zu groB gezeichnet) naher zum Gitter 

und in Reichweite kommt. 

In dieser Hinsicht sind die Ver
suche von GUILLAUME und MEYER
SON mit Schnur und Hilfsschnur 
wichtig. Sie haben eine Reihe von 
Affen mit einer schragliegenden 
Schnur (Abb. 5) gepriift, die so 
weit zur Seite gezogen werden 
muBte, daB die Frucht in Reich
weite kam. Bei einigen Versuchen 
muBte die Schnur auch senkrecht 
bewegt werden. Die Ergebnisse 
teile ich zusammengefaBt m emer 
Tabelle mit. 

Ergebnisse von GUILLAUME und MEYERSON bei Versuchen mit einfacher Schnur 

Pavian 
Cerco- Cerco-

Gibbon I 7 Schimpansen 
cebus pithecus Orang 

I i 2 I 3 1 4 I 5 I 6 I 7 
I 

+1+ ? -L ? -L 
1 + -L -L -

I - I 

I 

I I 
-

- ? + 
-L + I 

Ein - bedeutet Fehlschlag, ein + Erreichen des Zieles. Durch 
em Fragezeichen sind zweifelhafte Ergebnisse vermerkt. 

(} 
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Abb. 6. Schema der Versuchsanordnung mit Schnur 
und Hilfsschnur (nach GUILLAUME und MEYERSON). 
Die bei C festgebundene Schnur muB so weit nach 
links gebracht werden, daB die Hilfsschnur in Reich
weite kommt. An ihr kann die Frucht F durch die 

Gitterstabe A B herangezogen werden. 

Durchaus versagt hat auBer 
einem Schimpansen, der sich 
vor Faden zu fiirchten schien, 
nur der Gibbon. 

Anders ist es aber bei der 
Verwendung einer Hilfsschnur 
(Abb.6). Bei diesen Versuchen 
hat sich ein deutlicher Unter
schied zwischen den Menschen
affen und den iibrigen Prima ten 
herausgestellt, wie die nach
stehende Tabelle zeigt. 

Ergebnisse von GUILLAUME und MEYERSON bei Versucben mit Schnur und Hilfsschnur 

Chryso-
Mandrill Pavian Ateles 2 Mangaben, I Gorilla 

3 Scbimpansen 
Orang 

gaster 2 Cercopithecus 
I I 2 1 3 

- - - ? - I + + + + + 
+ - - ? -

I 
-

- I 
- ? - I - -

Beim Ziehen an einer Hilfsschnur wird zunachst nur diese bewegt 
und die am Ziel befestigte Schnur dadurch gestrafft. Erst jetzt 
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kann sich das Lockmittel bei weiterem Hantieren an den Faden 
bewegen. Das warten die niederen Affen nicht abo Sie geben auf, 
sob aId sie bemerken, daB ihre Bemtihungen keine unmittelbare 
Bewegung der Frucht zur Folge haben. Also reicht ihre Vorweg· 
nahme zuktinftiger Ereignisse nicht tiber das Ergebnis einer Handlung 
hinaus. Die Menschenaffen wissen aber auch eine Kette von Hand· 
lungen aneinanderzureihen. 

AuBerordentlich wichtig ware es zu erfahren, warum der Gibbon 
so wenig leistet. Von seinem Versagen berichten aIle Untersucher 
durchaus tibereinstimmend. Mit den Anthropomorphen ist er nicht 
direkt verwandt, sondern hat sich "vielmehr als Parallelform aus 
niederen Affen entwickelt" (MAX WEBER). Ob die morphologischen 
und physiologischen Unterschiede in den parallelen Entwicklungs· 
zweigen die psychische Verschiedenheit verstandlich machen, ist eine 
zuktinftigen Untersuchungen vorbehaltene Frage. 

Wir aIle wissen, daB das Denken der Menschen beim Abschatzen 
des Ergebnisses langerer Tatigkeitsreihen schlieBlich auch vcr
schwimmen kann. Offensichtlich haben wir es mit einem steigenden 
Anteil der Zukunft beim Entscheiden tiber Handlungen zu tun. Bei 
niederen Affen betrifft er nur eine Handlung, bei Menschenaffen 
einige (nur beim Kistenbau und verwickeltem Stockgebrauch sind 
mehr als drei nachgewiesen) und schlieBlich bei Menschen eine Viel
heit von Handlungen, die nicht in Zahlen zu umschreiben ist. 

Irrttimer eines Affen schlieBen vorbedingtes Handeln nicht aus. 
Ich habe einen gesehen, der einen Stuhl, auf dem ein zum Spiclen 
begehrter Hammer lag, an den Kafig gezogen hat. Das gelang aber 
nicht, weil ein Holzklotz auf dem Boden lag, den das Tier wohl 
hatte beachten konnen. Aus der Enge der von den Affen bertick
sichtigten Zukunft erklaren sich ihre "guten Fehler"1. 

Bis jetzt ist nur vom Verhalten der Affen gegentiber Ziclen inner
halb des Sinnesbereiches die Rede gewesen. Zur Untersuchung 
standen die Wege oder die Mittel, durch die etwas erreicht wurde. 
Bei der Untersuchung der Ziele selbst mit verborgenen Lockmitteln 
hat sich eine auffallende Unterlegenheit der platyrrhinen Affen unter 
den catarrhinen herausgestellt. Der beste Cebus VOn MASLOW und 
HARLOW hat bei aufgeschobener Reaktion nach nur 15 Sekunden 
noch richtig gewahlt. Die Altweltaffen leisteten Entsprechendes nach 
I Stunde Aufschub. Aus dies en und frtiheren Ergebnissen stelle ich 

1 BIERENS DE HAAN (I) berichtet, daB sein Cebus eine Stange unter der 
hochgehangten Frucht aufgerichtet habe, urn schnell hinaufzuklettern. 
Vielleicht hatte der Affe nicht "bedacht", daB sie umfallen wiirde. Gleich 
darauf lehnte er sie an die Wand und stieg hoch. ]etzt hatte er aber den 
zu groBen Abstand vom Ziel nicht beriicksichtigt. Es ist, als ob immer nur 
eines der bevorstehenden Ereignisse oder Ergebnisse das Verhalten des Tieres 
bestimme. 
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im AnschluB an die von HARLOW (I) umschriebenen Affengruppen 
folgende Ubersicht ihrer Leistungen bei Versuchen mit einfacher 
aufgeschobener Reaktion zusammen: 

I. Lemuroidea: 5 Sekunden. 
2. Platyrrhina: 15 Sekunden. 
3. Hylobatidae: 15 Sekunden. 
4. Catarrhina: 60 Sekunden und mehr. 
5. Anthropomorphae: 120 Sekunden und mehr. 
Nun steht nach BIERENS DE HAAN (I) der Cebus in der Fahigkeit 

zum Bauen dem Menschenaffen grundsatzlich nicht nacho Schon 
der erste Versuch mit einer Kiste zeigte ein Bestreben des Tieres, 
sie unter das Ziel zu schieben, was allerdings erst nach einigem Lernen 
zuverbssig ausgeftihrt wurde. Daran, daB der Affe versucht hat, 
vorbedingt sein Handeln auf den Erfolg zu richten, kann kein 
Zweifel sein. 

Bei den weiteren Bauversuchen mit dem Cebus wurde vor seinen 
Augen eine Biichse in einen Nebenraum getragen. Ais er sie nun 
vermiBte und mit den nun vorhandenen Kisten nicht bis zum Ziel 
gelangen konnte, beschaftigte er sich einen Augenblick anderweitig. 
Dann ging er zum Bau und plotzlich in den Nebenraum. Hier spielte 
er aber mit der Buchse und schien seine Arbeit vergessen zu haben. 

Da hier kein Wa.hlen zwischen zwei Verstecken vorliegt, ist nicht 
unbedingt bewiesen, daB die Erinnerung an die Buchse das Tier 
zum Aufsuchen des Nebenraumes veranlaBt hat. Und der Wert des 
Versuches ware groBer, wenn im N ebenraum zwei dem Tier gleich 
gut bekannte Gegenstande lagen, von denen nur einer zum Bauen 
verwendbar sein durfte. Als Erfahrungen ruckbedingtes Verhalten 
ermoglichten, hat der Affe beim zweiten Versuch die Buchse in 
einem Zuge zum Bau geholt. 

1m Gegensatz zum Cebus hat der Schimpanse "Sultan" von 
W. KOHLERS Versuchstieren eine verborgene Kiste sogleich nach 
ihrem Auftauchen in der Erinnerung auch zum Bauen herangeschleppt. 

Die Verschiedenheit der Leistungen der beiden Affenarten bei 
"aufgeschobener Reaktion" macht den Unterschied im Verhalten 
gegenuber dem verborgenen Gegenstand ohne weiteres verstandlich. 
Die Ergebnisse der Einsichtsprufung und der Gedachtnisuntersuchung 
gehoren beide zum Urteil uber den Leistungsgrad einer Tiergruppe. 

Die Uberlegenheit der niederen Affen gegenuber den ubrigen 
Saugetieren betrifft das Handeln, und zwar seine Vorbedingtheit, 
nicht die ZieIe. Also haben wir wieder wie schon tiefer in der Wirbel
tiergruppe Entwicklungsfortschritte getrennt nach jenen beiden. Und 
wieder ist der das Handeln betreffende der stammesgeschichtIich 
altere Fortschritt. Die Bedeutung des Zielcs wird erst nach weiterer 
Entwicklung groBer. 
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Bei Zielen im Sinnesbereich ist das Verhalten der nicht anthropo
morphen Affen vorbedingt. 

Das Verhalten der Menschenaffen kann auch bei Zielen, die nur 
in der Erinnerung gegeben sind, vorbedingt sein. 

Nicht das Behalten eines Zieles noch das Erlernen einer ver
wickelten Bewegung ist die hochste in der Tierwelt vorkommende 
Leistung. Es ist vielmehr das unmittelbar zielgemaDe Einsetzen einer 
bekannten Verhaltensform. 

VI. Zusammenfassung. 
Der Fortschritt in der psychischen Entwicklung der Wirbeltiere 

betrifft das Behalten von Erregtheiten und Wahrnehmungen, das 
Erlernen von Bewegungen und deren riickbedingtes oder vorbedingtes 
Anwenden. Bei riickbedingtem Verhalten wird von der Tatigkeit 
derselbe Erfolg wie in der Vergangenheit erwartet. Als vorbedingt 
ist hier das Anwenden eines Verhaltens gekennzeichnet, das urn eines 
bei ihm noch nicht erlebten Erfolges willen ausgefiihrt wird. 

Danach geordnet lassen sich die Ergebnisse der Verhaltens
forschung mit Wirbeltieren wie folgt zusammenstellen: 

Gedachtnisinhalte, also Erinnerung an Einsetzung der erinnerten Bewegung 
-------------------~--------

I I \Vahr- nicht I zielbezogen Tiergruppe 

ErregtheiteOIBewegungen I nehmungen zielbezogen IruCkbeding-t -;--I-v--or-be-d-in-gt-

Fische . + 
Reptilien ... + + + 
Carnivore Mam-

malia + + + + 
Herbivore Mam-

malia + + + + + 
Affen + + + + + + 
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Es erregte groBes Aufsehen, als es Frl. v. CHAUVIN (I 876) gltickte, 
die Verwandlung von Axolotln zu erzwingen. Tieferen Einblick tiber 
den Weg, auf dem diese Veranderung des Organism us zustande kommt, 
brachten erst viel spatere Erfahrungen tiber die Abhangigkeit der 
Froschmetamorphose von inkretorischen Organen. 1912 loste F. Gu
DERNATSCH durch Verftitterung von Schilddrtise an Kaulquappen 
vorzeitig die Metamorphose aus, 1914 unterdrtickte L. ADLER einer 
Anregung von R. GOLDSCHMIDT folgend die Metamorphose durch 
Hypophysenexstirpation. Schon 1913 wiesen BABAK und LAUF
BERGER nach, daB die Schilddrtise auch beim Axolotl Metamorphose
wirkung hat. Damit war eine lange Reihe von Hormonversuchen 
an Amphibien eroffnet. Unter den Urodelen bildet der Axolotl seiner 
Neotenie wegen das beliebteste Objekt. Diese Versuche haben eine 
Ftille von Ergebnissen zutage gefordert und unsere Kenntnisse tiber 
die Wirkungsweise von Hormonen zu einem guten Teil begrtindet. 
Wahrend aber vie1es von den gewonnenen Erfa,hrungcn rasch All
gcmeingut geworden ist, wenn auch manchmal in einer verzerrten 
und sensation ellen Aufmachung, sind manche in Fachzeitschriften 
zerstreute Mitteilungen tiber einen Kreis von Spezialisten wenig 
hinausgedrungen. 

Wenn hier versucht wird, einige Bedingungen ftir die Metamorphose 
des mexikanischen Axolotls aufzuzeigen, soweit sie sich nach den bis 
hcute vorliegenden Befunden tibersehen lassen, so solI diese Zu
sammenstellung einerseits demjenigen die Arbeit erleichtern, der den 
Axolotl oder andere Schwanzlurche als Testtier verwenden will. Der 
Gegenstand ist aber auch an sich reizvoll genug, urn sich mit ihm 
zu beschaftigen. Manche Fragen, vor allem die Schilddrtisenwirkung, 
sind eingehend durchforscht und tiber dic Abhangigkeit der Pigmen
tierung von Hormonen und AuBenbedingungcn besteht eine umfang
reiche Literatur. Untersuchungen tiber lebenswichtige Vorgange wie 
die Atmung oder die Arbeitsteilung zwischen Haut, Nieren und 
Kiemen beim Wasser- und Salzaustausch sind noch ltickenhaft. 

II. Systematik. 
An den ersten von A. V. HUMBOLDT und (nach SWINGLE 1922a) 1863 von 

Marschall FOREY aus Mexiko in Europa eingefiihrten Axolotln fiel HUMBOLDT 
und CUVIER die groBe Ahnlichkeit mit Larven von Lungenmolchen auf. 
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Da die Axolotl sich aber in diesem larvenartigen Zustand fortpflanzten und 
ihre Landform nicht bekannt war, muBte CUVIER sie dennoch als Siredon 
pisciformis unter die perennibranchiaten Formen einreihen. Erst als sich 
1865 unter der im Jardin des plantes gezogenen Brut 4 Tiere verwandelten, 
wurde ihre systematische Stellung klar. Es sind Angehorige der ameri
kanischen Art Ambystoma tigrinum, deren Entwicklung aber gewohnlich 
schon auf der kiementragenden Stufe zum Stillstand kommt. Die Landform 
ist schwarz-gelb gezeichnet wie unsere Feuersalamander, denen sie ana
tomisch sehr nahesteht. 

E. R. DUNN vereint die Familien der Salamandriden und Ambystomiden 
mit den lungenlosen Plethodontiden in der Unterordnung der Salaman
droidea. Wie schon KINGSBURY und REED richtet er sich bei der Klassi
fizierung hauptsachlich nach dem schalleitenden Apparat. Dieser besteht 
bei Salamandra und Ambystoma aus einer mit dem Perioticum verwachsenen 
Columella (Homologon des DorsalteiIs des Hyomandibulare und Steigbiigel
stiels), die mit dem innerhalb des ovalen Fensters gelegenen, Operculum 
genannten Knochen keine Verbindung hat. Im Gegensatz zu den den 
Salamandriden zugehorenden Tritonen ist ein Stylus vorhanden, von dem 
das Aufhangeband des Zungenbeins entspringt. Salamandriden wie Am
bystomiden besitzen an den V orderfiiBen 4, an den HinterfiiBen 5 Zehen 
(Variationen kommen vorl. Unterschiede zwischen Salamandriden und 
Ambystomen: Wirbel der Salamandriden opisthoc61, der Ambystomen 
amphic61; bleibende Gaumenzahne von Salamandra in zwei S-formigen, nach 
hinten leicht divergierenden Reihen, auf der Innenseite von zwei Fortsatzen 
der Gaumenbeine, bei Ambystomen (Querzahnmo1chen) in einer geraden 
Querreihe, evtl. mit kleiner Liicke in der Mitte, oder in zwei nach vorn 
konkaven Bogen, die einen stumpfen Winkel einschlieBen, am hinteren 
Rand der Pflugscharbeine. Die auBerste Zahngruppe kann den Zusammen
hang mit der Reihe verlieren (BREHM, III. Aufl., Bd.7, S.778). Larvale 
Gaumenzahne bei Salamandriden und Ambystomen auf einem zum Oberkiefer 
parallelen Bogen, der sich bis zum AuBenrand der inneren Nasenoffnung er
streckt (BREHM), bei Ambystoma (POWERS) durch eine mittlere und zwei 
seitliche Einschniirungen auf der Hohe der inneren Nasenoffnungen in vier 
Gruppen geteilt. . 

III. Entwicklungsstadien. 
a) Metamorphose und Neotenie. 

Die Metamorphose bedeutet fur geschwanzte Amphibien keine so 
tiefgreifende Umwalzung wie fur Anuren, wo nicht nur Kopf und 
Rumpf erst zu diesem Zeitpunkt eine neue Form annehmen, die 
GliedmaBen erstarken und der Schwanz schrumpft, sondern auch 
die Vorniere von der Urniere abgelost wird und die Umbildung des 
Mauls und Darmverkurzung zusammen mit dem Auftreten des vor
wiegend optisch ausgelosten Schnappreflexes den Ubergang von der 
Detritusnahrung zu einer rauberischen Lebensweise zur Folge hat. 
Wenn auch einzelne Individuen in der Entwicklung zuruckbleiben 
und bei manchen Arten eine lange Larvenperiode die Regel ist -
beim Ochsenfrosch 2 Jahre - so vermogen die Tiere doch nicht, 
sich im Kaulquappenzustand fortzupflanzen. Immerhin kann die 
Spermatogenese beim Ochsenfrosch (SWINGLE I923) schon kurz vor 
der Verwandlung in Gang kommen. Bei Urodelen falIt die Meta
morphose vergleichsweise in ein viel spateres Entwicklungsstadium 
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und sie ist weder fUr das Leben des Individuums noch den Bestand 
der Art mehr notwendig. Schon unter unseren heimischen Molchen 
finden sich neben extremen Formen wie dem stets neotenen, d. h. 
sich nicht verwandelnden und in der Larvengestalt geschlechtsreifen 
Olm und auf der and ern Seite dem Alpensalamander, der seine Larven
periode unter nattirlichen Bedingungen im Mutterleib durchmacht 
und als verwandelter Molch geboren wird, auch nur gelegentlich 
neotene Arten wie die verschiedenen Teichmolche. 

Ambystoma mexikanum bildet das Gegenstuck zu unseren Teich
molchen, denn bei ihm ist Metamorphose die Ausnahme und Neotenic 
die Regel. Nah verwandte nordamerikanische Formen zeigen ver
schiedene Grade von Neotenie. Die Unterscheidung zwischen A. mex. 
und der Ost- und Westrasse von A. tigrinum grundet sich weniger 
auf die - sehr variablen - anatomischen Merkmale als auf die 
verschiedene Bereitschaft zur Metamorphose (biologische Rassen). 
(Die von BAIRD und COPE unterschiedenen zahlreichen Lokalrassen 
der nordamerikanischen Form halt POWERS fur phanotypische Vari
anten.) - Ein weiterer Faktor, der neben der Rasse das Verhalten 
der Larven gegenuber verschiedenen Umweltbedingungen bestimmt, 
ist die (von Alter, Temperatur usw. abhangige) Entwicklungsstufe, 
die die Tiere zur Zeit der Beobachtung erreicht haben. Die meisten 
Autoren geben deswegen Alter oder GroBe und Gewicht ihrer Ver
suchstiere an_ Physiologisch bedeutungsvolle Ausdrucke wie "neoten" 
oder "erwachsen" werden in verschiedenem Sinn gebraucht. Hier 
sollen nur nahezu ausgewachsene Tiere, die das Alter der Geschlechts
reife erreicht haben, darunter verstanden werden. Jungere Tiere 
werden durch die von Mrs. WILDER gepragten Bezeichnungen am 
scharfsten charakterisiert. Deshalb soli versucht werden, auch die 
Entwicklungsstufe von Axolotln durch die fur die sich besonders 
langsam entwickelnde lungenlose Eurycea aufgestellten vier Larven
stadien zu unterscheiden. Dabei muB noch manche Unsicherheit in 
Kauf genommen werden, an welcher Stelle einzelne Befunde ver
schiedener Autoren nun einzureihen seien. 

1. Do tterstadium. 

(So UHLENHUTH und deutsche Autoren. Bei WILDER postembryo
nales Stadium genannt.) Die Larven haben die Eihullen gesprengt, 
liegen aber, solange sie nicht gestort werden, ruhig am Boden. Sie 
sind etwa I cm lang. Rachen und Aftermembran, Kiemen und Flossen 
vorhanden. Ektoderm enthalt viele Flimmerzellen und bereits einige 
Chromatophoren. Schilddruse auf dem "Zellstrengstadium" mit intra
zellularem Kolloid. 

Fur die Abhangigkeit des Vol urns yom AuBenmedium vermag 
ADOLPH (I926, I927c, Rana catesbyana und pipiens) keine allgemeine 
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Regel aufzustellen. Hypertonische Losungen fuhren nur zu emer 
leichten Schrumpfung. 

2. Larvenstadium 1m strengen Sinne. 

Zu Beginn dieses Stadiums ist der Dotter fast aufgezehrt, die 
Larve schwimmt frei umher und ernahrt sich aktiv. Ihre Haupt
nahrung bilden Daphnien. Aile Tiere gleichen sich in Bau und Lebens
weise. Der Korper hat annahernd Spindelform. Sein UmriB ist glatt 
und Kopf, Rumpf und Schwanz heben sich schlecht voneinander abo 
Die Nasenlocher stehen am vorderen Rand des Kopfes. Unterkiefer 
kurzer als Oberkiefer. Hautfalten an Unter- und Oberlippe rollen 
sich beim SchlieBen des Mauls ineinander und dichten es abo 

Manche Larven von A. tig., mex. und (UHLENHUTH 1928, auf dem 
2,5 - Zehenstadium) maculosum besitzen auf fruhen Entwicklungs
stadien sog. Balancers, einen zapfenartigen Vorsprung auf jeder Seite 
vor den Kiemen. Bei A. punctatum (NICHOLAS) ist das Organ gut 
ausgebildet und wird durch eine bindegewebige Membran gestiitzt. 

Das Ektoderm besteht aus zwei Schichten. Der unteren Schicht 
gehoren die sog. LEYDIGSchen Zellen an, sehr groBe, auf Hamatoxylin
Eosinschnitten helle Zellen mit groben Granula. (Aus ihrem Bau 
wurde vielfach auf drusige Funktion geschlossen, die Abgabe von 
Sekret aber nicht einwandfrei beobachtet. Auch WILDER halt die 
Abgabe eines giftigen Sekrets, das die Haut vor der Ansiedlung von 
Parasiten schutze, fur moglich.) Ihre Hauptaufgabe erblickt WILDER 
in der mechanischen Festigung der Haut vermoge ihres hohen Turgors. 
Wo die Haut dunn und biegsam ist, auf Kiemen, Flossen, Gelenken 
und der Innenseite der Gularfalte, fehlen bei Eurycea die LEYDIGSchen 
Zellen. Bei Salamanderlarven findet sie STEEGER auch auf Kiemen 
und Flossen; nur der obere Flossenrand sei beinahe frei. Bei Triton
Larven erhalt er in den Granula Oxydasereaktion und vor der Meta
morphose diffuse Dopareaktion uber die ganze Zelle. 

Flimmerzellen erhalten sich bis zuletzt auf den auBeren Kiemen 
und verursachen kleine Wirbelstrome im Wasser. 1m Gegensatz zu 
anderen Autoren findet THEIS sie auch noeh am ubrigen Korper, 
doch werden sie hier immer seltener. Nach auBen sehlieBt sich das 
Ektoderm durch eine dunne Cuticula (THEIS: sehr dunne eigentliche 
Cuticula uber senkrecht gerieftem "alveolarem Ektoplasma") abo Den 
zwischen die Epithelzellen eingestreuten Schleimzellen fehlt die Cuti
cula. - Am Kopf und in drei Reihen an den Flanken liegen die 
Seitenorgane, Sinnesorgane zur Wahrnehmung von Wasserstromungen. 
Es sind Gruppen von Stiitzzellen und sekundaren Sinneszellen, die 
mit dem Ramus lateralis vagi, am Kopf mit dem Faeialis und Glosso
pharyngeus in Verbindung stehen. 

Die Cutis besteht aus einer Lage straffer Fasern ohne GefaBe. 
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Die ganze KorperoberWiche beteiligt sich am Stoffaustausch. 
Kalzium und Magnesiumsalze (UHLENHUTH I9ISd, g), Jod, Schild
drusen und thyreotropes Hypophysenhormon (HOSKINS und HOSKINS 
1920, Kaulquappen) im Aquarienwasser gelost sind wirksam. NAQUI
]IMA: Kaulquappen nehmen Peptone, Alkohol und gewisse Vitamine 
(Oryzamin) durch die Haut auf. PUTTER, ROMEIS u. a., siehe GUDER
NATSCH (1929): reagieren vor dem Erscheinen der Hinterbeine oft 
noch nicht auf hochmolekulare Schilddrusenextrakte (vgl. S. 252). 
Fur gewohnlich wird Wasser aufgenommen, doch kann es in shi.rker 
hypertonischen Losungen auch abgegeben werden. Es scheint, daB 
auch Salze in beiden Richtungen die Haut passieren (ADOLPH 1927 a, c). 
Gewicht und Volum der Kaulquappen von R. pip. und cat. sind dem 
osmotischen Druck des AuBenmediums umgekehrt proportional. In 
Wasser Erholung. Konzentrierte Losungen von Harnstoff erhohen das 
Gewicht, in Konzentrationen unter 0,4 molar irreversible Abnahme. 

V orniere in Funktion. Die Osmoregulation liegt nach ADOLPH 
zwar wesentlich der Haut ob. Immerhin sind Kaulquappen mit 
angeborenen (MCCLURE, chemische Behandlung des Laichs) oder 
operativ gesetzten Dcfekten der Pronephrose (SWINGLE I9ISa) 
odematos. 

Atmung. Neben der Haut und den auBeren Kiemen beteiligen 
sich Mundschleimhaut und innere Kiemen am Gaswechsel. Das Atem
wasser wird durch das Flimmerepithel der kurzen Nasenhohlen in 
iangsamem gleichmaBigem Strome den inneren Kiemen zugeleitet 
und tritt durch die vier Kiemenspalten aus. Die Weite der Kiemen
spalten ist durch Muskeln regulierbar. 1m ubrigen beteiligt sich die 
Muskulatur nur durch gelegentliches ruckweises Anziehen der Kiemen
bogen, so daB die auBeren Kiemen eine schlagende Bewegung aus
fuhren, an der Atmung. 

Die Augen sind klein. Ein knorpeliger Sklerairing schutzt die 
Augapfel und hindert sie, uber ihre Umgebung vorzutreten. Die 
kugelformige kleine Linse liegt mitten in der Pupille. In Ruhe 
(dauernd?) auf die Nahe akkommodiert. Iris blaBgelb. 

Es bilden sich paarige Extremitaten. Anders als bei der Kaui
quappe erscheinen die Vorderbeine zuerst. (WILDER bezeichnet die 
Anwesenheit von Gehwerkzeugen bei der freischwimmenden Larve 
als Anachronismus.) Bei A. tig. der Ostrasse (UHLENHUTH 1925c) 
dauert die Zehendifferenzierung halb so lange wie die samtlichen 
Larvenstadien. Die Haut an den Zehen besteht bei Eurycea aus 
mindestens drei Lagen sehr flacher Zellen. Die oberste Lage wird 
gewechselt. LEYDIGSche Zellen fehlen. Wahrend also die Haut auf 
den Kiemen im Zustand des Dotterstadiums verharrt, erreicht 
sie an den Zehen schon im 2. Larvenstadium den erwachsenen 
Zustand. lAuch bei Kaulquappen (JORDAN und SPEIDEL 1923, R. cat.) 
Haut und Bindegewebe der Hinterbeine ahnlich wie beim Frosch.] 
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Wahrend der Differenzierung der 4. - 8. Zehe bildet die Schild
druse Primarfollikel. Bald danach wird sie von cinem venosen GefaB
netz versorgt. Am Ende des 2. Larvenstadiums [UHLENHUTH 1928c, 
A. tig. (Ostrasse) WILDER, KUHN bcim Salamander nach der Geburt] 
sammelt sich Kolloid in der Schilddruse. 

Skelet rein knorpelig. 

3. Prametamorphisches Stadium. 
Sein Beginn ist bei Eurycea durch Einsenkung einer Furche im 

mittleren Drittcl zwischen auBerem Nasenloch und innercm Augen
winkel und. einer weiBlich durch die Kehlhaut schimmernden Ver
knocherung am Hintcrcnde des Basibranchiale II, dem Os thyreo
ideum gekennzeichnet. Die Furche im Ektoderm wird zur Naso
lakrimalrinne (BORN 1817, WILDER) indem sic sich schlieBt und von 
ihrem Vorderende ein Zellstrang durch die knorpelige Nasenkapsel 
knapp vor und uber den JAKOBsoNschen Organen, seitlichen kleinen 
Blindsacken, zum Nasenepithel wachst, wahrcnd ihr Hinterende eine 
Verbindung mit dem Augcnwinkel bekommt. 

Knochenbildung und scharfere Differcnzierung der Muskulatur 
haben scharfere Modellierung der Korperoberflache zur Folgc. Die 
Tiere konnen sich bei Mangel an Daphnien auch an andere Beute
tiere gewohnen, spezialisieren sich nach POWERS aber meist wieder 
auf cine Art. 

Haut mehrschichtig, Cuticula dicker. Die LEYDIGSchen Zellen 
ordnen sich in zwei Reihen an (REIS 1926). Sic sind jetzt zwei- oder 
mehrkernig, Kernteilung meist amitotisch. Dcr Zelleib kann sich 
nach WILDER noch teilen, nach STEEGER nicht. Die AuBcnlagc der 
Haut kann flockig abgestoBen werden. Sie cnthalt die meisten 
Mitosen und bildet in der Schulter und Htiftgegend von Eurycea 
oft kleinc Hocker, die WILDER fur rudimentare Schuppen halt. Ahn
liche Erhabenhciten sieht STEEGER bei hypophysoprivcn Tritonen 
an Stellen, wo die LEYDIGSchen Zellen erhalten sind. Etwa in der
selben Anordnung wie diesc Hocker senkcn sich spater Nester sich 
lebhaft teilender Zellen aus der untercn Hautschicht in die Tiefe. 
Sie differcnzieren sich rasch zu azinosen, sekrethaltigen Drusen. Die 
Anwesenheit dieser noch sehr kleincn, mehrzelligen Drusen bezeichnet 
die Endphase der pramctamorphischen Periode. Von zusammen
gesetzten azinosen Drusen erscheint die intermaxillare und vielleicht 
noch andere; internasale Drusen funktionieren schon bei der larvalen 
Eurycea. Bei Salamandra maculosa bemerkt THEIS Kerngruppen, die 
die Anlagen der groBen Giftdrusen der Ruckenmitte und Parotis 
darstellen, schon bei vierbeinigen Embryonen, Knospen der Schleim
und kleinen Giftdrusen und gemischten Drusen im "mittleren Larven
stadium". 
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Atmung. Wahrend des 3. und 4. Larvenstadiums verfiigen die 
Tiere iiber dreierlei Atemmechanismen. I. Gaswechsel durch die 
Korperoberflache. Diese wird durch die Starke des Ektoderms 
erschwert, doch konnen die auGeren Kiemen auGerordentlich iippig 
werden und erreichen dann (POWERS) den Hohepunkt ihrer Aus
bildung erst im Beginn der metamorphischen Periode, Kiemen
schlag fast regelmaf3ig (WILDER, Eurycea; BABAK 1913b, Proteus). 
Unter weniger giinstigen Umstanden bleiben die auGeren Kiemen 
nur kiimmerlich erhalten und diese primitive Form der Atmung hat 
neb en der aktiven Aufnahme von Wasser oder Luft offensichtlich 
nur noch geringe Bedeutung. 2. Buccopharyngealatmung. Die Nasen
schleimhaut (Eurycea) hat keine Zilien mehr. Durch langsames 
Senken des Mundbodens wird Wasser in die Nase eingesogen (zur 
Beobachtung etwas Farb- oder Tuschesuspension vor die Schnauze 
gespritzt) und durch rasches Heben nach BRUNER (Necturus und 
Ambystoma-Larven) zu den Kiemenspalten ausgetrieben. Die Kiemen 
schlagen (POWERS, Larven der Ostrasse aIle 20 Sekunden) beim Heben 
des Mundbodens kraftig nach riickwarts und abwarts. Segelklappen 
am Ausgang der Choanen (BRUNER 1914a, Anlage schon bei 14 mm 
langen Tieren erkennbar, bei 80-240 mm langen Ambystoma-Larven 
Klappen in Funktion) verhindern ein Zuriickstromen des Wassers. 
POWERS gibt indessen an (Larven jiinger als die von BRUNER beschrie
benen Exemplare?), die Hauptmenge des Wassers trete wieder zu den 
Nasenoffnungen aus. Das durch die Kiemenspalten ausgepref3te 
Wasser werde nach riickwarts und abwarts unter die V orderbeine 
getrieben und komme den auGeren Kiemen nicht zugute. BRUNER 
berichtet, das Wasser trete gelegentlich auch zwischen den Lippen 
aus. - GEGENBAUR (nach BRUNER) vermutet, daG die jAKOBSON
schen Organe schon bei Anuren und Urodelenlarven arbeiten. Nach 
SEYDELS Theorie (1895, nach BRUNER 1914b) priifen sic nur das 
durch die Choanen ausstromende Wasser oder Luft, wahrend die 
Nase das angesogene Medium untersuche. Solange keine nasale Ex
spiration besteht, BRUNER: bei Monosmaten, bleiben die jAKOBSON
schen Organe daher auf einer niedrigen Entwicklungsstufe. 3. Lungen
atmung. Die Larve steigt zur Wasseroberflache empor, hebt den 
Mundboden rasch und I. Aspiration, bei verschlossenen Kiemen
spalten wird das Maul iiber dem Wasserspiegel schnell geoffnet. 
2. Exspiration, sogleich, oft noch wahrend das Maul geoffnet ist, 
wird die Leibeswand eingezogen und die Lungen dadurch entleert. 
3. Inspiration, eine peristaltisch von vorn nach hinten ziehende Welle 
preGt die Luft aus dem Maul in die Bronchien. Der Druck verschlieGt 
die Choanen durch die Segelfalte und die Kiemenspalten werden 
aktiv geschlossen gehalten. Danach werden die Bronchien durch die 
Glottis abgeschlossen und die iiberschiissige Luft kann aus dem Maul 
oder den Kiemenspalten entweichen. Danach wird die buccopharyn-
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geale Wasseratmung wieder aufgenommen. Die Nase bleibt auch 
wahrend des Luftschnappens wasserhaltig. - Bei der Ostrasse und 
dem mexikanischen Axolotl ist die Neigung zur Lungenatmung sehr 
vcrschieden stark. Necturus kommt nach BRUNER bei 131/3° ohne 
Luftatmung aus, bei etwas tiber 20° hole er in I Stunde 7-9mal Luft. 

Das Volumen (ADOLPH 1927c, 4-IO Wochen alte, 22-800 mg 
schwere A. punct., Metamorphose beginnt mit 13 Wochen) nimmt in 
tiber 0, I molarer Kochsalzlosung weniger ab, als bei jungen Larven 
oder verwandelten Amphibien, in schwacheren Losungen meist zu. 
Ambystoma-Larven und Kaulquappen von R. temp. [HIRSCHLEROWA, 
Schilddrtise arbcitet frtih. Gewicht (ROAF, nach ADOLPH) in o,4molaren 
Salzlosungen am htichsten] verhalten sich damit gegentiber Elektro
lyten schon ahnlich wie erwachsene Amphibien. Froschc (DURIG, 
nach ADOLPH, R. temp.; ADOLPH, R. pip.) in 0,12 molarer Losung, 
Triton cristatus (E. OVERTON; E. L. BACKMAN und G. G. SUNDBERG, 
nach ADOLPH) in 0,14 molarer Losung am schwersten. Erhohung der 
Permeabilitat durch organische Verbindungen (Zucker, Harnstoff) ist 
ftir die spaten Larvenstadien kennzcichnend. In 0,8 molarer Rohr
zuckerlosung nehmen Ambystoma-Larven zu, in starkeren Losungen 
(1927d) schrumpfen Ambystoma-Larven und alte Kaulquappen mehr 
als in Kochsalzlosung. 

Niere. Die Vorniere (WATERMAN, nach WILDER, Spelerpes) wird 
zu Anfang der prametamorphischen Pcriode rtickgebildet. Gleich
zeitig erscheint der MULLERsche Gang [DUBOIS und BEAUMONT, 
Triton; BURNS und BUYSE, A. tig. (Westrasse)]. Exkretion und 
Hamatopoese gehen an die Urniere tiber. Deren Interstitium ist 
aktiver als die Milz, liefert aber vorwiegend weiBe Blutkorperchen. 
Die Erythrozyten vermehren sich in Milz und stromendem Blut. 

Iris gelb. Beim Fcuersalamander (UHLENHUTH 1913) wird ihr 
Ton mit dem Alter warmer. 

Beine je nach Gebrauch sehr ungleich ausgebildet. 
Skelet teilweise verknochert. Auf die Neubildungen am Schadel 

kann hier nur verwiesen werden. Unter anderm wird das Kiefergelenk 
nach rtickwarts verlagert und der Maulspalt so erweitert. Schnauze 
sehr breit. Unterkiefer ktirzer und breiter als der Oberkiefer. Als 
eine vordere Zahnleiste entsteht das Maxillare (von WILDER nicht 
von einem Lippenknorpel, sondern einem demopalatinen Knochen 
abgeleitet) und bildet mit dem Vomer zusammen den harten Gaumen 
(sekundare Choanen). Die dorsale Verbindung der Kiemenbogen geht 
verloren und durch die Umformung ihrer Knorpel und Muskulatur 
gewinnt der Mundboden die ftir die Kehlatmung notigc Beweglichkeit. 
Das Vorderende der Chorda weicht zurtick. - Vom Horskelet im 
aquatischen Stadium nur die Columella. Sie steht mit dem Squa
mosum in Verbindung und inseriert am oval en Fenster. 
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4. Metamorphisches Stadium. 
Der neotene Zustand entspricht beim Axolotl nach WILDER dem 

fruhmetamorphischen Stadium. Die Larven erreichen es mit 6 Mo
nat en oder wenig fruher. GroBe azinose Hautdrusen ohne Ausfuhr
gang.' Skelet teilweise verkalkt, auch in der Form nicht vollig larval. 
(Typhlomolge steht auf derselben Stufe. Necturus und Proteus werden 
durch lavalen Schadel und fruhmetamorphische Haut charakterisiert. 
Haut von Cryptobranchus, Siren und Amphiuma verhornt; im ubrigen 
Amphiuma als Degenerationsform der erwachsenen, Siren der spat
metamorphischen Phase aufgefaBt.) 

Haut. AuBer Wasser WhIt sich der Korper klebrig an und die 
Tiere vermogen zu klettern. Vielleicht geben die azinosen Drusen 
also jetzt schon durch die Haut hindurch Sekret abo Die Azini werden 
von Kapillaren und Pigmentzellen umsponnen und die Zwischen
raume zwischen den Drusen von einer Schicht lockeren, gefaBreichen 
Gewebes erfullt, die breiter ist als die sie unterlagernde dichte Cutis
zone und als das Ektoderm. 1m Ausgang des metamorphischen 
Stadiums ist die Hautoberflache uber jedem Drusenazinus trichter
formig eingedellt. Die Vertiefung reicht aber nicht bis zur Druse 
hinunter. Gruppen von Azini vereinigen sich zu Lippen, auBeren 
Nasen-, Kloaken- und (zuletzt) Zungendrusen. 

Die LEYDIGSchen Zellen gehen bei spatmetamorphischen Tieren 
an Zahl zuruck, bei Eurycea am Bauch, wo auch die Drusen rascher 
wachs en, fruher als am Rucken. Sie liegen (Axolotl, REIS 1926) 
weniger dicht und nur noch in einer Reihe. Die Granula der degene
rierenden Zellen (STEEGER, Tr. vulgaris) zerfallen, farben sich dunkel 
und treten durch pseudopodienartige Plasmafortsatze in Interzellular
raume oder die Unterhaut aus. Kurz vor der Hautung schlagt die 
Reaktion des Plasmas urn. Die vollig eingedruckten Zellen lassen 
sich vorubergehend nicht mehr farben und nehmen spater saure 
Farbstoffe an. 

Die Oberflache der Haut (REIS, WINTREBERT U. a.) ist glatt und 
glanzend. Ihre AuBenschicht schilfert bisweilen in groBeren Fetzen 
abo Die Cuticula wird dicker und im entscheidenden Stadium ver
hornt die oberste Zellreihe vollig. Die Kerne sind dann nicht mehr 
sichtbar, werden von THEIS aber noch gefunden. Schon wahrend 
sich bei Salamanderlarven.Molchzeichnung zeigt, treten sog. 'Flaschen
zellen auf, die spater die Hornschicht an der lebenden Haut befestigen 
sollen. Die einzelligen Drusen fehlen nach der Verhornung. An Stelle 
der weiten Krater liegen etwas uber die Haut hervorragende, an ihrem 
Eingang gleichfalls von verhornten Zellen ausgekleidete enge Poren 
als Mundung der jetzt wegsamen Drusenausfuhrgange. Auch die 
zusammengesetzten Drusen erhalten Ausfuhrgange. Nachdem noch 
eine zweite Hautschicht abgestorben und verhornt ist, wird die 
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iuBere in wenig groBen Stticken abgestreift (Halse der Flaschen
zellen nach THEIS mit abgestoBen). Die Neuromasten sinken in das 
Corium ein und werden zu von Hornwarzen der Epidermis bedeckten 
Tastflecken oder (so bei Triton) entfernen sich nur wenig von der 
Oberflache und ihre Stutz- und Deckzellen verhornen. Die Zehen 
(CHAUVIN) bekommen Hornspitzen. 

Die 1. Hautung von A. mac., tig. oder op. (UHLENHUTH 1918f) 
dauert oft nur 2-5 Stunden und ist bei Temperaturen zwischen 20 
und 300 immer innerhalb 24 Stunden vollendet. In kuhler Um
gebung beansprucht sie dagegen 1 bis mehrere Tage. Das Bevorstehen 
der Metamorphose laBt sich an dem Vortreten der Augapfel, der 
Lidbildung, Abrundung der Schwanzspitze, oft auch an der begin
nenden Flossen und Kiemenreduktion erkennen. Doch konnen sich 
diese Veranderungen mit Ausnahme der Augenlider wieder zuruck
bilden. Die Schnauze spitzt sich zu und GRANT (1931 b) nennt ferner 
bei A. jeffersonianum das Stumpfwerden der Finger und eine der 
Atrophie vorausgehende milchige Trubung der Flossen. Die Hautung 
tritt bei A. jeff. 1-3, bei A. op. 1-2 Tage nach diesen Zeichen ein. 
Zugleich nehmen die LEYDIGSchen Zellen ab und zu Beginn der 
Hautung sind sie unter der Gularfalte (dort wurden Hautproben 
entnommen), schon fast verschwunden. 

Atmung und Kreislauf andern sich wahrend dieser Periode. Bis 
kurz vor der Hautung und bei neotenen Arten noch langer bleiben 
die Kiemerr in Funktion. Die (bei Eurycea gleichzeitig mit derBildung 
der Hornschicht und der Ruckbildung der Kiemen verlaufende) 
Vaskularisierung des Coriums gleicht die Erschwerung der Haut
atmung wieder aus. Die Fahigkeit zur buccopharyngealen Wasser
atmung bleibt bei Lungenmolchen zeitlebens erhalten. Verf. sieht 
schon bei einem Paar erwachsener mexikanischer Axolotl nur zu den 
Nasenlochern, nicht zwischen den Kiemenspalten, Tusche austreten. 
Bei einem kraftigen J' mit 22 mm langen Kiemen folgten sich bei 22 0 
und gedampftem Tageslicht, solange das Tier sich vollig ruhig ver
hielt, die Kiemenschlage mit Pausen von mehreren Minuten, bei 
einem ~ mit 14 mm langen Kiemen schon alle halben Minuten und 
haufig noch rascher. Ein mageres J' in einem etwas warmeren 
hellen Raum schlug immer nach wenigen Sekunden die kummerlich 
befransten Kiemen zuruck. Verwandelte Tiere stoBen das Wasser 
nach HAY (1889) (von POWERS angefuhrt) alle 5-6 Sekunden durch 
das Maul, nach POWERS (1907) in Abstanden von 10 Sekunden durch 
die Nase aus. 

Die Lungenatmung wird vervollkommnet und gestattet schon 
Tieren auf dieser Ubergangsstufe, sich langere Zeit auBer Wasser 
aufzuhalten. Der Schluckakt mit Aspiration, Exspiration und In
spiration bleibt derselbe, nur daB die Nasengange lufthaltig sind 
und statt am innern am auBern Ende aktiv geschlossen und wieder 



Bedingungen fiir die Metamorphose des Axolotls. 255 

geoffnet werden. (Eurycea durch halbmondformige Falte, deren 
Muskel an einem besonderen, Septomaxillare genannten Knochen 
inseriert. Lungenmolche nach BRUNER schon auf "spatem Larven
stadium" I Dilatator und 1-2 Konstriktoren an den auJ3eren 
Nasenlochern.) (Frosch halt Nase wahrend der Exspiration ge
schlossen.) Die Pausen werden zur Ventilation der Rachenschleim
haut durch Kehlvibrationen bei geoffneten Nasenlochern beniitzt. So
oft ein Tier von der Wasser- zur Luft- oder von der Luft- zur Wasser
atmung iibergeht, miissen Maul und Nase durch Schluck- und Wiirg
bewegungen von dem vorigen Medium befreit werden. [E. BABAK 
(1913 b, c, d): Lungenatemzentrum chemisch reguliert, yom larvalen 
Zentrum der Buccopharyngealatmung abgeleitet, liegt beim Frosch 
im verlangerten Mark. Imago neues, reflektorisch durch Bewegung 
angeregtes, durch Sauerstoffmangel gelahmtes Kehlatemzentrum im 
Mi ttelhirn.] 

Die JAKOBsoNschen Organe kommen jetzt erst zur voUen Aus
bildung und dehnen sich stark nach vorne aus. Ihr Eingang riickt 
vor die Choanenoffnung. 

Beim SchlieJ3en des Mauls werden die leistenartigen Kiefer gegen
einandergepreJ3t, Lippenfalten riickgebildet. Beim A~olotl ist der 
Oberkiefer nur vorn leistenartig verbreitert. Seitlich sind die Lippen
falten noch erhalten. 

Der Kiemenreduktion geht nach GRANT (1930a, A. op. und 
Tr. viridescens) eine aUerdings reversible Krauselung und Pigmen
tierung der Kiemenfransen voraus. Sie sind von kernlosem, nekro
tischem Epithel bedeckt, in dem sich mit basischen wie sauren Farben 
farbbare Klumpen befinden. Die Kiemenverkiirzung setzt oft schon vor
her ein, macht aber erst bei der Hautung reiJ3ende Fortschritte. Viele 
Larven, darunter die beiden Tiere von POWERS mit den langsten und 
dichtesten Kiemen, verlieren diese plotzlich fast innerhalb einer Nacht. 

1m Zusammenhang mit der Riickbildung der Kiemen werden die 
Aortenwurzeln umgebaut. Von den 4 Kiemenarterien der Larve wird 
die vorderste (die embryonalen Arterienbogen mitgerechnet, ist es 
der dritte) zur Carotis und die folgenden (Triton 2. und 4. Paar) zu 
Aortenwurzeln. Ein Zweig des 4. Bogens versorgt die Lungen. 

Die Osmoregulation andert sich wah rend der Metamorphose. Bei 
R. pip. beobachtet ADOLPH (1926, 1927d) 2 Tage nach dem Durch
bruch der Vorderbeine zugleich mit dem Erloschen der Kiemen
funktion und einer plOtzlichen Veranderung der Hautzeichnung einen 
Umschlag. Von jetzt ab schweUen die Tiere in hypotonischen Losungen 
an. Nach IHLE und Mitarbeitern £aUt die Ablosung der Pronephros 
durch die Metanephros (bei Anuren) mit der Metamorphose zusammen. 
Die partiell neotenen R. cat. verhalten sich aber noch kurz vor der 
Metamorphose wie Kaulquappen von R. pip. Von Ambystoma ist 
das Ubergangsstadium nicht untersucht. 
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Die Flossen der beiden letzten Larvenstadien sind ahnlich variabel 
wie die auBeren Kiemen. POWERS betrachtet Kiemen, Flossen und 
die Gruppe groBer Drusen auf dem Operculum als Reservegewebe. 
Doch zeigen die Flossen hungernder Larven der Ostrasse nicht die 
Fahigkeit, sich in einer folgenden Mastperiode wieder zu extremer 
Breite auszudehnen. Von Frl. v. CHAUVIN und BOULANGER ins 
Wasser zuruckversetzte mexikanische Axolotl bekommen wieder 
breite Flossen. Wahrend der Metamorphose werden die Flossen bei 
Exemplaren, die sich ungehemmt entwickeln, bis zur Hii.utung 
auBerst schmal. Nachher ist nur noch ein niedriger Grat ubrig. 
Bei neotenen Tieren uberdauern die Flossen mehrere Hautungen, 
schrumpfen aber vor den Kiemen. Ein MaBstab fur den Fortschritt 
der metamorphischen Entwicklung (ZAWADOWSKY und LIPTSCHINA 
1928 b) des neotenen Tieres ist das Zuruckweichen des Vorderendes 
der Ruckenflosse yom Hinterkopf zur Schwanzwurzel. 

Die Augen wachs en stark und erhalten Lider. Sie sind nun fUr 
das Fernsehen in Luft eingerichtet. Die Linse ist groB, etwas ab
geflacht und liegt nun in der hinteren Augenkammer. Ein yom 
ventralen Hornhautrand entspringender Protractor lentis (STREULI) 
ermoglicht die Nahakkommodation. Meridional im Ziliarkorper ver
laufende ventrale und dorsale Fasern wirken ihm entgegen. Der 
Skleralring schwindet und die Augen treten kurz vor der Hautung 
stark vor. Die Ausweitung der Augenhohle (Eurycea resorbiert das 
Pterygoid) ermoglicht dem Tier, den Augapfel in seine Hohle zuruck
zuziehen. Die Iris wird schwarz, oft schon bei aquatischen Tieren. 
Bei jungen Molchen (Sal. mac., UHLENHUTH 1913) enthalt sie oft noch 
gelbe Einsprengungen. Auch an den dunkeln Stellen bleiben unter
halb der Melanophoren helle Pigmentzellen erhalten; daher ist die 
Umfarbung in der Aufsicht besser zu erkennen als im Schnitt. 

Skelet. 1m Stadium der Hii.utung im ganzen - besonders Kopf 
und Schwanz - verkurzt und verknochert. Der Umbau des Schii.dels 
und die Umwandlung des Kiemenskelets zum Zungenbein kommen 
zum AbschluB. 4. Kiemenbogen resorbiert. An Land oder bei Tieren, 
die in seichtem Wasser sitzend schon zu dauernder Luftatmung uber
gehen, wird der Kopf aufrecht gehalten. Er richtet sich dabei ein 
wenig schrag nach oben oder steht waagrecht und wird dann durch 
den Hals uber den Rumpf gehoben. Der Hinterkopf flacht sich ab 
und am Hirn deutet sich eine Scheitelbeuge an. Bei spatmetamor
phis chen Tieren wachsen 4 Nasenfortsii.tze und 1 mittlerer Gesichts
fortsatz uber die Schnauze. Die sekundaren Nasenoffnungen liegen 
erhoht und weiter hint en am Kopf als die primaren. Sie sind eng und 
mit dem erwahnten SchlieBapparat ausgestattet. Die Kiefer werden 
bedeutend kraftiger und kommen zur Deckung. Die Schnauze ver
jungt sich nach vorne und rundet sich abo Die innere (Coronoid) 
Zahnreihe des Unterkiefers und die ihr opponierten Gaumenziihne 
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gehen verloren. Dafiir wachs en weiter hinten bleibende Gaumen
zahne. Die Columella verwachst mit dem Perioticum und das ovale 
Fenster gewinnt dafiir durch das Operculum, einen neuen Knochen, 
der das ovale Fenster fast ausfiillt, und den an ihm inserierenden 
M.opercularis eine Verbindung mit dem Schulterblatt. 

Ebenso wie das Skelet wird die Muskulatur kraftiger. Namentlich 
an den Muskeln der Kiemenbogen spielen sich beim Funktionswechsel 
auch ebenso eingreifende Einschmelzungen und Neubildungen ab 
wie am Skelet. Mit Ausnahme der Zungenbildung laufen aber alle 
diese Vorgange im verborgenen abo 

1m Hautungsstadium nehmen die Tiere stark abo Sie vermogen 
um diese Zeit [A. tig. der Ostrasse nach A. KUNTZ, von WILDER 
angefiihrt, 10 Tage lang, in warmer Umgebung (POWERS 1907) oft 
nur 1-2 Tage] nicht zu fressen. Doch halten fastende Larven ihr 
Gewicht lange Zeit konstant. UHLENHUTH (1927) beobachtet auch 
keine ausgiebige Kotentleerung, die den Gewichtssturz erklaren 
konnte. Dieser beruht hauptsachlich auf der Entwasserung des 
Korpers. Alle Organe, besonders das lose Unterhautgewebe, werden 
kompakter. Die Asche nimmt kaum ab, die organischen Bestand
teile etwas mehr. Der ganze Korper verkiirzt sich. Der Darm verliert 
nach KUNTZ 45,8% an Lange und Gewicht (SPEIDEL; KUNTZ, Des
quamation des Entoderms), das Pankreas nimmt ab und das Ver
dauungsvermogen sinkt voriibergehend. Schon POWERS hatte erkannt, 
daB der Stoffwechsel urn diese Zeit auBerordentlich beschleunigt 
ist und an den Organen zehrt. UHLENHUTH und KUNTZ beobachten 
den Gewebszerfall auch im histologischen Praparat. SPEIDEL (1926) 
Massendegeneration roter Blutkorperchen und infolgedessen hoher 
Biliverdingehalt der Galle. - Verschiedene Beobachter konnen 
sowohl Larven wie verwandelte Tiere [POWERS, Ostrasse; v. CHAUVIN, 
Feuersalamander; WINTREBERT (1907), A. mex.; WILDER, Eurycea] 
ohne Schaden von der Wasseroberflache absperren, wahrend in Ver
\vandlung begriffene Exemplare ersticken. Sogar den Tod von Tieren 
einer sich zwangslaufig verwandelnden Rasse und von A. op., die an 
der Oberflache Luft schopfen konnten, aber keine Gelegenheit hatten, 
an Land zu gehen, fiihren WINTREBERT (1908a) und GRANT (1930a) 
auf Ersticken zuriick. (Verf. bemerkt auf diesem Stadium oft Odeme, 
so daB einige der auf Erstickung zuriickgefiihrten Todesfalle auf einem 
Versagen der Osmoregulation beruhen mogen.) 

Saugerembryonen machen eine der Amphibienmetamorphose 
ahnliche Entwicklung durch und L. B. AREY (bei SAUNDERS 1924. 
nach WILDER) spricht von der "auBeren Metamorphose" menschlicher 
Embryonen von Ende des 2. und Anfang des 3. Monats beim Uber
gang aus dem "embryonalen in den fetalen Zustand". 

Ergebnisse der Biologie XI. 17 
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b) Transplantate. 
Die Reihenfolge, in der die Organe sieh umbilden, kann, wie 

noeh ausgefuhrt werden solI, dureh die Temperatur und Sauerstoff
verhaltnisse versehoben werden. Transplantationen haben ergeben, 
daB die Umbildung der einzelnen Korperteile vom Gesamtorganismus 
gesteuert wird (OPACKY; REIS 1926, 1930; STERN; UHLENHUTH 
1913; WEIGL, Haut; UHLENHUTH I92Ia, Haut und Auge; KORN
FELD, Kiemen.) Jungere Transplantate erreiehen die Stufe des Wirts, 
verwandelte Organe sinken aber nieht mehr auf die Larvenstufe 
zuruek. Angeregte Organe, aueh wenn sie morphologiseh noen 
unverandert sind, vollenden die Metamorphose auf einem larvalen 
Korper selbstandig. 

c) Weitere Entwicklung. 
Tiere, die sieh ungehemmt entwiekeln konnen, besitzen naeh 

der I. Hautung nur noeh kurze Stummel der Kiemenaste ohne 
Fransen. Naeh kurzer Zeit sind aueh diese versehwunden. Aueh 
die Kiemenspalten sehlieBen sieh bald naeh der Hautung. Sie werden 
von vorn und oben her von dem sog. Operculum, der VersehluB
klappe der I. Kiemenspalte, uberwaehsen, ventral von der 
Gularfalte, die die Ausdehnung des Kiemenkorbs ermogliehte. Ein 
eekig uber den Hals vorspringender Hinterkopf zeigt dann noeh an, 
daB die Verwandlung erst vor kurzem stattgcfunden hat. - Die 
Umwandlung neotener Tiere verlauft viel langsamer und vor all em 
allmahlieher. Die Bildung der Hornsehieht und Hautung bedeuten 
hier wohl einen irreversibeln Sehritt, aber die ruekweise Besehleuni
gung der weiteren Umformung fehlt. 

H aut. Die Verhornung erstreekt sieh bei alteren Tieren uber 
mehrere Zellreihen und reieht weit hinunter in die Drusengange. 
Von Zeit zu Zeit (v. CHAUVIN, A. mex. alle 10-14 Tage) wird die 
oberste Sehieht im ganzen abgestreift. WILDER, Eurycea: wahrend der 
Waehstumsperiode Mitosen in den zusammengesetzten azinosen Drusen. 

Schon vor der Hautung zeigen sieh oft trube helle Fleeken. An 
Land nimmt zuerst der Grundton eine satte schwarze Farbe an, 
die gelben Querbander kommen langsamer zustande. Von 6 bei 25 0 

aufgezogenen A. tig. aus Long Island (UHLENHUTH I9I8f) haben 5 
sieh naeh I I Woehen und 6 Tagen gehautet und besitzen gleieh viele 
gelbe Fleeken, die sieh raseh vergroBern. Bei 15 0 haben sieh dagegen 
naeh 22 Woehen und 2 Tagen erst 4 von 6 Larven gehautet und erst 
naeh 2 weiteren Woehen erseheinen einige sepiafarbige Fleekehen. 
(vgl. Abb. lund 2). Ahnlieh POWERS. Aueh (UHLENHUTH 1916) im 
Dunkeln aufgezogene Marmorsalamander farben sieh erst an Land 
aus. P. KAMMERER, Feuersalamander: Zahl der gelben Fleeken 
dureh Feuehtigkeit, ihr Wachs tum dureh Warme begunstigt. Neo
tenie drangt das Gelb noeh naehhaltiger zuruek als auBere Umstande, 
und verwandelte Tiere werden getupft statt getigert abgebildet. 
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Die meisten Mitteilungen uber Osmoregulation handeln vom 
Frosch. Tumpelwasser oder gar destiHiertes Wasser dringen nicht em, 

Abb. 1. 

ALb. 2. 

ALb. 1. Ambystoma tigrinum (Ostrasse) 32 Wochen 
und 2 Tage nach der Metamorphose, etwa 44 Woohen 
nach dem Schliipfen. Bei 25' aufgezogen. Natiirliche 

GroBe. (Nach UHLENHUTH 1918.) 

Abb.2. Ambystoma tigrinum (Ostrasse) 22 Wochen 
und 3 Tage nach der Metamorphose, etwa 45 Wochen 
nach dem Schliipfen. Bei IS' aufgezogen. Natiirliche 

GroBe. (Nach UHLENHUTH 1918.) 

aber Elektrolyte erhohen die DurchEissigkeit der Froschhaut enorm 
(ADOLPH 1927b). Nur in dunnen Salz-, vor aHem Kochsalzlosungen 

17* 
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steigt das Korpergewicht an, das Maximum wird je nach der Art 
des Salzes bei einer andem Konzentration erreicht. In allen andem 
Losungen fallt das Gewicht ein wenig, mit der Zeit Erholung 
oder neues Gleichgewicht. Wieder in Wasser Umschlag nach der 
Gegenseite. In situ wie in vitro dringt Wasser rasch von auDen 
nach innen und langsam von innen nach auDen durch die Haut. 
Der elektrostatische Druck der Haut wirke dem osmotischen Druck 
entgegen und verringere die DurchEissigkeit der Haut. HOUSSAY und 
BENEDETTO finden, daD die Eindiffusion von Wasser in mit 0,8 % 
NaCl-Losung gefullte Hautsacke von Bujo arenarium aufhort, wenn 
die Konzentration im AuDenmedium I, I % erreicht und bei noch 
starkeren Uberdrucken sich die Diffusionsrichtung umkehrt. Da 
die Tiere nicht trinken, fallt die Wasseraufnahme der Haut zu. 
Als Durchschnitt setzt ADOLPH (I927a) den taglichen Wasserwechsel 
des Froschcs mit 1/3 , den des Menschen mit 1/30 des Korper
gewichts an. 

In Salzlosungen steigt der osmotische Druck des Blutes (BRUNACCI, 
bei ADOLPH 1927b) noch uber den Wert der AuDenlosung und die 
Lymphe wird mit hypertonischen Losungen isosmotisch. Der Ham 
bleibt immer hypotonisch zum Blut, an einzelnen Bestandteilen, 
z. B. Hamstoff, ist er aber reicher. Die Hammenge bleibt im 
Wasser normalerweise konstant, fallt mit sinkender Temperatur, 
wahrend das Korpervolum steigt (ADOLPH 1927 b, zwischen I2 und 
20 0 kleiner Volumanstieg). Konzentration des Mediums und (VAN 
DER HEYDE, nach ADOLPH) Temperatur andem mehr die Kon
zentration als die Menge des Hams. Geringe Anderungen der 
Konzentration des Mediums wirkungslos. In 0, I 5 molarem NaCl 
wird fast kein Ham mehr abgeschieden. Subkutane Wasser-, Koch
salz- oder Hamstoffinjektionen erhohen die Hammenge ein wenig. 
In destilliertem Wasser wird chloridfreier Ham abgegeben. Die 
Niere vermag aber nicht, entsprechend den Bedurfnissen des Korpers 
Wasser einzusparen. Auf dem Trocknen hort die Diurese auf, aber 
die Haut gibt, auch wenn die Luft fast feuchtigkeitsgesattigt ist, 
dauemd Wasser abo - Frosche und Kroten mit unterbundenen 
Ureteren nach MCCLURE odematos. Nach PRZYLECKY (von ADOLPH 
zitiert) bildet sich das Odem innerhalb I2 Stunden wieder zuruck. 
Entnierte Frosche (POHLE) weder odematbse Haut noch ubermaDig 
gefullte Lymphsacke. 

Die Niere wurde (KERR, nach IHLE und Mitarbeitem) als Opistho
nephros bezeichnet, wei I sich der hintere Abschnitt beim 3 durch 
mehrere ihm entgegenwachsende Sammclkanalchen entleert und so 
der Nachniere homolog ist. Bei geschlechtsreifen Tieren arbeitet 
nur noch der im Becken gelegene Nierenteil. Die Bauchniere der ~ ~ 

wird zu einem dunnen Strang ruckgebildet; ihre Nephrostomata 
(BEAUMONT 1929, Triton) bleiben offen. Bei den 33 bleibt sic teil
weise erhalten und dient der AusfUhrung des Samcns. Es fehlen 
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noch Angaben tiber den Zeitpunkt der .0Jierenrtickbildung. WILDER 
vermutet, daD er mit der Puberbit zusammenfalle. Verf. findet bei 
einem die Larvenzeit mitgerechnet tiber I Jahr alten Feuersalamander 
noch lange Nieren. Das Hinterende war aber keulenfarmig verdickt. 
Das spricht ftir allmahliche Reduktion. Bei Larven der Westrasse, 
deren Gonadenentwicklung durch Hypophysenvorderlappenextrakt 
ktinstlich beschleunigt worden war (BURNS und BUYSE), findet keine 
Rtickbildung der Nieren statt. Manche Aufnahmen zeigen bei den 
cr cr hypertrophische .0Jieren. 1m Text wird von einer Hypertrophie 
des W OLFFschen Gangs bei beiden Geschlechtern berichtet und erhahte 
Nierensekretion vermutet, aber keine Vermehrung der Tubuli fest
gestellt (" Counts of tubule sections . . .. did not indicate tubular 
hypertrophy of the kidney"). 

Mit Ausnahme der Glomeruli wird die Niere von venosen GefaDen 
gespeist. C. S. SMITH findet beim Frosch aber so starke arterielle 
Anastomosen der Pfortadern, daD Unterbindung der Venen oder 
Arterien die Sekretion wenig behindert. 

Hamatopoese. Die Milz von Ochsenfraschen ist nach der Verwand
lung graDer. Bildet (MALYTSCHEW, neotene Axolotl; DAWSON, Nee
turus) ausschlieBlich Erythrozyten und Thrombozyten, nach HART
MANN (bei DAWSON) auch Granulozyten. Vorderende der Nieren 
bildet bei geschlcchtsreifen mannlichen Neeturus (CHASE, nach DAW
SON) kein Blut mehr. Granulo und Lymphozyten aus Leberhilus 
und Kapsel verschiedener Urodelen. Lymphozyten auch aus Thymus, 
Fettgewebe, unter Ektoderm und Mundschleimhaut und Vorderende 
des ventralen Schwanzseptums. Nach Verlust der Milz und Leber
herde ersetzen Endokard, Schwammgertist des Herzens und das 
Epikard auf Conus und Truncus arteriosus rote und weiDe Blut
korperchen. 

Beim erwachsenen Tier belebt sich die Hamatopoese im Friihjahr 
(DAWSON, Lymphopoese bei Neeturus; JORDAN und SPEIDEL, R.pip. 
ftir einige Wochen rotes Knochenmark). 

Gesehleehtsapparat. Die Geschlechtsreife kann im neotenen Zu
stand oder bei der Landform eintreten. A. tig. (Ostrasse) wird schon 
im 1. Frtihjahr fortpflanzungsfahig. Die ausftihrenden Gange zeigen 
erst nach der Metamorphose oder im entsprechenden Alter eine un
gleiche Entwicklung: bei den <j! <j! trennt sich der MULLERsche Gang 
yom WOLFFschen Gang, wird dick, weiD (undurchsichtige, dicke 
Wand) und legt sich in Schlingen; bei den cr cr bleibt er (Westrasse 
dauernd oder doch fast I Jahr lang) als dtinne Rahre in der lateralen 
Wand des WOLFFschen Ganges erhalten. Die verschiedenen Kloaken
drtisen bleiben unscheinbar und schwellen nur wahrend der Brunst
zeit an. (Weibliche Kloake kleineren und kegelformigen Wulst). Die 
Kloakenpapille (von auDen nicht sichtbar) (BEAUMONT, Triton) der 
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~ ~ verkiimmert im Lauf der Metamorphose. [Weitere Beob
achtungen, die sich im Sinn eines geschlechtlichen Antagonismus 
deuten lassen, sind die vollige Obliteration des Mii"LLERSchen Gangs 
bei mit Vorderlappenextrakt behandelten mannlichen Larven und 
die Riickbildung des Ovars von kiinstlichen Zwittern (HUMPHREY 
I932). BURNS, von HUMPHREY angefiihrt: durch Parabiose selten 
auch verweiblicht. WITSCHI (I932): Eierstocke beiA.mac. in Parabiose 
mit Mannchen nur in starken Rassen steril.] 

d) Farbwechsel. 
Der sog. physi6logische Farbwechsel kaltbliitiger Tiere kommt durch 

Veranderungen der Pigmentzellen zustande. Eine langsam verlaufende Urn
farbung durch Pigmentschwund und Pigmentbildung wird als morpho
logischer Farbwechsel bezeichnet. Beim Embryo (ScoTT-GILSON, Fun
dulus) sind die melaninhaltigen Zellen amoboid beweglich, spater sammeln 
sich beim Farbwechsel aber nur die Melaninkornchen im Zentrum oder 
riicken in die AusHiufer ein. Die Zellform bleibt wahrenddessen erhalten; 
SCOTT beobachtet die farblosen Auslaufer und fiihrt SPAETHS iibereinstim
mende Aufnahmen derselben Zelle in verschiedenen Expansionsperioden an. 
Die wichtigsten und beweglichsten Pigmentzellen der Mo1che sind die 
Melanophoren. Sie finden sich in der Cutis, auf den serosen Hauten und 
in Begleitung der GefaBe, eine kleinere Sorte im Ektoderm. AuBerdem 
enthalt das Ektoderm und bei Larven (Feuersalamander) auch die Cutis 
diffus gefarbte gelbe oder rotliche Liphophoren und die Cutis Leukophoren 
mit Guaninkristallen. Urspriinglich liegen die verschiedenen Chromato
phoren gleichmaBig iiber die Korperoberseite zerstreut; bei alteren Larven 
nimmt ihre Zahl und die Pigmentierung der auBersten Ektodermlage zu 
und durch Trennung der dunkeln und hellen Zellen bildet sich ein wenig 
scharfes Muster heraus. Beim Vollmo1ch besetzen die dunkeln und hellen 
Pigmentzellen gesonderte Hautbezirke und die Pigmentierung des Ektoderms 
ist sehr stark, aber auf die schwarzen Stellen beschrankt. Dopareaktion des 
Ektoderms auch in heller Haut +, Basalschicht am dunkelsten. Cutismelano
phoren -. Melaninkornchen der Cutismelanophoren geraten in die Ektoderm
zellen (VILTER: albinotische Axolotl auf schwarzem Untergrund). Die hellen 
Pigmentzellen treten beim Axolotl erst vor der Metamorphose starker in 
Erscheinung. 

Da nun die Pigmentzellen sowohl selbst lichtempfindlich sind als auch 
durch das autonome Nervensystem teils direkt, teils durch Vermittlung 
von Hormonen und auf dem Weg iiber die Blutversorgung - O~-Mangel 
ballt - beeinfluBt werden und bei verschiedenen Tierarten oder auf ver
schiedenen Entwicklungsstadien desselben Tiers der eine oder andere Mecha
nismus den Ausschlag gibt, wird die Regulation des Farbwechsels der Kalt
bliiter zu einem ziemlich komplizierten Vorgang. Hieriiber HOGBEN (1924) 
und PARKER (1930), ferner (von Ver£. nicht benutzt) G. H. PARKER (1932): 
Humoral agents in nervous activity with special reference to chromatophores. 
Die chemischen Regluatoren der Mollusken und Arthropoden sind mit denen 
der Wirbeltiere nicht identisch. Bei Fischen, Amphibien und Reptilien baHt 
(LIEBEN 1906, nach KROPP) Adrenalin die Melanophoren in Cutis und Ekto
derm und streckt die Lipophoren. Als Antagonist wirkt ein Stoff aus dem 
Mittellappen der Hypophyse. Dieses Hormon wird durch Trypsin zerstort, 
kann also nicht verfiittert werden (HOGBEN und WINTON 1922). Durch 
Kochen in saurer Losung von Vasopressin befreit. Weitere Spaltung bei 
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DIETEL (1933). Nach KROGH, DIETEL (1934) mit der die Kapillaren des 
Frosches engenden Substanz (nicht mit Vasopressin) identisch. 

Bei Fischen sind die Pigmentzellen teilweise innerviert und konnen 
(Forelle, Hecht) sehr schnell reagieren (v. FRISCH 1911). Auf Reizung des 
Vorderendes der Medulla werden Elritzen blaB. Pigmentzellen am Rumpf 
durch den Sympathicus, am Kopf durch den Trigeminus innerviert, Mittel
hirn scheint nicht beteiligt. Mittelhirn, vielleicht auch Vorderhirn konnen 
das Pigmentierungszentrum im verHingerten Mark hemmen und der Fisch 
wird dunkel. MILLS: Fundulus, antagonistische periphere Nerven geben Wirk
stoffe abo Implantation oder Exstirpation der Hypophyse (DESMOND) da
gegen ohne EinfluB auf die Farbung von Fundulus. 

Die langsame, humoral gesteuerte Umfarbung verlauft ahnlich wie bei 
Amphibien (Abolin, Adrenalin und Infundin auf Elritzen). KROPP, nach 
PARKER (1932): auch Extrakte aus Augen dunkeladaptierter Funduli 
strecken. Ballung auf Infundin (SCOTT-GILSON) nach PRZIBRAM eine Folge 
von Uberdosierung. Auch bei verschiedenen Froscharten kehrt sich die 
\Virkung urn, aber erst auf vie I groBere Gaben als bei der Elritze. B. ZONDEK 
sieht in der Ausbreitung der Erythrophoren erwachsener (65-75 cm langer) 
Elritzen den geeignetsten Test fUr das pigmentwirksame "Intermedin" der 
Hypophyse. Wirkung direkt. PECZENIK weist indessen nach, daB die Reak
tion auf Pitraphorin Schering durch das verlangerte Mark sehr verstarkt 
wird. J ORES und LENSSEN halten Intermedin nicht fUr identisch mit dem 
auf die Melanophoren wirkenden Hormon. Adrenalin, der Antagonist des 
Melanophorenhormons, ballt die Erythrophoren nicht [auch nicht die vis
zeralen Melanophoren des Frosches, die (UYENO) auf Pituitrin und direkt 
wirkende Reize noch reagieren). Epiphysenextrakt ist wirksam. Der Ein
fluB der Keimdriisen liegt weniger zutage als beim Bitterling. Nach STU
TINSKY, RABAUD und COLLIN und DROUET (1934a) miBlingt die Erythro
phorenreaktion bei unreifen ~~, kann dagegen bei reifen ~~ auch auf 
Injektion von Extrakten aus Hoden und andern inkretorischen Organen 
und selbst aus Herzmuskel positiv ausfallen. Vgl. S. 264 Melanophoren
reaktion (COLLIN und DROUET 1934 b). 

Farbanpassung durch die Augen vermittelt. Blinde Elritzen (v. FRISCH 
1911) werden am ganzen Korper dunkel, wenn der Scheitelfleck belichtet 
wird. Exstirpation des gut ausgebildeten Stirnorgans (Endblase der Epi
physe) schwacht die Reaktion nur ab, und v. FRISCH schliel3t deshalb auf 
die Anwesenheit lichtempfindlicher Zellen in der Wand des III. Ventrikels. 
SCHARRER (1928): Dressur durch Belichtung der Zwischenhirnregion von 
blinden Elritzen. Bewegungsreaktionen blinder Kaulquappen (OBRESHKOVE) 
und (PARKER 1903) gekopfter Frosche gehen dagegen von Photorezeptoren 
der Haut aus. Fischchromatophoren sprechen nach SCHARRERS (1932) Ver
mutung auf Sekrete des Nucleus magnocellaris praeopticus und N. late
ralis tuberis an. 

Die Retinamelanophoren behalten die Primarreaktion bei (SCOTT-GILSON, 
bei Abolin, Fundulus): Adrenalin und Licht strecken. Kalte (L. B. AREY, 
bei PARKER 1932) streckt ebenfalls. v. STUDNITZ: nach Injektion von Phos
phorsaure, die er als Zerfallsprodukt der Zapfensubstanz ansieht, nehmen 
Zapfen und Pigment Hellstellung an, nach Injektion von Kalilauge riicken sie 
nach auBen. 

Amphibien. Junge Kaulquappen des Laubfrosches zeigen die Primar
reaktion, werden im Licht dunkel und im Dunkeln blaB. Die Haut ist 
selbst lichtempfindlich, steht aber unter dem EinfluB von Rezeptoren im 
Scheitelfleck (Endblaschen der Epiphyse, bei R. temp. am besten aus
gebildet). VerfUtterung oder Injektion von Saugerepiphysen (MCCORD und 
ALLEN, SWINGLE 1921, ADDAIR und CHIDESTER) hellt Kaulquappen und 
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junge Funduli. Ballendes Hormon in Azeton vom vVachstumsfaktor getrennt. 
Reagierende Kaulquappen von R. temp. sprechen (HUXLEY und HOGBEN) 
nicht auf Nebenniere, Frosche, erwachsene Funduli und 4-9 Monate alte 
Axolotl aber nur auf Adrenalin an. Streckung bei Froschen und isolierter 
Haut durch manche Schilddrusen, Ovarial- und Gelbkorperextrakte, sowie 
klinische Erfahrungen fiihren COLLIN und DROUET (1934 b) zu der Vermutung, 
daB das Melanophorenhormon der Hypophyse von Schilddruse und Ovar 
aufgenommen werde. 

Bei alteren Kaulquappen stehen die Augen dem Farbwechsel vor, 
und die Tiere passen sich dem Untergrund an: Sekundarreaktiml. 
Geblendete Exemplare behalten die Primarreaktion bei und Adrenalin 
dunkelt. Nach der Metamorphose beeinflussen (FUCHS, PRZIBRAM, 
ZIESKE) neben den Augen noch die Tastorgane an den Fiii3en die 
Stellung der Chromatophoren. Verschiedene Umstande, die auf die 
Inkretion einwirken, Temperatur und Brunst verandern die Farbung. 
Die Anpassung an den Untergrund wird durch helle Beleuchtung 
begiinstigt. In valliger Dunkelheit (KOLLER und RODEWALD) ver
schwindet das Melanophorenhormon innerhalb einiger Minuten aus 
der Hypophyse und wird im Licht ebenso schnell wieder ersetzt. 
Kurzwelliges Licht wirksamer als langwelliges. Verklebung der 
Augen und (Opticusstumpf) selbst der AugenhOhle enukleierter 
Frasche hellt. Auf direkte Reize reagieren die Melanophoren noch, 
aber (FUCHS, v. FRISCH) im umgekehrten Sinn. Eine Minderheit wird 
auch unter intakten Laubfraschen (PRZIBRAM: nicht schwarz reagie
rend e) nicht auf schwarzem Untergrund, sondern in der Dunkelkammer 
schwarz. 

Bei verwandelten Ambystomen sind die Hautpigmentzellen nicht 
mehr beweglich. Larven von A. tig. zeigen anfangs die Primar
reaktion (s. vorige Seite). Ein Scheitelfleck fehlt. Uber 17 mm lange, 
sehend gewordene Larven (LAURENS 1917, HOGBEN und SLOlVIE) 
reagieren auf einen Wechsel in der Beleuchtung zunachst mit der 
Primarreaktion und stellen sich rascher ein als jiingere Tiere, dann 
nehmen (HUXLEY und HOGBEN, unter dem Einflui3 von Adrenalin 
und Infundin) die Pigmentzellen die entgegengesetzte Stellung 
ein. Tonisches Hellungszentrum in den Sehhiigeln (BIEDERMANN). 
SCHARRER (1933): bei Bufo vulg. und Cryptobranchus Kolloidzellen im 
N. praeopticus, bei R. temp. und Tritonen nicht. Die Primarreaktion 
bleibt neben der Sekundarreaktion erhalten als Einflui3 der Beleuch
tung und Tagesrhythmus (LAURENS, Ambystoma·Larven; FISCHEL, 
PAULI, Salamanderlarven). v. FRISCH (1911): Tritonen und Sala
manderlarven werden am ganzen Karper dunkel, wenn die Haut an 
irgendeiner Stelle yom Licht getroffen wird. Blinde Tiere zeigen die 
Primarreaktion. Verklebte Augen (BABAK I9IO) aber tatig. Die 
Melanophoren lang geblendeter Larven (KROPP) reagieren nicht mehr 
auf Adrenalin. (v. FRISCH: bei blinden Elritzen streckt Adrenalin 
die Melanophoren. UYENO: viszerale Melanophoren des Frosches 



Bedingungen hir die Metamorphose des Axolotls. 265 

durch Adrenalin nicht geballt.) Dagegen (WORONZOVA I928a, WORON
ZOV A und BLACHER 1929) verandert Hypophysektomie die Melanophoren 
von Axolotln so, daB sie sich auch auf unspezifische Reize strecken_ 

Melanophoren der Retina ziehen in hellem Licht ihre Auslaufer 
ein (FISCHEL, Salamanderlarven, Frosch; DETWILER und LEWIS; 
J ORES: liegen vorn und schirmen so das Licht ab). ~ ach verschiedenen 
Beobachtern (s. PARKER 1932, S. 248) lost Dunkelheit aber nur bei 
Temperaturen zwischen 14 und 18° bei Froschen und Kaulquappen 
Ballung, jenseits aber Streckung des Retinapigments aus. Augen 
von Necturus wenig temperaturempfindlich. (Normale) Beleuchtungs
reaktion in transplantierten Augen von Ambystoma-Larven (LAu
RENS und WILLIAMS) versbirkt. Opticusschnitt (WISSLER I934a) oder 
Nebennierenkauterisation (I934 b) hindert die Melanophorenbewegung 
nicht. Durch Adrenalin aber (BATSCHAROWA, JORES) Hellstellung, 
durch das Melanophorenhormon dcr Hypophyse Dunkelstellung der 
Froschnctzhaut und [von BUSCHKE (1934) aber nicht bestatigt 1 
Dunkeladaptation des Menschcnaugcs. Auch bci schilddrusenbehan
del ten Kaulquappen nimmt das Retinapigment (TRENDELENBURG 
und KRA YER, S. 93) Hcllstcllung cin. 

IV. Einfiiisse von Anlage und Umwelt. 
a) Ambystoma tigrinum (Ostrasse). ZwangsUiufige Metamorphose. 

1. Lebensweise, Jahreszeit. 
Mexikanische Axolotl reagicren schlecht auf auf3crc Faktoren, 

deshalb sollen zuerst Erfahrungcn bei lcichter ansprechendcn Arten 
angefuhrt werden. Namentlich ]. H. POWERS hat uber die Meta
morphose (1903) und Variabilitat (1907) von A. tig. der Ostrasse 
jahrelang Versuche angcstellt und seine Aufmerksamkeit dabei auf 
viele Punktc gerichtet, die spater ncb en der Beschaftigung mit 
hormonalen Einflussen zurucktreten muBten. 

Brunst. Erwachsenc Tiere leben den groBten Teil des Jahres an 
Land und graben sich unterirdische Gange. Sie uberwintern in 
Hohlen. 1m Fruhjahr tragt der Korper Brunstzeichen; die Farbung 
andert sich bei Ambystoma nicht. Schon an Land treten Verande
rungen auf, die als Anpassung an das Wasserleben gedeutct worden 
sind, wie seitliche Kompression des Schwanzes und evtl. ein schmaler 
dorsaler Flossensaum. Von Tritonen schreiben PtZARD und CHAMPY, 
daB sie zur Brunstzeit wie als Larven wieder als Tagticre leben, 
wahrend sie sich im ubrigen Jahr hauptsachlich wahrend der Damme
rung betatigen. Der Glaskorper schwelle an, so daB das Auge kurz
sichtig werde, die Iris bekomme wieder ein Goldband und die ein
gesunkenen Seitenorgane rucken zur Oberflache empor. Verwandelte 
Ambystomen kriechen bei der Jagd auf Beutetiere nach POWERS am 
Grund des Wassers ebenso wie an Land; bei den Paarungsspielen 
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schreiten die (J (J dagegen wieder nach Larvenart auf hochgespreizten 
Beinen. 

Die ~ ~ werden befruchtet, indem sie den an der Spitze von 
Gallertkegeln abgesetzten Samen in die Kloake aufnehmen. Nach 
der Eiablage verlassen sie das Wasser, wahrend die (J (J noch wochen
lang in schattigen und an Nahrung reichen Gewassern zurtickbleiben_ 

Metamorphose. Von freilebenden Larven in Nebraska verwandeln 
sich die ersten im Juni, die Hauptmasse in der zweiten Augusthalfte. 
In Gefangenschaft dauerte die Larvenperiode bei 2 Tieren UHLEN
HUTHS etwas tiber 100 Tage, in and ern Fallen langer oder ktirzer. In 
den frtihen Wintermonaten hat POWERS unter den verschiedensten 
Bedingungen nur sehr selten eine Metamorphose herbeiftihren kiinnen. 
Bei einem leicht neotenen Stamm von Trit. viridescens aus \Vood's 
Hole kann nach MORGAN und SONDHEIM NOBLE die Kiemenreduktion 
unterdrticken oder herbeiftihren, indem er die Tiere im Aquarium HiGt 
oder aufs Trockne setzt. Ausgewachsene aquatische Exemplare von 
demselben Fundort mit verhornter J-iaut und geschlossenen Kiemen
spalten reduzieren nach MORGAN und SONDHEIM die kurzen auBeren 
Kiemen aber nicht wahrend eines 7monatigen erzwungenen Land
aufenthalts im Winter. (Die Kiemen schrumpften, breiteten sich im 
Wasser aber bald wieder aus.) Erhiihung der Temperatur wirkungs
los. Dagegen verktirzte ein Teil der im Wasser gehaltenen Kontrollen 
ihre Kiemen im folgenden Mai freiwillig auf die halbe Lange. Larven 
der Ostrasse aus spat gelegten Eiern tiberwintern nach POWERS im 
Wasser, pflanzen sich im ersten Friihjahr neoten fort und verwandeln 
sich im Juni, also zur selben Zeit, wie geniigend weit entwickclte 
Exemplare der diesjahrigen Brut. Auch bei den schon verwandelten 
Molchen tritt im Sommer ein pliitzlicher Umschwung ein, der in 
POWERS' dramatischer Schilderung wie ein Nachklang der Meta
morphose wirkt: "these highly fed animals (die im Wasser verweilen
den (J (J) never maintain their condition more than a few weeks, 
the feeding impulse always tending to rhythm or irregularity, especi
ally when the fodd supply is abundant. However constant this 
latter may be, the animals suddenly, without loss of health, lose 
their appetits entirely. Following this the body walls (oben "distend 
more and more, becoming loose and flabby") suddenly undergo a 
merked contraction, even while the animal is still in the water: The 
soft bodied, greedy meat-eater, of walrus-like proportions, that 
reveled in aquatic life, becomes in a day or two slender bodied, wiry, 
restless, and absolutely bent upon shifting its abode from the best of 
aquatic feeding grounds to even the most undesirable of terrestrial
condi tions". 

Worauf dieser EinfluB der Jahreszeit beruht, konnte noch nicht 
gentigend geklart werden. Die Temperatur ist nur einer unter mehre
ren Faktoren und vielleicht nicht der wichtigste. Wahrend Ambystoma-
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Larven im Sommer taglich fressen, nehmen sie im Winter nur ein
oder zweimal in der Woche Futter an und die Fref31ust laGt sich durch 
Warme wenig steigern, noch weniger die Metamorphosebereitschaft. 
Entsprechend der Nahrungsaufnahme kann das monatliche Wachstum 
im Sommer 4 cm erreichen, wahrend es im Winter durchschnittlich 
nur I cm betragt. 

HUXLEY und HOGBEN und DOMS (nach DRASTISCH) ford ern beim 
Feuersalamanqer durch Warme die Entwicklung und die Ausbildung 
der Kiemen. Larven der Ostrasse des Tigermolchs sind so hitze
empfindlich, daB sich ihre Entwicklung auf diese Weise wenig be
schleunigen UiBt. In Nebraska geht die Bevolkerung seichter, unter 
I FuB tiefer Gewasser im Sommer zugrunde. Temperaturerniedrigung 
wird dagegen gut vertragen und UHLENHUTH (1918e und f) kann so 
die Larvenzeit von A. tig. und op. verdoppeln. - Die Neotenic in 
der Natur wird ja schon lange auf die Kalte der Gewasser zurilck
gcfilhrt [v. SCHREIBERS, nach UHLENHUTH (1918f); G. GERMERS
HAUSEN, nach MORGAN und SONDHEIM, Salamanderlarven; UHLEN
HUTH (1921 a), Axolotl; B. WICHAND, nach MORGAN und SONDHEIM, 
Trit. alpestris.; HART (1918): nach kilhlcn Sommern ilberwintern Kaul
quappen; Geburtshelferkroten ilberwintern in Deutschland und der 
Schweiz als Larven, in Frankreich aber nicht]. Auch kilnstlich konnte 
die Larvenentwicklung vielfach durch Kalte verzogert oder beschleu
nicht werden [L. ADLER, von HART (1920a) zitiert, Kaulquappen; 
nach TRENDELENBURG und KRAYER (S. 178) indessen auch in Warme 
Larvenstadium verlangert; BOETTGER und SCHWARZ, Trit. taen.]. 

Von POWERS in gedeckte Zisternen eingesetzte Larven entwickelten 
sich sehr langsam und zeigten erst im 4. Sommer Anzeichen der 
bevorstehenden Umwandlung. Hier wirkten der EinfluB der Knapp
(1eit des Futters, der Kilhle und Dunkelheit zusammen. Tiere in heller 
Cmgebung (1907) sind besonders lebhaft, und POWERS spricht dem 
Licht auch einen fordernden Einfluf3 zu, veranschlagt diesen aber 
sehr nicdrig, da die sich frilhzeitig verwandelnden Larven meist 
keincr groBen Warme und Helligkeit ausgesetzt gewesen waren und 
auch in bedeckten Behaltern die Metamorphose rechtzeitig eintritt. 
Beim Feuersalamander findet MARX eine hohe Metamorphosebereit
schaft bei frilh abgesetzten Jungen. Ein Vorvcrsuch deutete auf 
betrachtlichc Hemmung der Verwandlung durch AbschluB des ultra
violetten Lichts. Die Metamorphose von Kaulquappen (ABDER
HALDEN und HARTMANN) wird durch ultraviolettes Licht beschleunigt. 
DRIESCH meint, daB kurzwclliges Licht mit Ausnahme der ersten 
Embryonalstadien allgemein die tierische Entwicklung beschleunige. 

2. Nahrungsaufnahme. 
Die Temperatur und wohl auch die Lichtverhaltnisse beeinflussen 

Stoffwechsellage und Fref31ust. In der Nahrungsaufnahme sieht aber 
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POWERS das fur die Metamorphose von Larven der Ostrasse aus
schlaggebende Moment. Diejenigen, die maBig und regelmaBig fressen, 
bleiben am langsten larval. Die Qualitat des Futters solI neben seiner 
Menge kaum eine Rolle spielen. Von Pflanzen wurde nur Lemna 
minor genommen; ausschliei31ich damit genahrte Tiere blieben klein 
und larval. [Auch von A. BRUNK mit Algen genahrte Alytes (BREHMS 
Tierleben), wie von EMMET und ALLEN ausschliei31ich mit Spirogyra 
geflitterte Froschlarven konnen sich nicht entwickeln.] Die Ursache 
sieht SWINGLE (1923) in der Jodarmut von Spirogyra. Von TORNIER 
wurde (nach HART 1918) vermutet, daB pflanzliche Nahrung uberhaupt 
fur Kaulquappen unzureichend sei; Verf. hat aber einige mit Algen 
und angefaulten Landpflanzen geflitterte Kaulquappen aufgezogen. 
Fleichfutterung verzogert nach SPAUL (1923) die Metamorphose von 
Kaulquappen, wirkt nach KRiZENECKY und PODHRADSKY unberechen
bar. Regenwurmer und Rindfleisch sollen die Metamorphose von 
A. tig. stimulieren. Indessen werden daruber keine genauen Versuche 
angefuhrt, etwa ein Vergleich von knapp mit Rindfleisch und reichlich 
mit Kerbtieren gefutterten Larven. 

Das einfachste Mittel, die Verwandlung von A. tig. kunstlich 
herbeizufuhren, war die Entziehung des Futters. (Anuren ahnlich, 
BARFURTH, R. esculenta und fusca, nach RUZICXA.) RUZICKA zeigt, 
daB der Stoffwechsel hungernder Tr. crist. e rho h t und die Zahl der 
Hautungen verdoppelt ist. Schon die unverhornte, larvale Haut 
wird haufig erneut. Ahnlich WILDER. Aquarientiere, die POWERS 
in1 Sommer I Tag nicht futterte, verwandelten sich. Verschiedene 
Bedingungen, die Verweigerung des Futters zur Folge haben, wie 
AbschluB von der Wasseroberflache, oft auch Einsetzen in seichtes 
Wasser (MORGAN und SONDHEIM mussen sogar zum Landaufenthalt 
gezwungene verwandelte Tritonen kunstlich futtern) und regel
maBig eine ubermaBige Futterung losen Metamorphose aus. Starke 
Schenkel und uppige Kiemen ruhren von reichlicher Ernahrung her 
und sind daher oft Vorboten der Verwandlung. 

Wachstum. J e nach der N ahrungsaufnahme und der Dauer der 
Larvenzeit haben frisch verwandelte Molche eine verschiedene GroBe. 
Die kleinsten von POWERS gem essen en Exemplare waren ro cm lang 
und wogen 3 g. UHLENHUTH halt sich an die "Korperlange" von 
der Schnauze bis zum Hinterende des Kloakenspalts, da der Sch,yanz 
in Lange (und Form) starker variiere als Kopf und Rumpf. Als 
Durchschnitt gibt er 65 mm an. - In kuhler Umgebung entstehen 
besonders groBe Molche, denn das Wachstum wird zwar verlangsamt, 
aber nicht im selben Grad wie die Entwicklung. Temperatur
erniedrigung urn roO (UHLENHUTH 1920b) kann ohne merkbare 
Wachstumshemmung ertragen werden. Noch groBer werden neo
tene Tiere: Stucke, die den ersten Winter im Wasser verbracht 
haben, sind 20 cm lang, ein Tier, das jahrelang neoten geblieben war, 



Bedingungen fiir die Metamorphose des Axolotls. 269 

wurde nach seiner Verwandlung mit 33 em Lange und 36 g Gewicht 
zum groDten von POWERS' Molchen (gehorte aber moglicherweise der 
Westrasse an). An Land ist das Wachs tum sehr gering und nur im 
Wasser nach der Fortpflanzung wird wieder viel gefressen. 

UHLENHUTH (192ob) sucht nach einer mathematischen Beziehung 
zwischen den Geschwindigkeiten von Entwicklung und Wachstum. 
Unter gegebenen Umstanden soli das Produkt aus der Wachstums
rate R, ausgedruckt in Tagesmillimetern (Alter bei der Metamorphose 
dividiert durch die Lange) und dem Alter bei der Metamorphose A 
konstant sein; R X A = k. Unterernahrung und kuhle Umgebung 
hemmen beide das Wachs tum, R wird klein. Aber die Larvenzeit A 
wird in kalter Umgebung verhaltnismaDig noch mehr ausgedehnt und 
k wird groD, durch Unterernahrung wird die Larvenzeit dagegen 
abgekurzt und k wird klein. 

POWERS' Ansicht, daD das Temperament einer Larve auf ihre 
individuelle Metamorphoseneigung schlieDen lasse, bekommt fur uns 
heute nach der Entdeckung der Rolle von Hormonen eine besondere 
Bedeutung. Lebhafte Exemplare verwandeln sich fruh und trage 
spat. Manche wilden Larven gewohnen sich in der Gefangenschaft 
schwer ein, und bei solchen unruhigen Tieren lost die Gefangenschaft 
Metamorphose aus. Auch niedriger Wasserstand hat je nach dem 
Benehmen der einzelnen Tiere entgegengesetzte Folgen. Die meisten 
Tiere verfallen in Tragheit und machen, soweit sie noch fressen, eine 
normale oder verlangerte Larvenzeit durch. 3 Stuck bleiben lebhaft 
und verwandeln sich fruh. 

1m Gegensatz zu SCHUFELDT faDt POWERS seine Erfahrungen dahin 
zusammen, daD auDere Umstande wohl die Metamorphose auslosen 
oder ihr Tempo beeinflussen konnen, die Umwandlung aber, wenn 
sic erst begonnen habe, unaufhaltsam fortschreite. 

3. Luftatmung. 
Da M. v. CHAUVIN durch den Zwang zur Luftatmung die Meta

morphose des mexikanischen Axolotls herbeifuhren konnte und 
A. tig. und mavortium sich nach R.W. SCHUFELDT ebenfalls verwandeln, 
wenn die Sumpfe im Nordwesten von Neumexiko eintrocknen, hat 
POWERS auch bei der von ihm untersuchten Rasse nach Beziehungen 
zwischen Atmung und Verwandlung gesucht. Hier liegen die Ver
haltnisse aber anders. Die Lungenatmung kommt fruh in Gang 
und ist schon fur junge Larven lebenswichtig. Erst 2 em lange Larven 
sterben, wenn ihnen etwa durch ein Drahtgitter der Zutritt zum 
vVasserspiegel versperrt wird. Ebenso bleiben ausgewahlte altere 
Larven mit besonders uppigen Kiemen allein in einem groDen Aquarium 
mit frischem Wasser unter Wasser hochstens 24 Stunden, manchmal 
aber nur wenige Stunden am Leben. Dafur konnen die Tiere, wenn 
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nur der Zugang zur Oberflache frei ist, in Wasser fortkommen, 1U 

dem Elritzen innerhalb weniger Minuten ersticken, und gedeihen III 

schmutzigen, sauerstoffarmen Viehtranken. 
Die Haufigkeit des Luftschnappens wechselt sehr. Bei niedriger 

Temperatur steigen die Larven seltener auf. Mit dem Herannahen 
der Metamorphose werden die Abstande nicht klirzer. POWERS fand 
junge Larven, die oft zur Oberflache aufstiegen und alte Larven 
mit prachtigen Kiemen, die ein tiefes Bassin bevolkerten, wurden 
plOtzlich gemeinsam von diesem Bediirfnis ergriffen, bis es nach 
einigen Tagen ohne ersichtlichen Grund wieder erlosch. 

Die Fundorte von in Umwandlung begriffenen Tieren sprechen 
gegen eine allmahliche Ubersiedlung yom Wasser aufs Trockne. 
Schon im Friihsommer waren sie in 4-6 FuG tiefem Wasser haufig, 
an seichten Stellen nahe dem Ufer aber selten. I Tier mit Flossen 
und Kiemen befand sich an Land. 

Larven in einem Bassin verbargen sich tags in einer Spalte unter 
der Ufereinfassung und hielten an dieser Gewohnheit auch fest, als 
das Wasser soweit gefallen war, dai3 es den Spalt nicht mehr erreichte. 
Von einer "Anpassung an das Luftleben" war aber wenig zu merken. 
Kiemen und Flossen litten allerdings, schwanden aber nicht wie bei 
der Metamorphose von der Basis aus, sondern wurden an der Spitze 
welk. Doch wurden die Flossen auch schlaff und hingen nach der 
Seite iiber wie bei mexikanischen Axolotln, die sich verwandeln 
wollen. Die meisten Tiere gingen ein. POWERS nahm die letzten in 
Pflege, vermochte aber nur I oder 2 zu retten, und diese nahmen 
schliei31ich Landform an. 

Die Exstirpation der Kiemen e-iner Seite wird leicht ertragen 
und die Kiemen nur langsam und unvollkommen ersetzt, die Meta
morphose wird aber durch diesen Eingriff nicht gefordert. Das einzig 
positive Ergebnis bestand in einer ahnlich wie bei der Verwandlung 
neotener Rassen verzogerten Kiemenreduktion bei Larven in fliei3en
dem Wasser, die bis zur Metamorphose den Abschlui3 von der Ober
flache au shalt en konnten oder in stehendem Wasser hin und wieder 
Zutritt zur Oberflache erhielten. In der Zwischenzeit verharrten sie 
regungslos am Grund. - An von der Oberflache abgesperrten Larven 
des Feuersalamanders bemerkte v. CHAUVIN erst im Beginn der Meta
morphose Erstickungserscheinungen. In kiihlem (HUXLEY und 
HOGBEN, DOMS: in Warme!), luftreichem Wasser werden die Kiemen 
mehr als doppelt so lang wie bei im Freien gefangenen Larven. In 
02-Atmosphare (DRASTISCH) kiimmerliche Kiemen mit zweischichtigem 
Epithel, stielrunder Schwanz. In Stickstotf enorme Kiemenentwick
lung, ihr Epithel einschichtig und sehr dunn, Erythrozyten oval. 
Kiemenepithel wie Erythrozyten kleinkernig. Futter schlecht aus
geniitzt und auf Schilddriisenzufuhr ungewohnlich geringe ErhOhung 
des Stoffwechsels. 
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4. Varia tionen. 
POWERS halt den Korper alter Larven fur plastisch und die zahl

reichen Typen, die sich ahnlich auch bei mexikanischen Axolotln 
finden, fUr funktionell bedingt. Er unterscheidet zunachst eine trage, 
plumpe Mast und Bodenform mit flachgedruckten Beinen und starken 
Schwimmhauten und schlanke muskulose, freischwimmende Larven, 
die maBig und regclmaBig fressen. Die Schwimmform besitzt einen 
langen, hohen und spitzigen Schwanz; Flossen nicht besonders breit. 
Beine zylindrisch, hangen in Ruhe oder Narkose untatig herab und 
werden bei raschem Schwimmen an den Leib gepreBt. Zehen lang und 
spitz, ohne seitlichen Flossensaum. Auch die Beine einer nachtraglich 
zur schwimmenden Lebensweise ubergegangenen Larve werden auBer
ordentlich schwach und klein. Es kommt aber nicht zu einer Ein
schmelzung von GliedmaBen, wie sie unter besonderen Umstanden 
von KLATT beobachtet wurde. Die typischen schwimmenden Larven 
verwandeln sich spat und werden meist zu Mannchen. Bodenform 
entwickclt sich meist weiblich. Gelenke der Beine beim Kriechen 
und in Ruhe gebeugt. Starke Schwimmhaut. Zwischenform behalt 
Gangart von Larven im ersten Sommer bei, die abgespreizten Beine 
beruhren den Grund nur mit den Zehen. - Bei einer Salamander
larve mit uberzahligem Becken der Verf. blieben dagegen die nach 
oben gerichteten und also gebrauchsunfahigen Beine des Parasiten 
erst nach der Verwandlung an GroBe zuruck. 

Kopfvarianten auf den FreBakt zuruckgefuhrt. Wenn Daphnien 
reichlich und Ernahrung leicht, hohe Kopfe mit schmal em Maulspalt. 
1m Dunkeln und bei Mangel an Daphnien schnellen die Larven aufs 
geradewohl mit aufgerissenem Maul vorwarts und bekommen da
durch ein weites Maul und niedrigen, breiten Kopf. Hunger fUhrt 
ebenfalls zu breitem Maul und erweitert die Nasenlocher trichter
formig. 

Groteske Formen mit ubergroBem Kopf, weitem, enorm stark 
bezahntem Maul, magerem Rumpf und unterentwickeltem Hirn leben 
kannibalisch. Manche Stucke verweigern jede andere Nahrung. Diese 
Larven wachsen rasch, sind empfindlich gegen Temperaturwechsel und 
Infektionen. Unter ihnen nur ein weibliches Exemplar; Mannchen 
jedoch auch unter normalen Larven in der Uberzahl. Meist neoten. 
Verwandlung langsam und Kiemen spat reduziert. Westrasse? Gewohn
liche Larven lassen sich selten durch Hunger an kannibalische Er
nahrung gewohnen, entwickeln sich dann in ahnlicher Richtung, bis 
sie groB genug sind (18 cm), urn ihre Altersgenossen muhelQszu tiber
waltigen. - In letzter Linie solI auch in dies en Fallen die Reaktions
weise des Nervensystems der jungen Larve uber Lebensweise und 
kunftige Gestalt entscheiden. Umstimmung schwer, aber moglich; 
selbst altere Tiere andern noch ihren Typus. 
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Durch die Metamorphose werden die individuellen Unterschiede 
grof3enteils ausgeglichen. Die geringfUgigen Varianten der Molche 
teils von der Larvenform, teils yom Ablauf der Metamorphose ab
geleitet. Neue Ziige treten an Land kaum auf. Nervensystem beson
ders konservativ: 3jahrige Tiere gehen wie Larven mit gespreizten 
Beinen, verwandelte "Kannibalen" behalten ihr trages und heftiges 
Wesen bei. 1m allgemeinen wird die individuelle Eigenart urn so mehr 
verwischt, je langsamer die Metamorphose ablauft, und die einzelnen 
Organe werden in derselben Reihenfolge angegriffen, in der sie schon 
bei Larven je nach der Ernahrung hypertrophieren oder ein
geschmolzen werden. Die Schwimmhaut, die sich in Hunger und 
Metamorphose als recht widerstandsfahig erweist, bleibt manchmal 
noch bei grabenden Molchen erhalten. 

Eine auf3ergewohnlich verzogerte wie beschleunigte Metamorphose 
konnen sowohl zu einer Entwicklungshemmung [UHLENHUTH (I9I8f): 
in Kalte oder bei 300 Zungenbildung unterdriickt, larval angeordnete 
Gaumenzahne 1 wie zu einer iiber das gewohnliche Maf3 hinausgehen
den Entwicklung fiihren (POWERS: durch Hunger zur Verwandlung 
gezwungene wuchsige Sommerlarven bekommen stielrunde Schwanze 
wie Marmorsalamander, alte Larven, die sich zogernd, scheinbar gegen 
grof3e innere Widerstande im Herbst verwandeln konnten, vor
springende Unterkiefer). 

Beim Molch ist der Schwanz noch am variabelsten. Bei wild 
gefangenen Exemplaren kaum seitlich komprimiert, wird er bei 
jahrelang dem Wasser ferngehaltenen ~ ~ vollig zylindrisch. Die bei 
wasserlebenden Molchen beobachtete Schwanzhypertrophie laf3t sich 
auch durch Mast kriechender und grof3tenteils auf dem Trocknen 
lebender Molche erzielen. Ihre Form (66 lange spitze, ~ ~ hohe 
fleischige Schwanze) ist geschlechtsbedingt, und fur gute Auspragung 
der sekundaren Geschlechtsmerkmale ist reichliche Ernahrung Vor
aussetzung. 

b) Ambystoma tigrinum (Westrasse). Schwache Neotenie. 
Die Tiere bleiben in ihrer Heimat (SWINGLE) "betrachtliche Zeit" 

larval und werden zu Experimenten uber die kunstliche Auslosung 
der Metamorphose beniitzt. "Koloradoaxolotl" reagieren aber viel 
leichter als die mexikanische Form. SMITH und SMITH (I923): "As 
is well known, the axolotl in its native habitat may retain its larval 
condition for long periods, even becoming sexually mature. \Vhen 
treated with thyroid, when placed in unfavorable conditions or 
when transported to a lower and warmer region it rather promptly 
metamorphoses." B.W. SCHUFELDT hat die Verwandlung von A. ma
vortium und tig. im Nordwesten von Neumexiko beobachtet (nach 
BABAK 1913e1) und sieht in der Erwarmung, dem Eintrocknen des 

1 Science (N.Y.) 6, 263 (1885). 
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Wassers und dem Uberangebot an Futtertieren, die sich in den aus· 
trocknenden Sumpfen zusammendrangen, beschleunigende Faktoren. 
Wiederfullung der Gewasser solI dagegen halbverwandelten Tieren 
die Ruckkehr zur aquatischen Form ermoglichen. 

10-35 em lange Larven, die SWINGLE (I922a) aus Neumexiko 
bezogen hatte, verwandelten sich in der Zeit zwischen Ende Mai und 
September und unter mehreren Dutzend Tieren blieb ein einziges 
neoten. SWINGLE stellt die Tatsache fest, daB das auslOsende Moment 
in dies em Fall die Uberfahrt nach New-Haven ist. Alter und GroBe 
der Tiere sind nicht von Bedeutung. Auf die Erorterung des Um
standes, der beim Transport wirksam wird, Hunger oder eine Besonder
heiten des Milieus, laBt er sich nicht ein, wendet sich aber gegen die 
Meinung, daB hohe Lage und Kalte einer Gegend die neotenen Rassen 
hervorbringe. Neumexiko habe ein mildes Klima und der mexi
kanische Axolotl werde in Deutschland seit vielen Generationen 
neoten weitergezuchtet. - Merkwurdigerweise beziehe Nordamerika 
seine Aquarientiere nicht aus Mexiko, sondern aus Europa. 

Zur Frage der Erblichkeit der Neotenie liegt wenig Material vor. 
Von neotenen Tr. taen. (nur das ~ neoten?) erhalten BOETTGER und 
SCHWARZ ~achkommen, die sich verwandeln; M. v. SWINDEREN 1, 
von MORGAN und SONDHEIM angefuhrt) von einem neotenen ~ und 
eIllem normalen (J 30 Junge, von dencn die Halfte neoten bleibt. 

c) Ambystoma mexicanum. Ausgepragte Neotenie. 
Mexikanische Axolotl sollen sich nach BREHMS Tierleben in ihrer Heimat 

zweimal im J ahr fortpflanzen, in Gefangenschaft aber keine bestimmte 
Laichzeit mehr einhalten. Nach Mitteilungen, die ich der Freundlichkeit von 
Herrn D. BODENSTEIN verdanke, lal3t sich die Fortpflanzung jederzeit, im 
Frtihjahr aber vielleicht besonders leicht, durch Abktihlung des Wassers 
erzwingen. Land- und Wassertiere v. CHAUVINS aus, wenn man ihre Ver
suchsserien numeriert, der VI., Ende April geschlechtsreif. Landtiere kleiner 
und geschlechtlich aktiver als Wassertiere. - DUMERILS Axolotl im Jardin 
des plantes fUhrten im Februar und 6 Wochen spater wieder Paarungs
spiele aus und setzten I Tag spater die Eier abo Bei einem Paar kraftiger 
Axolotl findet Verf. im Marz und April II Tage nach dem Ablaichen wieder 
zwei Spermatophoren und nach weiteren IS Tagen wieder Laich. DUMERILS 
Larven schliipften nach 28-30 Tagen, die von Verf. bei 13-14 0 aufgezogene 
Brut entwickelte sich fast eben so langsam. BODENSTEIN findet bei Tempe
raturen urn IS,S und 24° schon nach 18 und II Tagen Larven aul3erhalb 
der Eihiillen. (WILDER: Eurycea, Entwicklungsstufe der frisch geschliipften 
Larven nicht einheitlich. Beunruhigte Embryonen sprengen die Eihiillen friih.) 

Die frcilebenden Axolotl (H. GAD OW 19032, nach SWINGLE) gel ten 
in Mexiko als neoten. SWINGLE (I9ISb) hebt hervor, daB in der 
Umgegend des Sees Xochimilko in der Nahe der Stadt Mexiko, der 
viele Axolotl beherbergt, noch nie ein verwandeltes Tier gefunden 

1 Tijdschr. nederl. dierkd. Ver. 19. (I925). 
2 Through southern Mexiko; bei Ch. Scribnes a. sons N.Y. (1908). 
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worden sei und erwagt, ob eine besondere Jodarmut dieses Sees zur 
Neotenie gefuhrt haben konne. Dagegen vermuten WINTREBERT 
(1907) und BARAK (19 I 3 e), daB sich die N eotenie erst in der Gefangen
schaft herausgebildet habe. Aus dem Namen Ascholotl, auf Deutsch 
Wasserzwilling, und Malereien von Metamorphosestadien von Froschen 
auf TongefaBen schlieBt KRUMBIEGEL, daB die alten Mexikancr auch 
mit der Metamorphose des Axolotls vertraut gewesen seien. Unter 
gefangenen Axolotln ist die freiwillige Verwandlung auBerordentlich 
selten. JENSEN (nach SWINGLE 1922b) erlebte einen Fall. DUMERIL 
beobachtete die Metamorphose zum erstenmal. Bei seinen spateren 
Fallen bleibt aber zweifelhaft, ob die Verwandlung durch innere 
Ursachen eingetreten war, oder weil er einen Teil der Kiemen und 
Kiemenregenerate s-6mal abgeschnitten hatte. Unter Tausenden 
von Tieren, die BABAK im Lauf von 10 Jahren gezogen hat und in 
ZAWADOWSKYS groBer Zucht (1927a) verwandelte sich keine Larve, 
und beide Autoren halt en den europaischen Stamm daher fur voll
kommen neoten. 

1875-1876 gelang es M. v. CHAUVIN erstmalig, die Metamor
phose des mexikanischen Axolotls beliebig herbeizufuhren, indem sie 
den Larven allmahlich das Wasser entzog und sie so zur Luftatmung 
zwang. 6-8 Monate alte Tiere neigen am meisten zur Verwandlung. 
Die Metamorphose alter Tiere geht im Fruhjahr und Sommer (v. CHAU
VINS Versuch III, 26 Monate alte Tiere verwandeln sich nach 13mona
tigem Landaufenthalt bei warm em Wetter mit 12 Hautungen, I halb
verwandeltes Tier aus Versuch VI, das fast IS Monate lang bei 12 

bis 14° tagsuber an Land gelebt hatte, innerhalb 46 Tagen mit 12 Hau
tung en) rascher vonstatten als im Winter. Urn ihre Tiere fUr die 
bevorstehenden Strapazen zu kraftigen, erhoht v. CHAUVIN vor jeder 
Veranderung die Temperatur auf 17-23° und vermehrt so die FreB
lust. Diesen Umstand hat POWERS kritisiert. Von seinen Erfahrungen 
am nordamerikanischen Axolotl ausgehend, meint er, daB die erzwun
gene Luftatmung nur indirekt, infolge des sie begleitenden Hunger
zustandes wirksam gewesen sei. WINTREBERT und BOULANGER haben 
aber bei an Land lebenden Axolotln Erfolg, wahrend (WINTREBERT 
1907) plotzliche Futterentziehung unwirksam ist. Auch einleitende 
Temperaturerhohung ist unwesentlich, erleichtert aber wahrscheinlich 
die vor- und rucklaufige Verwandlung. Bei fastenden Axolotln 
kommt es nach ZAWADOWSKY und PERELMUTER (1927 a), ZAWA
DOWSKY und LIPTSCHINA (1928b) nur bis zu leichtem Exophthalmos 
und geringer Flossenreduktion. NOBLE (1924) bringt zwarverschiedene 
andere Urodelen durch Hunger nicht dazu, die Kiemen vollstandig 
zu reduzieren, Necturus tut es aber, wenn auch sehr langsam. WIN
TREBERT (1907) halt mittleren Feuchtigkeitsgehalt der Luft (halb
bedecktes Aquarium) fur besonders forderlich. Seine Axolotl gingen 
gem schon im aquatischen Zustand an Land, besonders, wenn ihnen 
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ein dunkler Unterschlupf geboten wurde. In feuchtigkeitsgesattigter 
Luft fuhlen sic sich vollig wohl, die Entwicklung fuhre aber nicht 
we iter als bis zu einem maBigen Schwund der Kiemen und Flossen, 
der sich bei neuerlichem Aufenthalt im Wasser noch nach 2 Jahren 
wieder ausgleichen konne. Unter allzu trockener Luft leiden Tiere 
mit unverhornter Haut dagegen so sehr, daB sie sich gleichfalls nicht 
weiterentwickeln. 

HOG BEN kann mexikanische Axolotl nicht durch erzwungene 
Luftatmung in die Ambystoma-Form uberfuhren und UHLENHUTH 
schreibt (192I a), beim Koloradoaxolotl sei es oft schwer, beim mexi
kanischen oft uberhaupt nicht moglich, auf diesem Weg ans Ziel zu 
kommen. Mexikanische Axolotl (v. CHAUVIN: 61/ 2-71/2 Monate alte, 
I4-I6 cm lange Larven des IV. Versuches in kuhlem, gut durch
luftetem Aquarium) entwickeln sich unter gunstigen Umstanden 
nach der aquatischen Richtung; groB, lange Kiemen, wenig Lungen
atmung. "Das Erlernen der Luftatmung" ist deshalb die Vorbedin
gung fur die Verwandlung und gibt oft, aber doch nicht immer, 
auch den AnstoB zur weiteren Umformung. 

Axolotl jenseits des Metamorphosealters reagieren auf die Sauer
stoffverhaltnisse namlich entgegengesetzt wie (vgl. S. 270) larvale 
Urodelen: in engen Glasern gehaltene Tiere, die haufig an der Ober
flache Luft aufnehmen mussen, haben schwache Kiemen und hohe 
Metamorphosebereitschaft (4-6 Monate alte Larven aus Versuch I 
nach I2-I4, I schwacheres Tier nach 24 Tagen verwandelt, 24 in 
groBen, mit kuhlem, luftreichem Wasser gespeisten Aquarien auf
gezogene Tiere des IV. Versuches dagegen in seichtem Wasser unruhig, 
schlagen urn sich und verletzen sich die Flossen, gehen dann schlief31ich 
freiwillig an Land und mussen zur Futterung taglich I Stunde in 
Wasser gesetzt werden. Ihre Kiemen bleiben noch wochenlang groBer 
als bei den Larven des I.Versuches wah rend der aquatischen Zeit und 
die Verwandlung dauert 48-277 Tage). Ein 2 Jahre und 10 Monate 
altes, vollig zum Axolotl ruckverwandeltes Tier (Versuch V), das 
tagsuber in gekochtes Wasser kommt, schnappt heftig nach Luft 
und geht nach I I Tagen zum zweitenmal aufs Trockne. Die weitere 
Entwicklung schreitet im nachsten halben Jahr aber nur sehr langsam 
vor, urn sich dann plotzlieh rasch zu beenden (innerhalb 6 Tagen 
Kiemenstummel undhelle Flecken). Zwei von BOULANGER in sauerstoff
armem (mit gekochtem Wasser versetztem fauligem) Wasser ge
haltene, etwa 6-8 Monate alte Axolotl steigen dagegen nicht beson· 
ders oft zur Oberflache und gehen nach I9 und 22 Wochen ein. 

Den Ablauf der auBeren Veranderungen zeigen BOULANGERS 
UmriBzeichnungen (Abb. 3) besser als viele Worte. Stadium I stellt 
das vollig larvale, 1O,5-I3,8 ern lange junge Tier, Stadium VIII 
den jungen Molch 2 Wochen nach dem Verlassen des Wassers dar. 
Beim Ubergang von Stadium III zu IV, 8-I2 Wochen nach Versuehs-

I8* 
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beginn, muD die I. Hautung stattgefunden haben (von BOULANGER 
nicht vermerkt). Auf Stadium IV hat der Kopf sich verktirzt und 

II 

III 

IV 

Abb. 3. Obergangsstadien bei der Metamorphose halbjiihriger 

eine Schwellung tiber den Augen ktindigt die Bildung des Oberlids 
an. 7-8 Tage spater Stadium V, Exophthalmos, Oberlid fertig und 
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Unterlid im Werden. Nach weiteren 7-9 Tagen, auf Stadium VI, be
sitzen die Tiere beiderlei Lider, heben den Kopf aus dem Wasser und 

v 

VI 

VII 

o 0 • o 0 0 0 0 

A. mexicanum. Natiirliche GroBe. (Nach BOULANGER 1913.) 

gehen, wenn ihnen dazu Gelegenhcit geboten wird, aufs Trockne. N ach 
2 weiteren Wochen kommt die Umwandlung dann zum AbschluB. 
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(Zwischen Stadium I und II liegen 2-3, zwischen Stadium II und III 
10-20, zwischen VI und VII I Woche.) Mit Ausnahme der letzten 
Stadien hatten die Tiere zweimal wochentlich gefressen. - v. CHAUVIN 
gibt fur ihre ersten Versuche, zu denen sie ebenfalls halbjahrige Larven 
verwandte, eine viel kurzere Dauer der Umwandlung an. Ihre Tiere 
machten dabei 7-12 Hautungen durch. Die Fleckenzeichnung 
stellte sich bei BOULANGERS Ambystomen als letzte Veranderung, 
bei v. CHAUVINS Tieren schon einige Tage vor Vollendung der Meta
morphose ein. V gl. U HLENHUTH (1918 f), S. 258: Erscheinen der Flecken
zeichnung bei sich rasch und langsam entwickelnden Exemplaren der 
Ostrasse. v. CHAUVIN bemerkt sogar bei wasserlebenden, nicht in 
Versuch genommenen halbjahrigen Larven vorubergehend helle 
Flecken. Auf dies em Alter machen die Tiere also ein kritisches 
Stadium durch, wenn die Entwicklungsimpulse auch meist zu schwach 
sind, um sich durchzusetzen. Besonders deutlich war die Zeichnung 
bei den Nachkommen von verwandelten Ambystomen (Versuch VII), 
die haufig nach Luft schnapp ten. Ais einjahrige Tiere benutzten 
einige auch sofort die Moglichkeit zum Verlassen des Wassers, aIle 
20 hauteten sich nach wenigen Tagen und wandelten sich im Lauf 
von 10-23 Tagen um. 

Frl. v. CHAUVIN glaubt, das Leben der Eltern in Luft oder Wasser 
bringe bei den Nachkommen die Neigung hervor, im selben Medium 
zu leben. Ahnlich BABAK (1913 e): in einer die Neotenie begunstigen
den Umgebung "vergessen die Molche im Lauf der Generationen 
sich zu verwandeln". "Es ist wahrscheinlich, daD auch noch cine 
andere von den, soviel ich weiD, vier bisher nach Europa importierten 
Arten die Metamorphose aufgegeben hatte." Und KAMMERER will 
bei Salamandern und Geburtshelferkroten ebenfalls eine Nachwirkung 
der elterlichen Lebensweise (Brutpflege) feststellen. - Bei Warm
blutern (SAINTON und SIMONNET): Federdepigmentierung bei den 
Nachkommen hyperthyreoidisierter Huhner. 

Merkwurdig ist der langsame Ablauf und die abnorme Reihen
folge der Veranderungen bei Larven, die (5 von 7 Versuchen) vorher 
noch nicht an Luftatmung gewohnt waren. Luftatmung kommt 
ziemlich rasch (Versuch III in 12 Tagen) in Gang und einige Zeit 
spater gehen die Tiere mit langen Flossen und Kiemen schon an 
Land. Danach schreitet die Entwicklung dann oft monate- oder jahre
lang auDerordentlich langsam weiter oder scheint stillzustehen. (Bei 
einem Tier in Versuch II 18 Wochen, bei 3 Tieren in Versuch I II 
13 Monate.) Derartige Tiere sind spater Semiambystoma genannt 
worden. Ein taglicher Aufenthalt im Wasser tragt dazu bei, 
diesen seltsamen Zustand bestandig zu machen. Die Flossen werden 
schlaff und ihr Vorderende weicht zuruck. Die Schwanzflosse 
kann lang breit bleiben. Das 21/2jahrige Semiambystoma aus Ver
such V hat nach 15 monatigem Landaufenthalt einen um die Halfte 
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verschmalerten Schwanz. Flossenkamm schmal, hangt schlaff zur Seite 
und zieht nur uber 1/3 des Ruckens; larvaler Kopf mit flachliegenden 
Augen und larvale Haut; Kiemenaste kurz, auf dem Trocknen an 
den Korper gepreilt, tragen an der geschutzten Innenseite einige 
Fransen. In seichtes Wasser eingesetzt, ist dieses Tier wahrend der 
ersten 10 Tage unruhig, blail (Melanophoren ballen sich nach Adre
nalinausschuttung), friilt kaum und vermag sich nur kriechend fort
zubewegen. Ebenso ungeeignet sind die Semiambystomen fur den 
Landaufenthalt, denn ihre schlupfrige Haut halt Fremdkorper fest 
und trocknet leicht aus. POWERS und v. CHAUVIN such en derartige 
Tiere daher durch Bursten und Besprengen zu schutzen. Trotzdem 
gehen manche Stucke ein. Die Semiambystomen mussen zum Teil 
im Wasser gcfuttert werden und pflanzen sich, so lange sie auf diesem 
Ubergangszustand verharren, nicht fort. (In Versuch VI vier bei 
12-14° und nachts im Wasser gehaltene Tiere mit 3 Jahren 81/ 2 Mo
naten noch unfruchtbar.) 

Wie langsam die Entwicklung noch nach der Hautung vorschreiten 
kann, zeigt die Umwandlung eines der oben erwahnten vier Semiamby
stomen aus Versuch VI: am 8. I. zu ununterbrochenem Landleben 
gezwungen. 20. I. erste Hautung, Flossen und Kiemen erhalten, 
Haut dunkel und glanzend. Wieder Wasser geboten, in dem sich das 
Tier auch jede Nacht uber aufhalt, angewohnte oder angeborene 
Neigung? Vgl. POWERs'Tiere in Erdspalt. Ende Marz noch dunkle, 
glanzende Haut. Ab 25.4. begibt das Tier sich nur noch vor den 
Hautungen ins Wasser. Anfang Mai Exophthalmos, Lidbildung, 
Hornspitzen an den Zehen, Kopfform larval, Kiemenstiimpfe, Schwanz 
noch schmalen Flossensaum. Mitte Juli Ambystoma-Haut mit matten 
weiilen Flecken, noch kurze Kiemenstummel. Bis zum Schluil der 
Kiemenspalten Mitte August 64mal gehautet. - Ein Tier WINTRE
BERTS (1908a, b) fuhlt sich nach 51/2monatigem Landaufenthalt im 
Wasser sofort wieder wohl, friilt und schnappt selten nach Luft, 
nimmt aber im allgemeinen Molchform an, verliert Flossen und 
Schwimmhaute und macht fetzige Hautungen durch. Die hintere 
Halfte der Vomerzahne fehlt noch beim Tod nach 8 weiteren Monaten, 
Zunge vorhanden, aber Zungenbeinapparat fast larval. Kiemen 
werden zuerst sehr uppig, gehen spater verloren; beim Tod Kiemen
spalten im oberen Teil noch offen, von den kleinen Opercula bedeckt. 
Hoden groil und Kloake dick. 

Ein Ruckschlag zur neotenen Form verlauft rascher. Bei dem 
erwahnten Semiambystoma aus Versuch V roten sich die Kiemen im 
Wasser am 2. Tag, und am 6. Tag sprossen neue Faden und die Flossen 
richten sich wieder auf. Am 30. Tag ist die Ruckverwandlung voll
kommen, das Tier munter und kraftig und seine Kiemen langer als 
die mancher von jeher im Wasser lebender Axolotl. Zwei 3 Jahre und 
81/ 2 Monate alte Semiambystomen aus Versuch VI, die noch an das 
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Wasserleben gewohnt waren, deren Kiemenaberdoch 2/3ihrerursprting
lichen Lange eingebtiBt haben, fressen und schwimmcn sofort, nach 
etwas tiber I Woche erholen sich Flossen und Kiemen, und die Haut 
hat metallisch glanzende Flecken, aber erst nach 4 Monaten, im Mai, 
ist die Axolotlform vollig erreicht. KorpergroBe und Kiemenlange 
bleiben hinter dem MaB von Altersgenossen zurtick. BOULANGER 
Rtickkehr aus Stadium II (kein stationarer Zustand, daher nicht mit 
den CHAUVINschen Versuchen vergleichbar) innerhalb 8 und IS Tagcn. 
Auch von Stadium III aus Rtickkehr rascher als Metamorphose. 
v. CHAUVIN bemerkt indessen, der Rtickschlag lasse sich schwerer 
auslOsen als die Vorwartsentwicklung und gelinge nur ausnahmsweise 
auch bei anderen Urodelenarten. Die Entwicklung 6-8 Monate 
alter, schon halb verwandelter Axolotl vermag WINTREBERT (1907) 
durch Zurtickbringen ins Wasser nicht mehr aufzuhalten. v. CHAUVIN: 
gehauteten Axolotln; BOULANGER: auf Stadium IV, "critical stage", 
Riiekbildung nieht mehr moglich. 

V. Experimentelle Eingriffe in den Hormonhaushalt. 
a} Zufuhr von Schilddriise. 

1. Verlauf der Metamorphose. 
Einen zusammenfassenden Bericht, namentlich tiber die von ihm 

selbst und die von B. ROMEIS ausgeftihrten Kaulquappenversuche, 
bringt F. GUDERNATSCH (1933). - AuBerhalb des Stamms der Wirbel
tiere vermag die Schilddrtise noch bei Ascidien die Verwandlung 
herbeizufiihren (WEISS, Ciona in Losung), bei Insekten aber nicht. 

BARAK und LAUFBERGER (1913e) fanden die Verftitterung von 
4 Bissen trockener Rinderschilddrtise im Lauf einer Woche an "schon 
etwas erwachsene Ambystoma-Larven" ausreichend, urn die Meta
morphose herbeizuftihren. HART (1917, 1920b) wiederholt ihren 
Versuch "an Hunderten von jungen Axolotln". Bei 2 erwachsenen 
Axolotln HUXLEYs dauerte die Verwandlung 6 Wochen. Nach 
4 Wochcn hatten sie das kritische Stadium hinter sich, I W oche 
spater hatten sie die Kiemenresorption vollendet, aber erst nach einer 
weiteren Woche verlieBen sie das Wasser. Junge Tiere HUXLEY s 
und HOGBENS brauchten 24-32 Tage, erwachsene bis 11/ 2mal so lange. 
Nach HUXLEY und CREW veranlaBt eine Thyreoideamahlzeit mexi
kanische Axolotl, schon nach 10-12 Tagen an Land zu gehen oder 
bleibt vollig wirkungslos. NAGEL verftittert an etwa 60 g schwere 
Axolotl mit der Schlundsonde mit 3tagigen Abstanden 5mal 0,2 bis 
0,4 g Thyreoiddispert (Krause) oder Thyroxin in etwas Wasser. In 
Thyreoidinlosung bemerken B. M. und E. V. ZAWADOWSKY (1926) 
starke individuelle Unterschiede und die Metamorphose dauert 
mindestens 25-40 Tage. 0,1 g Thyroidin pro Liter hatte gute Wir
kung, die Schwelle zur Auslosung der Verwandlung schien bei 0,00000 I g 
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zu liegen [Kaulquappen, ROMEIS, nach H. ZONDEK (I924b) noch durch 
Thyroxin in 5 milliardenfacher Verdilnnung ein wenig beeinfluBt; 
Bujo (ALLEN I932a) durch Thyroxin I: 200000000 nach 18 Tagen 
verwandeltJ. (B. M. ZAWADOWSKY und Mitarbeiter 1927 c) 10 g 
schwere Axolotl verwandcln sich innerhalb 3-4 Wochen nach In
jektion von 0,03-0, I mg Thyroxin in die Leibeshohle, nach Injektion 
der filr die Metamorphose notigen Mindestmenge von 0,01 mg dauert 
die Umwandlung 9 Wochen. Mit artfremden Schilddrilsen oder 
thyroxinspeichernden Geweben implantierte halbjahrige Tiere brau
chen 3-6 Wochen (ZAWADOWSKY und PERELMUTER I927a) und 
erreichen in der 2. oder 3. Woche Phase I (s. unten). Wahrend sich 
freiwillig umwandelnde Axolotl vor oder nach Beginn der Kiemen
reduktion an Land gehen und erst spater in das kritische Stadium 
treten und sich hauten, spielt sich die durch Schilddrilse erzwungene 
Verwandlung im Wasser ab, und der Verlust von Kiemen und Flossen 
fallt in die Endstadien. 

Durchgangsstadien von erwachsenen (2 jahrigen, 19-20 cm langen, 
70-So g schweren) Exemplaren von ZAWADOWSKY und LIPTSCHINA (192Sb) 
beschrieben und abgebildet (Abb. 4). Neotenes Tier: Kiemenfaden im Mittel 
1,0-1,3 cm lang, etwa 6,3 % der Korperlange. Riickenflosse entspringt 
vor dem Schultergiirtel, ihre Lange macht etwa 76 % der Korperlange 
aus. Andeutungen der Metamorphose, wie sie auch infolge ungiinstiger 
Verhaltnisse aller Art [ZAWADOWSKY und Mitarbeiter (I927C), Tyrosin- oder 
Tryptophaninjektion; ZAWADOWSKY und PERELMUTER (I927a), Gifte] ein
treten konnen, stellen sich nach Stagigem Aufenthalt in 1/10 % Thyroxin
losung ein. Undeutlicher Exophthalmos, leicht reduzierte Kiemenblattchen 
und Kiemenstrahlen, Rand der Riickenflosse verdickt. S-IS Tage nach 
Versuchsbeginn I. Phase der Metamorphose erreicht. Deutlicher Exophthalmos. 
Kiemenstrahlen mehr verkiirzt, anfangs noch reich befranst, aber bald 
kiimmerlich. Faden noch 40-50 % der anfanglichen Lange. Flossen dick
randig, verschmalert, manchmal nur noch 100/0 der Anfangshohe; ihr Vorder
ende weicht zuriick. In der 2. Phase, yom IS. bis 26. Tag ab, Exophthalmos 
maximal. Kiemenstrahlen auf die halbe Lange, 3,5-2 % der Korperlange 
reduziert. Blattchen gehen meist verloren. Flossen schmal, Vorderende 
weicht von dicht hinter dem Schultergiirtel bis zur Riickenmitte oder Becken 
zuriick, 73-55 % der Korperlange. Matte Flecken auf Riicken und Seiten. 
Am 34.-39. Tag (gehautet?) 3. Phase: Exophthalmos maximal, Kiemen
strahlen noch 1-2 % der Korperlange. Schwanzflosse beginnt am Becken 
und weicht noch mehr zuriick. Schwanzende spitzt sich zu. Fleckung 
deutlich. Kopf und Rumpf nehmen Ambystoma-Form an. - Nach NAGEL 
verschmalert sich wahrend der Riickbildung des Kiemenapparats die Schadel
basis, der Kopf verkiirzt sich und die Kiefer kommen zur Deckung (Rontgen
aufnahmen). In den Ausnahmefallen, in denen Schnauze den vordern Rand 
des Unterkiefers nicht erreicht, Uberdosierung vermutet. - 4. Phase 
beginnt nach 55-66 Tagen. (Entspricht zusammen mit der 3. Phase den 
+ + + ASIMOFFS. I. und 2. Stufe stimmen in beiden Einteilungen iiberein.) 
Hockerformige Kiemenreste 0,9 % der Korperlange, offene Spalten. Dicke, 
schmale Flossen umsaumen den Schwanz. 5. Phase (ASIMOFF + + + +) : 
Spalten geschlossen, Riickenmitte vertieft. 

Zur Auswertung von Thyroxinpraparaten bieten Axolotl Kaul
quappen gegenilber die Vorteile (JENSEN 1920a), daB sie sich nicht 
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spontan verwandeln, das ganze Jahr verfugbar sind und (ZAWA
DOWSKY und PERELMUTER 1927a) nur auf "zusammengesetzte 
organische Jodverbindungen" reagieren. Zu geringe Gaben rufen 
erst am Ende der 3. oder in der 4. Woche leichten Exophthalmos 
hervor, ohne daB die Verwandlung weitere Fortschritte macht. 
Auch rechtzeitiges Auftreten der 1. Phase wagen die Autoren nicht 
zu werten. Erst einen starken, von Kiemen- und Flossenschwund 

h 

Abb. 4a-f. Obergangsstadien 2jahriger mexikanischer Axolotl in Thyroxinlosung. a Axolotl, b Andeutungen 
(Nach ZAWADOWSKY 

begleiteten Exophthalmos betrachten sic als spezifische, diagnostisch 
vcrwertbare Schilddrusenwirkung. Da sich die 4. Phase weniger regel
maBig einstellt als die fruheren, suchen sie die Versuchstiere nur bis 
zur 2. oder 3. Phase zu fuhren. 6-:8 Monate alte, 7-IO g schwere 
Axolotl am geeignetsten. Wegen der individuellen Schwankungen 
erfordert jede Prufung 4-5 Axolotl. ZAWADOWSKY und PEREL
MUTER halten Implantation fur exakter als Verftitterung. Die zu 
untersuchende Substanz durch einen dorsalen seitlichen Schlitz in 
die LeibeshOhle gesteckt und Wunde durch 1-2 Stiche mit Seide 



Bedingungen fUr die Metamorphose des Axolotls. 283 

geschlossen. Steriles Arbeiten zwar unmoglich, Instrumente aber 
wiederholt in 96%igem Alkohol gewaschen. Fehlerquellen sind das 
AusflieBen von Blut, das nach Seruminjektionen Hormonverlust 
bedeuten kann und Verletzungen der Eingeweide - die Lungen 
treten leicht durch die Wunde aus -, die die Heilung verzogern und 
der Saprolegnia- Infektion den Boden bereiten. 

der Metamorphose, c Beginn der 1., d der 2., e der 3., f der 4. Phase cler Metamorphose. 
und LIPTSCHINA 1928.) 

Die Wirksamkeit implantierten Schilddruscngewcbcs von ver
schiedenen Vogeln und Saugetieren (ZAWADOWSKY und NOWIKOWA 
1928 c) ist dem Gewicht proportional und unabhangig von der Art 
des Spenders. Huhnerdrusen den andern untersuchten Arten un
bedeutend uberlegen. 50 mg Gewebe haben bei 4-8 g schweren 
Larven sichere Metamorphosewirkung. [Stoffwechsel von Mensch und 
Kaninchen (SWINGLE und MARTIN 1927) durch Saugerschilddrusen 
mehr erhoht als durch Schildkroten- undAlligatorgcwebe von gleichem 
] odgehal t.] 
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Nach Implantation artgleicher Schilddrusen Erfolg ungewiD: 
2 Schilddrusen reifer Ambystomen nach 6 und 8 Wochen noch wohl
erhalten unter dem Operculum und im Peritoneum (HOGBEN 1923 a) 
und Wirte vollig neoten. Schilddrusenexstirpierte Koloradoaxolotl 
(SWINGLE 1924) verwandeln sich nicht nach Reimplantation der 
Schild druse oder von 2 Schilddrusen aus vorgeschrittenen Meta
morphosestadien oder der Schilddruse eines eben verwandelten 
Ambystomas, 2-3 larvale Schild drusen dagegen mitunter wirksam. 

UHLENHUTH (1921 b) vergleicht das Verhalten von Kaulquappen 
und Axolotln gegenuber dem Schilddrusenhormon. Kaulquappen 
reagieren urn so rascher und auf urn so geringere Dosen, je alter, 
also naher der freiwilligen Metamorphose sie sind. Axolotl dagegen 
im Alter von 1/2 Jahr oder wenig daruber, in dem der Zwang zum 
Landleben noch am ehesten Erfolg hat, auch fur das Hormon am 
empfindlichsten. Spater steigt die Schwelle wieder. Ebenso ZAWA
DOWSKY und ZAWADOWSKY (1926). Pro roo g Korpergewicht braucht 
JENSEN (I920b) fur 3jahrige, 70 g schwere Tiere doppelt soviel 
Jodothyrin wie fur Ijahrige, 35 g schwere. Wachstum und Ent
wicklung werden entgegengesetzt beeinfluDt. 1m Gegensatz zur for
dernden Thyroxinwirkung ist (KUHN, 1933) die Wachstumshemmung 
bei den jungsten, noch nicht geburtsreifen Salamanderlarven am 
starksten. 

Nicht neotene Arten reagieren rascher als mexikanische Axolotl 
auf das Schilddrusenhormon. In 1/100 % Jodothyrinlosung (also der 
auch von ZAWADOWSKY und ZAWADOWSKY angewandten Konzen
tration) verwandeln sich (UHLENHUTH 1921 b) 30 mm lange, 35 Tage 
alte A. op. nach 7, A. mac., tig. und (1922) 20 cm lange Koloradoaxolotl 
nach 13 Tagen. Die behandelten A. op. waren bei der Verwandlung 
auf die Lange von 24 mm eingeschrumpft, die Kontrollen 60 mm lang 
und 86 Tage alt geworden. In anderen Fallen (GRANT I930a) beginnt 
die Umwandlung von A. op. erst 4-30 Tage nach der Schilddrusen
zufuhr und vollendet sich innerhalb 24 Stunden. 4-5 Tage fruher 
laDt sich an der Lockerung der Haut und andern Zeichen erkennen, 
daD die Hautung bevorsteht. In Fallen plotzlicher Umwandlung 
fallen Atrophie der Schwanzflossen, Hautung und Herausbildung der 
Zeichnung zusammen. Bei langsamer sich umbildenden Exemplaren 
kann die Zeichnung sich schon I-I I Tage vor der Flossenatrophie 
ausbilden und die Hautung bis zu 3 Tage nach der Flossenatrophie 
erfolgen. Durch das Zusammentreten der Pigmentzellen werden in 
den Zwischenraumen die Bildungszellen der azinosen Drusen sichtbar, 
sind aber noch mikroskopisch klein. 

2. Semiambystoma. 
Vor der I. Hautung (ZAWADOWSKY und PERELMUTER I927a; 

vor dem Eintritt der 4. Phase) kann die Metamorphose zum Stillstand 
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kommen oder wieder zum Axolotl zuruckfuhren. NAGEL findet 
bei Tieren, die Ruckenkamm und Kiemenblattchen schon verloren 
haben, noch ununterbrochene Hormonzufuhr aus einem Depot (z. B. 
Darm) im Korper des Tiers oder durch wiederholte Injektionen notig, 
urn den Fortgang der Umwandlung aufrechtzuerhalten. JENSEN 
beschreibt 1921 a die "demi-metamorphose" eines Axolotls, der mit 
3 jahren (wohl versehentlich 3 Wochen angegeben), als er 75 g schwer 
war, eine jodokaseininjektion erhalten hatte. Die Metamorphose 
beginnt I Monat spater und kommt nach einem weiteren Monat 
zum Stillstand. N ach I jahrigem Landaufenthalt bewahrt das Tier 
larvale Schwanzflossen, Schwimmhaut an den HinterfuBen, Maul, 
larvale Gaumenzahne, Fehlcn der Zunge, Kiemen und Kiemenbogen, 
larvale Farbung an Bauch und Schwanzseiten. Die Gestalt, das 
Fehlen der Ruckenflosse und die beweglichen Lider sind molchartig. 
Drei weitere Tiere mit Flossenresten setzen nach einer Pause die 
Entwicklung schlieGlich fort. Eine Ruckkehr von dieser Stufe halt 
JENSEN nicht mehr filr moglich. 

BLACHER (1928a) fuhrt aus, daB die Gewebe der Amphibien 
zweierlei Tragheit besitzen, ein Beharrungsvermogen in Ruhe und 
ein Beharrungsvermogen in der Bewegung. Die gewebsspezifische 
"static inertia" hat er durch die Ermittlung der Reizschwelle und der 
Thyreoidinkonzentrationen, die fur die Umwandlung der einzelnen 
Organe optimal sind, an Kaulquappen verschiedener Rassen fest
gestellt. - Kurze Einwirkung von Thyreoidinlosung auf Axolotl, die 
zu niedrigen Metamorphosegraden fuhrt, uberwindet bloB die Tragheit 
der Ruhe, und nach Aussetzen des morphogenetischen Reizes, namlich 
in reinem Wasser, bilden sich die Veranderungen zuruck. [Vielleicht 
liegt der vielfach, z. B. von SWINGLE (1923) an schilddrusenimplan
tierten ausgewachsenen Kaulquappen von R. cat. und R. clam., 
beobachteten metamorphischen Stase von Kaulquappen diesclbe 
Ursache zugrunde - den Tod fuhren JORDAN und SPEIDEL auf 
Anamie, Erschopfung der larvalen Milz und Niere durch den hohen 
Bedarf an Blutkorperchen zuruck.j 

)Jach Uberschreiten eines toten Punktes erwerben die zur Ent
wicklung angeregten Gewebe "dynamic inertia" und die Entwicklung 
geht in reinem Wasser weiter. Die selbstandige Metamorphose von 
Transplantaten gehort hierher. SWINGLE (1922 b) : Schilddrusen
exstirpation nach Beginn der Kiemen und Flossenreduktion unter
bricht die Metamorphose von Koloradoaxolotln nicht. Trotz der 
Anregung der Gewebe laBt sich - BLACHER: Exstirpation des Hypo
physenhauptlappens auf vorgeschrittenen Stadien von Axolotln und 
Rippenmolchen - noch die Entwicklungsrichtung umkehren. Als 
Grenzfall, wenn der morphogenetische Reiz nur zur Uberwindung 
der Beharrung in Ruhe hinreicht, entsteht das Semiambystoma. In 



286 LORE MARX: 

ThyreoidinlOsung 1/20000 konnte dieser Zustand 11/2 Jahre lang er
halten werden. 

Bei nicht neotenen Rassen ist die dynamic inertia offenbar sehr 
groB. 

3. Verhalten der einzelnen Organe. 
Bei verschiedenen Arten von Kaulquappen steigt die Empfindlichkeit 

fiir das Schilddriisenhormon nach BLACHER (1928 a) in der Reihenfolge 
Vorderbeine, Hornkiefer, Korper, Schwanz, Darm; bei sehr friihen Stadien 
nach ALLEN (1932a, Bufo halophilus) 1. Darm verkiirzt; 2. Hinterbeine, 
Umfarbung der Gallenblase, Zunge gebildet und Hornkiefer abgeworfen; 
3. Rumpf und Schwanz verkiirzt. - Vorzeitig verwandelte Froschchen 
sehr klein und wasserig, Schilddriise, Hypophyse, besonders Zwischenlappen 
und Thymus unterentwickelt. Pankreas und Vornierenreduktion wenig 
gefOrdert, keine vorzeitige Urnierenentwicklung. Blutbildung in der Leber 
weniger lebhaft als bei normalen Froschen. Ausgewachsene Kaulquappen 
von R. cat. bilden (JORDAN und SPEIDEL) nach Schilddriisenfiitterung 
Vorderende der Urniere nicht zuruck; Hamatopoese in Milz und Niere 
beschleunigt. Intakte wie schilddrusenlose Kaulquappen (HOSKINS und 
HOSKINS 1920 R. silv.) besitzen lufthaltige Lungen. 

Beine von der Schilddriise abhangig. 1. Nach Entfernung der Schild
druse (ALLEN 1917, R. pip.) oder Hypophyse (P. E. SMITH 1916a, R. boylei) 
bleiben die Beinknospen indifferent oder (HOSKINS und MORRIS, Schilddruse 
von R. silv. vor Beginn der Blutzirkulation exstirpiert) entstehen uberhaupt 
nicht. 2. Forderung durch Behandlung mit Schilddruse oben erwahnt. 
3. Differenzierung der Hinterbeinknospen der partiell neotenen Larven von 
R. cat. und clam. nach SWINGLE (1923) das erste sichtbare Anzeichen fUr 
die Tatigkeit-der kOrpereigenen oder implantierten Schilddriise; Schild
drusen von Kaulquappen mit indifferenten Beinknospen erweisen sich im 
Implantat als vollig inaktiv. 

Schilddruse schilddrusengefUtterter Kaulquappen nach JENSEN (1920b) 
kolloidarm, zellig infiltriert, Parenchym atrophisch. Durch Jodothyrin
behandlung (ROMEIS, bei GUDERNATSCH 1933, s. 1533) Schilddruse anfangs 
gefordert, bei der Metamorphose aber eher klein, Epithel plasmaarm und 
pigmentiert, in den kleinen Follikeln schwach farbbares Sekret. Bei tempo
raria-Quappen in Jodlosung oder Schilddrusenextrakt (CLEMENTS) ist die 
Thyreoidea an GroBe variabel und reich vaskularisiert, das Kolloid vakuolig. 
Mit Ausnahme der verringerten Hohe des Epithels sprechen aIle Anzeichen 
fur eine ErhOhung der Aktivitat. 

Bei geschwanzten Amphibien reagieren vor allem Haut und Kiemen 
(UHLENHUTH 1918f) schnell und sicher auf Schilddriisenhormon. Die 
Organe, die keine strenge Abhangigkeit von der Verwandlung zeigen, 
Farbkleid [mit Jodothyrin behandelte Marmorsalamander UHLEN
HUTHS und GRANTS (1930a) und KUHNS mit Thyroxin injizierte Sala
manderlarven farben sich nicht aus. Thymusgefiitterte iiberalterte 
Larven (UHLENHUTH 1921 a) tragen erwachsenes Farbkleid], Zunge 
und Gaumenzahne werden nicht so regelmaBig beeinfluBt. Die Beine 
entwickeln sich unabhangig. Nur HOSKINS und MORRIS bemerken 
nach friihzeitiger Thyreoidektomie bei A. punct. manchmal eine 
Wachstumshemmung. Embryonenfragmente von Diemyctils torosus 
differenzieren sich selbstandig (HOLMES). Hinterenden ohne Herz, 
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Schilddrlise, Thymus und Hypophyse bilden einen Schwanz und Beine 
mit wohlgeformten Zehen, zeigen Fluchtreflex und entwickeln sich weit 
liber das Stadium hinaus, in dem normale Larven zu fressen beginnen. 

Auf 3 malige Injektion von 0,06 mg Thyroxin innerhalb 12 Tagen 
(KUHN 1933) reagiert bei den jlingsten Salamanderembryonen mit 
Fadenkiemen vor allem die Haut. Infolge ihrer liberm2.f3igen, auf die 
tiefen Schichten libergreifenden Verhornung kommt die Drlisen
entwicklung jedoch frlih zum Stillstand. Die Versuchstiere gehen ein. 
Da sic sich viel an der Oberflache aufhalten, glaubt KUHN auf vor
zeitige Ausbildung der Lungen schlieBen zu dlirfen. Embryonen, die 
vor Versuchsbeginn den Dottersack schon aufgezehrt haben, nehmen 
Landform an. Schon 3 Wochen nach Versuchsbeginn sind die Kiemen
spalten geschlossen. Merkwlirdig ist eine vorlibergehende Senkung 
der Reaktionsbereitschaft der Gewebe bei geburtsreifen Larven mit 
gefiederten Kiemen. Die Schilddrlise hat urn diese Zeit die Follikelbil
dung vollendet und tritt nach der Geburt ip. die Phase der Stauung ein. 

1m Verhalten der Keimdrlisen stimmen geschwanzte und un
geschwanzte Amphibien liberein. Spermiogenese bei sich freiwillig 
verwandelnden Axolotln und Ochsenfroschlarven (SWINGLE 1923) zu
\veilen schon vor der Metamorphose, demnach vor Beginn der Schild
drlisenaktivitat, und bei schilddrlisenlosen (Exstirpation, ALLEN 1917; 
HOSKINS und HOSKINS 1919; Parthenogenese, LOEB; I von SWINGLE 
gefundener Riese) Kaulquappen reifen die Spermien. Umgekehrt 
sind weder schilddrlisenbehandelte Anuren noch Urodeien frlihreif. 
Von MORGAN und SONDHEIM im Winter 2mal wochentlich mit Schild
drlise implantierte erwachsene Tr. viridescens hauten sich prompt, 
ohne in den IO~27 Tagen, die sic liberleben, ihre Kiemen zu redu
zieren und die sekundaren Geschlechtsmerkmale auszubilden. 

Eine geringfugige Forderung hat KRICHEL bei Kroten aufgedeckt. Die 
Unterschiede zwischen der Keimdruse und BIDDERS Organ beginnen sich 
wahrend der naturlichen Metamorphose auszupragen und VerfUtterung 

,thyreoidaler Substanzen an Larven ruft Migration der Keimzellen und Pig-
mentierung der Keimdriisen hervor. BEAUMONT (1929) vermutet, daB die 
Schilddriise auf die Entwicklung der Kloakenpapille (prapuberales Ge
schlechtsmerkmal) von Triton EinfluB habe. 

Exstirpationsversuche, zum Teil an Transplantaten von alteren 
Spendern, haben gezeigt, daB das larvale Regenerationsvermogen yom 
Gesamtorganismus induziert wird und bei Anuren kurz vor der Ver
wand lung erlischt. Mit Zufuhr verschiedener Inkretdrlisen nach 
GUDERNATSCH (1933) wechselnde Erfahrungen. Nach HERRELL und 
SPEIDEL (bei HERRELL) hemmt Schilddrlisen- oder Hypophysen
behandlung zur Zeit der Schwanzresektion die Regeneration; nach
tragliche Schilddrlisenbehandlung flihre zu liberstlirzter, mangel
hafter, Hypophysenbehandlung zu hypertrophischer Regeneration. 
Schwanzlurche vermogen noch in der Landform verlorene Glieder 
und Schwanze zu ersetzen. Schilddrlisenexstirpation (WALTER, nach 
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GUDERNATSCH) hemmt, Thyreoidin (BLACHER und BROMLEY 1931, 
verwandelte Rippenmolche mit abgeschnittener Schwanzspitze in 
Lasung 1/10000) und Pituglandol Roche (BELKIN 1934c, Extremitaten 
von 3-4 Monate alten Axolotln) beschleunigen die Regeneration. 

Neotene Arten. Da der 6. Aortenbogen von Necturus veradet und 
Koloradoaxolotl nach Ligatur des die Lungen versorgenden Ventral
astes des 6. Aortenbogens auf Schilddrusenbehandlung sich bloB 
hauteten, ohne die Kiemen einzuschmelzen, sieht F. H. FIGGE in der 
Funktionsfahigkeit der Lungen eine Voraussetzung fur die Kiemen
reduktion bei lungenatmenden Molchen. Beim Axolotl (GARBER) 
verhindert Lungenexstirpation indessen nicht die Metamorphose nach 
Verfutterung von Schilddruse und auch Necturus (s. S. 274, Hunger) 
vermag unter Umstanden seine Kiemen zu reduzieren. JENSEN (bei 
Necturus und Proteus), HUXLEY und HOGBEN (bei Necturus) und 
SACHS (bei Proteus, Siren, Amphiuma) haben zwar mit Anwendung 
von Schilddruse oder Schilddrusenpraparaten keinen Erfolg (Pig
ment und Schwanzspitze unverandert, Kiemen unbedeutend kurzer; 
JENSEN: auch Flossen leicht verschmalert). Aber NOBLE und RICHARDS 
(1930) beobachten auf Schilddrusenfiitterung an Siren sowohl Kiemen
atrophie und Schwanzreduktion wie einige Tage spater die Hautung. 
Die LEYDIGSchen Zellen gehen an Zahl stark zuruck, und es entsteht 
ein kraftiges Stratum corneum. In mindestens 0,05 % iger jodo
thyrinlasung (NOBLE 1924) hautet sich Necturus innerhalb weniger 
Tage. A. B. GUTMANN (1926) \ nach BLACHER (1928b): Meta
morphose durch Adrenalin-Thyroxinbehandlung von Necturus. Un
behandelte Necturus, die aufs Trockne gesetzt werden (DAWSON nach 
GRANT 1930a) hauten sich ebenfalls, stoBen aber nur flockige, also 
kleine und weiche Hautstiicke abo 

WEIGL: Axolotlhaut auf Salamandern; REIS: auf Ambystoma, 
Triton oder Salamander verpflanzte Haut yom Olm verwandelt sich. 

Die Gewebe perennibranchiater Molche vermagen also noch auf 
Schilddrusenhormon zu reagieren und BABAKS alter Plan, auf dies em 
Weg nie dagewesene Tierformen kunstlich zu schaffen, ist verwirklicht 
worden. 

4. Stoffwechselwirkung und Schadigung. 
Ausgewachsene Kaulquappen des Ochsenfrosches sterben imrerhalb 

20 Tagen nach Implantation der Schilddriise eines frisch verwandelten 
Tiers derselben Art (SWINGLE 1923) als fast fertige Fraschchen. Noch hef
tiger wirken artfremde Implantate von erwachsenen Diemyctilus. SCHULZE: 
R. fusca, artfremde Implantate wirksamer, werden rascher resorbiert. 

Axolotl, die viel Schilddruse gefressen haben (HUXLEY und 
HOGBEN) sind sehr stark exophthalmisch und verlieren soviel Sub-

1 Metamorphosis in Necturus maculatus by means of thyroxin-adrenalin 
treatment. Anat. Rec. 34 133 (1926). 
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stanz, daB ihr ganzer Korper betrachtlich kleiner wird. Spontane 
Bewegungen selten und ungewohnlich heftiger Fluchtreflex. Viele 
Versuchstiere gehen ein; die jiingsten sind am wenigsten widerstands
fahig. Vier 1/4 J ahr alte Exemplare vermogen sich noch zu verwandeln, 
sterben dann aber auch. Verwandelte Tiere ertragen das Horman 
besser als Larven, und pathologische Erscheinungen, wie iibermaBiger 
Exophthalmos und Erregbarkeit der Versuchstiere, gehen nach der 
Verwandlung zuriick. Auf der anderen Seite laBt sich die Anfallig
keit der Larven durch Exstirpation der Schilddriise (JENSEN 1921 b) 
noch weiter erhohen. 

Die CO 2-Produktion (NAGEL) steigt bei 60 g schweren Axolotln 
nach Aufnahme von 0,2-0,4 g Thyreoiddispert oder Thyroxin in 
Ruhe (vor der Messung einige Minu ten in 4 % iger U rethanlosung betaubt 
oder pro 100 g Tier 3/100 mg Curare in den Wulst der Riickenmuskulatur 
injiziert, wo die Resorption schneller erfolge als im Peritoneum) fiir 
5-7 Tage pro Stun de und 100 g Tier von 2,6 auf iiber 3 bis zu 4,37 mg. 
In spaten Metamorphosestadien im Wasser erreicht die Kohlensaure
abgabe zwischen 7,41 und 9,79 mg und betragt am 5. Tag nach dem 
Verlassen des Wassers noch (ohne Narkose) 5,17-6,92 mg. Das 
Gewicht der Versuchstiere nimmt bis zur Metamorphose stetig abo 
Nach einmaligen Gaben von I mg Thyroxin vergehen 5-8 Tage, ehe 
der Abfall einsetzt und dieser verlauft sehr steil. - Die Analyse von 
am 5. und 8. Tag getoteten Axolotln ergibt einen gegen die Kontrollen 
(85,69 %) urn 5 % erniedrigten W assergehal t und vermehrten Alkali
bestand; Asche und HCl-Fraktion kaum merkbar erniedrigt. 

Da die J odwirkung auf Kaulquappen durch Bram nicht zu ersetzen ist, 
J od dagegen noch nach Exstirpation der Schilddriise die Metamorphose 
herbeifUhrt, hat SWINGLE (1918 b) urspriinglich das J od selbst fUr das Hormon 
angesehen und geglau bt, die Funktion der Schilddriise beschranke sich darauf, 
das Jod der Nahrung besser auszuniitzen. Er bekampfte KENDALLS Meinung, 
daB jodfreie Stoffe (Aminosauren, Prateine, Kreatin, Kreatinin) beim Aus
fall der Schilddriise den Grundumsatz auf 60 % der normalen Hohe halten 
konnten. ROMEIS fUhrt die spezifische Wirkung auf eine unbekannte Ver
bindung zuriick, deren Kraft durch Jodaufnahme sehr verstarkt werde. 
UHLENHUTH (1918e und bei SWINGLE) legt mit JANNEY einerseits dem um
satzsteigernden Schilddriisenhormon je nach der Dosis verschiedene Wirkung 
bei und nimmt andererseits auch qualitative Unterschiede des Sekrets an. 
Auf minimale Mengen nach anfanglichem Gewichtsverlust EiweiBansatz, da 
Assimilation auch gefOrdert, durch groBere Dosen bekommedie Dissimilation 
das Ubergewicht. Unter abnormen Verhaltnissen liefere die Schilddriise 
eine jodfreie, hochgiftige Substanz, vielleicht Tryptophan, die zehre, ohne 
die Entwicklung anzuregen. 

M etamorphosewirkung verschiedener Substanzen. 

Wirksam sind auBer frischer und getrockneter Schilddriise 
(= Thyreoidin) Thyreoglobulin und dessen stoffwechselsteigernde 

Ergebnisre der Biologie XI. 19 
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Spaltprodukte [nach BAUMANN durch saure Hydrolyse gewonnenes 
Jodothyrin (JENSEN I920a; UHLENHUTH; Thyroxin, JENSEN I92Ib; 
SWINGLE 1923 u. a.)]. Noch immer wird dariiber gestritten, ob die 
Bindung der wirksamen Gruppe an EiweiB ihre Kraft erhOhe. Selbst 
bei Kaulquappen, die auf Jod in den verschiedensten Formen an
sprechen, finden BLUM, LEHMANN und LEISTNER (1933) Thyreo
globulin dem Thyroxin quantitativ iiberlegen. Durch fraktionierte 
FaUung mit Ammonsulfat besonders wirksames "Elityran" abgetrennt, 
maximaler Jodgehalt, wenn die Spender nicht jodbehandelt waren, 
1,2 %. In zweiter Linie kommen jodierte EiweiBkorper und Amino
sauren; zu 5 % jodiertes synthetisches "Jodtropon" (SUNDER-PLASS
MANN auf Axolotl, KAER auf Kaulquappen von R. temp.). Entfer-nung 
des in dem Praparat enthaltenen Dijodtyrosins wiirde den Erfolg 
noch sehr verbessern. JENSEN (I920b, 1921 a) verwandelt erwachsene 
mexikanische Axolotl durch Injektion von Jodokasein, halbjahrige 
Tiere auch durch Jodserumalbumin und Jodserumglobulin. Jodovo
albumin und Jodgliadin unwirksam. SWINGLE (1922b, 1924) thyreo
prive Koloradoaxolotl durch Jodserumglobulin, Jodofibrin und Jod
tyrosin; Gliadin und Edestin binden das Jod nur locker und fordern 
die Metamorphose nicht. TITAJEW (bei ZAWADOWSKY und Mit
arbeitern 1927C) hat mit jodiertem EiweiB keinen Erfolg. Verfiit
terung von Jodtyrosin (HIRSCHLER 1919 \ nach SWINGLE) wirkt 
zwar auf mexikanische Axolotl, aber (JENSEN, nach SWINGLE 1923) 
weniger energisch als Schilddriise. Azetylierts Thyroxin wirkt nicht 
mehr auf Sauger (GADDUM, nach TRENDELENBURG und KKAYER, 
S.44, ein + -Ergebnis an Ratten), wohl aber (ZAWADOWSKY 1933) auf 
Vogel und Amphibien (Koloradoaxolotl, SWINGLE 1924 und 1926). 
JENSEN 1920b lost durch Dijodtyrosin nicht Metamorphose aus. 
Injektion von bis zu 30 mg Dijodtyrosin oder Dijodtryptophan 
(ZAWADOWSKY und PERELMUTER 1927 a) oder Einsetzen von watte
umwickelten Dijodtryptophankristallen (ZAWADOWSKY und Mit
arbeiter 1928 a) in die Leibeshohle von Axolotln verursacht bloB 
Exophthalmos und leichte Flossenreduktion. Durch groBere Dosen 
Dijodtyrosin erreichen ABELIN (19212, nach ZAWADOWSKY und Mit
arbeitcr 1927c) und ZAWADOWSKY (1933, 40-45 mg notig) abcr volle 
Metamorphose. Die Wirksamkeit ist etwas hoher als in anorganisch 
gebundenem J od. 

J odfreie EiweiBkorper und Aminosa uren ermoglichen die Metamorphose 
nicht. SWINGLE (1923) schilddriisenlose Larven von R. silv. mit Tyrosin 
gefiittert; ABDERHALDEN und HARTMANN durch Tyrosin bloB geringfiigige 

1 Sur la metamorphose provoquee de l' Axolotl a 1'aide de l'iode et des 
experiences apparentees. Kosmos 1919. 

2 Uber den Einfluss spezifisch gebauter J odverbindungen auf die Meta
morphose von Froschlarven und Axolotln. Biochem. Z. 116, 138 - 164 
(1921) . 
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Forderung des Wachstums, Zystin wirkungslos. Tyrosin und Globulin 
(SWINGLE 1922 b) fordern schilddrtisenlose Koloradoaxolotl nicht (vgl. aber 
S. 2SI). Brom vermag das Jod nicht zu ersetzen; SWINGLE (I922b): Dibrom
tyrosin beim schilddrtisenlosen Koloradoaxolotl (I9ISa), Kaulquappen von 
R. silv. LE CONTE in Bromlosung. 

Auf anorganisch gebundenes Jod reagieren Urodelen schwer. 
JENSEN (nach SWINGLE) (1923) verzeichnet bei Axolotln ein negatives 
Ergebnis. 12 cm lange Exemplare, die von HUXLEY und HOGBEN mit 
J odkali bestaubtes Fleisch zu fressen bekommen, bleiben larval. Larven 
des Feuersalamanders verkiirzen in 1/10~1/10000 gesattigter Losung bloB 
die Kiemen, am meisten in 1/100 gesattigter Losung. (Die beiden Larven 
in 1/10 gesattigter Losung fressen nicht, und eine von ihnen stirbt am 
2. Tag.) Neben der durch die Schilddriise vermittelten Jodwirkung 
nehmen die Autoren in diesem Fall mit SWINGLE eine direkte Reaktion 
der Gewebe an. ~ HIRSCHLER und ABELIN kommen durch Lugol
lOsung als Zusatz zum Medium oder Injektion zur Landform des 
mexikanischen Axolotls, SWINGLE 1924 bis zur Hautung und leichtem 
Exophthalmos beim Koloradoaxolotl. Wiederholung der Versuche 
durch ZAWADOVSKY und Mitarbeiter 1928a fiihrt im besten Fall bis 
zum Semiambystoma; die iibrigen Tiere erholen sich wieder oder 
sterben, je nach der Dosis. Bei HIRSCHLER verlief ferner Jodoform
injektion oder (bei ZAWADOWSKY und Mitarbeiter I928a) Jodimplan
tation+, ebenso bei BLACHER und BELKIN (I927b) das Einsetzen von 
O,S~3 mg schweren Jodkristallen in die Bauchhohle 8 Monate alter 
Axolotl oder Molchlarven. UHLENHUTH (I929b) halt bei dem HIRSCH
LERschen Implantationsversuch spontane Metamorphose nicht fiir 
ausgeschlossen, da die Kontrolle auch nicht vollig larval blieb. Er 
selbst bemerkt bei verschiedenen Ambystoma-Larven nach intensiver 
Jodbehandlung cine Entwicklungshemmung. 

Pro Kopf wurden in manchen Fallen bis zu 40 mg verftittert, also weit 
mehr, als BLACHER und BELKIN implantiert hatten. Tigrinum-Larven vom 
39. Tag ab in jodhaltigem Wasser (dem Liter wurden von 0,05 auf 0,35 ccm 
steigende Mengen einer m/20 alkoholischen Jodlosung zugesetzt), gezogen und 
manchen Tieren tiberdies durchschnittlich 1,2 mg schwere Kristalle in 
Regenwurmsttickchen gereicht. N ur eines der bloB in Losung gehaltenen 
Tiere (b 4, Hautung nach 69 Tagen) konnte sich verwandeln; es war II3 Tage 
alt, und der Korper ohne Schwanz maB 15 Tage spater 53,5 mm. 2 Kontrollen 
hauteten sich mit IIO und 106 Tagen (ihre Korperlange betrug 61,4 und 
nach 6 Tagen 59,S mm). Alle Versuchstiere waren etwas kleiner als gleich 
alte Kontrollen und in der Entwicklung zurtick. Das am langsten behandelte 
Tier, d 5, war im Alter von 141 Tagen noch larval, wenn auch deutlich ex
ophthalmisch. Es hatte 102 Tage in ]od16sung zugebracht und 23 Kristalle 
gefressen. - 17 A. mac., die erst auf vorgeschrittenem Larvenstadium in 
die Losung kamen und nicht oral behandelt wurden, entwickelten sich wie 
die Kontrollen. 

Die Entwicklung von Kaulquappen wird durch organische und an
organische J odverbindungen sehr beschleunigt. [SWINGLE, Quappen von 
R. silv. LE CONTE in Jodlosung; SPAUL (I92S), schnelle Entwicklung, aber 

19* 
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hohe Sterblichkeit; nach SWINGLE (bei UHLENHUTH I9I8e) und ALLEN 
(I9I9a) Fiitterung von kristallinem J od.] Schon frischgeschliipfte Larven 
(GROEBBELS) entwickeln sich iiberstiirzt oder (Bujo) sterben. Eientwicklung 
bei Rana verlangsamt, bei Bujo, wohl infolge der schiitzenden Schleimhiille, 
nicht beeinfluBt. Nur selten beobachtet ROMEIS (bei GUDERNATSCH 1933) 
auch die hemmende Wirkung von J odkali, die bei Schwanz lurch en iiber
wiegt. Bei einzelnen Kaulquappen blieb namlich die Korperform larval 
und die Beine schwach. - Jodzufuhr setzt selbst schilddriisenlose Kaul
quappen in den Stand, sich zu entwickeln (ALLEN I9I9a, SWINGLE 1923), 
nur sind groJ3ere Gaben erforderlich und die jungen Froschchen nicht lebens
fahig. Der Verlust der Schilddriise, Hypophyse oder Schilddriise + Hypo
physe (ALLEN 1919 b) hemmt die Beinentwicklung im selben Grad. Jodfiitte
rung (ALLEN I9I9a) erhoht das Volum des Kolloids in der Schilddriise 
etwas und fordert vor aHem das Wachstum der Beine. Die iibrigen Organe 
entwickeln sich nur zogernd. SWINGLE faJ3t die bis 1926 vorliegenden Er
gebnisse dahin zusammen, daJ3 auf Anuren jeder jodhaltige Stoff eine schild
drusenartige Wirkung ausiibe, wahrend beim Sauger diese Wirkung eben so 
an eirie bestimmte Konstitution wie an den J odgebalt gebunden sei. (LOEB 
und HAVEN: Wirksamkeit von Jodkali auf Dicke und Mitosenzahl der Haut 
des Meerscbweinchens durch die Schilddriise vermittelt.) 

KAUFMANN (nach UHLENHUTH I92 I b) bringt ein neotenes A. tig. 
durch Salizylsaure zur Verwandlung. 

Verschiedentlich, so von A. LIPSCHUTZ, wurde die Metamorphose 
durch Prostata beschleunigt. Zehrende und giftige Wirkung im Ver
haltnis zur Entwicklungsforderung nach MACHT viel geringer als bei 
der Schilddruse; Forderung nach RICCITELLI ebenso stark wie bei der 
Schilddruse. HUXLEY und HOGBEN haben mit Verfutterung an I2 cm 
lange Axolotl ein - Ergebnis. 

VerfUtterung oder Implantation von Nebennierenrinde an Axolotl 
hat nach ESKIN Schilddrusenveranderungen und Verwandlung zur 
Foige. 

Epiphyse (ADDAIR und CHIDESTER, mit I4tagigem Zwischenraum 
2mal gepulverte Zirbel gereicht) regt die Metamorphose von Bujo 
americana an; Sterblichkeit hoch. Doch liegen auch Mitteilungen 
uber Entwicklungshemmung (s. TRENDELENBURG und KRAYER, S. 472) 
bzw. (ADLER) Beschleunigung nach Exstirpation vor. 4-9 Monate 
alte Axolotl HUXLEYs und HOGBENS reagierten nicht auf die Ver
futterung. 

Das Endostyl und andere Organe von Ciona (SPAUL I928) andern 
die Entwicklung von Kaulquappen nicht abo 

Verschiedenen Substanzen ohne selbstandige Metamorphose
wirkung wird die Eigenschaft zugeschrieben, die Wirksamkeit des 
Schilddrusenhormons abzuandern. Einige Beispiele seien angefUhrt. 
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Es fordern: 
Substanz 

Adrenalin 

Cholesterin 

Ergotamin. 

Tier Autor Bemerkungen 

Kaulquappen ROHRER, nach HUXLEY und HOGBEN: 
O. GESSNER Axolotl nicht gefOr-

(1928) dert. Kiemen reich 
durchblutet 

ABDERHALDEN 
und HART

MANN 

Ijahrige Lar- W. GESSNER 
ven von Alytes 
Larven von 

R·fusca 

Kaulquappen 

Axolotl 

H. ZONDEK 
und UCKO 

(192 4) 

H. ZONDEK 
und REITER 

(19 2 3) 

ZAWADOWSKY 
(1933) 

In neutralem Wasser 
noch langsamere Ent
wicklung als in alkali
schem 

KOSMIN und RESNIT-· 
SCHENKO bestatigen 
nicht; Innenmedium 
bleibe unverandert 

Phenol Ijahrige Lar- W. GESSNER 

Stearin und Pal
mitinsaure und 
ihre Na-Salze . 

Vigantol 

Es hemmen: 
Substanz 

Alkohol . 

Antithyreoidin 
(Mobius) 

Antithyreokrin . 

I 

ven von 
Alytes 

Kaulquappen 
Larven von 

Bufo, Alytes, 
Salamandra 

Tier 

Larvale 
R. temp., Bufo 

Larvale R. 
temp., Axolotl 

ROMEIS (1924) 
O. GESSNER 

(193 2) 

Autor 

O. GESSNER 
(1928) 

Bemerkungen 

SPAUL (1928) Trag, iiberheftiger 
Fluchtreflex. Sterben 
in 2/3 %iger Losung vor 
Vollendung der Meta
morphose 

LarvaleR.temp'
l 

O. GESSNER 
(1928), RENTZ, 
nach GESSNER 

Aus Serum thyreoid
ektomierter Tiere 

Kaulquappen E. KXER 
Axolotl BELKIN 

(1934 b) 
G. ASIMOFF Aus Serumthyreoid

I ektomierter Tiere 
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Substanz 

Azetylcholin 

Blut 

Serum 

Ca++ . 

Cholesterin 

Chinin 

Dijodtyrosin . 

Fette 

Hundemuskel
bouillon. 

Oliven61 

Olsaure . 

Oleinsaure . 

U ngesa ttigte 
Sauren 

Insulin 
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Tier 

1jahrige Lar
ven von A lytes 
Kaulquappen 

Axolotl 

Autor 

W. GESSNER 

ROMEIS (Bio
chern. Z. 141, 
(1923), nach 

ZAWADOWSKY 
und PEREL-

MUTER (I927a) 

F. BLUM (1931) 

Bemerkungen 

Hemmung in vivo und 
in vitro. LEWIT und 
Mitarbeiter (TRENDE
LENBURG und KRA YER 
(S. 67), Wirkung an 
die Verabreichung zu 
gleicher Zeit und auf 
gleichem Weg mit der 
Schilddriisensubstanz 
gebunden 

Kaulquappen EUFINGER, 

Axolotl 

Kaulquappen 

Kaulquappen 
von R. temp. 

Kaulquappen 

WIESBADER 
und 

SMILOVITS 

H. ZONDEK 1/2 0/00 ige Lasung hemmt 
und REITER Wirkung von Schild

driise und Thymus, 
I %oige kehrt sie um 

BLUM (1931), 
ZAWADOWSKY 

(1933) 
SAEGESSER 

LENHART bei 
HYKEsovAund 

KiiIZENECKY 

KAER 

HYKESOVA 
und KiilzE

NECKY 

GROEBBELS 

Siehe S.296 

Damit ausgeschiittelte 
Thyroxin16sung wird 
abgeschwacht 

SAEGESSER Starke Thyroxin16sung 
aber gefardert 

ABDERHALDEN Wirkung schwach 
und 

HARTMANN 

ROMEIS (1924) 

Bei GUDER- Meist Hemmung 
NATSCH (1933) 

Ijahrige Lar- W. GESSNER 
ven von A lytes 

2 Stunden in Thyraden-
16sung 0,05 % vorbe
handelt 

Axolotl Nach LAQuER 
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Substanz Tier Autor Bemerkungen 

Milch Axolotl BLUM (1931) 
Mitteldarmdriise 

vom Krebs Kaulquappen ROMEIS, nach 
HYKESOVA 

und 
KRizENECKY 

Muscarin Ijahrige Lar- W. GESSNER Losung 1/250000 

ven von Alytes 
Narkose Larvale SPAUL (1928) In Urethan 1/250 Ver-

R. temp. zogerung erst nach 
10 Tagen 

Pilokarpin . Ijahrige Lar- W. GESSNER In Losung 1/100000 

ven von A lytes 
Phosphate. Kaulquappen ABELIN Wirkung gering und un-

von R. esc. sieher, nur im alkali-
schen Gebiet 

Zyankali Larvale SPAUL (1928) HAFFNER (TRENDELEN-
R. temp. BURG und KRAYER 

(S. 168) erkennt da-
gegen nur eine' Hem-
mung der Spontan-
metamorphose an 

Die sehadigenden Einfliisse der Sehilddriise kommen bei ko41e
hydratreieh ernahrten oder in kalter Umgebung lebenden Amphibien
larven (U HLENHUTH 1921 b) wenig zur Geltung. Die Histologie weist 
auf Hyperfunktion der Sehilddriise und die spontane Metamorphose 
von Kaulquappen ist naeh ADLER (naeh TRENDELENBURG und 
KRAYER, S. 178) besehleunigt, bei Bujo (naeh HIRSCHLEROWA) yer
langsamt. Selbst die fordernden Einfliisse - BELKIN (1934a): des 
Thyroidins auf temporaria-Larven bei 7°; VAN SLYKE (TRENDELENBURG 
und KRAYER, S. 98): von Injektionen mit Sehilddriisensuspension an 
aquatische Trit. vir. bei 6-10° - konnen aufgehoben werden. Die 
Warmehemmung der Spontanmetamorphose naeh ADLER dagegen 
von Sehilddriisenatrophie begleitet. Die Sehilddriise solI selbst 
wachstumsfordernde Bestandteile enthalten [ROME1S (1924) und bei 
GUDERNATSCH (1933) Nuc1eoproteide, entfetteter Azetonextrakt von 
Thymus und ThyreoideaJ. GROEBBELS gleicht die Entwieklungs
hemmung von Kaulquappen, die mit feucht auf 120° erhitztem (Zer
storung von Vitamin A, vie11eieht auch B) Piszidin ernahrt werden, 
durch frischen und noeh wirksamer durch gleiehfalls erhitzten Sehild
driisenextrakt aus, ohne daB die iiblichen Nebenerscheinungen ein
tl'eten. X-Strahlen (SPAUL 1928) fiihren zu leichter Sehrumpfung 
und in Kombination mit Jod, Schilddriisen- oder Hypophysenextrakt 
steigern sie die giftige und bremsen die fordernde Wirkung dieser Stoffe. 
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Die Wirkung eines Lipoidzusatzes beruht in vielen Fallen auf 
Adsorption des Schilddrusenhormons. Der Korper des Huhns (ZAWA
DOWSKY und BESSMERTNAJA 1927b, ZAWADOWSKY und PERELMUTER 
1927 a: Huhner zu verschiedenen Zeiten nach Fressen von Trocken
schilddruse geschlachtet und ihre Organe an Axolotl verfuttert) 
speichert es vor allem in Blutserum, Leber und Niere, in zweiter Linie 
in Him, Ovar, Pankreas und Milz. Beim Saugetier (ROME IS ; ABELIN 
und SCHEINFINKEL, nach TRENDELENBURG und KRAYER, S. SI) ver
schwindet zugefuhrtes Thyroxin innerhalb weniger Stunden. Die 
Galle schilddrusenbehandelter Hunde nach ZAWADOWSKY (1933) hor
monreich; der Ham enthalt noch mehr Jod, aber in einer wenig aktiven 
Form. - Mit Blut geschutteltes Thyroxin wird unwirksam und ein Zu
satz von Blut schutzt Kaulquappen, die in einer Thyroxinlosung leben 
(ROMEIS). Das Blut kann nach SAEGESSER durch den Ather-Alkohol
extrakt des Blutkuchens (REID - HUNT-Reaktion) oder Cholesterin 
(Kaulquappen) ersetzt werden. Bei der von BLUM empfohlenen Schutz 
kost spielt neb en EiweiBknappheit und Kalzium noch ein spezifischer 
Faktor mit, vielleicht ebenfalls ein cholesterinartiger Korper. 

Auch die Wirksamkeit des schilddrusenanregenden H ypophysen
hormons (EITEL und LOESER, Meerschweinchen) wird durch Serum
praparate verhindert. 

Gegenuber anorganischem Jod zeigen geschwanzte Amphibien 
groBere Ahnlichkeit mit Saugetieren als ungeschwanzte; im Verhalten 
gegenuber Adrenalin und mehreren Alkaloiden (UHLENHUTH 1921 b) 
stimmen aber die inkretorischen Organe von Froschlurchen und von 
Saugetieren uberein. Adrenalin, Atropin und Pilokarpin intra
peritoneal oder zum Medium (UHLENHUTH und SCHWARTZBACH, 
UHLENHUTH und KARNS 1925a und b) beeinflussen weder Verwand
lung noch Schilddrusenhistologie von larvalen und erwachsenen 
A. tig. und Notophthalmus torosus. Auf Pilokarpin Schleimsekretion, 
Erbrechen und Defakation. Die Hautung erwachsener, schilddrusen
loser Tr. vir. (ADAMS und GIERSON 1932) nach einer Thyroxininjektion 
wird durch Pilokarpin + Natriumnitrit oder Atropin nicht gestort. 
Durch Epinephrin wie durch Ephedrin - Hautzirkulation vermindert 
und erhoht - geringe Verzogerung. Aus der Unwirksamkeit sym
pathikotroper wie parasympathikotroper Mittel schlieBt UHLENHUTH, 
daB die Schilddruse von Molchen sowohl vor wie nach Aufnahme 
ihrcr Aktivitat nur durch die Hypophyse gesteuert werde_ Das 
Nervensystem spiele dabei entweder uberhaupt nicht mit oder reagiere 
anders als beim Warmbliiter. 

Im allgemeincn stimmen die Erfahrungcn uber die Beeinflussung 
der Metamorphose durch verschiedene Umstande zu der Auffassung 
(B. ZONDEK, W. GESSNER, UHLENHUTH 1921 b) Azidose -+ Dissi
milation -+ Sympathikotonus -+ Zunahme der Schilddrusenaktivitat. 
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6. Funktion der larvalen Schilddruse. 
Bei Anuren ist schon die larvale Entwicklung von der Schilddriise ab

hangig; daraus ergibt sich von selbst. daB die Anurenschilddriise friih tatig 
ist. Allerdings bleibt ihre Funktion bei der Kaulquappe in der Regel schwach 
und wird erst vor der Metamorphose lebhafter (HUXLEY und HOGBEN: 
Amphibien in Metamorphose immer exophthalmisch). Die Differenzierung 
der Hinterbeine (ROMEIS. nach GROEBBELS; SWINGLE 1923. vgl: S. 62) 
bezeichnet den Beginn der Schilddriisenaktivitat und Schilddriisenimplan
tate von alteren Spendern fiihren den Wirt auf dessen Stufe. Bei Schrei
froschlarven (INGRAM 1930) arbeitet die Schilddriise am starksten. wenn 
die Hinterbeine 24 mm lang geworden sind; beim Ochsenfrosch und Wasser
frosch scheint sie unmittelbar nach derVerwandlung am aktivsten. (SWINGLE 
1923. Implantat todlich; HIRSCHLEROWA. Histologie). Kaulquappen von 
Bufo in kiihlem Wasser. in viel geringerem Grad von R. temp. bei gewohn
licher Temperatur nach HIRSCHLEROVA trotz auBerst tatiger Schilddriise 
spat verwandelt. RassenmaBig bedingte wie durch niedrige Temperatur 
herbeigefiihrle Verlangerung der Larvenzeit beruhen also in diesen Fallen 
auf der mangelnden Reaktion der Korpergewebe. 

Bei den geschwanzten Amphibien laBt sich uber die Rolle der 
Schild druse wahrend der Larvenperiode wenig aussagen, denn junge 
Tiere zeigen unter gewohnlichen Bedingungen nach Exstirpation keine 
Ausfallserscheinungen, und Experimente ergeben (s. S. 289) bloB gestei
gerte Hinfalligkeit nach Zufuhr von Jod in anderer Bindung als in 
Form von Thyroxin oder Schilddruse. Schilddrusenzufuhr (SPAUL 1925) 
verbessert die Jodverwertung durch intakte Axolotl. Schilddrusen
reimplantate (SWINGLE 1922 b, beim Koloradoaxolotl von SFallen 3 +) 
oder artgleiche Implantate (vgl. auch S. 284. 7 FaIle +. 1924 Injektion 
der Masse von 2-3 Drusen mehrmals +. Drusen spater Metamor
phosestadien oder frischverwandelter Tiere wirken nickt starker als 
von Larven. Erwachsene Tr. vir. hauten sich aber nach ADAMS, 
RICHARDS und KUDER nach Reimplantation) haben kein sicheres 
Ergebnis. Dagegen fuhrt Verfutterung der Schild druse oder art
fremde Implantation und damit Resorption zur Verwandlung: SWINGLE 
(1922b und c), Bruchstiicke der Schilddruse mehrjahriger Kolorado
axolotl in Kaulquappen von R. silv., teilweise nach Exstirpation der 
Schilddruse und Hypophyse. NOBLE (1924): Verfutterung der Schild
druse von Siren an Axolotl und von Necturus. SWINGLE (1922b) 
und GRANT (1930b): Thyreoidea und Hypophyse von Necturus liefern 
aktive Implantate. Derartige Beobachtungen bestatigen UHLEN
HUTH s Theorie (192 I a), die Schilddruse von Molchlarven en tnehme 
der Nahrung Jod und verarbeite es zu Hormon, speichere dieses aber 
und beginne erst kurz vor der Metamorphose zu sezernieren. Bei 
neotonen Arten bleibe die Sekretion aus. Mit Ausnahme von JENSEN 
(1920b, die Schilddruse beginne bei 1/4-1/2jahrigen Axolotln zu ent
arten, sie sei bei erwachsenen neotenen Stiicken meist klein und 
bestehe aus wenig Follikeln mit halbflussigem, schlecht farbbarem 
Inhalt) schildern die verschiedenen Autoren die sekrethaltigen, in situ 
aber inaktiven Schilddrusen von Ambystoma-Larven und Axolotln 
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als anatomisch gut ausgebildet und koUoidhaltig. Sie bestehen 
(UHLENHUTH 1927) aus dlinnwandigen Schlauchen. HUXLEY und 
HOGBEN: Axolotl mittelgroBe, histologisch normale; Siren auBer
gewohnlich groBe Schilddrlise. Auch die Schilddrlise von N ecturus 
schildert PLATT (bei HUXLEY und HOGBEN) nicht als degeneriert, 
UHLENHUTH (1928c) vergleicht aber ihre zerstreuten, haufig am 
Hyoid festgewachsenen Follikelgruppen mit der verklimmerten 
Schilddrlise des texanischen Hohlenmolches, Typhlomolge RATH
BURNI (plethodont, EMERSON, nach HUXLEY und HOGBEN: Schild
drlise fehlt). Bei Proteus findet LEYDIG (nach HUXLEY und HOGBEN) 
nur median cine 3-15 Follikel umfassende Schilddrlise. 

Die Sekretstauung in der aquatischen Schilddrlise notigte zu dem 
Postulat eines libergeordneten Faktors, der die Kolloidentleerung 
auslose. UHLENHUTH (1918a): wenn sich im Organismus von Amby
stoma-Larven eine gewisse Menge "excretor substance" angesammelt 
hat, schlittet die Schilddrlise ihr Sekret aus. Neotenie (1918f) ent
weder die Foige geringer Empfindlichkeit der Gewebe Wr das 
Schilddrlisenhormon oder der Schilddrlise flir die Exkretorsubstanz. 
Kalte (1921 a) senkt nicht die Empfindlichkeit der Schilddrlise, 
sondern verlangsamt die Bildung des "releasing factors" in der 
Hypophyse. Die Empfindlichkeit der jugendlichen Schilddrlise steigt 
wahrend der I. Phase an bis zur Zeit der groBten Metamorphose
bereitschaft, darauf folgt eine Umkehr zu einer 2. Phase, in der die 
Schilddrlise "altert" und ihre Empfindlichkeit wieder sinkt. 

P. E. SMITH (I9I9b) bezieht den Ausfall der Metamorphose bei hypo
physopriven Kaulquappen schon auf die Verktimmerung der Schilddrtise 
und ALLEN (I919b) sagt im gleichen ]ahr, die Hypophyse tibe die Kontrolle 
tiber die Schilddrtise. Die Schilddrtise hypophysenloser Kaulquappen wachst 
anfangs normal und bildet Kolloid, gibt aber, wahrend sie ja bei normalen 
Kaulquappen von einem gewissen Alter ab sezerniert, kein Hormon abo 
Daher differenzieren sich die Beinknospen nicht, und die Tiere bleiben auf 
dem Kaulquappenstadium stehen. SWINGLE (1923): Kaulquappen von 
R. cat. und clam. neoten aus Mangel an "Aktivator". 

Es erhebt sich nun die Frage, was den "releasing mechanism" 
des Hypophysenhauptlappens (UHLENHUTH und SCHWARTZBACH 
1928a) und damit die Metamorphose in Gang setzt. UHLENHUTHS 
alte Auffassung, wonach die Exkretorsubstanz fortlaufend gebildet 
wird, aber erst zur Wirkung kommt, wenn ihre Menge eine bestimmte 
Schwelle liberschreitet, gibt eine mogliche Antwort. Durch Beob
achtung der histologischen Veranderungen nach Implantation eines 
Hypophysenhauptlappens von R. pip. in 45 mm lange Larven von 
Necturus hat GRANT (1930b) nachgewiesen, daB die Schilddrlise 
dieser perennibranchiaten Form noch reaktionsfahig ist. Transplan
tation der Hypophyse von Necturus (GRANT, CHARIPPER) erweist 
ferner ihren Gehalt an thyreotropem Hormon. Da die Schilddrlise 
unter natlirlichen Umstanden aber niemals aktiviert wird, muB also 
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entweder ein MiBverhaltnis zwischen der Empfanglichkeit der Schild
druse und der Sekretion der Hypophyse vorliegen, oder es ist noch 
ein weiterer ubergeordneter Faktor notig, urn das thyreotrope Hormon 
der Hypophyse in Freiheit zu setzen. Die Ansatze zur Metamorphose 
nach Hypophysektomie (s. S. 304, 305, 3IO) sprechen in diesem Sinn.
Da bei Kaulquappen nach Hauptlappenimplantation die Schild
drusenzellen schon anschwellen, ehe das Kolloid im Lumen abnimmt 
und weiterhin sowohl Umfang wie Kolloidgehalt der Schilddruse 
zunehmen, gehen INGRAM (1930) und ALLEN (1932b) we iter als 
UHLENHUTH, indem sie dem wirksamen Bestandteil der Hypophyse 
nicht nur die Anregung zur Ausschuttung aus den Schlauchen, sondern 
auch zur vermehrten Bildung des Sekrets innerhalb der Zellen zu
schreiben. 

b) Zufuhr von Hypophyse. 
Die Metamorphosewirkung der Hypophyse wurde nicht wie bei der 

Schilddriise durch direkte Beobachtung entdeckt, sondern aus dem Larval
bleiben der 1914 von ADLER hypophysektomierten Kaulquappen erschlossen. 
Dieser Versuch war von R. GOLDSCHMIDT im AbschluB an Beobachtungen 
an natiirlich notenen Kaulquappen suggeriert worden. Schon im vorher
gehenden Jahr war es BABAK (1933e) aufgefallen, daB die Exstirpation des 
Vorderhirns die Verwandlung von Kaulquappen stort, wiihrend Larven mit 
etwas weiter distal durchschnittenem Hirn zu "Froschen mit Kiemen und 
Schwanz" werden, und er hatte jene Entwicklungshemmung auf die Hypo
physe bezogen. 

Der wirksame Bestandteil findet sich im Hauptlappen und geht (SPAUL 
1928) in saure Extrakte iiber. Bald (UHLENHUTH und SCHWARTZBACH 1929, 
I Stunde) nach der Schlachtung muB der Hirnlappen entfernt werden, urn 
Hemmungsstoffe (vgl. weiterunten SMITH, ferner S. 309) auszuschalten. SPAUL 
und MIDDLETON (1931): der vVirkstoff wird durch n!20- Jodlosung nieder
geschlagen und durch Essigsiiure wieder ge16st, enthiilt Phosphate. Er
setzung der Phosphate durch Sulfat oder Azetat verringert die Aktivitiit. 
Neutrale und saure Extrakte enthalten den Schilddriisenfaktor nicht und 
(SMITH, bei SPAUL 1928) orale Anwendung macht ihn unwirksam. Dagegen 
macht sich dann ein anderer Bestandteil der Hypophyse geltend, der das 
\Vachstum fOrdert. GUDERNATSCH (1912): hypophysengefUtterte Kaul
quappen entwickeln sich langsam, durchsichtig, griine Geschwulst auf der 
rechten Korperseite (Leber tritt vor?). SPAUL (1923), SMITH (1927): Pfrop
fung des Hauptlappens beschleunigt die Metamorphose von Kaulquappen, 
Fiitterung nicht. SMITE (1927), E. R. und M. M. HOSKINS (1920): Verfiitterung 
unterhiilt· das Wachstum hypophysenloser Kaulquappen. KiiiZENECKY und 
PODHRADSKY unter Zugabe von getrockneten Algen mit getrocknetem Haupt
lappen oder Hirnteil gefUtterte Kaulquappen iibertreffen die muskelgefUt
terten Kontrollen bloB an GroBe. SPAUL (1925): der HiTIlteil hemmt die 
Entwicklung. 

Metamorphose des Koloradoaxolotls durch Hauptlappenfutterung 
nicht angeregt, durch Injektion des EVANsschen Extrakts (SMITH 
und SMITH 1923; SMITH 1926b; HOGBEN 1926, Axolotl) spontane oder 
durch Schilddrusenbehandlung herbeigefuhrte Metamorphose ge
hemmt. Mit dem Hauptteil der Hypophyse gefutterte Ambystoma
Larven verwandeln sich nach HUXLEY und HOGBEN 2-3 Tage spater 
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als muskelgeftitterte. Nach 5 Monaten wiegt ein Versuchstier 32,5, 
die Kontrolle II,2 g. Die Wachstumsforderung halt [UHLENHUTH 
(1921 b) und "Further Facts") im Gegensatz zu der durch Leberdiat 
bewirkten lange an (1920a). A. op. und tig. erreichen eine La.nge von 
13S bzw. 264 mm. Unbehandelt die groi3ten Museumsexemplare II7,7 
und 20S mm. Nach UHLENHUTH reagieren Larven noch nicht auf das 
Wuchshormon, nach TRENDELENBURG (S. 123) reagierenAxolotllarven. 

INGRAM (1930): 2 mal mit I Woche Abstand mit Hauptlappen von 
R. pip. implantierte Kaulquappen von R. clam. mit indifferenten Bein
knospen vollenden die Metamorphose fast innerhalb 3 Wochen. SPAUL 
(1923) auf Injektion von Extrakten raschere Entwicklung als in Jod16sung, 
Kombination beschleunigt am meisten. Die ARMouRschen Hauptlappen
tabletten, von E. R. und M. M. HOSKINS an Laubfroschlarven verfuttert, 
bewirken Verwandlung. Das Praparat enthalt Jod, aber nicht soviel, um 
seine Metamorphosewirkung zu erklaren. GroBe Gaben anfangs giftig; die 
Kaulquappen liegen an der Oberflache, oft auf dem Rucken. Altere Stadien 
wenig empfindlich. Junge magem in den ersten Tagen ab und sind trag. 
Spater werden sie besonders lebhaft und wuchsig, bekommen sehr lange 
Schwanze; sterben nach einer ubersturzten, auBergewohnlich zehrenden 
Metamorphose an Land als geschwanzte Froschchen, sehr klein und wasserig. 
Hauptlappenimplantate nach ALLEN (1927) nur bei Anwesenheit der Schild
druse wirksam. Diese schwillt an und bekommt kolloidreiche, erweiterte 
Follikel. Die ARMouRschen Tabletten regen sogar die Entwicklung schild
drusenloser Kaulquappen an. Reihenfolge der Umbildung (Eingeweide, 
Skelet, Him, Pigment) abnorm. Tod noch im Wasser mit ziemlich langem 
Schwanz und Kiemen; ein Tier streckt den Kopf in die Luft. Die Schadigung 
durch Hypophysenextrakt (SPAUL 1928) ist aber geringer als durch Schild
drusenextrakt. 

Implantation der Hypophyse von erwachsenen R. clam. (SWINGLE 
1922 a) beschleunigt die Verwandlung von Koloradoaxolotln. Bei 
mexikanischen Axolotln bemerken ZA w ADOWSKY und PERELMUTER 
(1927 a) nach "normaler Hypophysenimplantation"nur leichten 
Exophthalmos, den sie nicht fur spezifisch halten. Ahnlich BLACHER 
(192Sa). Der Exophthalmos der Saugetiere scheint unmittelbar durch 
Hauptlappenhormone ausgelost zu werden [TRENDELENBURG und 
KRAYER (S. 194, 20S): Schilddrusenexstirpation begunstigt sein Auf
treten. Doch halten die Autoren (S. 144) es fur unzulassig, den Ex· 
ophthalmos verwandelter Amphibien mit dem Basedowexophthalmos 
zu vergleichen.] Die Hypophyse von Necturus (GRANT 1930b; ferner 
CHARIPPER und COREY 19301) liefert ein aktives Implantat (nach 
TRENDELENBURG und KRAYER). 

Nach Injektion von Auszugen des Hauptlappens, des ARMOUR
schen Praparats oder "Pituikrin A" verwandeln sich (HOGBEN 1923 ar 
SPAUL 19242, nach CLEMENTS; BLACHER 1925a) normale und sogar 
thyreoprive Axolotl. Das ARMouRsche Praparat (SMITH, Kolorado
axolotl, bei UHLENHUTH und SCHWARTZBACH 1925a) auch oral an-

I Anat. Rec. 45, 198 (1930). 
2 Experiments of the injection of pituitary body (anterior lobe) extracts 

to axolotls. Brit. J. exper. Zool. 2, 33-57 (1924). 
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wendbar. Von DAWSON und JIMINEZ mit Antuitrin (Parke Davis) 
injizierte erwachsene Tr. vir. gehen ein; ihr Leib fullt sich mit Wasser. 
Auszug der ganzen Hypophyse weniger giftig, Implantation des 
Hauptlappens von R. pip. ohne Schad en vertragen. Beim Vergleich 
der Metamorphosewirkung der ARMouRschen Tabletten und der 
Schilddruse auf A. tig. findet SPAUL (1928), daD Schilddrusenauszuge 
noch in starker Verdunnung wirken und durch Erhahung der Dosis 
die Wirkung sich nur bis auf ein gewisses Maximum steigern laDt. 
Von dem Hypophysenpraparat sind dagegen verhaltnismaDig groDe 
Gaben erforderlich und bei den angewandten Mengen machte sich 
die untere Schwelle der Wirksamkeit bemerkbar. 

GRANT (193 I b), die fUr A. jeff. eigentlimliche Zunahme der 
eosinophilen Leukozyten wahrend der Metamorphose ist bei der 
kunstlich durch wiederholte Hauptlappenimplantation eingeleiteten 
Verwandlung besonders stark ausgepragt. - Bei den erwachsenen 
Tr. vir. MORGANs und SONDHEIMS, denen 2mal wachentlich Haupt
lappen implantiert wurde, starke Genitalentwicklung und Brunst
zeichen (Kloakenschwellung, schwarzes Zehenpolster und rauhes Feld 
an den Hinterbeinen der 0- 0-). Nach jeder Hautung Schwanzflosse 
ein wenig breiter, bei den 0- 0- mehr als bei den ~~. Kiemen der leicht 
neotenen Tiere nicht verkurzt. Hautung aber erst nach der 3. Im
plantation. Vgl. S. 287, nach Schilddrusenimplantation erfolgt die 
Hautung rasch; wie der ubrige Karper schrumpfen auch die Flossen 
ein. Kastrierte 0-0- (DAWSON und JIMINEZ) bekommen auf Haupt
lappenimplantation nur breite Flossen, die ubrigen Brunstmerkmale 
bleiben aus. Bei intakten Amphibien (GIUSTY, HOUSSAY und GONZA
LEZ 1929; HOUSSAY und GIUSTY 1930, Krote; verschiedene Urodelen, 
ADAMS 1930a; NOBLE und RICHARDS 1932; DAWSON undJIMINEZ u. a.) 
ist es dagegen vielfach gelungen, auDerhalb der Brunstzeit die Brunst
merkmale, bei Anuren Paarung und Befruchtung, bei Urodelen Ablage 
der Eier und Samenpakete herbeizufuhren. Die anfanglichen Schwie
rigkeiten, mit Saugerhypophysen auf den Geschlechtsapparat von 
Amphibien einzuwirken, sind durch Verwendung von Extrakten uber
wunden[KEHL: Ovulation von Discoglossus pictus (Anur); BISHOP: 
Spermatophore von Necturus; BURNS und BUYSE: Keimzellen infan
tiler A. tig. (Westrasse) differenziert und Hoden hypertrophiert]. 

c) Exstirpation der Schilddruse. 
Schilddrusenlose Amphibien [ADLER 1914a; ALLEN 1919a; SMITH 

1916 u. a., Kaulquappen; UHLENHUTH 1927, A. tig. (Ostrasse); UHLEN
HUTH und SCHWARTZBACH 1929a; SWINGLE 1922a und 1924, Kolorado
axolotl] bleiben larval, behalten Flossen und Kiemen und hauten 
sich nicht. 

E. R. und M. M. HOSKINS (1920): Kaulquappen von R. silv. 2Jahre nach 
Verlust der Schilddriise 2-4mal so groB wie normal, Hinterbeine einige 
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Millimeter lang, schwach. Skelet unverkalkt, Him und Eingeweide larval, 
Keimdriisen reif, Lungen lufthaltig. ALLENS thyreoidektomierte Kaul
quappen (UHLENHUTH 1918e) wachsen immer weiter. Die Beschleunigung 
des Wachstums (UHLENHUTH 1921 b) macht sich in der ersten Zeit nach der 
Operation am starksten bemerkbar. 

Die Wachstumskurve von Molchlarven bekommt nicht wie bei 
intakten Tieren im Metamorphosealter einen Knick, so daD die 
operierten Tiere mit der Zeit viel graDer werden als ihrer Art ent
spricht. Typhlomolge wird als Tierart aufgefaDt, bei der Verkumme
rung cler Schilddruse und lebenslangliche Dauer des larvalen Wachs
turns physiologische Zustande sind. 

Jod schlecht verwertet (s. S. 289, 292, 297). 
Die Hypophyse schilddrusenloser Tiere hypertrophiert. Nach 

LARSON vergraDern sich bei Kraten Haupt- und Mittellappen; Hirn
teil kleiner als normal und mit dem Mittellappen verwachsen. Hos
KINS und ROGERS, nach UHLENHUTH (1921 b): Hauptlappenhyper
trophic bei Kaulquappen. HOSKINS und MORRIS finden weder an der 
Hypophyse von vor Beginn der Blutzirkulation thyreoidektomierten 
Kaulquappen noch von Larven des Marmorsalamanders Verande
rungen. 

d) Exstirpation der Hypophyse. 
I. Kaulquappen. 

Die Exstirpation der Hypophyse zieht alle Folgeerscheinungen des 
Schilddriisenausfalls nach sich und dariiber hinaus noch St6rungen, die bei 
bloB thyreopriven Tieren nicht auftreten. Kaulquappen werden hell. Das 
Wachstum ist verlangsamt, infolge seiner langen Dauer werden operierte 
Larven schlieBlich aber doch abnorm groB. Die Hinterbeine kommen im 
allgemeinen nicht iiber das Stadium indifferenter Knospen hinaus. ADLER 
(1914a): spater Umschlag, gefraBig, groB, Hinterbeine. Die Vorderbeine 
brechen nicht durch, und die Metamorphose bleibt aus. Epiphyse und Thymus 
normal. ALLEN (1917): Thymus eher vergr6Bert. ADLER (19J4a) und Nach
folger: Keimdriisen und N ebennierenrinde verkiimmern. Eine Ausnahme 
macht SMITH (1919 b): Nebennierenrinde gut entwickelt. [Beim Meerschwein
chen nach LOESER (1933) Rindenhypertrophie durch die Schilddriise ver
mittelt.] Die Schilddriise bleibt zunachst klein und wird spater verhaltnis
maBig umfangreich (ALLEN 1917), ohne den Organismus sichtbar zu beein
flussen (vgl. S. 284). Das histologische Bild spricht fUr Sekretstauung. J od
behandlung (ALLEN 1919a) erh6ht den Kolloidgehalt der Schilddriise und wird 
schlechter vertragen, wenn auch diese Driise fehlt. Nach SMITH [bei UHLEN
HUTH (1921 b) und SWINGLE (I923)J vermogen sich schilddriisenlose Kaul
quappen nach Aufnahme von Thyroxinjodid, Thyroxin oder Schilddriise 
zu verwandeln, wahrend bei hypophysenlosen die Umwandlung unvoll
kommen ist. Nach SWINGLE erreichen dagegen bei JodfUtterung hypo
physenlose Larven eine hohere Stufe (1923, Schwanzstummel kleiner) als 
schilddriisenlose. Die Fettsucht hypophysopriver Kaulquappen (SMITH 
1926a) weder durch Fasten noch Schilddriisenfiitterung behoben, wohl aber 
durch intraperitoneale Injektion von Ausziigen der verschiedenen Hypo
physenabschnitte. Auch die normale Pigmentierung stellt sich wieder ein. 
Aber nur der Hauptlappen beschleunigt auch das Wachstum und ermoglicht 
die normale Ausbildung von Schilddriise, Nebennierenrinde (und Gonade). 
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Nach SMITH (bei UHLENHUTH 192I b) ist der Kontakt zwischen Hirnteil 
und Hauptteil der Hypophyse Voraussetzung fiir die natiirliche Entwicklung 
der Amphibien; nach ATWELL (1932) ist der Kontakt mit dem Hirnteil nur 
wahrend der Differentierung des Zwischenlappens notwendig. (POKORNY: bei 
manchen Vogeln, z. B. der Amsel, Knorpellamelle zwischen Pars intermedia 
und nervosa.) 

Differenzierung der Inselzellen im Pankreas von Frosch und Sauger 
(ARON 1933) von der Schilddriisenfunktion, indirekt von der Hypophyse ab
hangig. Uber die Ausbildung der Epithelkorperchen bei Amphibien sind 
Verf. keine Angaben bekannt. (Da sie bei der Riickbildung der auBeren 
Kiemen angelegt werden sollen, ware ihre Abhangigkeit von anderen Driisen 
durch Teilexstirpationen oder Hormonzufuhr zu ermitte1n. Hypophysen
behandelte Ratten bekommen nach ANSELMINO, HOFMANN und HEROLD 
2-3fach vergroBerte, hyperamische Epithelkorperchen.) 

Am Ort der Hypophyse selbst entsteht, wenn die driisigen Teile entfernt 
bzw. die RATHKEsche Tasche zerstort worden war, ein weites Infundibulum 
ohne eine der Pars neuralis entsprechende Verdickung (SMITH 1916 a, b; 
1919 b) und das ganze Zwischenhirn ist diinnwandig und aufgetrieben. 

2. U rodelenlarven. 
a) Folgen der Operation. Die fruhe Entwicklung von Axolotln, 

insbesondere Wachstum und Differenzierung der Beine (BLACHER 
I928a; HOLMES, Diemyctilus) leidet nicht unter dem Fehlen der 
Hypophyse. Die Metamorphose (SWINGLE I922b, Koloradoaxolotl; 
BLACHER I 928 a, Pleurodeles Waltlii und Tr. crist. C arelini; MARX, 
Feuersalamander; KLATT Tr. taen., daneben Tr. crist. und alpestris) 
bleibt aus. Ruckkehr zum aquatischen Zustand s. S. 285. 

Die GroBe und Farbung operierter Larven sind auBerordentlich 
verschieden. Die Mehrzahl hellt sich auf. Beim Salamander schreitet 
die Aufhellung von vorn nach hinten, beim Axolotl von hinten nach 
vorn und die Verdunkelung nach Hypophysenimplantation von vorn 
nach hinten vor. Bei der Aufhellung lassen sich die sofort einsetzendc 
Ballung der Melanophoren und Streckung der antagoni~tisch reagie
rend en Lipophoren und die erst allmahlich hinzutretende Depigmen
tierung (BLACHER I 927 a: Verlust der Melaninkornchen) unterscheiden. 
Melanin (PEDERELSKI] und BLACHER) gerate in die oberen Haut
schichten und werde nicht ersetzt. Lange Zeit nach der Operation 
strecken sich die Melanophoren von Salamanderlarven wieder, aber 
ihr Pigment bleicht aus; ebenso (HIMMER) auf gelben Hautstellen bei 
intakten Tieren vor der Metamorphose. 

Eine Minderheit von wuchsigen Triton- und Salamanderlarven 
(Laubfroschlarven, HOSKINS und HOSKINS I9I9) wird sehr dunkel. 
3 von 4 dunkeln Salamanderlarven besaBen noch Mittellappen, bei 
einer davon war er stark hypertrophiert. In Fallen von sich tief 
schwarzenden Axolotln nimmt DUBOWIK an, daB die Hypophyse nur 
verletzt worden sei und abnorme Hormonmengen ausschutte. Bei 
einigen normal gefarbten Salamanderlarven war das Wachstum eben
falls gesteigert, bei den hellen anfangs gehemmt. Bei hellen Tritonen 
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dauerte die Wachstumshemmung an. KLATT bringt den Melanismus, 
BLACHER das Fortbestehen der gewohnlichen Farbung bei Pleurodeles, 
DUBOWIK die allmahliche Graufarbung von Axolotln (von DESMOND 
im Lauf von 8 Monaten nicht beobachtet) mit der Pars nervosa in 
Zusammenhang. Die Aufhellung ftihren BLACHER und DUBOWIK auf 
die Mitexstirpation des Hirnteils, MARX auf das Fehlen des Zwischen· 
lapp ens zuruck. Verspatung oder Ausbleiben der Metamorphose durch 
Mangel an Hauptlappen bedingt. (BLACHER fuhrt den Zwischen· 
lapp en mit an, aber dieser fehlte bei 2 Salamandern von MARX.) 
Das lebhafte Wachs tum laf3t sich vorlaufig keinem einzelnen Ab
schnitt der Hypophyse zuordnen; nach dem Befund von MARX 
kame Ausfall des Hauptlappens in Frage, dem widerspricht aber die 
Verwandlung von KLATTs Schwarzlingen. Schon Reste des Buccal
teils, die sich (MARX) histologisch nicht als Pars anterior oder 
intermedia erkennen lassen, halten Farbung und Entwicklung auf
recht. 

{j) Ansatze zur Metamorphose. Tr. taen. wachst langsam, aber 
stetig bis zum Winter oder Fruhjahr weiter und wird dabei 55-67 mm 
lang. Intakte Tiere schreiten Ende Juli zur Verwandlung, nachdem 
sie 24-29 mm lang geworden sind. Die Haut der operierten alten 
Larven lauch beim Feuersalamander und (UHLENHUTH 1928a) 
AmbystomaJ ist sehr dick und besteht hauptsachlich aus LEYDIG· 
schen Zellen. Bei Triton liegen diese in 3-4 Reihen ubereinander. 
Die auf3erste Reihe kann (STEEGER) einen plattenepithelartigen 
AbschluH bilden und flockig abgestoHen werden. Cuticula fehlt. Die 
Farbung bleibt nicht vollig larval, insofern die Melanophoren nicht 
vollig gebleichter Tiere (immer bei alten Larven yom Feuersalamander, 
Tr. alp. und crist.) zu Flecken zusammentreten. Die unverzweigten 
grof3en Hau tdrusen entwickeln sich; beim Salamander liegen die 
grofiten, sog. Parotis, in einer Gruppe auf dem Operculum und zwei 
Zeilen grof3er Drusen auf der Ruckenmitte. Unterhautgewebe (KLATT) 
dick und wasserhaltig. , 

Nach dem Aufhoren des Wachs turns bekommen Tritonen "braunen 
Belag", STEEGER: deformierte und gedunkelte LEYDIGSche Zellen. 
Der Belag nimmt seinen Ausgang wie beim Embryo die LEYDIGSchen 
Zellen von der Gegend der Kiemenwurzeln und. kann sich uber den 
ganzen Korper ausdehnen. Besonders dieht sitzt er in den Furehen 
zwischen den Rippen. Er haftet sehr fest und bleibt woehenlang am 
Tier. Es handelt sieh urn eine abnorme Art der Hautung. 

Salamanderlarven erweekten nieht den Eindruek, als naherten 
sie sieh einer bestimmten maximalen Larvengrof3e, waren ja auch 
weit kleiner als der ausgewachsene MoIeh. Verlorene Sehwanze und 
Beine wurden leieht ersetzt. Brauner Belag trat bei 2 noeh im Wasser 
befindlichen Tieren auf; das eine konnte sieh verwandeln, das andere 
stand vor der todliehen 2. Hautung. Wie bei Tr. taen. kam es vor, 
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daB vollig larvale Tiere mit langen, lebhaft roten Kiemcn sich normal 
hauteten ohne sich zu verwandeln oder in der Verwandlung stecken
blieben. 

KLATT berichtet tiber 2 Larven, die sich oft hauteten, Kiemen und 
Flossen langsam verktirzten und sich ein tiber den andern Tag an Land und 
im Wasser aufhielten. Die fast "2 Jahre nach der Hypophysenexstirpation 
aufgenommene Salamanderlarve (Abb. 5) hatte sich vor 6 Wochen gehautet, 
die Flossen allmahlich zu einem schmalen Saum reduziert und besaB noch 
halblange Kiemen. Sie ging manchmal aufs Trockne. (Hinterkorper sala
manderartig pigmentiert, Zeichnung noch verwaschen, wenig Schwarz. 
Haut am Vorderkorper durchsichtig.) Das 
Tier lebte noch 8 Monate, saB reglos, fraB 
kaum und reduzierte die Kiemen noch mehr. 
Nach 4 Monaten hautete es sich wieder. -Die 
meisten Salamanderlarven, die ihre Entwick
lung nicht vollenden konnten, setzten im 
2. Jahr zur Metamorphose an und starben 
bei der Hautung. - Mehrere der in Meta
morphose gestorbenen Salamander, auch 
soIche ohne Hau ptlappen, hatten eine wulstige 
Kloake. (BEAUMONT 1929: Kloakendrtisen 
von Triton bei der Metamorphose ausgebil
det, prapuberales Geschlechtsmerkmal.) 

An der Schilddruse hypophysopriver 
Pleurodeles bemerkt BLACHER Zeichen 
von Atrophie. MARX findet nur bei einem 
Teil der totalexstirpierten Salamander
larven merklich inaktivere Drusen als bei 
Kontrollen (Follikel weiter, weniger zahl

Abb.5. Salamanderlarve 23'/. Monate 
nach Verlust der Hypophyse, 6 Wochen 

nach der Hautung. 

reich, dunnwandiger und dichter beisammcn. Durchblutung schwach). 
- Das Infundibulum war deformiert und hatte keine neue Pars 
nervosa gebildet. Axolotl nach Hypophysenexstirpation (HOGBEN 
1923 a) Schilddruse aus weiten kolloidgefulltcn Schhiuchen mit flachem 
Epithel. Dcr Hirnteil der Hypophyse wachst nach DUBOWIK nach 
und Radiumbestrahlung beschleunigt die Regeneration. 

y) Metamorphose. Larven, deren Hypophyse nicht vollstiindig ent
fernt wurde, entwickeln sich nach Art partiell neotener Tiere. 

Bei Tritonen zieht sich die Umwandlung bis zum 9. November hin. 
Teilexstirpierte Salamander verwandeln sich wie ein Teil der Kontrollen 
erst im nachsten Frtihjahr. Bei der "Spatmetamorphose" (KLATT) konnen 
halblange Kiemen und Flossen wochenlang nach der Hautung beibehalten 
werden und bei Tr. alp. und dem Feuersalamander tritt die MoIchzeichnung 
zuweilen schon vor der Hautung auf. Normale Sal . mac. verlassen unmittel
bar vor der Hautung das Wasser und haben MoIchform. Die letzten Larven
merkmale, seitliche Kompression des Schwanzes, Kiemen- und Flossen
reste, verschwinden bald. Die Umwandlung von Tr. taen. ist mit der sogleich 
an Land einsetzenden 2. Hautung beendet. Die Umwandlung dauert (vom 
Sichtbarwerden der 1. Vorzeichen an gerechnet?) 3-7 Tage. Die "Spat
metamorphose" operierter TeichmoIche zog sich aber tiber 7-8 Wochen 
hin, und die Tiere machten mehrere Hautungen durch. Beim Kamm- und 
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Alpenmolch dauert die Umwandlung schon bei normalen Tieren im Durch
schnitt 2 Wochen und umfaJ3t mehrere Hautungen. Bei der verz6gerten 
Metamorphose operierter Larven war die Zahl der Hautungen und die Dauer 
der Intervalle nicht vermehrt, sondern die Veranderungen vor der ersten 
und nach der letzten Metamorphosehautung verlangsamt. Tritonen haben 
eine kiirzere und einheitlichere Larvenperiode als Salamander, daher sind 
die Folgen der Hypophysenexstirpation bei ihnen leichter zu iibersehen. 

Wurden ausgewachsene Larven operiert, so rundete sich nach 
kilrzerer oder langerer Zeit noch die Schwanzspitze ab, als wollten 
die Tiere in die Metamorphose eintreten. Der Schwanz wurde aber 
wieder spitz und konnte sich, falls es spater wirklich zur Verwandlung 
kam, zum zweitenmal verkilrzen. Bei einem im Beginn der Um
wandlung exstirpierten Tr. taen. dauerte die Metamorphose 30 Tage, 
bei 3 auf vorgeschrittenen Stadien operierten Exemplaren wurde sie 
kaum mehr verlangsamt. 

3. Vollmolche. 
Einige helle Salamanderlarven - spatere Untersuchung ergab 

kleine Reste der Pars anterior - konnten sich 8-10 Monate 
nach der Operation verwandeln. Nach 5-IOmonatigem Landleben 
quollen sie auf und starben einige Tage spater mit offenem Maul. 
Sie wuchsen und fraBen an Land weniger und hauteten sich seltener 
als gleichaltrige Tiere. Die abgestorbenen Haute farbten sich bei 
mehreren Tieren dunkel und blieben in vielen Schichten lang am 
Korper haften, "schwarzer Schleier". (Ebenso GmSTY und HOUSSAY 
Kroten; KLATT, entwicklungsfahige Tritonen; ADAMS, RICHARDS und 
KUDER, verwandelte Tr. viridis; SCHARRER 1934: Kroten nach Zer
storung der Gruppen drilsiger Nervenzellen im Zwischenhirn. Intakte 
Tiere streifen helle Haut ab.) 

Bei der Verwandlung waren die Salamander ilberwiegend gelb, 
aber das Schwarz breitete sich langsam aus. BLACHER schreibt, daB 
noch nach der Verwandlung die Haut von Pleurodeles sich nach 
Hypophysenexstirpation aufhelle und nur runde schwarze Flecken 
behalte. DESMOND: bei erwachsenen N ecturus ballen sich die Melano
phoren kaum mehr, aber die Lipophoren strecken sich. - Schilddrilse 
mancher Salamander klein im Vergleich mit Kontrollen. ADAMS, 
RICHARDS und KUDER (1930b): bei hypophyselosen erwachsenen 
Tr. vir. und Salamandrina weite Follikel und £laches Epithel. Neben
nieren und Epithelkorperchen nicht untersucht. - Nach Exstirpation 
der Hypophyse von geschlechtsreifen Amphibien atrophieren die 
Keimdrilsen und die "postpuberalen" also die abhangigen Geschlechts
merkmale bildensich zurilck [GmSTY und HOUSSAY, Krote, beispiels
weise (1924) lund treten wieder auf (HOUSSA Y und GONZALEZ 1929 b) 
nach Hypophysenimplantation. Die Rilckbildung der Geschlechts
organe erwachsener und infantiler Urodelen nach Verlust der Hypo
physe haben WORONZOV A und BLACHER und BEAUMONT (1933) studiert. 
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4. Wasserhaushalt. 
Bedrohlicher als die Pigmentveranderungen sind nach Verlust 

des Mittellappens manchmal auftretende Odeme. Larven leiden 
darunter nicht und auch bei verwandelten Tieren tritt die Storung 
nicht regelmaDig auf oder kann sich wieder zuruckbilden. 

ADLER (I914 b): Kaulquappen bekommen naeh Exstirpation der Epi
physe aueh erst bei der Metamorphose adem. Die Uberlebenszeit total 
hypophysektomierter Frosehe (POHLE, HOGBEN und WINTON I923 b, TSCHER
NIKOFF, KONSULOFF) wird mit I9 Tagen bis zu mehreren Monaten angegeben. 
Die Unsieherheit, wieviel die versehiedenen Autoren von Pars nervosa und 
Infundibulum mitentfernt haben, ersehwert den Vergleieh ihrer Beriehte. 
Wahrend I-2 Woehen (KROGH) Kapillaren erweitert. Bei Hyla (GrusTY 
und HOUSSAY I924) manehmal adem; Kroten widerstandsfahiger, konnen 
1/4 ]ahr am Leben bleiben. Frosehe ohne den drusigen Teil naeh KROGH 
unbegrenzt lebensfahig, nur in der I. Woehe blaB und Kapillaren weit. 
I2 Stunden naeh der Operation (TSCHERNIKOFF) manehmal eine Polyurie, 
die I-3 Tage anhalt. - Naeh Verlust nur des Hauptlappens gehen Frosehe 
(TSCHERNIKOFF: Zwisehenlappen manehmal mitentfernt; ZIESKE) innerhalb 
3-I2, Kroten (GruSTY und HOUSSAY I924) innerhalb 45 Tagen oder erst 
spater ein. 

Verbrennung von Tuber und Infundibulum fUhrt rase her zum Tod. Ein 
Einstich in das Infundibulum hat Polyurie (TSCHERNIKOFF), [ATWELL (I932) 
ruft dureh Auszuge der Pars tuberalis Polyurie hervorJ, Verletzung der 
Pars intermedia aber Ruekgang der Harnbildung und adem zur Folge. 
Naeh unvollstandiger Entfernung des Mittellappens, Verlust des Hirnteils 
und Reimplantation des Hauptteils leben ZIESKES Frosehe im Durehsehnitt 
67, im Maximum I43 Tage. 

ADAMS, RICHARDS und KUDER (1930b) haben bei verwandelten 
Tr. vir. den Hauptlappen, BLACHER (1928a) bei verwandelten Tritonen 
und der Ambystoma-Form des Axolotls die ganze Hypophyse ent
fernt. Die Mortalitat scheint nicht hoch gewesen zu sein; wenigstens 
bringt weder die amerikanische Arbeit noch die englische Zu
sammenfassung der russischen daruber Angaben. 

Hypophyselose Frosche (POHLE) haben herabgesetzten Stoff
wechsel und scheid en nur etwa 1/3 der aufgenommenen Wassermenge 
abo Injektion von Hinterlappenextrakt an Kroten (HOUSSAY und 
TETICH 1929a) und Frosche (COLLIN und DRouET 1932) ruft Odem 
hervor. Intakte und entnierte Temporarien (BRUNN) nehmen nach 
Pituitrinin jektion zu; Diurese in geringerem Grad erhoht als Wasser
aufnahme. Pitressin greift an Haut an (STEGGERDA: isolierter Gastro
cnemius oder geschundener Frosch reagieren nicht). 7 Stunden nach 
Injektion von 0,2-0,4 ccm von ARMOURS Hinterlappenextrakt steigt 
das Gewicht mittelgroDer A. tig. (BELEHRADEK und HUXLEY) urn 
etwa 7 % und sinkt dann fur 1-3 Tage urn etwa 6 % unter den Aus
gangswert. Larven reagieren langsamer und starker und sterben 
leicht wahrend der Periode des Anstiegs. Beim Semiambystoma Aus
schlag eher noch groDer als bei der Larve und Geschwindigkeit fast 
so groD wie bei der Landform. 

20* 
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5. Subs ti tu tio n. 

Der Verlust der Schild druse kann durch Schilddrusenimplantation 
oder Verfutterung ausgeglichen werden, s. S. 247. 

Nach Verlust der Hypophyse verwandeln sich thyreoidinbehandelte 
oder mit Jod implantierte Axolotl und Molchlarven (BLACHER und 
BELKIN 1927b) und (KLATT) mit 0,4 ccm Thyroxin 1/10000 injizierte 
Teichmolchlarven rascher als intakte Tiere, sterben aber gegen Ende 
der Metamorphose gestreckt und gequollen. (Nach einer Injektion 
ist infolge des hohen Druckes der Leib zunachst prall gespannt, die 
GefaBe von Kopf, Kiemen und Beinen treten vor. Die Zirkulation 
stockt fur 1/4 Stunde und kommt vor dem Herzschlag wieder in Gang.) 
Auch fur verwandelte Amblystomen ist in Abwesenheit der Hypophyse 
Thyreoidin todlich (KLATT S.772). Gleichzeitig mit 3 und 4 art
gleichen Hypophysen implantierte Teichmolchlarven ertragen die 
Implantation von 6 Schild drusen gut; die eine hautet sich nach 
5 Wochen, die andere, ehemals muschelgenahrte (s. S. 3IO) bleibt bis 
zum Tod wahrend 81/ 2 Wochen larval und hautet sich fetzig. Zwei 
13 und 14 Wochen nach der Implantation einer Hypophyse (die 
eine enthielt noch ein wenig Zwischenhirngewebe) thyroxininjizierte 
Larven (die erstere ebenfalls mit Muschelfleisch aufgezogen) ver
wandeln sich nach 4 und 7 Tagen und sterben bald danach. 

Implantation der Hypophyse erwachsener Teichmolche streckt 
die Melanophoren und laBt die Tiere schrumpfen. Es wurden jeweils 
1-6 Drlisen implantiert, aber kein Unterschied in der Starke der 
Wirkung entsprechend der Zahl der Drusen bemerkt. Infolge der 
Schrumpfung des Ruckenwulstes erscheinen die Flossen breiter. Nach 
1-2 Wochen sind die Tiere tiefschwarz, nach Wiederholung der 
Implantation rascher. Sehr langsam bleichen sie wieder aus. An 
hypophysopriven Axolotln verschiedener Entwicklungsstufen stellen 
BLACHER (I928a) und DESMOND durch Implantation oder Injektion 
die normale Farbung wieder her; Hirnlappen (mit Pars intermedia) 
wirksamer als Hauptteil. Schwelle fur das streckende Hormon am 
Kopf am niedrigsten (WORONZOVA 1928b, WORONZOVA und BLACHER 
1929). Bei jungen Axolotln in der zwciten Stufe der Depigmentierung 
(Pigmcntverlust), genugt eine einzelne Injektion nicht um Pigmentie
rung hervorzubringen, aber IO-12 Tage nach einer Implantation 
odcr wiederholter Injektion sind die Larven wieder dunkel. - Jcde 
Implantation leitet bei den Teichmolchlarven eine neue Wachstums
periode ein. Nach der Erstimplantation halten Wachstum und 
Pigmentierung etwa gleich lange an, aber jede Wiederholung wirkt 
in bezug auf das Wachstum schwacher, in bezug auf die Farbung 
starker als das vorige Implantat. Am schlagendsten war die Wachs
tumswirkung bei einer ehemals muschelgenahrten Larve, die begonnen 
hattc ihre Extremitaten einzuschmelzen. Nach Implantation der 
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Hypophysen von 2 mannlichen Teichmolchen regenerierte sie die 
Zehen innerhalb 4 Wochen und ging nach 191/2 Wochen an Land. In 
dieser Zeit hatte sie sich mit einer 5wochigen Pause 19mal gehautet. 
Ein am Tag der Implantation abgeschnittenes Vorderbein wuchs 
nicht rascher nach als bei einer nicht weiter behandc1ten, normal 
gefiitterten, entwicklungsunfahigen Larve. 

Weniger sicher als Pigmentierung, Schrumpfung und Wachstums
impuls laGt sich die Entwicklung auslosen_ 1-3 Tage nach der Im
plantation erfolgt Hautung und dieser ersten konnen in 3- bis 
4 Uigigen Abstanden eine Reihe von weiteren Hautungen folgen. Die 
erste Hautung ist fetzig, die spateren manchmal total. Nach langerer 
Zeit werden manchmal auch Flossen und Kiemen reduziert und 2 
von 7 Tieren (3 hatten auch Zwischenhirn erhalten) vollenden die 
Metamorphose; nach \Viederholung der Implantation noch ein drittes 
unter vieren. Bei einigen Larven trat Molchzeichnung auf. Es waren 
nicht immer dieselben, die sich entwickeln konnten. 

Die Hypophyse vermag nach UHLENHUTH und SCHWARTZBACH 
(1929a) die Metamorphosewirkung der Schilddruse nicht zu ersetzen_ 
HOSKINS und HOSKINS (1920) haben mit dem ARMouRschen Praparat 
bei Kaulquappen und HOGBEN und SPAUL mit Hauptlappenauszug 
beim Axolotl Erfolg (s. S. 300). Die Hypertrophie der Hypophyse 
beim Ausfall der Thyreoidea und (KAHN, nach TRENDELENBURG, 
S_ 174) ihre Atrophie bei schilddrusengcfutterten Kaulquappen sieht 
wie eine zweckmaGige Kompensation aus. Normalerweise spielt die 
direkte Metamorphosewirkung der Hypophyse aber sicher neb en der 
durch die Schilddruse vermittelten eine sehr untergeordnete Rolk 
Die korpereigene Hypophyse vermag in Abwesenheit der Schilddruse 
die Metamorphose nicht herbeizufuhren. 

Implantation einer Schilddruse oder Injektion von Thyroxin 
(ADAMS, RICHARDS und KUDER 1930b) bringt bei erwachsenen Tr. 
vir. ohne Schilddruse und Hypophyse die Hautung wieder in Gang_ 
Hypophysenimplantation wirkt nur, wenn die Schilddruse erhalten 
ist. Immerhin gelingt es auf diesem Wege, ungenugende Schild
drusenreste teilexstirpierter Molche zu aktivieren. Schilddrusen
reimplantation auch bei hypophysenlosen Molchen wirksam. 

6. Zusatze. 
Nach UHLENHUTH (I928a) wirkt die Pars posterior der Waehs

tumsforderung durch die Pars anterior entgegen. 
Injektion von Auszugen des Hirnteils (HOGBEN 1923a, SPAUL 

1925 a) verhindert die Metamorphose von Axolotln auf Hauptlappen 
oder Thyreoidininjektion. Diese Hemmung (SPAUL 1925 b, Kaul
quappen) sowohl wie cine vorubergehende geringe Forderung ver
mutlich durch den Hauptlappen vermittelt und durch Jod aufgehoben. 
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Gleichzeitig mit Hypophyse und Zwischenhirngewebe implantierte 
hypophysoprive Teichmolchlarven KLATTS hauten sich verspatet oder 
gar nicht (unter 3 erstimplantierten Tieren nur bei einem nach 7 Tagen 
eine einzelne Hautung) und diese Hemmung wirkt lange nach (bei 
der folgenden Implantation Hautung erst nach 2, 17 und 14 Tagen). 
In keinem dieser Faile Metamorphose. 

Mit Muschelfleisch (Sphiirien, Anodonta) erniihrte Larven verwandeln 
sich durchschnittlich 5 Tage spiiter als anders gefiitterte. Die Hypophyse 
(KROHK nach KLATT) hypertrophiert (wohl Kompensation). Hypophysekto
mie verstiirkt den durch die verschiedene Erniihrung hervorgerufenen Unter
schied. Das Wachstum der operierten Larven wird aber soweit gefOrdert, 
daB es wenig hinter der Norm zuriickbleibt. N och entwicklungsfiihige 
Larven treten mit miiBiger Verspiitung in die Metamorphose ein und fressen 
und wachs en wiihrenddessen weiter. Bei den andern sinkt das Wachstum 
Ende August Anfang September ab, die Larven verweigern Ende September 
die Muschelnahrung, verkiirzen sich etwas und (S. 754) miissen wieder normal 
gefiittert werden. Schwanzsaum und Kiemen werden ein wenig kiirzer, und 
die Haut lOst sich in miBfarbigen Schuppen abo Diese bestehen nach STEEGER 
nicht aus LEYDIGSchen Zellen, so1che finden sich viclmehr nur noch in geringer 
Zahl in den basalen Hautschichten. Der Zustand des "Metamorphose
ersatzes" besteht monatelang, ohne daB die Tiere Mo1chform annehmen. 
Spiiter tritt der braune Belag an die Stelle der struppigen Hautabschilferung. 

Zwei Larven mit Belag reduzierten ihre Zehen aufiergewohnlich 
stark, denn sie wurden nicht nur dunn und kurz, sondern verloren 
innerhalb von weniger als 10 Tagen die letzte, zum Teil auch die 
zweitletzte Phalange. Die Zehengefaf3e waren wahrenddessen strot
zend gefiillt. - KLATT halt bei der Verwandlung von Tr. taen. eine 
Verkiirzung, gleichzeitig aber ein Starkerwerden von Schenkel und 
Fuf3 fiir normal. Seine Beobachtung laf3t keine andere Deutung zu, 
als daf3 die Larven einen Impuls zur Entwicklung erleiden, den sic 
nur noch mit iibertriebenen destruktiven Veranderungen beantworten 
konnen. 

e) Histologie der Schilddruse. 
1. In vers ch iedenen Le b ens al tern. 

Bei der Anurenentwicklung durchliiuft die Schilddriise zwei Perioden 
der Kolloidentleerung. Die erste, noch rein intrazelluliire Sekretion fiillt 
mit dem Verlust der iiuBeren Kicmen und der Umbildung der "urodeloiden 
Larve" zur Kaulquappe zusammen. SKLOWER (1925) vergleicht diese 
"Prometamorphose" in mancher Hinsicht mit der Metamorphose der Uro
delen. Nach ihrem AbschluB ist die Schilddriise sehr klein und enthiilt kein 
Kolloid mehr. Wiihrend des Kaulquappenstadiums entstehen - gleichzeitig 
mit dem Beginn des Chromatinzerfalls, aus dem auf Sekretion gedeutet wird, 
in der Thymus - Kolloidfollikel und die Driisenmasse nimmt wieder zU. 
1m Anfang der Metamorphose schnellt sie sprunghaft in die Hohe. Basedow
histologie [HIRSCHLEROVA: R. esc. und besonders R. temp.; INGRAM (1930): 
R. clam. nach HauptlappenimplantationJ und starke Durchblutung. Epithel 
zylindrisch, nach SKLOWER dagegen f1ach. Mitochondrien jetzt schlank und 
iiber die ganze Zelle verteilt, GOLGI-Apparat reich veriistelt, nicht invers. 
Inneres Ende der Interzellularen gewohnlich verschlossen, Kolloid hell und 
schaumig. 
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Nach der Verwandlung scheint die Schilddriise nur im Sommer Kolloid 
abzugeben; die KROGHSche Jahreskurve des Sauerstoffverbrauchs geht den 
von SKLOWER festgestellten histologischen Veranderungen parallel. 

Die Schilddruse von Aalen und Plattfischen macht (MuRR und 
SKLOWER 1928, SKLOWER 1930) analoge Metamorphoseveranderungen 
durch wie beim Frosch. 

Die eingehendste Darstellung der Urodelenschilddruse gibt UHLEN
HUTH in "Die Morphologie und Physiologie der Salamanderschild
druse" 1(1927), IIund SCHWARTZBACH(1928a), IIIund KARNS(1928b), 
IV (1928c), V (1929b). 

Die larvale Schilddriise liegt in der Regel in zwei Halften zerteilt jeder
seits im Winkel zwischen der Hyoidportion des M. rectus abdominis (Sterno
hyoideus) und geniohyoideus, ein Stiick medial von der V. jugularis ext. 
Medial oder unterhalb verlauft der Nervus hypoglossus. Beim verwandelten 
Tier riickt das Organ kaudal bis auf die Hohe des Vorderrandes des Cora
coids. 

Bei 3,5 zehigen, ohne Schwanz IS,{ mm langen A. tig. (Ostrasse) beginnt 
die Bildung von Primarfollikeln und Vakularisierung der strangfOrmigen 
Driisenanlage. Als Hauptgefa!3 durchzieht gewohnlich ein Zweig der Jugularis 
von vorn nach hinten das Parenchym und heftet das Vorderende der Driise 
an die Vereinigungsstelle von Basibranchiale lund Keratohyale 1. Das Hinter
ende verwachst meist mit der Jugularis selbst. Die in Abb. II (S. 315) dar
gestellten topographischen Verhaltnisse bestehen schon bei der Larve. Unter 
den kleineren GefaBen finden sich bei A. fig. gewohnlich abweichend von den 
meisten anderen untersuchten Urodelen Carotisaste. In einem Fall fand 
UHLENHUTH (I92SC) selbst rein arterielle Versorgung. Die Follikel sind 
durch breite, von lockerem Bindegewebe ausgefiillte Spalten getrennt. -ober 
der Vene, unter und selbst auBerhalb der Kapsel bleiben embryonale Reserve
zellgruppen erhalten, die bis zur Geschlechtsreife junge Follikel nachliefern. 
Haufig kleine Nebenschilddrusen. Bei verschiedenen Triton-Larven (KUHN 
1925) oral der beiden Hauptlappen ein kleiner medianer Schilddrusenrest. 
Meist werde dieser Abschnitt bald nach der Verwandlung ruckgebildet, 
indem die Follikel nacheinander anschwellen und platzen, wonach das Epithel 
absterbe. 

In der prametamorphischen Schilddruse nimmt der Kolloidgehalt 
zu und die Follikel schwellen an. Bei A. op. liegen die Follikel dichter 
beisammen als bei A. tig. (UHLENHUTH 1927), und ihr Wachstum 
Whrt bei uber 88 Tage alten Larven zur Vereinigung zu einem einzigen 
"schlauchformigen Follikel". Bei A. mac. und tig. halten sich Follikel
verschmelzung und Nachlieferung junger Follikel die Waage, und die 
Follikelzahl (UHLENHUTH und KARNS 1928c) bleibt sich durch das 
ganze Leben gleich. Sie wird durch erbliche und Umweltbedingungen 
bestimmt. Unter gut gepflegten A. mac. fanden sich im Durchschnitt 
etwa 40, bei freilebenden Larven nur 30 Follikel. Unter ungunstigen 
Bedingungen (so auch DRASTIscH: Triton- und Salamanderlarven bei 
Sauerstoffmangel) bleibt die Schilddruse klein und besteht aus zahl
reichen Follikeln. - In der Hauptgewebsmasse entstehen keine neuen 
Follikel. Die Parenchymzellen teilen sich nur so lebhaft, daB das 
Epithel sich bei der Dehnung der Schlauche nicht abflacht. Die 
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meisten Mitosen wahrend der Zehenbildung, die wenigsten wahrend 
der Metamorphose. [GRANT (1931 a); auf spateren Stadien der kunst
lichen Aktivierung zahlreiche Mitosen. Die in Teilung begriffenen 
Zellen enthalten Sekret.] Lumenwarts liegen in eine azidophile 
Substanz, vielleicht die Vorstufe des chromophilen Kolloids, ein
gebettet winzige lichtbrechende Kornchen, die als Mitochondrien und 
grobe, vital mit Neutralrot farbbare Granula, die nicht als aktives 
Zellorgan angesprochen werden. Mitochondrienahnliche Kornchen 

Abb. 6. Zylinderzellen mit Granula und 
K6rpersaum. Alte Larve. 

Abb.8. ANDERSSoN-Vakuolen, teils von Mito· 
chondrien eingefaBt. K6rnersaum. 2 Tage nach 
der Metamorphose infolge von Hypophysen-

behandlung. 

' .. 
) , 
) 

b 

Abb. 7. Interzellularen mit Kolioidtropfchen im 
Schnitt und Aufsicht. Vor der Hautung. 

Abb. 6-8. Scbilddriisenepithel von A. tig. (Ostrasse) nach dem Leben. (Nach UHLENHUTH I928.) 

saumen den inneren Rand aktiver Zellen (Abb.6). In den Inter
zellularspalten haufig Kolloidklumpen (Abb. 7). Kurz vor der Hau
tung gehen die Neutralrotgranula an Zahl und GroBe zuruck und 
beschranken sich haufig auf eine von Mitochondrien freie Zone un
mittelbar uber dem Kern. Mitochondrien und Kornersaum werden 
groBer. Chromophobe Vakuolen in Zellen ("ANDERssoN-Vakuolen") 
und Kolloid vermehrt (Abb.8). Die Zellen werden zylindrisch und 
die Interzellularspalten offnen sich gegen das Lumen, ihr AuBenende 
bleibt indessen stets durch die Grundmembran des Epithels ver
schlossen. Durch Farbung nach MALLORY oder KRAUS (UNNAS poly
chromes Methylenblau-Azokarmin) gelingt es jetzt, in dem farbbaren 
Kolloid neben dem basophilen (durch Eosin aber gefarbten) Kolloid 
intra- und interzellular und dem Epithel innen anliegend ein azido-
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philes Kolloid darzustellen. Dieses solI eine Vorstufe des gewohn
lichen Kolloids sein. 

Bei A. op., das sich spontan und rasch verwandelt, treten die 
metamorphotischen Schilddrusenveranderungen in weniger als 24 Stun
den ein. Bei A. tig., auch der ostlichen Rasse, erfolgt der Umschlag 
nicht so plotzlich und bildet sich langsamer wieder zuruck. Beim 
Salamander (KUHN I933) wahrend des Larvenstadiums ebenfalls 
Stauung und Follikelverschmelzung, aber stets, schon beim Embryo, 

Abb. 9. Fallikel mit hahen Zellen mit Kallaid und Abb. 10. Fallikel mit hahen Zellen mit Kalloid in 
Vakuolen. Kolloid im Lumen zum Tell verfliissigt. Form von Kugeln und Strangen. Fast kein Lumen 
Aus der Schilddriise von A. jelfe1'sonianum. 4 Tage mehr. Aus der Schilddriise von A. jeffersonianum. 

nach der ersten Hypophysenimplantation. 6 Tage nach der ersten Hypophysenimplantation. 
(Nach GRANT 1931.) (Nach GRANT 1931.) 

Kolloidvakuolen. - Wahrend der Metamorphose nimmt die Axolotl
thyreoidea rasch an Masse zu, ihr relativer Kolloidgehalt sinkt. Es 
wird flussiger und besteht vorwiegend aus dem basischen und dem 
nicht farbbaren Anteil. Die Durchblutung ist so stark, daB die Follikel 
in der Vene suspendiert und die Venenwand die Schilddrusenkapsel 
zu sein scheinen. Darauf schwindet der Follikelinhalt, und das Epithel 
faltet sich ein. Wo die Schilddrusenentleerung sehr heftig verlauft, 
wie bei A. op. (1927; GRANT 1930C) oder nach wiederholter Haupt
lappenimplantation (GRANT: Necturus 1930b; Abb. 9 und !O, A. jeff. 
I931 a), bleibt kaum Kolloid zuruck und die meisten Follikel kolla
bieren vollig. 

Erst zwischen dem 22. und 36. Tag nach der 1. Hautung quellen 
die Zellen von A. tig. der Ostrasse stark in allen drei Dimensionen 



LORE MARX: 

und verschlieDen die Interzellularspalten. Die "Emulsion farblosen 
und chromophilen Kolloids" im Plasma (Abb. 10) von GRANT gegen 
UHLENHUTH im Sinn der Transporttheorie von ARON als Riick
resorption des gespeicherten Kolloids und Sekretion der Zellen in 
den Blutsinus gedeutet. Die bei Saugern in manchen Fallen fest
gestellte Umkehr der Zellpolaritat lieD sich nicht beobachten. (GRANT: 
Kerne basal. Bei einigen von HIRSCHLEROVA untersuchten Tr. crist. 
liegt der GOLGI-Apparat iiber dem Kern.) 

Beim Studium aktivierter Enten und Saugerschilddriisen gelangt 
SEVERINGHAUS zu der Auffassung: Zellen mit blasigen hell en Kuppen 
und aufliegenden Kolloidvakuolen in Kolloidresorption begriffen. 
Keine Inversion von Kern und GOLGI-Apparat. Ein sehlanker, weit 
verzweigter GOLGI-Korper deutet auf Kolloidbildung. Dieses entsteht 
aus den Mitochondrien in naher raumlieher Beziehung zu dem GOLGI
Korper. Dagegen sehlieDt OKKELS aus den auDerordentlieh rasch 
einsetzenden Veranderungen der Meersehwein.ehensehilddriise, daD 
nur die Mitochondrien bei der Kolloidbildung beteiligt seien, wahrend 
der GOLGI-Korper mit der Entleerung der Follikel zu tun habe. 

Die versehiedenen Sorten Granula versehwinden. Bei A. op. 
und mac. findet man kurz naeh der Hautung "kommunizierende 
Vakuolen" und UHLENHUTH kann den Austritt der ehromophoben 
ANDERssoN-Vakuolen einigemal im lebenden Praparat verfolgen. 
Vor und nach der Metamorphose ist dagegen die Abscheidung 
der farblosen Kolloidvakuolen meist ebensowenig sichtbar wie der 
Austritt der fiirbbaren Substanz. - Die "Hauptgewebsmasse" der 
Schilddriise reagiert einheitlieh, von UHLENHUTH mit einem Liippchen 
der Basedowschilddriise vergliehen. Trotz der intensiven Tatigkeit 
des Epithels gehen die Zellen nieht zugrunde. 

GRANT (I 930 b) versetzt aueh die Sehilddriise von 45 mm langen 
Necturus in den metamorphotischen Zustand. I2 Stunden naeh intra
peritonealer Implantation des Hauptlappens von R. pip. Zellen teil
weise kubiseh und enthalten Kolloidtropfehen, die oft in einer Vakuolc 
eingesehlossen sind. Spater werden die Zellen noeh hoher, die Lichtung 
enger und ihr Inhalt blasser und nimmt saure Farbstoffe an. Aueh das 
intrazelluliire Kolloid sehwaeher und saurer gefarbt; Tropfehen jetzt 
kleiner und zahlreicher, nur noeh kleine Vakuolen vorhanden. 3 Tage 
nach der Implantation Lumen vollig kollabiert und Kolloid als feine 
Emulsion im Plasma verteilt und in Tropfcnform am inncrn Zellrand. 
Naeh mehrfaeher Implantation iiberlagern sich die Bilder der Friih
und Spiitstadien. 

Wenn die lebhafte Exkretion und Vakuolisicrung der Zellen naeh
laDt, findet - deutlieh ausgesprochen bei A. op. oder hypophysen
implantierten Tieren - eine Rekonstruierung der Schilddriise statt: 
Stadium der Wiederfiillung der Follikel. Wo noeh ein Hohlraum 
vorhanden ist, ftillt er sieh wieder prall mit Sekret, und das solide 
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Parenchym erhalt durch Follikelbildung und Verschmelzung wieder 
eine Lichtung. Soweit sich das verfolgen laDt, wird der Verlauf der 
ehemaligen Lichtung genau eingehalten. An solchen Stellen erscheinen 
in den Zellen wieder pigmentgesaumte azidophile Vakuolen wie im 
Dotterstadium. Pigment von UHLENHUTH sowohl zu Mitochondrien 
wie groben Granula in Beziehung gesetzt. 

Nach der Metamorphose geht die Hypertrophie der Schilddruse 
zuruck, die Blutlakunen werden schmaler. MaDige Exkretion scheint 
dauernd stattzufinden. ANDERSSON-
Vakuolen zwar selten, doch sieht 
man bei A. op. immer einige kom
munizierende Vakuolen, bei A. mac. 
und tig. vereinzel t offene Interzell ular
spalten. (Eine Reihe sie apikal uber
bruckender Kugelchen halt UHLEN
HUTH eher fur einen Kittapparat als 
fur Sekret.) Die Zellen junger Molche 
sind wieder hochkubisch und ahn
lich wie vor der Metamorphose. Die 
FollikelgroDe nimmt in den ersten 
Jahren zu und sinkt dann abo Mitosen 
werden mit dem Alter seltener, das 
Epithel flacher und die interfolliku
laren Raume von fibrosem Binde
gewebe ausgefullt. 

Abb. II. Lagebeziehungen der Schilddriise bei 
einem neotenen A. tig. Utahaaxolotl von 76,5 mm 

Alljahrlich nach dem Winter- Korperliinge. Nach dem Leben gezeichnel. 
hI f d' M 1 h . d' F lh Basibranchiale II; Ec auBere Carotis; Ej 

sc a, wenn Ie 0 c e In Ie ort- 'luBere Jugularvene; Gh Geniohyoidmuskel; 
pflanzungsperiode eintreten, kommt Hp Hypoglossusnerv; KV1-' ersle bis vierle 
es zur "Fruhlingseruption der Schild
druse", die vor all em das erstemal 
sehr heftig verlauft. Die Druse macht 

Kiemenvene; St Sternohyoidmuskel; T rechte 
Schilddriise; Tm mediane Schilddriise. 

(Nach UHLENHUTH 1928.) 

dabei in abgeschwachtem MaD wieder dieselben Phasen durch wle 
bei den ersten Hautungen. 

Follikel von A. mac. (I9Z8c, im Friihjahr und Sommer untersucht) ent
hielten nach der Laichzeit groBe Kugeln mit konzentrisch geschichteter 
Schale, in einem Fall 9 Follikel je eine groBe, helle, exzentrisch gelegene 
Vakuole. Mehrere Driisen von alteren A. op. enthalten "an einzelnen Stellen 
eine dem gefiirbten Follikelinhalt vollkommen gleichende Substanz frei in 
den Blutriiumen". Auf der Rohe der Kolloidentleerung aber keine kolloid
ahnliche Substanz auBerhalb der Follikel. Mitunter urn die Zeit der Meta
morphose beobachtete Abscheidung von Vakuolen in den Blutsinus fiir 
anormalen Vorgang gehalten. 

2. Bei neotenen Tieren. 

Die larvale Topographic wird beibehalten (Abb. I I). UHLENHUTH 
und KARNS schildern die Schilddruse larvaler und erwachsener, land-
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lebender A. tig. als histologisch gleichartig und stellen sie in schroffen 
Gegensatz zu dem Zustand, der eine durch Injektion von Hauptlappen
auszug eingeleitete Verwandlung begleite. 1927 schreibt UHLEN

HUTH: "Dagegen haben wir bei den Rassen des Tigersalamanders, 
die sich nicht verwandeln, eine gunstige Gelegenheit, das Schick
sal einer Schilddruse in Abwesenheit der Metamorphose festzustellen. 

Abb. 12. Frontalsehnitt durch die Sehilddriise eines erwaehsenen, geschleehtsreifen, ueotenisehen Kolorado
axolotIs von IO,5 mm KorperHinge und 210 rom Gesamtlange. Am 5. Tag der Gefangenschaft konserviert. 
"Seine Sehilddriise tragt die Merkmale des Speiehertypus; seine Follikel sind sehr groB, die Zellen sind 
stark abgeplattet, Kolloidvakuolen fehlen fast ganzlieh (die heller gefarbten Fleeken im Kolloid sind nieht 
identiseh mit den Kolloidvakuolen; sie- sind wahrseheinlich die Folge von durch die Formolfixierung 

verursaehten Gerinnungserseheinungen)." (Naeh UHLENHUTH 1927.) 

... Die Schilddrusen des Koloradoaxolotls sowie des mexikanischen 
Axolotls setzen einfach den fur das fruhe Larvenleben typischen 
Entwicklungsgang fort. Das Kolloid fahrt fort, sich zu vermehren 
und die Follikel nehmen an GroDe zu, bis sie sich enge beruhren" 
(S. 7I I). "Schon ein Vergleich mit bloDem Auge zeigt, daD die 
Schild druse des Axolotls (der Westrasse und aus Mexiko), mindestens 
ebenso groD, wenn nicht groDer als die Schilddruse eines normal 
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verwandelten A. tigrinum derselben KbrpergroBe ist." "Der geringe 
Betrag von Bindegewebe, der eine enge Beruhrung der benachbarten 
Follikel zur Folge hat, ist sehr auffallend, besonders beim mexi
kanischen Axolotl und unterscheidet die Thyreoidea dieses Tieres 
so fort von einer senilen Druse, nicht nur des Menschen, sondern auch 
des Salamanders ... Die Follikel der Axolotlthyreoidea sind doppelt 
so groB wie die Follikel eines 41/2 Jahre alten Marmorsalamanders 
(vgl. Abb. 34 mit Abb. 26) und um vieles groBer als die Follikel cines 
normal verwandelten, erwachsenen Tigersalamanders (vgl. Abb. 34 
mit Abb. 32, S. 67S). Die Axolotldruse ist deutlichdas Ergebnis an
dauernder Kolloidanhaufung; sie ist cine" Stapeldruse" oder, wie die 
Pathologen cine solche Druse nennen, eine "Stauungsdruse". 

Zahl cler Follikel niedrig. 
Die Schilddruse von N ecturus besteht nach GRANT (1930 b) wie 

bei Ambystoma·Larven aus schlauchformigen Follikeln. 1m Hohl
raum stark lichtbrechendes, dunkel farbbares, also altes Kolloid. 
Chromophobes Kolloid selten. Epithel flach mit homogenem Plasma, 
enthalt selten ANDERssoN-Vakuolen und fast nie farbbare Kolloid
tropfchen. 

Wie oben angefuhrt, scheint die mediane Schilddruse nicht fahig, 
zu reifen, sondern arbeitet noch nach der Verwandlung bis zu ihrem 
Untergang wie eine prametamorphische Druse. Bei einem neotenen 
Tr. crist. war dagegen anscheinend die Phase der Follikelverschmel
zung ausgefallen [KUHN (192S)J: reifes ~ von gedrungenem Bau, 
7 cm lang, besitzt linear etwa halb so groBe Follikel wie verwandelte 
Molche. Median gut IO, seitlich je etwa So Follikel gegen 1 -S und 
12-20 bei jungen Landtieren. 

UHLENHUTH kommt durch die histologischen Bilder zu der Auf
fassung, daB Sekretproduktion des Epithels und Abscheidung des 
Sekr~ts in den Follikel auf der einen, Abgabe des Sekrets an den 
Organismus auf der anderen Seite zwei vollig getrennte Phasen der 
Salamanderschilddruse darstellen. Bei der Larve oder neotenen 
Tieren spiele sich nur die 1. Phase ab, bleibe aber schwach. Eine 
lebhaft gesteigerte Kolloidbildung habe dagegen notwendig auch 
dessen Exkretion zur Folge. Die Zahl der chromophoben Vakuolen in 
Kolloid und Zellen und in noch hOherem Grad die Anwesenheit kom
munizierender Vakuolen sind ein Gradmesser der Schilddrusenaktivi
hi.t. W 0 nach seiner Ansicht uberhaupt keine Exkretion ablauft, 
bei jungen Larven von A. tig., findet er "nur wenig", bei einem 
neotenen Koloradoaxolotl (Abb. S. 687, erwachsenes Tier von 2IO mm 
Gesamtlange) (S. 729) "nahezu keine" farblosen Kolloidvakuolen. 
Stimmt aber schon unter naturlichen Bedingungen die histologische 
Ahnlichkeit der inaktiven Thyreoidea der Larve mit der des Molches 
schlecht zu UHLENHUTH s Auffassung, so hat KUHN neuerdings 
(s. im nachsten Abschnitt) bei Salamanderlarven noch eine starkere 
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Diskrepanz zwischen morphologischer und physiologischer Schild
drusenaktivitat aufgedeckt. 

3. Unter experimentellen Bedingungen. 
YIit Hauptlappen implantierte oder mit sauren Extrakten injizierte 

YIolche besitzen eine hyperaktive Schilddruse wie zur Zeit der Meta
morphose. (UHLENHUTH und SCHWARTZBACH 1928a: verschiedene 
Ambystoma-Arten, darunter A. mex.; 1928 c: larvale A. tig.; SPAUL, 
zitiert von UHLENHUTH und SCHWARTZBACH, A. mex.; GRANT 1930 b, 
Necturus.) Die Schilddruse mit Hauptlappen von Froschen imp lan
tierter A. op. zeigt schon nach 2-3, bei A. jeff. erst nach 5 Tagen 
das Bild der Kolloidexkretion (Schwund der Lumina). Diese Urodelen 
verhalten sich also anders als die S. 297 erwahnten Anuren, ihre Meta
morphoseneigung geht der Reaktionsbereitschaft der Schilddruse 
parallel. Dagegen reagiert die Schilddruse von Necturus auch schon 
nach 3 Tagen. Hier laBt die Neotenie demnach auf den Ausfall des 
aktivierenden Reizes und trage Reaktion der Gewebe schlieBen. 
Kalte (UHLENHUTH 1921 b) setzt die Sensibilitat der Axolotlschild
druse nicht herab. Durch thyreotropes Hormon (Schering) bringt 
KUHN (1933) sowohl dem Uterus entnommene Salamanderembryonen 
wie 3 Wochen alte Larven zur Verwandlung. Neugeborene Larven 
andern, von einer unbedeutenden Wachstumshemmung abgesehen, 
ihren Habitus dagegen nicht, obwohl auch ihre Schilddruse die hyper
aktive Form annimmt. 

Nach Exstirpation der Hypophyse entstehen weite, dunnwandige 
Follikel infolge der anhaltenden Kolloidproduktion wahrend Zell
teilung und Kolloidentleerung gehemmt sind. Ahnlich wirkt aus
schlief31iche Futterung mit Thymus. 

Werden Urodelenlarven yom 1. Lebenstag an ausschlief31ich mit 
Thymus genahrt, so nimmt ihre Schilddruse eine ubertrieben.. pra
metamorphische Form an. UHLENHUTH (1927, S. 686, Abb. 33) gibt 
die Schilddruse eines 246 Tage alten Tiers der Ostrasse wieder: Fol
likel groB und prall gefullt, verschmelzen. Kolloidvakuolen spar
licher als bei normalen Axolotln, kommunizieren nicht mit den Zellen. 
Epithel flach und sehr plasmaarm, ohne Granula oder stabchen
formige Faserung des Plasmas. Keine Mitosen. Beim mexikanischen 
Axolotl und neotenen Exemplaren der Westrasse geht die Regression 
nicht soweit; die Follikel beruhren sich nicht (Abb. 12, Kolorado
axolotl) und das Plasma ist zwar nicht gefasert, fuhrt aber Granula. 

Auf eine Schilddrusen- oder Thyroxinbehandlung reagiert die 
Schild druse nicht; hochstens laBt sich eine geringfUgige Hemmung 
feststellen. Nach groBen Joddosen Kolloidstauung (UHLENHUTH 
und SCHWARTZBACH 1928a, UHLENHUTH 1929b). Versuchsbedingungen 
und Verlauf S. 291. Bei A. tig. verschmelzen viele Follikel und werden 
im Durchschnitt 3mal, im Maximum uber lOmal so groB wie bei 
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Kontrollen, ihre Zahl sinkt auf die Halfte (22-I42 statt SI-2SS). 
Die Driise ist so ungewohnlich turgeszent, daD sie waagrecht absteht, 
wenn sic am Rand erfaDt wird. Durchblutung gering, die zufiihrenden 
GefaDe auDerordentlich stark und zahlreich. Das Bindegewebe 
schwindet. Nach 60-72 Tagen ist das Volumen doppelt so groD 
wie bei Kontrollen. Das Epithel flacht sich abo Mit dem Heranriicken 
des Metamorphosealters erscheinen keine interzellularen Vakuolen, die 
Interzellularspalten bleiben geschlossen und meist verschwinden sogar 
die Zellgrenzen. Zahl und GroDe der Neutralrotgranula sind erhoht, 
und sic riicken tiefer in die Zelle hinunter. Der Kornersaum fehlt 
oft. N och kubische Zellen besitzen ANDERSSON -Vakuolen und in 
manchen Follikeln iiberwiegt das chromophobe Kolloid. Strecken
weise degeneriert das Epithel vollig, die Granula verklumpen und 
werden von einer Vakuole umschlossen, Kerne noch gut erhalten. 
1m Kolloid sind die chromophoben Vakuolen vermehrt. Manche 
Schlauche werden ganz von ihnen ausgefiillt. In Neutralrotpraparaten 
schlagen sich im Plasma Kristalle nieder. Bei kristallgefiitterten 
Tieren starke Epithelnekrose. Manche Follikel sind mit zerfallenden 
Zellen gefiillt, andere, die ihre Wand verloren haben, bestehen nur 
noch aus Detritusmassen. In derartig stark geschadigten Schild
driisen fehlen intra- und interzellulare Vakuolen ganz, und die Entwick
lung des Tiers ist gehemmt. 

Spater - je nach der Dosis nach 72-97 Tagen - bekommt die 
Schilddriise wieder ein normales Aussehen und bei der am langsten 
behandelten Larve, d S, war sie sogar besonders klein. Das Epithel 
hat sich erholt und scharf von den nekrotischen Flecken abgesetzt. 
Bei einem noch larvalen (nach WILDER also friihmetamorphischen) 
Tier, das 97 Tage in Jodlosung zugebracht, aber keine Kristalle 
gefressen hatte - die Schilddriise entspricht seinem Habitus, aber 
nicht seinem Alter -, sind die Zellgrenzen wieder scharf, die Inter
zellularspalten offen und enthalten einige Vakuolen. Bei den I7 
A. mac., die sich rechtzeitig verwandeln konnten, besteht die Schild
driise zwar ebenfalls aus weniger und groDeren Follikeln als bei den 
Kontrollen, aber das Epithel ist nur leicht geschadigt. Vereinzelt 
verklumpen die Granula und der Hohlraum enthalt nekrotische 
Massen. UHLENHUTH schlieDt aus dem Schicksal der Tiere wie aus 
dem histologischen Bild der Thyreoidea, daD kleine Joddosen die 
Kolloidproduktionen ford ern, seine Entleerung aber hemmen. Die 
geringe Kolloidentleerung, die bei der Ostrasse schon im vorgeschrit
ten en (friihmetamorphischen) Larvenstadium einsetzt, bleibt aus. 
GroDere Dosen "vergiften" die Schilddriise und unterbinden auch 
die Kolloidbildung. Mit der Zeit gewohnt sich die Driise an das 
Jod und nimmt ihre Tatigkeit wieder auf. - Die Kolloidentleerung 
soli nach seiner Theorie durch die Interzellularen in die Blutbahn 
fiihren. In gestauten Driisen ist aber die Beriihrungsflache zwischen 
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Follikel und Blutsinus klein und die Interzellularspalten geschlossen, 
und beides erschwert die Ausschwemmung des Kolloids. 

[J e nach Dosis schilddrusenfordernde oder hemmende J odwir
kung bei der Ratte nach LOESER (1934), KUSCHINSKY, durch die 
Hypophyse vermittelt. - Follikulinbehandelte Kaninchen (KARP 
und KOSTKIEWICZ) Stauungsdruse.] 

£) Funktion und Histologie der Hypophyse. 
Die Hyperfunktion der Schilddruse und die durch die Hypophyse 

ausgelosten Vorgange wie Verbreiterung der Flossen und Fortpflan
zung, vielleicht auch die neuerliche Ausbildung aquatischer Zuge 
deuten auf erhohte Sekretion des Hauptteils der Hypophyse im Fruh
jahr. Nach BREHM hauten sich Tritonen im Fruhjahr alle 2-8 Tage, 
nach der Begattung seltener. Der Hohepunkt der Schilddrusen
tatigkeit (POWERS: Schrumpfung mannlicher Ambystomen vor dem 
Verlassen des Wassers) scheint spater anzusetzen zu sein und die 
terrestrischen Neigungen zu verstarken. Indessen sind nach UHLEN
HUTH (1927) die Follikel schon bei laichreifen Weibchen kollabiert. 
Die morphologischen Veranderungen der Amphibienhypophyse zu ver
schiedenen Jahreszeiten sind noch nicht systematisch untersucht. 
KLATT gibt an, daD die Hypophyse eines wahrend der Winterruhe 
getoteten Teichmolchs groDer und starker durchblutet war als bei 
brunstigen Tieren. 

SKLOWER (1925) beobachtet bei der Prometamorphose und Meta
morphose Hauptlappenhypertrophie und beim Frosch jahrlich ein 
Maximum im Fruhjahr und ein Minimum im Juli-August. 1m No
vember ist die Druse wieder fast ebenso umfangreich wie im Fruh
jahr, erleidet aber im Winter eine geringe Abnahme. Invers zur 
Hypophysen-Schilddrusenfunktion verandert sich das Volum der 
Thymus im Lauf der Entwicklung und im Jahreszyklus. Histo
logisch wahrend der Metamorphose im Mark Kernzerfall. Beim 
Frosch erscheint nur im Hochsommer eine schmale Rindenzone. 
SKLOWER glaubt in Thymussekreten die Ursache des Korperwachs
turns wie des Ruckgangs der Tatigkeit von Hypophyse und Schild
druse zu erkennen. 

Bei neotenen Kaulquappen findet GOLDSCHMIDT (nach ADLER 
1914a) die Hypophyse schlecht entwickelt. KLATT zieht von einem 
hellen Taeniatus-Weibchen Larven mit kleiner Hypophyse, die sich 
teilweise spat verwandeln. 

Wahrend der Larvenentwicklung von Bufo halophilus vermehren 
sich die eosinophilen Zellen im Hauptlappen der Hypophyse und auf 
vorgeschrittenen Metamorphosestadien nehmen plotzlich die baso
philen zu. Diesen legt denn auch ALLEN (1929, 1932b) Metamorphose
wirkung bei. CLEMENTS findet, daB bei Kaulquappen von R. temp. 
die Differenzierung in oxyphile, basophile und intermediare Zellen 



-----~----~--

Bedingungen fur die :Metamorphose des Axolotls. 321 

mit dem Alter deutlicher werde. Verfutterung von jod oder Hirn
teilder Hypophyse andert das Bild nicht.· Schilddrusenfutterung 
andert nicht das Zahlenverhaltnis, erhOht aber die Affinitat fur 
basische, Hauptlappenfutterung fUr saure Farbstoffe bei samtlichen 
Zellsorten. 

Bei Necturus (CHARIPPER) basophile plasmaarm, fuhren nie Sekret
vakuolen. Vereinzelt groDe chromophobe Zellen, besitzend eine 
Vakuole. Eosinophile Zellen am aktivsten, 4 funktionelle Typen 
unterschieden. 

g) Thymus. 
Uber die VerfUtterung an Kaulquappen liegen widersprechende Erfah

rungen vor. Die Metamorphose ist nach GUDERNATSCH (1912) und nach 
HART verzogert, das Wachstum beschleunigt. Die Kaulquappen nach HART 
(I92oa) plump und manchmal odematos. ROMEIS (1924) bemerkt einen der
artigen EinfluB nicht immer und halt die Wachstumsforderung nicht fUr 
spezifisch, die Entwicklungshemmung fUr eine Insuffizienzerscheinung. 
SWINGLE vermiBt die WachstumsfOrderung. Die Gewebe thymusgefUtterter 
Kaulquappen sind ungewohnlich locker (ABDERHALDEN, nach HART), HART 
(192oa) spricht von Myxodem. Er findet die Thymus gut entwickelt und die 
Schilddruse verkummert. Diese wird abgebildet und geschildert; sie besteht 
oft nur aus wenig Follikeln mit dunner, faltiger Wand und die Lichtung 
enthalt bloB "dunnes Kolloid oder Gewebssaft". 1m Epithel schwinden die 
Zellgrenzen und die Kerne werden pyknotisch. Zwischen den Follikeln ent
stehen breite Zwischenraume, die von lockerem Bindegewebe eingenommen 
werden. JENSEN (1920b) nennt die Schilddruse hypotrophisch und beschreibt 
sie ahnlich wie HART. Aber auch die Schild druse der aus thymektomierten 
Kaulquappen entstandenen Froschchen gerat in einen derartigen Zustand . 
. \DLER (1914 b): aufgetrieben, reich an Bindegewebe, groBe, schlaffe Follikel 
mit schaumigem Kolloid. Rechtzeitige Metamorphose, hypertrophische 
Keimdrusen. Die Thymus regeneriert oder hypertrophiert nicht nach totaler 
oder partieller Exstirpation. 

Thymektomie hemmt das Wachstum von Axolotln (HART 1920a). 
::\1it Thymus gehitterte Larven des Marmorsalamanders (UHLEN
HUTH 1916) verwandeln sich spat, nehmen aber in heller Umgebung 
schon im aquatischen Stadium das erwachsene Farbkleid an, 
(s. S. 286, Schilddruse S. 3 I 8). AusschlieDlich mit Thymus genahrte 
Larven von A. mac. und A. ap. wachsen weder, noch entwickeln sie 
sich (1921 b). Normale Futterung in den ersten 14 Tagen nach dem 
Schlupfen ermoglicht aber schon die Aufzucht [bei Kaulquappen 
nach ROMEIS (1924) keine nachtragliche Schutzwirkung] und (I9I8b) 
von der 3. bis zur 5. Woche mit Thymus, dann jeden 2. Tag mit 
Regenwurmern gefutterte A. mac. verwandeln sich sogar fruher als 
nur mit Wurmern gefutterte Larven. I9I8c: A. fig. leiden weniger als 
die beiden anderen Arten unter der Thymuskost und nur in kuhler 
Umgebung (bei IS°, bei 25° nicht) ist die Metamorphose verzogert. 
Larvale Tr. alp. und 3 Wochen alte Salamanderlarven, die inter
mittierend mit Thymus gefuttert werden (KUHN 1925), bleiben sowohl 
im Wachstum wie der Entwicklung zuruck. Vielleicht unterernahrt. 

Ergebnisse der Biologie XI. 21 
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Unter friihzeitig ganz mit Thymus genahrten Larven von A. op. 
und mac. konnen sich zwar nur wenige verwandeln, aber das Meta· 
morphosealter macht sich an der Wachstumskurve bemerkbar. Sie 
steigt bei normalen Larven stetig an, je nach Temperatur und Fiitte· 
rung mehr oder weniger steil. 1m Zeitpunkt der Metamorphose 
bekommt sie einen Knick und verlauft von da ab sehr flach. Die 
Kurve der Thymustiere erhebt sich ein wenig steiler als die der Kon· 
troll en (1918e), und zur Zeit, in der einzelne Exemplare sich ver· 
wandeln, bekommt die Kurve auch bei den iibrigen einen Knick, 
urn sich nicht wieder zu erheben. Die Steigerung des larvalen Wachs
turns ist bei Urodelen nicht so auffa11end wie bei Anuren. UHLENHUTH 
betrachtet sie nicht als cine spezifische Erscheinung. Thymus, ahnlich 
Leber (1921 b) sei eben besonders nahrhaftes Futter. Die Meta
morphosehemmung und der Fortfall der 2. Wachstumsperiode (jen
seits des "Knicks") sol1 dagegen auf einer Insuffizienz der Thymus
nahrung beruhen. Der unsichere Ausfall der Fiitterungsversuche riihre 
vielleicht daher, daB die dem Parenchym fehlenden Stoffe in den 
bindegewebigen Septen enthalten sind. Urn die Verspatung des Meta
morphosealters festzustellen, wurde in gewohnter Weise (vgl. S. 269) 
das Produkt R X A gebildet. Bei unbehandelten A. op. betrug es 
annahernd 60, bei Thymustieren 65. Das Alter, in dem die Verwand
lung hatte stattfinden sol1en, ergibt sich durch Division des Normal
werts fiir k durch die Wachstumsrate R der Versuchstiere. Beob
achtet wurde aber erst viel spater der Knick in der Kurve und Falle 
von Metamorphose. 

Mit Schilddriise gefiitterte Thymustiere (1918c) verwandeln sich. 
Der Wachstumssti11stand unterscheidet sie aber von schilddriisen
losen und mit Schilddriist; gefiitterten Larven. UHLENHUTH deutet 
daher den spaten Eintritt des Metamorphosealters und das Aus
bleiben der Metamorphose als Hemmung bei der Bildung der Exkretor
substanz, die die Schilddriise zur Ausschiittung ihres Hormons ver
anlasse, den Wachstumsstillstand aber im Sinn der S. 289 wieder
gegebenen Theorie einer qualitativen Dysfunktion der Schilddriise, 
die jodfreies, giftiges Sekret liefere. Kleine Gaben Jod zur Erganzung 
nicht geeignet, wohl aber (1921 b) Hypophysenhauptteil oder (1918e, 
Knick zur rechten Zeit) Epithelkorperchen. Hirnteil der Hypophyse 
unwirksam. 

Unabhangig von der Entwicklungshemmung leiden thymus
gefiitterte A. mac. und op. und Eurycea bislineata ferner unter Zuk
kungen und 1-2 Wochen spater auch unter einer Muskelstarre, die 
sich von hinten iiber den Korper ausbreitet und schlief31ich in eine tod
liche Lahmung iibergeht (1918a und g). Die Krampfe beginnen 
wah rend der Zehenbildung, in kiihler Umgebung erst nach deren 
AbschluB. Bei A. op. zwischen dem 35. und 40. Tag, bei A. mac. im 
Alter von 5 Wochen die ersten schweren Anfalle. A. tig. (Ostrasse) 
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erkrankt nicht. Die Krampfe lassen sich weder durch Beigabc 
von gewahnlichem Futter noch von Schilddruse beheben. Ein Zu
satz von Milch oder von Kalzium oder Magnesiumlaktat (1918h und k) 
zum Aquarienwasser mildert oder unterdruckt zwar die klonischen 
Krampfe, nicht aber die Starre und Muskelatrophie. (ZONDEK und 
REITER: bei Kaulquappen EinfluB der Thymus auf Wachstum und 
Entwicklung durch CaCl2 gehemmt, durch hahere Konzentrationen 
sogar in schilddrusenartige Wirkung verkehrt.) Die klonischen 
Krampfeder Extremitat cines tetanischen Tieres haren (BIEDL) nach 
~ervenschnitt auf, entstehen also zentral. Die Schutzwirkung der 
genannten Stoffe erstreckt sich aber nur auf die Peripherie. 

Der Ausbruch der Krankheit bei thymusgefutterten Molchen 
fallt mit dem Auftreten sekretorischer Strukturen in der Thymus 
zusammen, die Heilung der Uberlebenden mit der Metamorphose. Urn 
diese Zeit entwickeln sich die Beischilddrusen der Urodelen. Einzelne 
Tiere erholen sich jedoch schon vor der Ausbildung der Epithel
karperchen. Beziehungen zur Epiphyse leider nicht untersucht. 
Ausnahme (I918d): in Ca- oder Mg-haltigem Wasser mit Thymus auf
gezogene Ambystomen sind bei der Metamorphose steif und werden 
erst einige Wochen spater von Krampfen befallen. Anuren (1919) 
bilden schon bald nach dem Schlupfen Nebenschilddrusen aus und 
sind den geschilderten Krampfen nicht ausgesetzt. - Bei tetanischen 
A. op. findet UHLENHUTH (1918a) als einzige anatomische Besonder
heit cine Hypertrophic und vorzeitige Differenzierung der Thymus, 
wahrend pratetanische Exemplare zur Zeit der Untersuchung noch 
cine rein epitheliale Thymus hatten; die Zellen waren noch pigmen
tiert wie das Epithel der Pharyngealtaschen und teilten sich fast 
nie. (In den meisten Drusen keine Mitosen, in manchen I oder 2.) 
Die tetanischen Tiere waren urn etwa 1/3 graDer als die andern, ihre 
Thymus aber 21/ 2mal so groB. Sic enthielt kein Pigment mehr und 
bestand aus verschiedenartigen Zellen. 1m 5. Paar Zellen mit eosino
philem Kern und Plasma, nach MAXIMOW und BALDWIN ein Zeichen 
der Markbildung. Zahlreiche Mitosen. Thymus I und II fehlten schon 
(werden nach MAXIMOW und BALDWIN bei 11,5-13 mm langen 
Larven von A. tig. und mac. ruckgebildet). 

Wegen all dieser Umstande halt UHLENHUTH die Schadigung 
seiner Versuchstiere fur wesensgleich mit einer Tetania parathyreo
priva und faBt diese als cine Vergiftung des Zentralnervensystems 
durch Thym usprodukte auf. Weder die mit der Thymusnahrung 
aufgenommene noch die von der eigenen Thymus abgegebene Toxin
menge schadige das Nervensystem, aber gleichzeitige Zufuhr von 
auBen und von inn en kanne der Karper in manchen Fallen nur mit 
Hilfe der Epithelkarperchen bewaltigen. Demnach besitze der K6rper 
schon vor der Entwicklung der Epithelkarperchen einen Schutz gegen 
das Toxin. Andererseits kanne man trotz der groBen entgiftenden 

21* 
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Kraft der Epithelkorperchen bei Froschen und Saugetieren (1919 
bei Vogeln Tetanie nicht sicher beobachtet) durch Thymusextrakt 
(BIEDL) Krampfe auslosen. Derartige Krampfe waren also einer 
Tetanie parathyreopriva gleichzusetzen. 

Bei Vollmolchen auGert sich die Thymusvergiftung anders als 
bei Larven und erinnert eher an die Erscheinungen bei Kaulquappen 
(1919). Yom IS. Tag ah nur mit Thymus gefutterte A. mac. und op. 
vermogen sich zu entwickeln, die jungen Molche sind aber sehr hin
fallig. Bei kuhler Temperatur konnen sie langere Zeit ~ I Tier 
2 Jahre lang nach der Verwandlung ~ am Leben erhalten werden 
und wachsen. Fruher oder spater erkrankt aber jedes StUck, wird 
trag, liegt zeitweise auf dem Rucken und stirbt einige Wochen spater. 
Unterhautgewebe, Zunge und die Gegend der Parotiden sind his 
dahin geschwollen und das Skelet weiG und gallertig. Das Herz 
schlagt schwach und selten. 
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Die groBen Fortsehritte auf dem Gebiet der Physiologic des 
Zentralnervensystems, welche ganz besonders im Laufe d'er Ietzten 
Dezennien zu verzeiehnen sind, haben auch zu manchen wiehtigen 
Entdeekungen auf dem Gebiet der Physiologie des Zentralnerven
systems der Fische geftihrt. Dabei sind zahlreiche interessante Tat
sachen sowohl tiber die Lokalisation der Funktionen in den einzelnen 
Absehnitten des Zentralnervensystems wie auch tiber den Verlauf 
der verschiedenen Reflexakte bekanntgeworden. Auch die Analyse 
des Zustandekommens der Reflextatigkeit bei den Fischen wurde 
in vielen Fallen durchgcftihrt. Meistensteils stehen aIle diese Befunde 
aber gesondert da; im folgenden sollen daher die Ergebnisse dieser 
Versuehe zugleich mit den alteren Bcfunden zusammengefaBt dar
gesteUt werden. Dabei soIl versueht vV'erden, eine moglichst dureh
greifende Einteilung und Gruppierung der Funktionen in den ein
zelnen Absehnitten des Zentralnervensystems durehzuftihren. 

Zunaehst beabsiehtigte ieh, die Funktionen der einzelnen Ab
sehnitte des Zentralnervensystems bei den Vertretern der versehie
denen Unterklassen der Fisehe gesondert zu bespreehen. Es zeigte 
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sich aber, daB dies sich vorlaufig schwerlich durchftihren laBt. Einer
seits findet man in den Arbeiten der meisten Untersucher keine 
strenge Einteilung der beobachteten Tiere nach Unterklassen und 
Ordnungen; andererseits sind die bis jetzt bekanntgewordenen Tat
sachen tiber die Funktionen des Zentralnervensystems der Fische 
daftir noch nicht zahlreich genug. Die Cyclostomen und Ganoi"den 
sind noch sehr wenig untersucht. Was die anderen Unterklassen 
anbetrifft, so sind bei den Elasmobrachiern vor all em die einen, bei 
den Teleostiern wieder andere Abschnitte des Zentralnervensystems 
untersucht worden. Immerhin habe ich versucht, bei der Besprechung 
der Funktion der verschiedenen Abschnitte des Zentralnervensystems 
bei den Fischen mich soweit wie moglich an die Einteilung nach den 
Unterklassen zu halten. 

II. Das Riickenmark. 
I. Segmentale Innervation der Haut, der Muskulatur 

und der Chromatophoren. 
Urn mit den Funktionen des Ruckenmarks vertraut zu werden, 

muB man mit dessen einfachsten Leistungen beginnen. Nun ist das 
Ruckenmark der Fische, wie dasjenige aller anderen Wirbeltiere 
streng segmentiert gebaut. Man wird deshalb gut tun, die Verrich
tungen, welche ein jedes Segment an und fur sich zu leisten imstande 
sind, zunachst zu erforschen. 

Jedes Ruckenmarkssegment ist durch die zufuhrenden und ab
ftihrenden Bahnen zwischen den Rezeptoren und den Effektoren 
eingeschaltet. Aus diesem Grunde ist die Kenntnis der Funktionen 
eines Ruckenmarkssegments nur dann moglich, wenn die Inner
vation der rezeptorischen und effektorischen Organe durch dasselbe 
bekannt ist. Die segmentale Innervation der rezeptorischen und 
effektorischen Organe ist hauptsachlich anatomisch untersucht, doch 
sind gerade durch die physiologischen Untersuchungen manche 
wichtige Tatsachen bekanntgeworden. Auf diese will ich hier zuerst 
eingehen. 

Experimentell ist die segmentale Innervation des allgemeinen Rezep
tors - der H aut - zuerst beim Hai (Scyllium catulus) von VAN RIJN
BERG (r) untersucht. Nach der Isolierung eines dorsalen Wurzel
paares nach der Methode SHERRINGTONs, wobei kranial und kaudal 
von einem bestimmten Wurzelpaare, das intakt gelassen wurde, jc 
drei Wurzelpaare durchtrennt wurden, konnte VAN RIJNBERK eine 
hyperalgetische bandformige Zone, welche nach der ventral en Mittel
linie zu breiter wurde und von zwei analgetischen Zonen begrenzt 
war, feststellen. Jede dorsale Wurzel beherrscht somit bei Scyllium 
das Tast- und Schmerzgefuhl in einer umschriebenen Hautpartie -
Dermatom, welches die Form eines Trapezes mit ungleichen parallelen 
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Seiten hat. Die kurzere Seite dieses Trapezes fallt mit der dorsalen, 
die hingere mit der ventralen Mittellinie zusammen. 1m ventral en 
Absehnitte des Dermatoms konnte eine groBere Empfindlichkeit fur 
Reize als im dorsalen festgestellt werden. 

In anderen Versuehen konnte VAN RIJNBERK konstatieren, daB 
man naeh Durehtrennung von drei Dorsalwurzeln ein analgetisehes 
Band an der Haut erhalt, das von der dorsalen Mittellinie bis zu der 
ventralen etwas schrag naeh hint en ver
lauft. Werden nur zwei Dorsalwurzeln 
durchsehnitten, dann erreicht das an
algetisehe Band die Bauehlinie nieht. 
Wurde nur eine dorsale Wurzel dureh
trennt, dann konnte uberhaupt kein 
analgetisehes Hautfeld mehr festgestellt 
werden. Diese Befunde zeigen, daB bei 

Abb. I. Ein isoliertes Dermatom zwi
schen zwei analgetischen Zonen (schwarz). 

(Nach VAN RIJNBERK.) 

Haien ein Ubereinandergreifen, ein "overlap" der Dermatome be 
steht und daB dies Ubereinandergreifen infolge der groBeren Breite 
der Rumpfdermatome an der ventralen Mittellinie hier am starksten 
ausgepragt ist. 

VAN RIJNBERK (9) hat auch die segmentale Innervation der 
Haut der Brustflosse bei den Haien untersucht. Er konnte fest
stellen, daB aueh hier die Dermatome in einer bestimmten Reihen
folge liegen, indem sie in der kranio-kaudalen Riehtung einander 
folgen, wie Strahlen eines Fachers. Aueh ein Ubereinandergreifen 
der Dermatome konnte an der Brustflosse bestimmt werden. 

Die segment ale Innervation der Haut bei einem anderen Ver
treter der Elasmobrachier, namlieh beim Roehen (Raja clavata) habe 
ieh (I, 2) naeh der von SHERRINGTON vorgesehlagenen Methode der 
, ,remaining sensibility" untersueht. 

Infolge des besonderen Korperbaues ist die Form der Dermatome 
bei den Roehen nieht deutlieh ausgesproehen. Man bekommt zunaehst 
den Eindruek, daB die Dermatome, welche hinter dem Sehulter
gurtel liegen, langs dem abgeplatteten und seheibenformigen Rumpf 
bandformig verlaufen. Wenn man aber den kranio-kaudalen Dureh
messer derselben an der dorsalen Seite mit demselben Durehmesser 
an der ventral en Seite vergleieht, kann man sieh uberzeugen, daB der 
letztere stets etwas groBer ist als der erste. Demnach nahert sieh die 
Form der Rumpfdermatome beim Roehen ebenfalls einem Trapez. 

Auf den Brustflossen breiten sich die Dermatome facherformig 
aus; dabei verlieren die vordersten den Kontakt mit der Medianlinie. 
Bei der starken Ausbreitung der Brustflosse nach vorn hat somit eine 
Verschiebung der Dermatome beim Rochen stattgefunden, ahnlich, 
wie es BOLK fUr die Extremitaten der Saugetiere beschrieben hat. 

Ebenso wie bei den Haien wird auch bei den Rochen ein "overlap" 
der Dermatome gefunden. Infolge des besonderen Korperbaues ist 

Ergebnisse der Biologie XI. 22 
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die Lage und Ausbreitung der einzelnen Dermatome beim Rochen 
sehr verschieden. Aus dem beistehenden Schema (Abb.2), das die 
Lage der Dermatome an der dorsalen Seite wiedergibt, ist dies gut 
ersichtlich. 

AuBer den Haien und Rochen ist die segmentale Ausbreitung der 
dorsalen Wurzeln in der Haut noch bei den Plattjischen (Pleuro
nectiden) untersucht. VAN RIJNBERK (3, 4) hat bei Solea- und 

Abb. 2. Grenzen der Dermatome an der dorsalen Seite bei Raja 
clavala. Rechts sind die kranialen, links die kaudalen Grenzen 

angegeben. 

Rhomboidichtys -Arten 
die ventralen und dor
salen Aste einiger Spi
nalnerven durchtrennt 
und danach die Lage 
und die Ausbreitung 
der erhaltenen un
empfindlichen Haut-

1 gebiete bestimmt. Er 
konnte feststellen, daB 
die sensiblen Derma
tome bei den Pleu
ronectiden bandfarmig 
und segmental ange
ordnet sind. 

Sehr ausfiihrlich hat 
sich VAN HERK mit der 
Frage tiber die sen
sible Dermatomerie bei 
den Pleuronectiden be
schaftigt. Er arbeitete 
nach der Methode 
SHERRINGTONs. Wie 
aus seinen Versuchen 
hervorgeht , ist das 
Schema, nach welchem 
die Haut der Pleuro-

nectiden von den dorsalen Riickenmarkswurzeln innerviert wird, ganz 
einfach. Die Dermatome folgen einander ohne Unterbrechung und die 
Reihenfolge wird dutch die Entwicklung der Flossen nicht gestort. Das 
12. oder 13. Dermatom hat die Form eines Bandes, welches sich von der 
dorsalen bis zur abdominalen Flosse quer tiber den Karper erstreckt. 
Die Dermatome, weIche kranialer oder kaudaler von dies en liegen, 
zeigen eine Brechung an der Mittellinie des Karpers; deshalb nehmen 
diese Dermatome immer mehr die Form eines liegenden "V" an, 
dessen Spitze nach dem 12. oder 13. Dermatom gerichtet ist. 

Die Dermatome des Karpers gehen ohne Unterbrechung noch 
Ablenkung auf die Flossen tiber. 1m Gebiet der Schwanzflosse ist 
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die Ausbreitung der Dermatome von der dorsalen und ventral en 
Seite gleich. Am Rumpf sind die dorsalen Abschnitte der Derma
tome breiter als die ventralen. Sie sind am schmalsten an der Seiten
linie. Der " Overlap " ist auch bei diesen Fischen im ventral en Ab
schnitte des Rumpfes groDer. 

Wie bekannt, wird die Trapezform der Dermatome bei den Sauge
tieren nach SHERRINGTON durch die groDere Lange der ventral en 
Mittellinie im Verhaltnis zu der dorsalen erklart. DE BOER (r) hat 
eine andere Erklarung vorgeschlagen, welche auf der verschiedenen 
Funktion der beiden Korperoberflachen beruht. Die Ausbreitung 
der Dermatome an der ventralen Seite ist deshalb groDer, weil sich 
an derselben die wichtigsten physiologischen Funktionen abspielen. 
Die SHERRINGTONSche Erklarung trifft beim Rochen, dessen ventrale 
Mittellinie kurzer als die dorsale ist, nicht zu. Viel wahrscheinlicher 
erscheint die Auffassung DE BOERS; denn man findet beim Rochen 
die Mund-, Kiemen- und Analoffnungen an der ventralen Seite. 
Auch ist es die ventrale Korperoberflache, mit welcher der Roche 
hauptsachlich mit der AuDenwelt in Beruhrung kommt, wenn er am 
Boden liegt oder umherschwimmt. 

Gegen diese Auffassung spricht aber die von mir gefundene 
groDere Empfindlichkeit der dorsalen Korperoberflache der Rochen 
fur aIle Reize, was yom biologischen Standpunkt aus wahrscheinlich 
so zu erklaren ist, daD diese Korperoberflache am meisten den An
griffen der Feinde ausgesetzt ist, worauf auch die Ausstattung mit 
Stacheln weist. 

Es ist interessant, daD VAN HERK bei den Plattfischen im Gegen
satz zu den Rochen eine groDere Empfindlichkeit fur Tast- und 
Schmerzreize an der Unterseite gefunden hat. Er glaubt, daB die 
verschiedenen Grade von Empfindlichkeit besonders von der Dicke 
der Haut und den Schuppen abhangig sind. Diese Erklarung ist 
aber keineswegs von allgemeiner Gultigkeit. Bei den Rochen ist 
die Haut der empfindlicheren oberen Korperseite gewiB nicht'dUrlner 
als an der Unterseite. 

Somit ist keine der vor.g¢schlagenen Erklarungen fUr die Trapez
form der Dermatome bei den Fischen stichhaltig. Ohne Zweifel 
muB bei der Beurteilung der Form und Lage der Dermatome auch 
der Konfiguration des Tierkorpers Rechnung getragen werden, wie 
BROUWER dies hervorhebt. 

Die segmentale Innervation der effektorischen Organe, namlich der 
Muskeln und Chromatophoren, ist bei den Fischen physiologisch noch 
wenig erforscht. 

Die Frage, ob die Innervation der Korpermuskulatur bei den 
Fischen mono- oder polymerisch erfolgt, wurde hauptsachlich ana
tomisch untersucht. Die Reizung der ventralen Wurzeln wurde 
nur vereinzelt vorgenommen. MULLER (r) reizte bei den Haien 

22* 
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(Acanthias) die spinalen Nerven mit auBerst schwachen elektrischen 
Stromen und notierte, wie er selbst hervorhebt, nur die ganz deutlichen 
Kontraktionen. In keinem einzigen Fal1e gelang es ihm, nur ein 
Myomer zur Kontraktion zu bringen; stets verkurzten sich zwei, 
drei, selbst vier Myomere. In den ventralen Abschnitten war die 
Zahl der sich kontrahierenden Myomere noch groBer. 

Wahrend meiner Versuche am Rucken-
'~( mark verschiedener Scyllium-Arten hatte 

Abb. 3. Mittlere Partie der dorsalen 
Seite der Brustflosse von Raja clavata. 

ich oft Gelegenheit, einzelne ventrale 
Wurzcln sowohl elektrisch als auch 
mechanisch zu reizen. In diesen Ver
suchen konnte ich mich uberzeugen, daB 
bei der Reizung einer ventralen Wurzel 
stets Kontraktionen in zwei oder drei 
Myomeren auftraten. 

Bei den Rochen sind die Muskeln der 
Brustflosse in einer Flache ausgebreitet; 
daher sind die motorischen N ervenaus
breitungen bei ihnen ebenso ubersichtlich 
gelegen, wie bei anderen Tieren die sen
siblen. BRAUS (r, 2, 3, 4) hat die Spinal-
nerven bei Raja und Torpedo gleich an 
der Stel1e, wo sie aus der Vereinigung 
der ventralen und dorsalen Wurzeln ent-

Die Reizungszone des 18., 19· und stehen, mit ganz schwachen elektrischen 
20. Spinalnervs sind durch Querbander 

je an einer Stelle angegeben. Stromen gereizt und ihre Ausbreitung in 
(Nach BRADS.) der Flossenmuskulatur bestimmt. BRAUS 

findet, daB die Muskulatur der Flosse 
von den nacheinander folgenden Spinalnerven serienweise innerviert 
wird, und daB dabei eine ausgesprochene Uberdeckung der motori
schen Felder statthat. 

BRAUS konnte feststel1en, daB ein Spinalnerv bei den Rochen 
6-8 Musculi radiales der Brustflosse innerviert. Dagegen glaubt 
MULLER (2), daB die Innervation der Brustflosse von Raja und 
Acanthias eine dimere ist. GOODRICH, der ebenfalls beim Rochen die 
motorische Innervation der Brustflosse untersuchte, kommt zu ahn
lichen Resultaten wie MULLER. 

Besser als die Innervation der Muskeln ist bei den Fischen, nament
lich bei den Pleuronectiden, die segmentale Innervation der Chromato
ph oren untersucht. POUCHET (I, 2, 3) war der erste, welcher zeigen 
konnte, daB die Chromatophoren der Fische yom autonomen Nerven
system innerviert werden. Nach der Durchtrennung derAste, welche 
aus den sympathischen Ganglien nach den spinalen Nerven ver
laufen, konstatierte POUCHET eine Ausbreitung der Chromatophoren; 
die paralytischen Hautgebiete wurden dunkel gefa,rbt. 
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VAN RIJNBERK (6, 8) hat bei verschiedenen Solea- und Rhom
boidichtys-Arten die ventralen Aste der spinalen Nerven zugleich 
mit den Verbindungsasten vom entsprechenden sympathise hen Gan
glion durchschnitten. Das Resultat dieser Eingriffe war stets eine 
Verdunkclung im entsprechenden Hautgebiet. Die Ausschaltung 
eines einzigen sympathischen Ganglions ergab gewohnlich keinen 
deutlichen Effekt; dagegen wurden nach der Ausschaltung mehrerer 
Ganglien deutliche dunkel gefarbte Hautgebiete erhalten. Auch nach 
der schon oben erwahnten Methode SHERRINGTONS hat VAN RIJNBERK 
die segmentale Innervation der Chromatophoren untersucht. 

Abb.4 Isolierte pigmentomotorische Dermatome bei Pleuronectes flesus. (Nach v. HERK.) 

Die von den Ganglien des sympathischen Grenzstranges inner
vierten Hautgebiete werden von VAN RIJNBERK pigmentomotorische 
Dermatome genannt. Die pigmentomotorischen Dermatome stimmen 
ihrer Anordnung, Gestalt und Ausdehnung nach mit den sensiblen 
i.iberein. Auch ein "Overlap" konnte festgestellt werden. 

Diese Befunde VAN RIJNBERKs sind in der letzten Zeit durch die Unter
suchungen VAN HERKs an Pleuronectes flesus vollkommen bestatigt worden. 

2. Monosegmentale Reflexe. 

Nach dieser kurzen Besprechung der segmentalen Innervation 
der wichtigsten rezeptorischen und effektorischen Organe muD noch 
die Frage erortert werden, ob i.iberhaupt ein einzelnes Ri.ickenmarks· 
segment bei den Fischen zu einer selbstandigen Tatigkeit befahigt 
ist. Ich (12) habe bei Scyllium ein Ri.ickenmarkssti.ick mit einem 
ventralen und dorsalen Wurzelpaare durch zwei Querschnitte vom 
i.ibrigen Marke isoliert, wobei die angrenzenden Abschnitte des 
Ri.ickenmarks beidcrscits ctwa 3~4 Segmente breit cxstirpiert wur· 
den. Einige Stunden nach dieser Operation konnten durch mecha· 
nische Reizungen der Haut, welche vom isolierten Ri.ickenmarks· 
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segment innerviert wurde, reflektorische Kontraktionen der Rumpf
und Flossenmuskulatur, welche ebenfalls von diesem Segment inner
viert wurde, erhalten werden. Durch diese Versuche war festgestellt, 
dafJ ein isoliertes Ruckenmarkssegment bei den H aien imstande ist, 
reflektorische Bewegungen zu vermitteln. 

Wurde bei Scyllium ein Ruckenmarkssegment im Bereiche der 
Brustflossen isoliert, dann konnten die unisegmentalen Reflexe in 
beiden Flossen gleichzeitig beobachtet werden. Urn die gekreuzten 
unisegmentalen Reflexe bei den Haien noch besser kennenzulernen, 
habe ich bei einigen Fischen im Bereiche der Brustflosse ein Rucken
markssegment isoliert und danach von der einen Seite die dorsale, 
von der anderen die ventrale Wurzel durchtrennt. Bei der mecha-
nischen Reizung des Hautbezirkes der Flosse, welcher von der intakt 
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gelassenen dorsalen Wurzel innerviert 
wurde, konnten Kontraktionen in der 
anderen Flosse, die von der intakten 
ventral en Wurzel versorgt wurde, er
zielt werden. Somit kann ein isoliertes 
Ruckenmarkssegment bei Haien auch 

Abb.5. Schema eines isolierten Riicken-
marksstiickes, das ein ventrales Wurzel- gekreuzte Reflexe zustande bringen. 
paar und je eine kranial und kaudal von Wie bekannt, verlassen bei den Haien 
diesem gelegene dorsale Wurzel umfaBt. die ventralen und dorsalen Wurzeln alter
Die ventralen Wurzeln sind schraffiert 

gezeichnet. nierend das Ruckenmark; daher benutzte 
ich diese Fische zur Ltisung der Frage, 

ob Reize, welche das eine Mal Eings einer kranial, das andere Mal 
Hings einer kaudal gelegenen dorsalen Wurzel nach den motorischen 
Zentren des isolierten ventralen Wurzelpaares geleitet werden, cine 
gleiche oder eine verschiedene Wirkung auf diese Zentren ausuben. 
Ich habe dazu bei einigen Haien ein ventrales Wurzelpaar mit einem 
kranial von demselben gelegenen dorsalen Wurzelpaare yom ubrigen 
R uckenmarke isoliert; bei anderen Haien habe ich zugleich mit dem 
ventralen das kaudal davon gelegene dorsale Wurzelpaar isoliert. In 
beiden Fallen ergab die Reizung des Hautgebietes, welches von einer 
dieser dorsalen Wurzeln innerviert wurde, stets ungefahr dieselbe 
Wirkung auf die Muskeln, welche von isolierten ventralen Wurzel
paaren innerviert wurden. 

In den eben beschriebenen Versuchen konnte die reflektorische 
Funktion der verschiedenen isolierten Ruckenmarksstucke nur beim 
Vergleich der verschiedenen Tiere beurteilt werden. Urn unter mtig
lichst gleichen Bedingungen die Funktion der einze1nen dorsalen 
Wurzeln besser beurteilen zu ktinnen, habe ich bei einer Anzahl von 
Haien ein Ruckenmarksstiick isoliert, das ein ventrales Wurzelpaar 
und je cine kranial und kaudal von dies em gelegene dorsale Wurzel 
umfaBte. Die abwechselnde Reizung der rezeptiven Hautfelder der 
beiden dorsalen Wurzeln hat gezeigt, daB, wenn das isolierte Rucken-
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marksstiick sich in guten Verhaltnissen befindet, die reflektorischen 
Kontraktionen der Brustflosse dieselbe Starke und Ausbreitung haben, 
unabhangig davon, ob der afferente Reiz langs der kranial oder der 
kaudal gelegenen dorsalen Wurzel zu den motorischen Zentren des 
isolierten ventralen Wurzelpaares geleitet wird. 

Diese Versuche zeigen, daD bei den Haien cine strenge Einteilung 
des Rilckenmarks in Segmente nicht durchfilhrbar ist, was moglicher
weise auf den besonderen Bau des Rilckenmarks dieser Tiere zurilck
zufilhren. Somit kann man bei diesen Tieren ilber unisegmentale 
Vorgange nur insofern sprechen, als sie durch ein ventrales und ein 
dorsales Wurzclpaar, wobei dieses letztere sowohl kranial als auch 
kaudal yom ersteren gelegen sein kann, vermittelt werden. 

Ais Gesamtorgan erfilllt das Rilckenmark, wie bekannt, eine 
zweifache Aufgabe: Es stellt einerseits einen selbstandigen nervosen 
Zentralapparat dar, welcher dem Zustandekommen der verschiedenen 
reflektorischen Tatigkeiten dient, andererseits ist es ein Leitungs
apparat, der die hoher gelegenen Teile des Zentralnervensystems 
mit den Zentren im Rilckenmark, wie auch diese letzten unterein
ander verbindet. 

Als selbstiindigem nervosem Zentralapparat kommen dem Riicken
mark im wesentlichen zwei Hauptleistungen zu: die verschiedenen 
Reflexbewegungen und die Lokomotionsbewegung. Hier sollen zuerst 
die verschiedenen Reflexe, welche durch die gleichzeitige oder auf
einanderfolgende Tatigkeit einer groBeren Anzahl von Rilckenmarks
segmenten zustande kommen und daher plurisegmentale Reflexe 
genannt werden, besprochen werden. Der einfachste Weg, diese 
Reflexe zu erforschen, ist der, das Rilekenmark von den hoheren 
Gehirnteilen vollkommen zu trennen; dann erhalt man das sog. 
Rilckenmarkstier, an welchem alle selbstandigen Funktionen des 
Rilckenmarks leicht untersucht werden konnen. 

Bei den Fischen kann man schon a priori eine groBere Selbstandigkeit 
des Rtickenmarks erwarten, als bei den hoheren \Virbeltieren, bei welchen 
die Leistungsfunktion und somit die Abhangigkeit des Rtickenmarks von 
den hoheren Zentren mehr in den V ordergrund tritt. Deshalb ist es sehr be
fremdend, daB in der Literatur nur sparliche Berichte tiber die reflektorische 
Tatigkeit des Rtickenmarks der Fische gefunden werden. 

3. Plurisegmentale Reflexe. 
In seiner bekannten Arbeit ilber die sensorischen Funktionen des 

Rilckenmarks beschreibt PFLUGER einige Reflexe, welche er an 
Aalen, welche unterhalb der Medulla oblongata enthauptet waren, 
erzielen konnte. PFLUGER beobachtete in dies en Versuchen, daB 
enthauptete Aale den Schwanz wegziehen, wenn man demselben 
eine Flamme nahert. Nahert man das Feuer den Seitenteilen des 
Rumpfes, so zieht sich dieser ebenfalls zurilck. PFLUGER berichtet 
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weiter, daB gekopfte, auf den Rucken gelegte Aale sich umdrehen 
konnen, wenn man sie reizt, wobei wiederum der Rumpf sich vom 
reizenden Objekte entfernt. 

VULPIAN (I) berichtet, daB jedes Stuck eines in StUcke zerteilten 
Aales bei Reizung der Haut Bewegungen ausfiihrt, solange das 
Ruckenmark nicht zerstort ist. BICKEL (I, 2, 3) konnte bei Schleien 
und WeiBfischen, bei welch en das Ruckenmark nicht weit vom 
Gehirn quer durchschnitten war, durch Kneifen in den Schwanz 
lebhafte Hin- und Herbewegungen des Korpers hervorrufen. Das
selbe beobachtete er auch, wenn er den Fisch am Rumpf erfaBte und 
aus dem Wasser nahm. 

BICKEL hat die Versuche PFLUGERS mit der Flamme an WeiB
fischen und Aalen wiederholt und dieselben bestatigt. Denselben 
Effekt konnte er mit starken elektrischen Reizen, auch wenn sie im 
Wasser appliziert wurden, erzielen. 

Die reflektorische T atigkeit des Riickenmarks der Fische habe ich (I I) 
an Haien (Scyllium) naher untersucht. Zunachst will ich die reflek
torischen Bewegungen des Rumpfes und des Schwanzes beschreiben. Dic
selben konnen in zwei Gruppen eingeteilt werden. Zu der crsten 
Gruppe gehoren die reflektorischen Bewegungen, wobei der gereizte 
Korpcrabschnitt dem reizenden Gegenstande genahert oder von 
diesem entfernt wird. Zu der zweiten Gruppe rechne ich die Schwanz
schlage und die Schlangelbewegungen des Korpers, welche bei star
keren Reizen auftreten, aber nicht zur Ortsvcranderung filhren. 

Die Annaherung, zuweilen sogar cine Anschmiegung des Korpers 
an den reizenden Gegenstand wird beim Ruckenmarkshai durch ganz 
schwache taktile Reize, welche auf eine groBere Oberflache des Korpers 
einwirken, erzielt. 1st die Beruhrung etwas starker, erfolgt sie plotz
lich, dann wird der gereizte Korperteil vom Reize entfernt. Wird 
ein starker taktiler Reiz auf den Hinterabschnitt des Rumpfes oder 
auf die Schwanzflosse appliziert, dann werden diese Teile erst vom 
reizenden Objekt entfernt; danach treten rhythmische Schlage mit dem 
Hinterkorper auf, welche schon BICKEL beschrieben hat. Werden in 
derselben Weise die mehr nach vorn liegenden Korperteile gereizt, 
dann treten leichtc Schlangelbewegungen des Korpers auf. Dieselben 
sind schwach und fuhren zu keiner Ortsveranderung, wird aber der 
Reiz starker oder dauert er eine langere Zeit fort, dann gehen diese 
Schlangelbewegungen in eine Ortsbewegung uber. 

AuBer diesen reflektorischen Bewegungen des Rumpfes konnten 
noch verschiedene Reflexe bei der Reizung der Flossen erzielt werden. 
Kneift man mit der Pinzette einc dorsale Flosse, dann wird sie hin
und herbewegt; wird dagegen dieselbe Flosse von einer Seite mog
lichst schwach gereizt, dann beugt sie sich nach der anderen Seite; 
sie wird vom reizenden Objekt entfernt. Eine Neigung der Flosse 
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nach der gereizten Seite konnte auch mit den schwachsten Reizen 
nicht erzielt werden. 

An den Brust/lossen sind die reflektorischen Bewegungen, welche 
durch Reizung der Haut erzielt werden konnen, viel mannigfaltiger. 
Liegt der Fisch ruhig am Boden, dann kann ein Heben der gereizten 
Flosse durch leichte Reize, welche am Rande appliziert werden, 
bewirkt werden. Wird dagegen die Basis der Flosse gereizt, dann 
wird dieselbe angezogen, so daB ihr Hinterabschnitt unter die Bauch
oberflache zu liegen kommt. Halt man den Haifisch so im Wasser, 
daB die Brustflossen frei hangen, dann hat eine schwache Reizung 
der Unterflache derselben eine Hebung, die Reizung der Oberflache 
eine Senkung der Flosse zur Folge. Eine starke Reizung ruft ein 
starkes Ausschlagen mit beiden Brustflossen hervor, das nicht selten 
eine Fluchtbewegung zur Folge hat. 

Die Bauch/lossen zeigen ahnliche reflektorische Bewegungen wie 
die Brustflossen. Sic sind aber meistenteils empfindlicher fur die 
Reize. Uberhaupt nimmt bei den Haifischen die Reizbarkeit der 
Flossen von vorn nach hinten zu, so daB die Schwanzflosse die groBte 
Reizbarkeit zeigt. 

Aus dieser Beschreibung der verschiedenen Reflexe kann man 
sehen, daB beim Ruckenmarkshai die Reflexbewegungen im all
gemeinen urn so groBer sind, je starker der Reiz ist, welcher auf die 
Hautoberflache appliziert wird. 

Die oben beschriebenen Reflexe des Rumpfes und der Flossen 
konnen sich naturlich kombinieren und so zu komplizierten Reflex
bewegungen fuhren. Immerhin ist die Zahl der Reflexe, welche bei 
den Haifischen durch das Ruckenmark vermittelt werden, nicht groB. 

In der letzten Zeit hat sich HELEN CRAW mit der Frage der reflek
torischen Tatigkeit des Ruckenmarks der Fische beschaftigt. Sic hat 
bei den Rochen (Raja radiata und Raja erinocea) das Ruckenmark 
gleich hinter der Medulla durchtrennt. Bei der Anwendung mecha
nischer Reize konnte CRAW sowohl von der ventral en als dorsalcn 
Seite gewisse Hautareale abgrenzen, deren Reizung ganz bestimmte 
Bewegungen der Flossen und des Schwanzes verursachten. In einer 
direkten Abhangigkeit von der Starke der Reize konnten sich die 
reflektorischen Bewegungen auf kleinere oder groBere Korpergebiete 
ausbreiten. 

CRAW isolierte auch einzelne Abschnitte des Ruckenmarks durch 
zwei Querschnitte. Nach der Isolierung des Ruckenmarksabschnittes, 
welcher die Bauchflossen innervierte, konnte CRAW in den letzteren 
sowohl gleichseitige wie auch gekreuzte Reflexe auslosen. Nach 
einer halbseitigen Durchschneidung des Ruckenmarks zwischen der 
letzten Wurzel, welche die Brustflosse innerviert, und der ersten 
Wurzel, die die Bauchflosse versorgt, konnte CRAW bei der Reizung 
des Hinterendes der Brustflosse der operierten Seite reflektorische 
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Bewegungen der gleichseitigen Bauchflosse hervorrufen. Der gekreuzte 
Verlauf der Nervenimpulse muB somit im Riickenmark der Rochen 
sehr verbreitet sein. 

4. Lokomotionsbewegungen der Riickenmarksfische. 

Zu den Funktionen des Riickenmarks als Gesamtorgan gehoren 
auBer den plurisegmentalen Abwehrreflexen noch die lokomotorischen 
Bewegungen. 

Die Fortbewegung der Fische erfolgt durch alternierende Seitenbewe
gungen der Rumpfmuskulatur, an welchen, wie schon BORELLI feststellen 
konnte, auch der Schwanz sich beteiligt. Bei den Fischen findet man somit 
eine einfache Lokomotionsform, zu deren Zustandekommen verhaltnis
maBig einfache Koordinationsmechanismen notig sind. Die Brust-, Bauch
und Riickenflossen dienen zur genaueren Einstellung des Korpers in eine 
bestimmte Lage; sie werden aber von einigen Fischen auch bei langsamer 
Fortbewegung gebraucht. Somit muB man nicht nur untersuchen, inwieweit 
das Riickenmark unabhangig von den anderen Abschnitten des Zentral
nervensystems die Bewegungen der Rumpfmuskulatur sichern kann, sondern 
es miissen auch die Innervation der Flossen durch das Riickenmark, sowie die 
Mechanismen, welche ein richtiges Zusammenarbeiten dieser verschiedenen 
Bewegungsapparate gewahrleisten, festgestellt werden. Leider ist dies 
letzte noch sehr wenig aufgeklart. 

DaB gekopfte Aale noch iiber den Tisch kriechen konnen, berichtet 
PFLUGER in seinem bekannten Werke iiber die sensorischen Funk
tionen des Riickenmarks. Eingehend hat zuerst STEINER die loko
motorischen Funktionen des Riickenmarks bei den Fischen unter
sucht, der ein besonderes Fortbewegungszentrum im Zentralnerven
system nachweis en wollte. 

STEINER kopfte Cyclostomen (Ammocoetes, Petromyzon) oder 
schnitt sie mitten mit einer Schere durch. Das Kopfstuck fiihrte 
noch lokomotorische Bewegungen aus; das Hinterstuck blieb bewe
gungslos und konnte nur durch mechanische oder chemische Reize 
zur Bewegung veranlaBt werden. Auf Grund dieser Versuche glaubte 
STEINER, daB der nervose Lokomotionsapparat im Riickenmarke der 
Neunaugen zwar vorhanden, seine Erregbarkeit aber stark herab
gesetzt sei. 

Diese herabgesetzte Erregbarkeit und Bewegungslosigkeit des 
Hinterstuckes in den Versuchen STEINERS diirfte wohl auf den 
schweren operativen Eingriff zuriickgefiihrt werden. lch habe namlich 
bei ausgewachsenen Petromyzon fluviatilis gelegentlich anderer Ver
suche wiederholt das Riickenmark quer durchtrennt, selbst einige 
Segmente breit exstirpiert. Bei Tieren, welche den Eingriff 2-5 Tage 
iiberlebten, konnte ich feststellen, daB bei der Fortbewegung des 
Vordertieres das Hintertier ebenfalls Schlangelbewegungen ausfiihrte, 
welche nach einem langeren Umherschwimmen nicht seIten koordi
niert mit denen des Vordertieres erfolgten. Das Riickenmark der 
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Petromyzonten ist somit imstande die Innervation der lokomoto
rischen Bewegungen des Hintertieres zu versorgen, es muB aber 
bestandig durch Reize, welche entweder aus der AuBenwelt oder 
yom Vordertiere kommen, zur Tatigkeit veranlaBt werden. 

Auch mit den Elasmobrachiaten (Scyllium und Torpedo) hat 
STEINER Versuche angestellt. Er kopfte die Haie oder durchschnitt 
bei ihnen das Riickenmark auf der Hohe der Brustflossen und konnte 
feststellen, daB die Tiere nach diesem Eingriff vollkommen normal 
schwimmen. Da STEINER in der Medulla oblongata ein Lokomotions
zentrum annahm, so erklarte er die Sehwimmbewegungen der Riicken
markshaie durch die Reizwirkung des Schnittes, wodurch die Tatig
keit im Riickenmark erweckt werde. Daneben gibt er aber zu, daB 
im Riickenmark eine ganze Reihe von Lokomotionszentren vor
hand en ist. STEINER fand we iter, daB, wenn man einen Hai in zwei 
Teile sehneidet, der Schwanzteil in gleieher Weise Lokomotionen 
wie der kopftragende Abschnitt zeigt. 

STEINER schreibt dem Riickenmark auch die Erhaltung des 
Gleichgewichtes zu. Nach TRENDELENBURG kann man sich denken, 
daB die yom Riickenmark vermittelten Lokomotionsbewegungen so 
fein abgestuft sind, daB die normale Lage des Korpers zur Umgebung 
innegehalten werden kann. Aber BETHE konnte an toten Haien 
zeigen, daB sie meistens im Wasser eine symmetrische Bauchlage 
annehmen; somit ist beim Hai durch die bilaterale Symmetrie der 
auBeren Korperform und der inneren Gewichtsverteilung eine bilateral 
symmetrische Lage im Wasser gesichert. Nach BETHE schwimmen 
die Haie, denen das Riickenmark durchschnitten ist, sowohl in Riicken
wie in Bauchlage. Die Bewegungen sind gut koordiniert; cine aktive 
Korrektion der Lage tritt jedoch nicht ein. 

Bei den Zitterrochen, bei welchen das Riickenmark von Gehirn 
getrennt war, wie auch bei kleinen StOren, bei welchen das Riicken
mark hinter den Brustflossen durchschnitten war, konnte STEINER 
mehr oder weniger normale Schwimmbewegungen feststellen. Da
gegen beobachtete er bei gekopften Aalen und Schlammpeitzgern 
(Cobitis) nur Bewegungen des Schwanzes. 

Auf Grund dieser Versuche kam STEINER zu der Auffassung, daB 
das Riickenmark der Rochen zur Lokomotionsfunktion vollkommen 
befahigt ist; bei den Haifischen und Ganoiden ist es den bulbaren 
Zentren untergeordnet. Bei den Teleostiern soIl das Riickenmark 
dagegen die Lokomobilitat vollkommen verloren haben. 

Diese theoretischen Folgerungen STEINERS sind zum groBten Teil 
widerlegt; seine Versuchsmethodik entspricht in vielen Hinsichten 
den gegenwartigen Forderungen nicht mehr, dennoch haben die 
Untersuchungen STEINERs viel zu unseren Kenntnissen iiber die 
Funktion des Zentralnervensystems der Fische beigetragen und zu 
weiteren Versuchen angeregt. 
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Ein anderer Forscher, der sich ebenfalls sehr eingehend mit den 
lokomotorischen Funktionen des Rilckenmarks der Fische beschaftigt 
hat und dabei meistenteils zu entgegengesetzten Resultaten, wie 
STEINER kam, war BICKEL (I). Er experimentierte mit Knochen
fischen, vornehmlich mit Aalen. Nach Kopfung filhrten die Aale 
in seinen Versuchen noch stundenlang Schwimmbewegungen aus, 
wobei sic das "Vasser in allen Richtungen durchfurchten. Schwache 
Reize wirkten hemmend, starke dagegen verstarkten die lokomoto
rischen Bewegungen der dekapitierten Aale. Dieselben unterschieden 
sich von normalen Fischen nur durch ihr Unvermogen, die normale 
Lage im Wasser zu behaupten und rilckwarts zu schwimmen. 

Viel wertvoller sind die Versuche BICKELS, in weIchen er seine 
Aale nach Durchtrennung des Rilckenmarks bis zu 4 Monaten 
am Leben halten konnte. Durchschnitt BICKEL das Rilckenmark 
cines Aales am Ende des den Kopf einschlieBenden ersten Achtels 
der ganzen Korperlange, dann verhielt sich das Hintertier wie ein 
dekapitierter Aal. Es filhrte otters spontane Schlangelbewegungen 
aus, durch weIche auch das Vordertier mitgeschoben wurde. Dieses 
letzte konnte zuweilen auch lokomotorische Bewegungen ausfilhren. 
Auch Bewegungen, weIche primar im Vordertier entstehen, konnen 
das Hintertier zu Schwimmbewegungen veranlassen. BICKEL sieht 
hierin ein Analogon mit den Versuchen LOEBS (2) und FRIEDLANDERS 
am Regenwurm. Das Gleichgewicht konnte solch ein kurzes V order
tier nicht behaupten, deshalb schwammen die Tiere otters auf dem 
Rilcken. 

Wurde der Schnitt durch das Rilckenmark weiter nach hinten 
vollzogen, dann bewegte sich das Kopftier aktiv und zog das Hinter
tier nach sich hin. Die Schlangelbewegungen des V ordertieres pflanzten 
sich dabei allmahlich auch auf das Hintertier fort. AuBerlich unter
scheidet sich ein soIches schwimmendes Tier in nichts yom normalen 
Aale. BICKEL glaubt, daB die Schlangelbewegungen des Vordertieres 
sich rein mechanisch iiber das ganze Tier fortpflanzen, denn nach der 
Zerstorung des Rilckenmarks im Hintertiere filhrte das ri.ickenmarks
lose Stilck passive SchEingelbewegungen aus, wenn das V ordertier 
sich fortbewegte. 

Dieselbe Erscheinung wurde auch nach Zerstorung des mittleren 
Drittels des Rilckenmarks beobachtet. Auch diese Aalc unter
schieden sich bei der Bewegung in nichts von den normalen. Die 
rilckenmarkslosen StUcke zcichneten sich nur durch eine groBere 
Schlaffheit der Muskulatur aus. 

AuBer den Aalen hat BICKEL (3) noch bei Schleien und Weifi
fischen das Rilckenmark auf verschiedenen Hohen durchschnitten; 
diese Versuche wurdcn vornehmlich ausgefilhrt, urn die Wirkung 
der Durchschncidungen auf die Erhaltung des Gleichgewichts fest
zustellen; sie haben zu ahnlichen Resultatcn wie die Versuche mit 
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den Aalen gefuhrt. Nur spontane Lokomotionsbewegungen wurden 
bei diesen Tieren im Gegensatz zum Aale nicht beobachtet. BICKEL 
glaubt, den Grund dafur in der zu kurzen Beobachtungsdauer such en 
zu mussen. 

Von den neueren Arbeiten, welche sich mit der Frage uber die 
Wirkung der Durchschneidungen des Riickenmarks auf die Lokomotion 
der Fische beschaftigen, muss en die Untersuchungen KOPPANYIS 
erwahnt werden. KOPPANYI hat zusammen mit WEISS hohe Rucken
marksdurchtrennungen an C arassius vulgaris ausgefuhrt. Die ope
rierten Fische waren nach der Operation geHihmt und lagen wochen
lang fast bewegungslos auf dem Boden des Aquariums; nach zwei 
Monaten aber waren die Schwimmbewegungen dieser Fische wieder 
normal. ?-Jach der Meinung KOPPANYIS trat in diesen Fallen eine 
funktionelle Wiederherstellung des Ruckenmarks ein. Die histolo
gische Untersuchung dieser Fische, mehrere Monate nach der Opera
tion, zeigte, daB eine Wiederherstellung der nervbsen Bahnen auf
getreten war. Es trat somit bei diesen Fischen eine weitgehende 
Regeneration im Zentralnervensystem ein. Diese Befunde stehen 
im Widerspruch zu den bis jetzt bekannten Tatsachen uber die 
Regeneration des Zentralnervensystem und bedurfen sicher weiterer 
Nachprufungen. 

In einer anderen von KOPPANYI und FRANK PEARCY publizierten 
Arbeit werden wiederum Versuche mit der Durchschneidung des 
Ruckenmarks, diesmal an grbBeren Goldfischen, beschrieben. Bei 
diesen Fischen wurde die ganze Wirbelsaule mit einer Schere durch
trennt, so daB das Ruckenmark ganz sicher in zwei Teile geteilt 
wurde. Wahrend der ersten 6 Wochen wurden im Hinterteil der 
Fische nur gelegentlich Schwimmbewegungen beobachtet. Nach 
21/2 Monaten wurden die Bewegungen des Hintertieres vie! starker; 
das Schwimmen war jetzt gut koordiniert. 1m Ruhezustande lag en 
die Fische auf der Seite, und nur beim Schwimmen nahmen sic eine 
normale Haltung an. Auch bei diesen Goldfischen SOll nach Kop
PANYI und PEARCY eine funktionelle Wiederherstellung des Riicken
marks infolge einer Regeneration eingetreten sein. Soweit mir be
kannt, ist die Regeneration im Ruckenmark in diesen Fallen mikro
skopisch nicht untersucht worden. 

Diese Versuche KOPPANYIS hat HOOKER (I) wiederholt und ist 
dabei zu ganz abweichenden Resultaten gekommen. Die Goldfische, 
bei welchen das Ruckenmark am Beginn der dorsalen Flosse durch
trennt war, waren alle imstande, kurze Zeit nach der Operation 
willkurlich zu schwimmen. 1m Ruhezustand blieben sie aufgerichtet 
oder lagen sie auf der Seite. HOOKER glaubt daher, daB der Schnitt 
durch das Ruckenmark nicht die Ursache des Liegens auf der Seite 
ist, wie KOPPANYI dies annahm. Es muB hier aber bemerkt werden, 
daB die Erhaltung des Kbrpers in der normalen Lage bei den Fischen 
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urn so schwieriger wird, je weiter kranialwarts der Schnitt durch 
das Rtickenmark geftihrt ist. Dies konnte ich bei verschiedenen 
Knochenfischen feststellen. Deshalb konnte das Liegen auf der 
Seite der Fische KOPPANYls, bei welchen das Rtickenmark hoher 
durchtrennt war als in den Versuchen HOOKERS, wohl auf die ver· 
schiedene Schnitthohe zurtickgeftihrt werden. 

Die Fortbewegung der Fische mit durchtrenntem Rtickenmark 
wird nach HOOKER durch die Brustflossen und die Rumpfmuskulatur 
des Vordertieres verursacht. Der Schwanz bewegt sich nicht; er 
wird aber oft passiv gespreizt durch die Wasserstrome, welche durch 
die Bewegungen der Brustflossen verursacht werden. Die Gold
fische HOOKERs lebten nicht langer als 24 Tage. Histologisch konnten 
keine Regenerationserscheinungen im Rtickenmark festgestellt werden. 
Die Lebensdauer dieser Fische war aber viel ktirzer als diejenige der 
Fische KOPPANYls, deshalb konnen diese Versuche die Befunde 
KOPPANYIS nicht mit Sicherheit widerlegen. 

An dieser Stelle mtissen noch die interessanten Versuche HOOKERS 
(2) besprochen werden, welcher beim Lebistes reticulatus wah rend der 
ersten 4 Tage nach dem Ausschltipfen aus dem Ei das Rtickenmark 
durchschnitt, urn die Regenerationserscheinungen zu untersuchen. 
HOOKER berichtet auch tiber die Bewegungen der operierten Fische. 
Gleich nach der Operation ist der hinter dem Schnitte gelegene 
Korperabschnitt vollkommen paralysiert und wird nur durch die 
aktiven Bewegungen des Vordertieres mitbewegt. Die Haltung der 
Tiere ist dabei normal. Wenige Stunden nach dem Eingriff rufen 
Reizungen des Hintertieres Muskelkontraktionen hervor, durch die 
dieser Korperabschnitt yom reizenden Objekt entfernt wird. 

1st der Reiz, welcher dem Hintertier appliziert wird, stark, dann 
kann er auf das Vordertier rein mechanisch tibertragen werden, 
und der Fisch schwimmt weg. Die Fische mit durchschnittenem 
Rtickenmark konnen ziemlich schnell ihren Platz andern durch die 
Kontraktion der Rumpfmuskulatur; es muB aber yom Vordertier 
viel mehr Kraft entwickelt werden als beim normalen Fische. Lang
same Fortbewegungen konnen bei diesen Fischen auch durch die 
Brustflossen zustande kommen, wobei die Fische sowohl vorwarts 
wie rtickwarts schwimmen und sich umdrehen konnen. 

Am 2. Tage na.ch der Operation fangt das Hintertier an, schwach 
Bewegungen auszuftihren, welche gleichzeitig mit denen des Vorder
tie res auftreten. Diese Bewegungen sind wenig koordiniert und sind 
etwas langsamer als die Bewegungen des Vordertieres. Histologische 
Untersuchungen dieser Tiere haben gezeigt, daB die Bewegungen 
des Hintertieres in dies en Fallen nicht durch nervose Uberleitung 
hervorgerufen werden, sondern durch direkten Muskelzug zwischen 
dem Vorder- und Hintertiere. 
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Wah rend des 3. Tages nach der Operation ist die oben be
schriebene Fortbewegung der Fische noch besser zu beobachten. Die 
Bewegungen des Hintertieres werden noch mehr rhythmisch. Die 
reflektorische Entfernung des gereizten Hintertieres yom reizenden 
Objekt bleibt unverandert. 4 Tage nach der Durchschneidung des 
Riickenmarks verursacht die Reizung des Rumpfes bei den jungen 
Fischen ein Spreizen und Bewegungen der dorsalen und Schwanz
flosse, was auf eine wiederhergestellte nervbse Leitung zwischen dem 
Vorder- und Hintertiere hindeutet. Zugleich werden die Bewegungen 
des Schwanzteiles immer mehr synchron mit denen des Vorderteiles. 
Zuletzt werden sie vollkommen koordiniert, so daB die Fische ganz 
normal schwimmen. Nur der beschriebene Abwehrreflex, der beim 
normalen Fische nicht vorkommt, bleibt noch einige Tage erhalten. 

Bei einigen Fischen, bei welchen sich keine nervbsen Verbindungen 
zwischen den beiden Kbrperha1ften wiederhergestellt hatten, wurden 
die Bewegungen des Schwanzteiles mit denen des Vorderabschnittes 
niemals so gut koordiniert wie in den Fallen mit der Regeneration 
des Riickenmarks, obwohl auch bei diesen Fischen eine bestimmte 
Koordination niemals fehlte. 

Vor kurzem habe ich (I I) in einer Reihe von Versuchen den 
Mechanismus der Ubertragung der Lokomotionswellen yom Vorder
tier auf das Hintertier bei Haien mit durchschnittenem Riickenmark 
naher zu bestimmen versucht. Zunachst probierte ich, festzustellen, 
ob man einen Unterschied in den Schlangelbewegungen der Hinter
ha1fte eines Haies mit durchtrenntem Riickenmark bemerken kann, 
wenn man das eine Mal das Riickenmark der Hinterhalfte intakt 
laBt, das andere Mal zerstbrt. Wenn man solche Fische genauer 
beobachtet, dann kann man sich leicht davon iiberzeugen, daB ein 
Unterschied wohl besteht. Beim Schwimmen des Vordertieres wird 
das Hintertier, dessen Riickenmark zerstbrt ist, vollkommen passiv 
mitgefiihrt. Man kann wohl am Hintertiere zuweilen ein Schlangeln 
beobachten, vornehmlich, wenn das Vordertier recht starke Schlangel
bewegungen ausfiihrt; dasselbe bleibt aber die ganze Zeit sehr 
schwach und ist nicht zu vergleichen mit den viel starkeren Schlangel
bewegungen des Hintertieres, dessen Riickenmark unversehrt ge
blieben ist. Die Schlangelbewegungen des Hintertieres, dessen 
Riickenmark unversehrt geblieben ist, kommen somit· aktiv durch 
Vermittlung des Zentralnervensystems zustande. 

Das Hintertier zeigt auch dann noch aktive und mit denjenigen 
des Vordertieres koordinierte Schwimmbewegungen, wenn nicht nur 
das Riickenmark, sondern auch in gleicherHtihe die gesamte Musku
latur durchtrennt ist, so daB die beiden Teile nur noch durch Haut 
und die Eingeweide zusammenhangen. Somit kann der Zug, den 
das sich fortbewegende Vordertier auf das Hintertier ausiibt, als 
das auslosende Moment fur die Schliingelbewegungen des Hintertieres, 
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ahnlich wie III den Versuchen FRIEDLANDERS mit dem Regenwurm, 
angesehen werden. 

Bei der Fortbewegung des Vordertieres werden durch das 
Schlangeln desselben die vordersten Haut-Muskelsegmente des Hinter
tieres alternierend von beiden Seiten gedehnt. Bei der Dehnung 
der einen Seite des Vorderabschnittes des Hintertieres werden hier 
die sensiblen Elemente in der Haut und Muskulatur erregt. Die 
Erregung wird von hier nach dem Rtickenmark geleitet, wo sie sich 
auf die motorischen Zentren verbreitet. Dem UEXKuLLschen Deh
nungsgesetze entsprechend wird die Erregung aus dem Rtickenmark 
nach den gedehnten Muskeln zurtickgeleitet; daher tritt die Kontrak
tion zuerst in den yom Vordertier gedehnten Muskeln des Hinter
tieres auf. Wird danach der Vorderabschnitt des Hintertieres von 
der anderen Seite durch den Zug des Vordertieres gedehnt, dann 
entsteht in derselben Weise hier eine Kontraktion. Durch die Kon
traktionen der vordersten Segmente des Hintertieres werden in 
derselben Weise die folgenden Segmente zur Kontraktion veranlaBt. 
So wird das aktive Schlangeln des Hintertieres gesichert. 

Davon, daB bei den Haien die Erregung, dem Gesetze von UEXKULL 
folgend, nach den gedehnten Muskelabschnitten des Rumpfes flieBt, 
kann man sich leicht tiberzeugen, wenn man den Hinterkorper eines 
Rtickenmarkshaies tiber der Tischkante senkrecht nach unten ha.ngen 
laBt und, nachdem derselbe vollkommen erschlafft ist, denselben an 
der Schwanzflosse ganz leicht reizt. In dies em Falle erfolgt die 
Kontraktion immer an der Seite, welche am meisten gedehnt ist. 

Der eben beschriebene Mechanismus der Dehnung gentigt so mit, 
beim Hintertiere die Schlangelbewegungen auszulosen und zu unter
halten. DaB sich dabei mehr oder weniger schnell auch der Rhythmus 
und die Amplitude der Schlangelbewegungen des Hintertieres den
jenigen des Vordertieres anpaDt, ist ebenfalls versUindlieh; denn 
entsprechend dem Rhythmus und der Amplitude cler Schlange l
bewegungen des Vordertieres muD sich auch die Frequenz und die 
Starke der Erregungen, welche im Hintertier verursacht werden, 
verandern. 

Vergleicht man die Schlangelbewegungen dcs Hinterabschnittes 
eines Haies, dessen Rtickenmark quer durchtrennt ist, mit solchen 
bei einem Haie, bei welchem ein Sttick des Rtickenmarks etwa 
j Segmente breit exstirpiert ist, dann kann man einen bestimmten 
Unterschied feststellen. Bei einem Fisch mit einfacher Durchtrennung 
des Rtickenmarks pflanzen sich die Schlangelwellen gleich beim 
Beginn der Lokomotion yom Vorder- auf das Hintertier fort. Gleich 
zu Beginn der Lokomotion herrscht bei diesen Tieren eine vollkommene 
Koordination in beiden Korperabschnitten. 

Anders ist es bei den Tieren, bei welchen ein Sttick des Rticken
marks exstirpiert ist. Die ersten Schlangelbewegungen des Vorder-
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tieres los en keine gleichen Bewegungen im Hintertiere aus. Erst 
nach einigen Schlangelbewegungen des Vordertieres treten auch im 
Hintertiere Schlangelbewegungen auf; sie sind erst schwach und 
meist unkoordiniert. Nach einer bestimmten Zeit kann aber auch 
bei diesen Tieren eine vollkommene Koordination der Schlangel
bewegungen des Vorder- und Hintertieres auftreten. 

Die schnellere und bessere Koordination der Schlangelbewegungen 
bei den Haien mit einfacher Durchtrennung des Ruckenmarks beruht 
auf einer direkten nervosen Ubertragung der Erregung yom Vorder
auf das Hintertier. Dank der Uberdeckung, welche die Hinterwurzeln 
des Riickenmarks aufweisen, kann diese Ubertragung der Erregung 
auf nervosem Wege stattfinden. Die sensiblen Nerven, welche den 
vordersten Riickenmarkssegmenten des Hintertieres angehoren, ver
breiten sich auch in den hinteren Korperteilen des Vordertieres. Wenn 
diese hinteren Abschnitte des Vordertieres sich im Kontraktionszu
stande befinden, dann werden die sensiblen N erven in denselben er
regt und iibertragen diese Erregung sofort in das Riickenmark des 
Hintertieres. 

Somit kann man annehmen, daD unter normal en Verhaltnissen 
die Koordination der Schlangelbewegungen der einzelnen Abschnitte 
des Fischkorpers auBer durch die Dehnungsreize im Sinne FRIED
LANDERs noch durch eine direkte nervose Ubertragung der Erregung 
von Segment auf Segment stattfindet. 

So ist es bei den Selachiern. Bei den Teleostiern soli nach POLI

MANTI (3) der spinale Automatismus viel begrenzter sein. Nach 
Durchschneidung des Riickenmarks soli der hintere Teil selbst nicht 
imstande sein, die Lokomotion zu unterhalten. Dies wiirde mit der 
Vorstellung STEINERS iiber ein besonderes Lokomotionszentrum, 
das dem Riickenmark iibergeordnet ist, gut iibereinstimmen. Doch 
glaube ich, daB es in Wirklichkeit wenigstens nicht auf aile Teleostier 
bezogen werden kann. Obwohl ich keine systematischen Versuche 
mit den Teleostiern ausgefiihrt habe, habe ich dennoch aus einigen 
Versuchen mit Conger und Trigla den Eindruck bekommen, daB 
nach der Durchtrennung des Riickenmarks das Hintertier aktiv 
an den Schwimmbewegungen teilnimmt, wie es auch BICKEL bei 
dem Aale gesehen hat. 

Eine interessante Ausnahme scheinen die Hippocampus-Arten, 
deren Bewegungen in neuerer Zeit WEBER genau untersucht hat, 
zu machen. Er hat namlich gefunden, daB nach Kopfung das Riicken
marks tier nur Schwanzbewegungen zeigt, welche mit der Klammerung 
zusammenhangen. Dabei tritt auf jeden Beriihrungsreiz, gleich
giiltig von welcher Starke, eine Kriimmung des Schwanzes nach der 
gereizten Seite ein. Die Flossenbewegungen, wie auch die Steuer
bewegungen des Schwanzes werden nach WEBER yom Gehirn ge
leitet, nach Kopfung treten sie nicht mehr auf. Diese Versuche 
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WEBERS, dessen Arbeit tibrigens einen sehr guten Eindruck macht, 
scheinen mir nicht ganz tiberzeugend zu sein; denn die Kopfung 
ist ein grober Eingriff, der ohne Zweifel auch die Erscheinungen des 
Shocks nach sich zieht. Deshalb ist die Frist von 1O-I5 Minuten, 
wahrend welcher die Tiere nach der Operation in den Versuchen 
WEBERs lebten, zu kurz, urn bestimmte SchluBfolgerungen tiber die 
Funktionen des Rtickenmarkstieres zu ziehen. 

Gewohnlich wird bei der Beschreibung der Fische mit Durch
schneidungen des Rtickenmarks darauf hingewiesen, daB sie sich 
wie vollkommen normale Tiere fortbewegen. Bei einer genaueren 
Beobachtung konnte ich bei allen meinen operierten Fischen stets 
bestimmte Abweichungen beim Schwimmen feststellen. Ein normaler 
Hai bewegt sich vornehmlich durch Schlangelbewegungen des kaudalen 
Korperabschnittes fort; nach der Durchtrennung des Rtickenmarks, 
etwa in der Mitte sind dagegen die Schlangelbewegungen im Vorder
abschnitt starker. AuBerdem sind die Schlangelbewegungen der 
Haie mit durchtrenntem Rtickenmark stets etwas ktirzer und schneller 
als beim normalen Tiere. Dies ist besonders kurz nach der Opera
tion gut zu sehen. A.hnliches hat THORNER bei Schlangen mit durch
trenntem Rtickenmark beobachtet. 

An dieser Stelle mtissen noch die Beobachtungen STEINERs, 
BETHES und POLIMANTIS (2) erwahnt werden, welche eine Nach
wirkung asymmetrischer Operationen an den Vorderabschnitten des 
Zentralnervensystems auf die Zentren des Rtickenmarks beschrieben 
haben. STEINER durchschnitt auf einer Seite das Mittclhirn; als er 
danach das Rtickenmark total durchschnitt, machte er die merk
wtirdige Beobachtung, daB der Hai immer noch dieselben Manege
bewegungen ausftihrte, obgleich ein EinfluB des asymmetrischen 
Hirns auf das Rtickenmark nicht mehr moglich war. 

BETHE bestatigte diese Beobachtungen STEINERs. Auch nach 
der Hemisektion der Medulla in der Acusticusgegend,· sowie nach 
der Durchschneidung eines N. octavus erhielt BETHE ahnliche Resul
tate. Nach Durchschneidung des Rtickenmarks blieb die asymme
trische Flossenstellung fortbestehen. Diese ursprtingliche Flossen
stellung konnte nach kurzem Indifferenzstadium selbst ins Gegen
teil umschlagen. BETHE gIaubt, daB auch Umkehr der Asymmetrie 
des Korpers auftreten kann. Nach POLIMANTI werden auch nach 
asymmetrischen Lasionen des Diencephalons nach der Durchtrennung 
des Rtickenmarks Manegebewegungen bei den Haicn beobachtet. 

Nach asymmetrischer Operation gibt das Rtickcnmark auch nach 
der Ausschaltung der asymmetrischen Ursache noch asymmetrische 
Impulse abo Allmahlich ermtiden diese Rtickenmarkszentren und 
die korrespondierenden Zentren, welche noch wenig in Anspruch 
genom men waren, bekommen das Ubergewicht; daraus erklart sich 
die Umkehr der Asymmetrie. 
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In allen dies en Fallen hat man somit mit einer andauernden 
Nachwirkung der hochgelegenen Zentren auf die tieferen zu tun. 

5. Erregbarkeit des Riickenmarks. 

Urn die Erregbarkeit des Riickenmarks der Fische kennenzu
lernen, hat RIZZOLLO (2) die Chronaxie an verschiedenen Stellen 
des Riickenmarks der Haie (Scylliorhinus canicula) bestimmt. Es 
zeigte sich, daB die Chronaxie in den verschiedenen Abschnitten 
des Riickenmarks vollkommen gleich ist; die mittleren Werte, welche 
bei den einzclnen Fischen gefunden wurden, betragen 0,3 a. Nach 
Querschnitten durch das Riickenmark veranderten sich diese Werte 
nicht. 

RIZZOLLO (3) hat noch die Wirkung von Kokain, Morphium und Nikotin 
auf die Chronaxie des Riickenmarks untersucht. Dabei konnte er feststellen, 
daB nach der Applikation dieser Gifte in einer I %igen Lasung auf die ventrale 
FHiche des Riickenmarks keine Veranderungen in der Chronaxie auftreten. 
Anders ist es, wenn diese Stoffe auf die dorsale Flache des Riickenmarks 
appliziert werden; dann vermindert sich erst die Chronaxie, wonach sie etwas 
spater noch haher wird als vor der Applikation dieser Gifte. 

Die Erregbarkeit des Riickenmarks bei den Fischen wurde ebenfalls 
durch Bestimmungen der Chronaxie desselben noch von CARDOT und V ARE 
untersucht. Diese Forscher haben ihre Versuche an verschiedenen Tele
ostiern ausgefiihrt. Wie aus den Tabellen, we1che der Arbeit beigegeben sind, 
ersichtlich ist, betrugen die Chronaxiewerte bei allen untersuchten Fischen 
einige zehntausendstel Sekunden und stimmten ungefahr mit den von 
RIZZOLLO gefundenen Werten iiberein. 

In derselben Arbeit berichten CARDOT und VARE iiber ihre Ver
suche mit dem Teleostier Motella tricirrata (Seewiesel), bei welch ern 
sie die reflektorische Erregbarkeit untersucht haben. In diesen Ver
suchen wurde die Chronaxie bestimmt, wozu die reflektorischen 
Wendungen des Kopfes, welche bei der Reizung der drei Biirteln 
auftreten, als MaBstab dienten. Die dabei erhaltenen Chronaxie
werte waren etwas haher als bei der direkten Reizung des Riicken
marks. 

RIZZOLL.O (6) versuchte noch die Chronaxie und somit die Erreg
barkeit an der ventralen und dorsalen Seite des Riickenmarks zu be
stimmen. Das Riickenmark von Galeus canis wurde dazu an be
stimmten Stellen in der Nahe der Flossen von der dorsalen und 
ventralen Seite gereizt und die Wirkung dieser Reizungen an den 
Bewegungen der Flossen beurteilt. Es wurden an diesen Stellen die 
optimalen motorischen Punkte aufgesucht, wo die Erregbarkeit am 
graB ten war. Beim Vergleich der Chronaxie der verschiedenen 
optimalen motorischen Punkte kommt RIZZOLLO zu dem Schlusse, 
daB die Chronaxie an der dorsalen und ventralen Fliiche des Riicken
marks bei diesen Fischen dieselbe ist. Sie verandert sich auch nicht 
mit dem Abstande vom Gehirn. 

23* 
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In einer weiteren Arbeit versueht RIZZOLLO (6) den Eintlu/3 des 
Hirns auf die Erregbarkeit des Riickenmarks zu ermitteln. Er be
stimmte dafiir die Chronaxie an versehiedenen Punkten der dorsalen 
und ventralen Riiekenmarksflaehe (optimale motorisehe Punkte) 
vor und naeh der Durehtrennung des Riiekenmarks auf der Hohe 
der ersten Kiemenspalte. In diesen Versuehen konnte RIZZOLLO 
zeigen, daB die Chronaxie an den erwahnten Punkten der dorsalen 
RiiekenmarksWiehe wahrend 12 Stunden, die der ventralen Flaehe 
6 Stunden lang unverandert bleibt. Die Chronaxiewerte waren vor 
und naeh der Durehtrennung des Riiekenmarks dieselben geblieben. 
Aus der Tatsaehe, daB die Erregbarkeit des Riiekenmarks wahrend 
6~ 12 Stunden naeh der Durehtrennung unverandert bleibt, zieht 
RIZZOLLO den SehluB, daB von den hdheren Nervenzentren im Gehirn 
keine Dauerkemmung, nock Dauererregung aut die Zentren des Riicken
marks ausgeiibt wird. 12~24 Stunden naeh der Durehtrennung 
sinkt die Erregbarkeit des Riiekenmarks; dies wird von RIZZOLLO 
auf Trauma, Storungen in der Blutversorgung, Eindringen des See
wassers bis zum Nervengewebe zuriiekgefiihrt. 

RrZZOLLO hebt in seiner Arbeit ferner hervor, daB nach der Durch
trennung des Riickenmarks seine Haie die normale Haltung sowohl in Ruhe 
als auch beim Schwimmen beibehielten und auch fahig waren, kiinstliche 
Lageanderungen zu korrigieren. Inwiefern diese Erhaltung des K6rper
gleichgewichts auf aktiven Prozessen beruht, ist aus den Versuchen RrzzoLLos 
nicht deutlich. BETHE hat aber, wie oben erwahnt, gezeigt, daB auch ein 
toter Haifisch im Wasser eine normale Lage einnimmt. 

6. Besondere Formen der Erregung und Hemmung. 

Eigenartige Erseheinungen von erhOhter Erregbarkeit und Hemmung 
hat VAN RIJNBERK (2, 5,) bei den Haien naeh leiehten Sehadigungen 
des Riiekenmarks besehrieben. Naeh Durehsehneidung einiger Dorsal
wurzeln, ja bloBer Eroffnung des Riiekenmarks treten bei diesen 
Fisehen Sehlangelbewegungen ein, welche an Lokomotionsbewegungen 
erinnern und stunden-, ja tagelang dauern. Dureh ganz leiehte Be
riihrungen, welche beim normalen Tiere ohne Wirkung sind, konnen 
diese Sehlangelbewegungen gehemmt werden. AuBer der leiehten 
Traumatisation, welche bei den Operationen des Riiekenmarks unver
meidlieh ist, kann aueh das Durehdringen des Seewassers dureh die 
Wunde zu diesen Erseheinungen fiihren. 

Wahrend seiner weiteren Versuehe konnte v AN RIJNBERK fest
stellen, daB, wenn die Haie beim Sehwimmen gegen die Aquarium
wand anprallen, es i.i£ters zu einem lang anhaltenden Stillstand der 
Sehwimmbewegungen kommt. Auch dureh einen Ieiehten Druck 
auf den Unterkiefer konnen die Sehwimmbewegungen eines intakten 
Haies gehemmt werden. Es gelang ferner VAN RIJNBERK, dureh 
Einklemmen der Brustflossen in eine Holzpinzette oder Aufhangen 
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in Schlingen bei Scyllium catulus nach vorlibergehenden Abwehr
bewegungen Schlangelbewegungen hervorzurufen. In diesen Fallen 
werden die Schlangelbewegungen durch anhaltende anormale peri
phere Reize verursacht. Diese Bewegungen konnten durch Berlih
rungen des Unterkiefers oder auch anderer Korperteile leicht gehemmt 
werden. Die Hemmungserscheinungen nehmen bei Scyllium, nach 
VAN RIJNBERK, zu, je nach dem MaBe, wie die Bedingungen der 
Versuche anomaler werden und die Lasion des Zentralnervensystems 
groBer wird. 

Eine merkwlirdige Erscheinung hat L. FREDERICQ am Schwanze 
der Haie (Scyllium canicula und catulus) beschrieben. Wird namlich 
der Schwanz durch einen Schnitt zwischen der Anal- und Schwanz
flosse yom librigen Korper isoliert, so macht er Schlangelbewegungen, 
wenn man ihn mit der Seite auf den Tisch legt oder mit der Bauch
seite nach oben halt. Diese SchIangelbewegungen verschwinden aber, 
wenn man den Schwanz in normaler Lage halt, so daB er den Boden 
berlihrt. FREDERICQ glaubt, daB es sich in diesem Faile nicht urn 
reflektorische Bewegungen handelt, da dieselben auftreten, wo immer 
man den in anomaler Lage gehaltenen Schwanz berlihrt. Man hat 
hier vielmehr automatische Bewegungen vor sich, welche durch 
die Wirkung der veriinderten Schwerkraft auf die motorischen Zentren 
des Riickenmarks ausgelost werden. 

Die Versuche FREDERICQS hat einige Jahre spater BAUER wieder
holt. Er findet die von FREDERICQ beschriebenen Bewegungen, 
welche er als rhythmische, nach hint en peristaltisch fortschreitende 
Pendelbewegungen auffaBt, bei den verschiedenen Lagen des isolierten 
Schwanzes. Diese Bewegungen sind flir die Korrektion der Lage 
vollig ungeeignet. Das Ausbleiben dieser Bewegungen, wenn der 
Schwanz in normaler Haltung die Unterlage berlihrt, wird von 
BAUER auf eine reflektorische Hemmung der motorischen Zentren des 
Schwanzes von der H aut her erklart. 

Diese Hemmungserscheinungen konnen viel besser an Rlicken
markstieren untersucht werden. Die nach Abtrennung des Gehirns 
einsetzenden ruhelosen Schwimmbewegungen konnen durch leichte, 
aber groBflachige Berlihrungen bestimmter Stellen der Korperober
flache gehemmt werden. Den sichersten Erfolg ergeben dabei die
jenigen Stellen, mit welchen das Tier in der Ruhe dem Boden aufliegt 
(z. B. ventraler Rand der Schwanzflosse). AuBer diesen hemmenden 
Stellen gibt es auch solche, deren Berlihrung eine Verstarkung bzw. 
Auslosung dieser Bewegungen verursacht (Schwanz, Spitze beider 
Rlickenflossen), Kokainisierung der Haut laBt beide Erscheinungen 
verschwinden; man hat es also in beiden Fallen mit einer Reizung 
der sensiblen Apparate der Haut zu tun. 

Eine Hemmung der Schwimmbewegungen laBt sich auch durch 
in die Tiefe wirkenden Druck erzielen; wenn man z. B. das Rlicken-
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markstier mit starkem Druck umfaBt, dann treten erst starke Abwehr
bewegungen auf, welche bald nachlassen, so daB der Fisch ganz 
ruhig bleibt. Dabei befindet sich die Muskulatur in krampfhafter 
Kontraktur. Da die Kokainisierung der Haut diese Erscheinung 
nicht aufhebt, muB sie auf die Reizung der propriozeptiven Apparate 
in der Muskulatur zuruckgefuhrt werden. 

Nach BAUER konnen die Hemmungen beim normal en Hai minde
stens auf drei verschiedenen Wegen zu den motorischen Zentren 
des Ruckenmarks gelangen; von den sensiblen Organen der Haut, 
der Muskeln und vom Gehirn. BAUER beschreibt in seiner Arbeit 
noch eine eigenartige Hemmung, welche er beim Grundfische (Gobius 
capito) beobachtet hat. Die Bewegungen der Brustflossen, welche 
beim normalen Fisch als Lagereflexe die Wiederaufrichtung aus 
einer abweichenden in die gewohnliche Lage bewirken, werden ge
hemmt, wenn in irgendeiner Korperlage die Bauchflossen, welche 
bekanntlich zu einer Art Saugnapf verwachsen sind, beruhrt werden. 
Die Brustflossen werden dabei seitlich abgespreizt fixiert. Diese 
Fische konnen sich in allen moglichen Lagen, nicht selten mit den 
Kopf nach oben oder unten, an den Klippen festhalten. Eine korri
gierende Bewegung der Brustflossen ware in dies em FaIle unerwunscht; 
sie wird daher auch unterdruckt. 

7. pas Rtickenmark als Leitungsorgan. 
Anatomisch sind bei den Fischendie verschiedenen Leitungs

bahnen des Ruckenmarks verhaltnismaBig gut untersucht. In der 
"Vergleichenden Anatomie des Nervensystems" von ARIENS KAPPERS 
kann man eine zusammenfassende Darstellung des Verlaufs, wie 
auch der Bedeutung der wichtigsten Bahnen finden. Daher werde 
ich hier darauf nicht eingehen. 

Physiologisch ist dagegen das Ruckenmark der Fische als Leitungs
organ noch sehr wenig untersucht. Nur. beim Suchen nach den 
Bahnen, langs welchen die Impulse aus den hoheren Zentren nach 
den Chromatophoren geleitet werden, sind einige interessante Tat
sachen uber den Verlauf der pigmentomotorischen Bahnen im Rucken
mark bekanntgeworden. 

Den Leitungsweg, langs welchem die Erregungen von den hoheren 
nervosen Zentren nach den Chromatophoren der Haut geleitet werden, 
konnte man sich am wahrscheinlichsten als im Ruckenmark ver
laufend denken. Doch konnte POUCHET (I, 2, 3) nach einer Quer
durchschneidung des Ruckenmarks keine merkliche Beeintrachtigung 
der normalen Fahigkeit des Farbenwechsels bei Tarbutten erzielen. 
Desgleichen blieb auch die Durchtrennung des Lateralnerven ohne 
Erfolg; nur nach der Durchschneidung des Sympathicus trat eine 
deutliche Veranderung in der Hautfarbe ein. Somit konnte POUCHET 
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nur im Sympathicus die Anwesenheit der pigmentomotorischen 
Fasern nachweisen. 

LODE reizte das Ruckenmark der Forellen mit Induktionsstr6men und 
erhielt dabei einen Tetanus der K6rpermuskulatur und ein Erblassen der 
Haut. Wurde das Ruckenmark quer durchschnitten, dann trat ein Tetanus 
nur in der vor dem Schnitte gelegenen Muskulatur auf, wahrend die Haut 
bis zum K6rperende blaB wurde. Auf diese Weise war das Ruckenmark 
als Leitungsbahn fur die pigmentomotorischen Impulse ausgeschlossen, und 
es bleib nur noch der Weg durch den Sympathicus ubrig. Wurde nun der 
Sympathicus durchschnitten, dann trat Veranderung in der Hautfarbe nur 
vor diesem Schnitte ein. LODE deutete diese Ergebnisse nicht als Folge der 
Ruckenmarksreizung, sondern fiihrte sie auf die Reizung durch Strom
schleifen des nahe gelegenen Sympathicus zuruck. 

Sowohl POUCHET wie auch LODE haben den Fehler gemacht, 
daB sie die am kaudalen Abschnitt des Ruckenmarks erhaltenen 
Ergebnisse auf das ganze Organ bezogen. Erst v. FRISCH (r) ist 
es gelungen, die Beziehung der pigmentomotorischen Fasern zum 
zerebro-spinalen System naher zu bestimmen. 

Neben dem Aufhellungszentrum im verlangerten Mark (vgl. 
Kap. III) glaubt v. FRISCH noch ein untergeordnetes Zentrum im 
vorderen Abschnitt des Riickenmarks annehmen zu mussen. Zerstort 
man namlich bei einer Elritze (Pfrille: Phoxinus laevis L.) das Gehirn, 
dann wird sie zunachst dunkel; nach etwa 1/2 Stunde aber wird sie 
wieder maximal hell. Diese Aufhellung, welche nach v. FRISCH 
auf einer postmortalen Erregung infolge des Absterbens des Rucken
marks beruht, dauert etwa 20 Minuten. Wird im Stadium dieser 
Aufhellung der Sympathicus durchtrennt, dann hat dies denselben 
Erfolg wie die Durchtrennung am lebenden Tier. Diese Aufhellung 
muB also als Ausdruck einer yom Rtickenmark ausgehenden Erregung 
angesehen werden, denn wenn das Ruckenmark zerstort wird, nach
dem die Aufhellung eingetreten ist, dann macht sie sofort einer Ver
dunklung Platz. 

Auch den Verlauf der pigmentomotorischen Fasern aus dem 
Ruckenmark in den Sympathicus konnte v. FRISCH bei der Elritze 
naher bestimmen. Er findet eine Stelle, welche in der Nahe des 
r 5. Wirbels liegt, wo diese Fasern das Ruckenmark verlassen. Es 
treten dabei erst die Fasern fur die vordere, dann die fur die hintere 
Korperhalfte aus. Die Versuche, welche zu diesen Ergebnissen fuhrten, 
beschreibt v. FRISCH an Hand eines Schemas (Abb. 6). Ich lasse 
hier das Schema, wie auch die kurze Zusammenfassung der Ver
suche folgen. 

"Die Tatsachen, aus denen auf den Verlauf der Fasern geschlossen 
wurde, waren die folgenden: 1. Durchtrennung des Ruckenmarks 
und Sympathicus in Strecke "a" und Strecke "b" am postmortal 
aufgehellten Tier ergab: Verdunklung, kranial von cler vorcleren 
und kaudal von der hinteren Schnittstelle; Erhaltenbleiben cler 
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Hellfarbung in der zwischenliegenden Zone. 2. Dieselben zwei Schnitte 
am lebenden Tier: Verdunklung des ganzen Tieres; nach einiger 
Zeit Aufhellung zwischen den Schnitten. 3. Durchtrennung des 
Sympathicus am lebenden oder postmortal aufgehellten Tier in "a": 
kraniale Verdunklung; in" b": kaudale Verdunklung; in "c": kein 
Effekt. 4. Durchtrennung des Rilckenmarks in "a" am lebenden 
Tier: totale Verdunklung; am postmortal aufgehellten Tier: Ab· 
kilrzung der Zeit, die die Aufhellung anhalt; Durchtrennung des 
Rilckenmarks in "b" am lebenden oder postmortal aufgehellten Tier: 
kein Effekt; In "c": kaudale Verdunklung." 

, 
N Z R IV N 

Abb.6. Schema des Verlaufs der pigmentomotorischen Nervenfasem bei Phoxinus. W WirbeIsaule; 
R Riickenmark; S Sympathicus; N Spinalnerven; T Trigeminus; P Pigmentzellen; 

Z Riickenmarkszentrum. (Nach F. FRISCH). 

Ahnliche Resultate haben die Versuche mit Forellen, Crenilabrus 
und Trigla cora x, crgeben. Bei den zwei letzten Fischen wurde die 
Innervation auch der jarbigen Pigmente untersucht. Dabei stellte 
sich heraus, daB die farbigen Rigmentzellen bei diesem Fisch im 
gleichen Sinne innerviert werden wie die schwarzen; daB die Lage 
des Zentrums im Rilckenmark, wie auch der Verlauf der pigmento· 
motorischen Fasern im wesentlichen ilbereinstimmcn mit den bci der 
Elritze gefundenen Verhaltnissen. 

rm Gegensatz zu der Auffassung v. FRISCHs, welcher im Vorder· 
abschnitt des Rilckenmarks ein untergeordnetes Aufhellungszentrum 
annimmt, kommt SCHAEFER, der Versuche mit Pleuronectiden anstellte, 
zu dem Schlusse, daB sich im oberen Abschnitte des Ruckenmarks ein 
hemmendes Zentrum befindet, das die Expansion der Chromatophoren 
bewirkt. SCHAEFER gelangt zu dieser Auffassung auf Grund folgender 
Beobachtungen. Nach der Ausschaltung des Aufhellungszentrums 
in der Medulla oblongata durch Zerstorung tritt eine maximale 
Expansion der Chromatophoren ein. Wird danach das Rilckenmark 
yom Schadel aus zerstort, dann tritt sofort Aufhellung ein. 

Bei einer mit Phenol vergifteten Scholle bohrte SCHAEFER das 
Rilckenmark von der Mitte bis zur Oblongata aus. Da in der Mitte 
Rilckenmark und Sympathicus durchschnitten waren, so war der 
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kaudale Teil des Tieres dunkel, der Vorderteil, dessen Ruckenmark 
ausgebohrt war, zeigte dagegen eine intensive Aufhellung. 

Diese Bebachtungen SCHAEFERS schein en mir nicht uberzeugend 
zu sein, da die Aufhellungen, welche nach Ausbohrungen des Rucken
marks auftreten, sehr wohl auf Reizungen der hier vom meduWi.ren 
Aufhellungszentrum verlaufenden Bahnen beruhen konnen. 

Auch die Versuche SCHAEFERs mit Strychnin erbringen keinen end
giiltigen Beweis fiir dasVorhandensein einesHemmungszentrums im Riicken
mark der Fische. Nach Injektion tritt erst eine geringe Aufhellung ein, 
welcher eine totale Verdunklung folgt. Die zuerst auftretende Aufhellung 
wird auf die Reizung des Aufhellungszentrums in der Medulla oblongata 
zuriickgefiihrt. Die danach auftretende Expansion der Chromatophoren 
kann entweder auf einer Uihmung des medulliiren Zentrums beruhen oder 
durch die kurareahnliche Wirkung des Strychnins auf die motorischen 
Nerven bedingt sein. Da nach der Riickenmarksdurchtrennung wieder 
eine Aufhellung eintritt, so glaubt SCHAEFER diese zwei Moglichkeiten 
ausschlieBen zu konnen, und es bleibt somit die Annahme iibrig, daB durch 
Strychnin der hemmende EinfluB des Riickenmarks vergroBert wird. 

8. Wirkung einiger Gifte auf das Riickenmark. 

Hier will ich einige neuere Untersuchungen uber die Wirkung 
bestimmter Gifte auf das Ruckenmark der Fische besprechen, welche 
zur Kenntnis von dessen Funktionen von Bedeutung sind. Die alteren 
Versuche, in welchen die Wirkung verschiedener pharmakologischer 
Mittel auf das ganze Tier untersucht wurde, konnen hier nicht ange
fuhrt werden. 

RIZZOLLO (I) hat in einer Reihe von Versuchen die W irkung 
verschiedener Gifle auf die Erregbarkeit des Riickenmarks untersucht, 
wobei die Chronaxie des Ruckenmarks vor und nach der Giftappli
kation bestimmt wurde. Das Ruckenmark wurde dazu bei den einen 
Fischen von der dorsalen, wieder bei anderen von der ventralen Seite 
freigelegt. 

RIZZOLLO konnte bei den Rochen (Trygon vulgaris und Raja 
pastinaca) feststellen, daB durch die Applikation des Strychnins auf 
die Oberflache des Ruckenmarks die Chronaxie an der ventral en 
Seite nicht verandert wird. Anders ist es, wenn Strychnin auf die 
dorsale Seite des Ruckenmarks einwirkt, dann wird die Chronaxie 
urn 50-80 % vermindert. 

In den meisten Versuchen an denselben Fischen konnte RrzzoLLo zeigen, 
daB nach der Applikation von Kokain, Nikotin und Morphium auf die dorsale 
Flache des Riickenmarks die Chronaxie erst merklich vermindert und etwas 
spater wieder groBer wird. Die Wirkung dieser Alkaloide auf die ventrale 
Seite des Riickenmarks war ohne EinfluB auf die Chronaxie. 

Bei der Anwendung von Koffein und Thein bei denselben Fischen konnte 
RrzzoLLo (5) eine Verminderung der Chronaxie nur nach der Applikation 
an der ventralen Seite des Riickenmarks feststellen; nach der Applikation 
dieser Stoffe auf die dorsale Seite blieb die Chronaxie unverandert. 
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Die Wirkung des Strychnins auf das Rtickenmark der Fische hat 
BLUME am Moorkarpfen (Carassius vulgaris) zugleich mit derWirkung 
des Phenols untersucht. BLUME findet, daB die Wirkung des Strych
nins an Moorkarpfen ausschlieBlich in Reflexsteigerung besteht. 
Diese Wirkung wird nach Entfernung des Vorderhirns, wie auch am 
Hintertier nach der Durchschneidung des Rtickenmarks beobachtet. 
Tetanische Krampfe, die am Frosch von BAGLIONI beschrieben sind, 
wurden bei den Fischen nicht beobachtet. 

1m Gegensatz zum Strychnin treten nach der lnjektion des 
Phenols spontane Krampfe bei den Moorkarpfen, Sonnenbarschen 
und Stichlingen auf. Dieselben sind durch Reflexsteigerung und 
Zuckungen charakterisiert. Sie treten auch nach der Durchschneidung 
des Rtickenmarks auf. 

Wie bekannt, schreibt BAGLIONI dem Strychnin eine elektive 
Wirkung auf die zentralen sensiblen Mechanismen zu, wahrend das 
Phenol clektiv auf die motorischen Zentren wirken soIl. Bei den 
Fischen konnte die elektive Wirkung des Strychnins auf die sensiblen 
Mechanismen bestatigt werden; dagegen glaubt BLUME, daB das 
Phenol sowohl motorische als auch sensible Zentralapparate angreift. 

BACHRACH und BINET haben die Wirkung des Pikrotoxins auf das Zentral
nervensystem von Seefischen untersucht. Bei der Vergiftung kann zunachst 
eine Abnahme bzw. Aufhebung bestimmter Riickenmarksreflexe beim 
Erhaltensein der spontanen Bewegungen festgestellt werden. Spater tritt 
Atemstillstand ein und schlieBlich bleibt auch das Herz stillstehen. Das 
Pikrotoxin scheint somit vorwiegend am Riickenmark anzugreifen. 

III. Das verlangerte Mark. 
Das verlangerte Mark ist ein ungemein wichtiges Empfangs- und 

Ursprungsorgan der Hirnnerven. Es gentigt, zu erwahnen, daB von 
den I2 Hirnnerven 8 aus der Medulla oblongata entspringen, welche 
Hautsinnesorgane, Labyrinth, Atmungsorgane, Herz und Magen
Darmkanal innervieren. 

In der Medulla oblongata findet man eine anatomisch sehr ausgepragte 
und funktionell wichtige Verteilung in dorsale und ventrale Areale (ARIENS 
KAPPERS). In den dorsalen Arealen, der sensiblen Fliigelplatte, kann man 
einen somato-sensiblen und einen viszero-sensiblen Abschnitt unterscheiden, 
denen auf Grund der anatomischen Befunde die primar sensible und korre
lativ-sensible Funktion zugeschrieben wird. 1m ventralen Areal, der motori
schen Bodenplatte (HISS), befinden sich hauptsachlich primare und sekundare 
effektorische Zentren (ARiENS KAPPERS). 

FLOURENS war der erste, der die Frage tiber die funktionelle Bedeu
tung des verlangerten Marks bei den Fischen auf experimentellem 
Wege zu losen versuchte. Bei Karpfen, Hechten und anderen Knochen
fischen zersttirte er die eine Halfte der Medulla oblongata und beob
achtete gleich danach eine Aufhebung der Bewegungen des gleich
seitigen Kiemendeckels. Durch einen Stich oder eine Exstirpation 
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des mittleren Abschnittes der Oblongata wurde ein Stillstand der 
Bewegungen der beiden Kiemendeckel verursacht. 

BAUDELOT nahm ebenfalls einseitige Lisionen der Oblongata bei 
Teleostiern vor und beobachtete danach Manege- und Rollbewegungen 
nach der operierten Seite. Auch im Ruhezustande war bei den ope
rierten Fischen der Korper nach der operierten Seite geneigt. 

VULPIAN (I) bestatigte diese Resultate der Versuche FLOURENS' 
und BAUDELOTs. Er konnte ebenfalls durch Lasionen der einen 
Seite der Medulla oblongata bei Karpfen Rollungen nach der ope
rierten Seite und einen Stillstand der Operculumbewegungen von 
derselben Seite feststellen. Die Lasionen des "noeud vital" verursachten 
einen sofortigen Stillstand der beiden Kiemendeckel und der anderen 
Mundteile; die Atmung wurde somit vollkommen aufgehoben. 

Die Bedeutung des verlangerten Marks fUr die Atmungsbewegungen 
der Fische wurde auch von STEINER festgestellt, welcher zu ganz 
ahnlichen Resultaten wie BAUDELET und VULPIAN kam. Er verlegte 
deshalb das Atemzentrum ebenfalls in die Medulla oblongata. 

STEINER findet ferner, daB nach der Abtragung des vorderen 
Abschnittes der Oblongata, wahrscheinlich kranialer der Nn. faciales, 
die Atmung unverandert bleibt, wahrend die Lokomotionsbewegungen 
aufgehoben werden. Nach dieser Operation sollen auf mechanische 
Reizungen nur Zuckungen eintreten. Aus dies em Grunde verlegt 
STEINER in den vorderen Abschnitt des verlangerten Marks das von 
ihm gesuchte allgemeine Bewegungszentrum. Nach cinseitigen 
Schnitten durch das verlangerte Mark traten auch in den Fallen 
STEINERS Rollbewegungen nach der verletzten Seitc ein. 

Auch LOEB (I) beschreibt Kreis- und Rollbewegungen nach der 
operierten Seite bei Haien, bei welch en ein Schnitt durch die cine 
Halfte der Medulla oblongata gemacht war. Zugleich findet LOEB 
eine typische Veranderung in der Stellung der Augen und Brust/lossen. 
Dieselben werden urn Achsen gedreht, welche zur Lingsachse des 
Korpers parallel verlaufen, und zwar die Augen nach rechts, die Brust
£lossen nach links, wenn die Lasion an der rechten Seite der Medulla 
oblongata ausgefuhrt ist. Alle eben genannten Symptome erscheinen 
am besten ausgesprochen, wenn die Lasion an der Stelle des Octavus
eintrittes angebracht worden ist. Liegt der Schnitt oralwarts yom 
Octavuseintritte, dann treten hauptsachlich Kreisbewegungen, auch 
Krummungen des Korpers nach der operierten Seite in den Vordcr
grund; ist der Schnitt dagegen kaudaler gefuhrt, dann pravalieren 
die Rollbewegungen. Da sich aIle diese Erscheinungen nach ein
seitigen Durchtrennungen der Oblongata von den Folgen der gleich
seitigen Octavusdurchschneidung nicht unterscheiden, zieht LOEB 
daraus den SchluB, daB in beiden Fallen Bestandteile des Octavus 
beschadigt werden. 
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Halbseitige Durchschneidung der Medulla oblongata an ihrem 
hinteren Ende ergibt nach LOEB keine Orientierungsstarungen. 

Die Resultate der Versuche STEINERS und LOEBS wurden von 
BETHE nachgepriift und kritisch beurteilt. BETHE besbitigte die 
Befunde LOEBs, daB namlich die Manegebewegungen nach einseitigen 
Durchschneidungen oer Medulla oblongata vor dem Octavus, Roll
bewegungen nach Durchschneidungen hinter dem Ocatvus eintreten. 
Auch die Veranderungen der Stellung der Augen und Brustflossen 
konnte BETHE bestatigen. In Ubereinstimmung mit LOEB nimmt 
BETHE an, daB aile Erscheinungen, welche nach einseitiger Verletzung 
des verlangerten Marks im Octavusgebiet auftreten, aut Verletzungen 
des zentralen Apparates des gleichseitigen Octavus beruhen. 

In weiteren Versuchen spaltete BETHE bei den Haien die Medulla 
oblongata von der Mitte zwischen den Vorderrandern der Nn. octavi 
bis hinter die Vagusurspriinge der Lange nacho Einer von den Fischen, 
bei welchen dies gelungen war, zeigte keine Zwangsbewegungen; 
andere, bei welchen der Schnitt asymmetrisch gefiihrt war, zeigten 
ahnliche Erscheinungen wie nach gleichseitigen Octavusdurch
trennungen. Bei einigen Tieren wurde ein N. octavus durchtrennt 
und die Medulla oblongata hinter dem Vagusaustritte gleichseitig 
oder gekreuzt bis zur Mitte durchtrennt. In beiden Fallen traten 
Stellungsanderungen der Flossen und Rollbewegungen auf. Aus 
diesen Versuchen folgert BETHE, daB die beiderseitigen absteigenden 
Bahnen des Vestibularis sich in den mittleren Teilen der Oblongata 
vermischen und auf beiden Seiten des Riickenmarks gekreuzte und 
ungekreuzte Faserziige des Vestibularis vorhanden sind. 

Nach halbseitigen Durchtrennungen der Medulla oblongata an 
ihrem hinteren Ende findet BETHE in den Muskeln der gesunden 
Seite einen starkeren Tonus als in denen der operierten Seite; daher 
bewegen sich die Tiere nach solchen Eingriffen in Kreisen. 

BETHE verwirft die Lehre STEINERS von einem allgemeinen Be
wegungszentrum im verlangerten Mark, da nach seiner Erfahrung 
die durch diesen Gehirnteil auf verschiedener Hahe angebrachten 
Querschnitte keinc Aufhebung der Lokomotion nach sich ziehen. 
Dagegen beschrcibt BETHE einen interessanten Erscheinungskomplex, 
weim die Medulla oblongata zwischen den hinteren Kleinhirnschenkeln 
und der Mitte zwischen den Nn. octavi und Nn. glossopharyngaei 
quer durchtrennt ist. Die Fische zeigen regelmaBige Schwimm
bewegungsanfalle, welche von Ruhepausen unterbrochen sind. Die 
Schwimmbewcgungcn beginnen mit schwachen rhythmischenSchwanz; 
schlagen, welche langsam starker werden, bis dcr Karper durch sie 
fortbewegt wird. Reizt man soleh einen schwimmenden Fisch am 
Karper, so haren die Schwimmbewegungen sofort auf; sie werden 
gehemmt. Gcrade starkere Reize, wie Stechen, Reiben, Brennen, 
haben eine solche hemmende Wirkung, und es treten weder Flucht-
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noch Abwehrbewegungen auf. Dagegen fiihren schwache Reize leicht 
zu reflektorischen Bewegungen. 

Auf Grund dieser Versuche kommt BETHE zu dem Schlusse, daD 
man es in diesen Fallen nicht mit einem Wegfallen eines allgemeinen 
Bewegungszentrums, sondern mit einer starken Erhohung der Hemm
barkeit zu tun hat. Durchschneidet man die Medulla hinter der 
Mitte zwischen dem Octavus und Glossopharyngeus quer, dann 
treten diese Hemmungserscheinungen nicht mehr ein, und aile Reize 
werden durch lebhafte Bewegungen beantwortet. 

BETHE findet weiter, daD dauernde Progressivbewegungen ein
treten, wenn die Medulla oblongata hinter den Nn. vagi quer durch
schnitten wird. Diese Hemmungslosigkeit zeigt sich auch bei ein
seitiger Unterbrechung; die operierte Seite macht noch Schwimm
bewegungen, wenn die andere schon zur Ruhe gekommen ist. Dadurch 
entstehen Kreisbewegungen. 

Die Tatsache, daD der Kontraktionszustand der Pigmentzellen in 
einer direkten Abhangigkeit yom Untergrund wie auch yom allge
meinen Verhalten der Fische Veranderungen zeigt, weist darauf hin, 
daD im Gehirn bestimmte Zentren vorhanden sein mussen, welehe 
das Spiel der Chromatophoren regulieren. Soleh ein Zentrum konnte 
v. FRISCH (1) bei Elritzen und Forellen im vordersten Abschnitt 
der Medulla oblongata feststellen. Bei der elektrischen Reizung des 
Gehirns der erwahnten Fische hatte v. FRISCH gefunden, daD die 
Reizung der Oblongata eine Aufhellung des ganzen Korpers zur 
Folge hatte. Eine genauere Lokalisation dieses Aujhellungszentrums 
konnte v. FRISCH bei der Anwendung der Durchschneidungs· 
methode durchfuhren. Er stellte mit dieser Methode fest, wie weit 
nach vorn der Schnitt angebracht werden muD, urn noch die Pigment
zellen dem Einflusse des Aufhellungszentrums zu entziehen. Diese 
Versuche haben gezeigt, daD das Aufhellungszentrum im vordersten 
Abschnitte des verlangerten Marks gelegen ist. 

War der Schnitt durch das verlangerte Mark unter der Kuppe 
des Kleinhirns gefiihrt, dann trat sowohl bei den Elritzen wie auch 
bei den Forellen eine maximale Verdunklung ein; war aber der 
Schnitt zwischen dem verlangerten Mark und dem Mittelhirn oder 
weiter vorn, im Mittelhirn selbst, angebracht, so wurden die Fische 
oft sehr hell. Diese Versuche zeigen ganz unzweideu tig, daD das 
Aujhellungszentrum im vorderen Abschnitt des verlangerten Marks 
gelegen sein mufJ. 

In einer anderen Arbeit, welehe etwas spater erschienen ist, 
berichtet v. FRISCH (3) tiber die Resultate seiner Versuche an 
Crenilabrus pavo und Trigla corax, bei welehen er die Innervation 
der jarbigen Pigmentzellen untersuchte. Es wurden dicselben Methoden 
angewandt wie in den Versuchen mit den Elritzen. Wurde das 



J. TEN CATE: 

freigclegtc verlangerte Mark bei Crenilabrus pavo tetanisch gereizt, 
so kontrahierten sich nicht nur alle Melanophoren, sondern auch die 
roten und gelben Pigmentzellen. Wurde die Reizung ausgesetzt, 
so verdunkelte sich der Fisch in kurzer Zeit, und die roten und gelben 
Flecken traten wieder hervor. 

Das Aufhellungszentrum liegt bei Crenilabrus, wie bei der Elritze, 
am Vorderende des verlangerten Marks, denn man erhalt schon 
bei schwacher elektrischer Reizung dieser Stelle eine Kontraktion 
samtlicher schwarzen, roten und gelben Pigmentzellen, wahrend 
Reizung des Mittel-, Zwischen- oder Vorderhirns unter gleichen 
Bedingungen keinen Effekt ergibt. Wird das verlangerte Mark hinter 
seinem Vorderende durchschnitten, dann tritt sofort eine Verdunklung 
des zuvor hell gefarbten Tieres auf. Durch den Schnitt wurden die 
Pigmentzellen yom Aufhellungszentrum getrennt, infolgedessen trat 
eine Erschlaffung derselben ein. Reizt man das abgetrennte Vorder
ende des verlangerten Marks elektrisch, dann tritt keine Aufhellung 
mehr auf. 

Auch bei Trigla cora x konnte ein Aufhellungszentrum im vorderen 
Abschnitte des verlangerten Marks festgestellt werden. Die elek
trische Reizung dieses Zentrums hatte eine Kontraktion der schwarzen 
und gefarbten Pigmentzellen zur Folge. 

Das Aufhellungszentrum v. FRISCHS konnte SCHAEFER auch 
bei den Pleuronectiden feststellen. Bei einer Scholle (Pleuronectes 
platessa) , welche auf dem schwarzen Untergrunde des Versuchs
gefaf3es ganz dunkel geworden war, konnte SCHAEFER bei der faradi
schen Reizung der Medulla oblongata eine Aufhellung des ganzen 
Korpers erzielen. Dieselbe begann an der Schwanzflosse und ging 
langsam von dort aus tiber das ganze Tier. Dieselbe Reizung der 
vorderen Abschnitte des Gehirns, wie auch der Nn. optici, ergab 
dagegen keinen Farbenwechsel. 

Bei einer anderen Scholle, welche auf einem hellgrtinen Unter
grunde dunkel gefarbt blieb, wurde durch Injektion einer minimal en 
Menge von Suprarenin eine mittlere Farbung erreicht. Bei der fara
dischen Reizung des verlangerten Marks trat eine sehr intensive 
Aufhellung ein. Wurde nun das verlangerte Mark zerstort, dann trat 
sofort eine maximale Verdunklung ein. Auch in dies em Versuche 
konnte von den anderen Gehirnabschnitten kein Effekt auf die 
Chromatophoren erzielt werden. 

Somit befindet sich bei den Pleuronectiden ein Au/hellungszentrum 
m der Medulla oblongata. 

Eine interessante Arbeit tiber die Bedeutung der einzelnen Ab
schnitte der Medulla oblongata ftir die Atmungsbewegungen der Fische 
hat IDA HYDE an Rochen ausgeftihrt. Wie bekannt, liegt das Gehirn 
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bei diesen Tieren in einer breiten Schadelkapsel und es konnen deshalb 
an ihm verschiedene Eingriffe leicht ausgeftihrt werden. 

Zunachst stellte HYDE fest, daB die Operationen am Gehirn bei den 
Rochen gewohnlich Shockerscheinungen nach sich ziehen, we1che in einer 
Hemmung, selbst zeitlicher Aufhebung der Atembewegungen bestehen. 
Diese Shockerscheinungen dauern ungefahr 15 Minuten; danach werden 
Respirationsbewegungen erst eines einzigen Kiemenbogens oder des einen 
Spritzloches beobachtet, wonach auch die anderen einsetzen. 

Wird die Medulla oblongata durch einen Querschnitt von den 
oral gelegenen Gehirnteilen oder yom Riickenmark getrennt, dann 
tritt nach einer kurzen Pause eine normale Atmung wieder ein. 
Die koordinierte rhythmische Tatigkeit des Atemzentrums ist also 
vollkommen unabhangig von den Gehirnabschnitten, welche zu 
beiden Seiten der Medulla oblongata liegen. 

Weiter untersuchte HYDE, ob die im Vorderabschnitt der Medulla 
oblongata gelegenen Rindenknoten (Nuclei des sekundaren Vagus
traktes) und die Nuclei funiculi mit der Commissura infima Halteri, 
welche im hinteren Abschnitt des verlangerten Marks sich befinden, 
eine Wirkung auf die Bewegungen der Kiemen und Spritzlocher haben. 
Dazu wurden die vorderen oder die hinteren Abschnitte der Medulla 
oblongata zerstort. Es zeigte sich, daB diese Abschnitte keinen direkten 
EinfluB auf die Atmung haben. 

Nach einem Medianschnitte durch die Medulla oblongata beginnen 
nach einer kurzen Pause die Atembewegungen der Kiemen und der 
Spiracula wieder; sie sind aber nicht mehr koordiniert. Sie konnen 
auch erst an der einen und spater an der anderen Seite anfangen. 
Der nervose Atmungsmechanismus ist somit beim Rochen bilateral, 
wobei jede Halfte die Bewegungen der entsprechenden Seite beherrscht. 

Oberflachliche Lisionen des Tuberculum acusticum und des Lobus 
lineae lateralis rufen eine voriibergehende Hemmung der Bewegungen 
der Kiemen hervor; sind die Lasionen tiefer und breiten sich auf die 
motorischen Kerne oder Bahnen des IX. und X. Nerven aus, dann 
tritt ein Stillstand des gleichseitigen Kiemenbogens entsprechend 
der Hohe der Lasion ein. Desgleichen bewirkt eine tiefe Lasion im 
Bereiche des Lobus lineae lateralis, wobei der VII. Nerv beschadigt 
wird, einen Stillstand des entsprechenden Spiraculums. 

Wurde der Fasciculus longitudinalis posterior oberflachlich be
schadigt, dann trat ebenfalls ein voriibergehender Stillstand der 
gleichseitigen Atmungsbewegungen ein. Tiefe Lasionen im vorderen 
Abschnitt des Fasciculus haben eine dauernde Aufhebung der Be
wegungen des gleichseitigen Spiraculums und eine zeitweilige des 
andersseitigen zur Folge. Mit fortschreitender Verlegung der Lasionen 
nach kaudalwarts wird ein Stillstand der KiemenbOgen der Reihe 
nach erzielt. 

Ahnliche Resultate erhielt HYDE bei den Lasionen des Lobus 
n. vagi. Es trat ferner die Funktion der sensorischen Kerne in den 
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Vordergrund; war z. B. im Fasciculus posterior longitudinalis der 
motorische Kern des Spiraculums zerstort, so daB dieses letztere 
stillstand, so konnte ein voriibergehender Stillstand des anderen 
Spiraculums durch Druck auf den Vorderabschnitt des Lobus vagi 
erzielt werden. Waren die Atmungsbewegungen langsam und ober
flachlich, dann wurden sie durch einen Stich, der an irgendeiner 
Stelle dieses Lobus angebracht war, sofort in heftige verandert. 

Querschnitte durch die eine Halfte der Medulla ergaben ahnliche 
Resultate, wie die oben erwahnten Lasionen. Es traten wiederum 
Stillstande des Spiraculums und der einzelnen oder mehrerer Kiemen
bOgen in einer direkten Abhangigkeit von der Stelle, an der der 
Querschnitt gemacht war, auf. Durch Querschnitte, welche mit 
einem Medianschnitt durch die Medulla kombiniert waren, konnte 
HYDE respiratorisehe Ganglien im verlangerten Mark in zwei oder 
drei Gruppen verteilen, welche entweder einen eigenen Rhythmus 
oder eine gleiche Aktivitat zeigen. So zeigen das Spiraculum und 
der erste Kiemenbogen noch deutliche Atmungsbewegungen, wenn 
ihre Zentralorgane (Kerne des VII. und IX. Nerven) vom iibrigen 
Zentralnervensystem median und transversal isoliert sind. Dasselbe 
ist auch von den letzten vier Kiemenbogen zu sagen; auch diese 
konnen Atmungsbewegungen ausfiihren, wenn sie zugleich mit dem 
Zentralapparat (X. Nerv) vom iibrigen Zentralnervensystem isoliert 
werden. 

Die versehiedenen Absehnitte der Medulla oblongata beherrsehen die 
T iitigkeit der mit ihnen verbundenen Atmungsorgane, welehe eine 
segmentale Anordnung zeigen. Bei den Rochen steht der zentrale 
Atmungsmechanismus in der Mitte zwischen der einfachen seg
mentalen Anordnung der die koordiniertcn Atmungsbewegungen 
beherrschenden Nervenzellen, wie man sic z. B. bei Limulus findet, 
und den komplizierten und spezialisierten Atmungszentren der 
hoheren Wirbeltiere. 

LUTZ (I, 2, 3), der beim Haifische (Seyllium eanieula) die reflek
torisehe Beeinflu(Jbarkeit des Atmungszentrums von den verschiedenen 
Teilen des Korpers aus untersuchte, fand, daB dieses medullare 
Zentrum noch 31/2 Stunden lang eine regelmaBige Atmungsbewegung 
der Kiemen unterhalten kann, nachdem die Durchstromung des 
Wassers durch die Kiemenbogen sistiert ist. 

Selbst wenn die Blutzufuhr zur Medulla oblongata infolge einer 
Durchschneidung der Aorta aufgehoben ist, zeigt das Atmungs
zentrum noch ungefahr I Stunde lang eine regelmaBige Tatigkeit. 
Auf Grund dieser Befunde glaubt LUTZ, daB die Tiitigkeit des Atmungs
zentrums bei den Fischen vollkommen autonom ist; sie kann auch 
beim Ausbleiben von chemischen Blutreizen eine langere Zeit normal 
bleiben. Das schlicBt natiirlich nicht aus, daB die Tatigkeit des 
Atmungszentrums unter normalcn Verhaltnissen in hohem MaBe 
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durch die Beschaffenheit des Blutes und auch reflektorisch beein
fluBt wird. 

LUTZ konnte ferner zeigen, daB beim Scyllium das Atmungs
zentrum zu den H erzanteilen des Vagus in enger Beziehung steht. 
LUTz hat namlich gefunden, daB verschiedene periphere Reize, 
welche eine reflektorische Hemmung des Herzens verursachen, in 
vie len Fallen bei den Haien dieselbe Wirkung auch auf das Atmungs
zentrum ausuben. Zugleich mit dem reflektorischen Herzstillstand 
bleibt auch die Atmung stchen. Da diese Hemmung der Atmungs
bewegungen noch I Stunde lang nach der Durchschneidung der 
Aorta zugleich mit der Herzhemmung ausgelost werden kann, kann 
sie nicht auf die Blutdruckveranderungen, welche beim Herzstill
stand in der Medulla oblongata entstehen, zuruckgefilhrt werden; 
sie muB vielmehr als ein rein nervoser ProzeB aufgefaBt werden. 

Periodische Potentialschwankungen, welche auf die Tatigkeit des 
Atmungszentrums zuruckgefuhrt werden muBten, haben ADRIAN und 
BUYTENDI]K beschrieben. Sie isolierten das Gehirn des Goldfisches 
aus dem Schadel und zerstbrten danach das Vorderhirn. Bei der 
Ableitung nach einem Oszillographen von MATHEWS konnten an 
gelungenen Praparaten langsame periodische Potentialschwankungen 
nachgewiesen werden. Dieselben hatten eine Dauer von etwa 1/4 Se
kunde und traten in Intervallen von 1-3 Sekunden auf. Beim 
Vergleich mit den Atmungsbewegungen dieser Fische konnte eine 
vollkommene Ubereinstimmung festgestellt werden. Da das isolierte 
Hirnpraparat afferente Reize nicht mehr empfangt, so mussen diese 
Potentialanderungen auf spontane automatische Erregungen des Atmungs
zentrums zuriickgefiihrt werden. Auch der trage, meistens einphasische 
Verlauf dieser Wellen weist darauf hin, daB sie nicht durch Summation 
rascher Einzelaktionsstrome entstehen, sondern daB sie vielmehr 
auf langsam verlaufenden intrazentralen Prozessen beruhen. Diese 
schwachcn Potentialschwankungen werden dadurch verursacht, daB 
die Lobi nervi vagi gegenuber den anderen Abschnitten des Gehirns 
periodisch negativ werden. 

AuBer diesen tragen Potentialschwankungen kann man noch 
bei der Ableitung von solchem isoliertem Gehirn noch kleinere, 
rasch verlaufende Aktionsstrome unterscheiden, welche auf die tragen 
aufgesetzt sind. Diese letzteren werden von ADRIAN und BUYTENDI]K 
auf die Tatigkeit des Mittelhirns zuruckgefuhrt; vielleicht entsprechen 
sie den krampfhaften Bewegungen, welche beim Ersticken beob
achtet werden. 

Potentialschwankungen, welche infolge der T atigkeit des Seiten
organs im verlangerten Marke der Fische auftreten, hat HOAGLAND 
(I, 2, 3, 4) registriert. 

HOAGLAND hat in einer Reihe von Arbeiten die elektrischen Erschei
nungen des Seitenorgans nach vorheriger Durchtrennung des Riickenmarks 
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gleich hinter dem verHingerten Mark bei Katzenfischen (A meinurus nebu
losus) und Forellen mit dem Oszillographen MATHEWS untersucht. Er fand 
die Rezeptionszellen des Seitenorgans in einem Zustande dauernder Aktivitat, 
wobei ganz unabhangig von auBeren Reizen regelmaBig spontane Entladungen 
registriert werden konnten. Diese Entladungen wurden durch mechanische 
und thermische Reizungen der Sinneszellen im Seitenkanal verstarkt, 
wobei sich auch ihre Frequenz veranderte. 

Bei den genannten Fischen, wie auch bei Goldfischen und Barschen 
konnte HOAGLAND starke, anhaltende Entladungen auch im Tuber
culum acusticum, in welchem der Lateralnerv endigt, feststellen_ 
Diese Entladungen wurden sofort aufgehoben, wenn der Lateralnerv 
von derselben Seite durchschnitten war, wahrend sie von der intakten 
Seite unverandert blieben. 

AuBer im Tuberculum acusticum der Oblongata konnte HOAG
LAND starke Entladungen im Kleinhirn registrieren, welche einen mehr 
diffusen Charakter hatten, aber mit denen des Lateralorgans iiber
einstimmten. Nach der Durchtrennung des einen Lateralnerven 
konnte eine ziemlich gleichmaBige Abnahme der Entladungen in 
allen Abschnitten des Kleinhirns festgestellt werden. Nach Durch
trennung beider Lateralnerven wurden keine elektrischen Potential
schwankungen weder in den Tuberculi acustici noch im Kleinhirn 
registriert. 

Die spontanen Entladungen, welche mit dem Oszillographen 
registriert wurden, waren bei den Forellen rhythmisch. Solche 
rhythmischen Potentialschwankungen gelangen bis zum Tuberculum 
acusticum, im Kleinhirn waren sie dagegen nicht mehr rhythmisch. 

Auf Grund der angefiihrten Versuche glaubt HOAGLAND, daB 
die Impulse, welche von den Rezeptoren des Seitenorgans ausgehen, 
nicht nur fiir die Perzeption von Druckschwankungen und thermischen 
Reizen dienen, sondern sie haben auch eine verstarkende tonische 
Wirkung auf die Lage- und Schwimmreflexe. 

Bei den Fischen konnen die Bedingungen, welche fiir die normale 
Funktion der Zentren im Kopfmark, namentlich in der Medulla 
oblongata unentbehrlich sind, verhaltnismaBig leicht bestimmt 
werden. KOULIABKO war der erste, der dafiir die Durchstromung des 
isolierten Fischkopfes mit der LOcKEschen Salzlosung anwandte. 
Zuerst an Neunaugen, spater auch an Ganolden und Teleostiern 
konnte er zeigen, daB das Atmungszentrum, dessen Tatigkeit an den 
Bewegungen der Kiemendeckel beurteilt wurde, stundenlang nach 
der Isolation des Kopfes noch funktionieren konnte, wenn das Kopf
mark mit sauerstoffhaltiger LOcKEscher Losung durchstromt wurde. 
Wird die Durchstromung sistiert, dann tritt schnell ein Stillstand 
der Atmung auf, der darauf weist, daB auch bei den Fischen, wie 
bei den hoheren Wirbeltieren, die nervosen Zentren fiir Sauerstoff-
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mangel und die Anhaufung von Kohlensaure und anderen Stoff
wechselprodukten im Blut sehr empfindlich sind. 

In neuerer Zeit haben BINET und CARDOT die Versuche KOULIABKOs 
wieder aufgenommen und eine Reihe von Beobachtungen an Gobius 
lota ausgeftihrt. Bei diesem Fisch kann die Atmung nach der Isolierung 
des Kopfes noch eine kurze Zeit fortdauern; das Atmungszentrum 
in der Oblongata kann somit funktionieren. BINET und CARDOT 
such ten nun festzustellen, ob bei der Durchstromung des Kopfes 
mit verschiedenen Salzlosungen die Funktionen des Atmungszentrums 
verlangert werden kann. 

Es zeigte sich, daB Seewasser, auch wenn es zur Halfte verdiinnt ist, 
dazu nicht geeignet ist. Am besten erwies sich eine Salzlosung von folgender 
Zusammensetzung: NaC1I2,5; KClo,60; CaCI20,30; NaHCOa o,45; MgCI2 0,15; 
NaH2PO, 0,075 g auf 1000 ccm H20. Bei der Durchstromung des isolierten 
Gobius-Kopfes mit dieser Losung konnte dasAtmungszentrum 2°--30Minuten 
funktionieren. Es konnte ferner festgestellt werden, daB Hinzufiigen von 
Glukose (0,93 g) und Harnstoff (0,89 g) die Tatigkeit der respiratorischen 
Zentren merklich verlangert. 

In einer weiteren Arbeit, we1che BINET und CARDOT zusammen 
mit ARNAUDET ausftihrten, ·wurde die Bedeutung der H-Ionen
konzentration fur die Tiitigkeit der respiratorischen Zentren bestimmt. 
Es ergab sich, daB die Tatigkeit dieser Zentren am besten ist bei 
einer neutralen Reaktion der Durchstromungsfltissigkeit. Am schlech
testen wird eine Veranderung der Reaktion ins Alkalische vertragen; 
die Lebensdauer wird viel ktirzer. In dies en Versuchen konnten die 
genannten Forscher noch feststellen, daB die Tatigkeit des von ihnen 
untersuchten automatischen Zentrums ftir die Atmung zugleich mit der 
Tatigkeit der reflektorischen Zentren (labio-opercularer Reflex) erlischt. 

BINET und CARDOT haben zusammen mit ARNAUDET und· BONNET am 
isolierten 'Kopfe von Gobius lata, der mit der oben erwahnten Nahrfliissig
keit durchstromt wurde, die Wirkung des Chloroforms auf das Atmungs
zentrum untersucht. Bei der Durchstromung mit der Nahrfliissigkeit, 
der Chloroform hinzugefiigt ist, tritt schnell ein. Stillstand der Atmungs
bewegung ein. Derselbe kann viel leichter beseitigt werden, wenn man zur 
Durchstromung mit einer Losung, zu der koffein zugesetzt ist, iibergeht. 
Dieselben Resultate erhielten diese Untersucher, wenn sie die Fische in 
Seewasser setzten, dem die genannten Stoffe hinzugefiigt waren. Sie kommen 
auf Grund dieser Versuche zu dem Schlusse, daB ein durch Chloroform zum 
Stillstand gebrachtes Atmungszentrum durch Koffein wieder zur Tatigkeit 
veranlaBt werden .kann. 

Das verlangerte Mark, in welch em sich die Kerne der Nn. vagi 
befinden, ist ftir das Gelingen des GOLTzschen Klopfversuches selbst
verstandlichunentbehrlich. Bei den Fischen haben BONNET und 
ABEL dies experimentell nachweisen konnen. Sie konnten feststellen, 
daB die Entfernung der Hirnteile vor der Medulla oblongata wie 
auch des Kleinhirns ohne EinfluB auf das Zustandekommen dieses 
Reflexes bleibt. Die afferente Bahn dieses Reflexes verlauft im 
Magenast, die efferente in den pneumo-kardialen Asten des N. vagus. 

24* 
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IV. Das Kleinhirn. 
Das Kleinhirn ist bei den Fischen sehr verschieden ausgebildet. Bei den 

Cyclostomen ist es sehr klein, bei den Elasmobranchiem kann es eine be
trachtliche GroBe erreichen und mit zahlreichen Furchen versehen sein. 
Bei den Ganolden und Teleostiem unterscheidet sich das Kleinhirn durch 
die Verdickung des Daches und durch die vorspringende Platte-Valvula, 
welche unter dem Tectum opticum des Mittelhims zu liegen kommt. Die 
GroBe des Kleinhims ist bei diesen Fischen sehr mannigfaltig. 

Durch zahlreiche Verbindungen steht das Kleinhim in vielseitiger Be
ziehung zu den anderen Abschnitten des Zentralnervensystems. Von den 
afferenten Bahnen sind die wichtigsten der Tractus spino- und olivo-cere
bellaris und der Tractus mesencephalo-cerebellaris. Von den efferenten 
Verbindungen ist die bedeutendste der Tractus cerebello-motorius, welcher 

Abb. 7. Gehirn eines Haies(Scy/lium canicula). 
V. Vorderhirn; M. Mittelhirn; K. Corpus cere

belli; A. Aurikel; N. Medulla oblongata. 

hauptsachlich in den Aurikeln und in 
der Emminentia ventralis cerebelli an
fangt. 

Die Frage uber die Funktionen 
des Kleinhirns bei den Fischen ist 
schon oft behandelt worden. Die 
Resultate der zahlreichen Versuche 
sind aber bis jetzt noch sehr wider
sprechend. RENZI beschreibt starke 
Storungen des Gleichgewichtes nach 
der Exstirpation des Kleinhirns bei 

den Teleostiern und glaubt, es sei unentbehrlich fur die Erhaltung 
des Gleichgewichtes. BAUDELOT dagegen konnte keinerlei Verande
rungen weder in RegelmaBigkeit noch Lebhaftigkeit der Schwimm
bewegungen bei Stichlingen nach der Exstirpation des Kleinhirns 
feststellen. Zu den gleichen Resultaten wie BAUDELOT kamen auch 
VULPIAN und PHILIPPEAU (I) in ihren Versuchen mit Karpfen und 
Schleien. Die Tiere schwammen vollkommen normal, wenn man 
nur die Stiele des Kleinhirns intakt lieB. DICKINSON, der ungefahr 
zu derselben Zeit seine Versuche anstellte, sah bei verschiedenen 
Teleostiern nach der Exstirpation des Kleinhirns starke Storungen 
des Gleichgewichtes auftreten. 

STEINER, der das Kleinhirn sowohl bei Teleostiern als auch bei 
Selachiern entfernte, konnte keinerlei Abweichungen, weder beim 
Schwimmen noch im Ruhezustand der Tiere feststellen. Desgleichen 
konnte auch LOEB (I) nach teilweisen und vollkommenen Kleinhirn
resektionen keine Veranderungen im Verhalten der operierten Haie 
bemerkcn. 

Auch BETHE vermochte nach der Exstirpation des ganzen Klein
hirns oder der einen Halfte desselben keine Storungen zu konsta
tieren. Wenn er aber neben der Kleinhirnexstirpation den einen 
oder die beiden Nn. octavi durchtrennt oder die Medulla oblongata 
hinter dem Vagus zur Halfte durchschnitt, konnte er einige Ver
iinderungen beobachten, welche er auf das Kleinhirn bezieht. A.m 
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wesentlichsten war eine persistierende Anderung der FlossenhaItung, 
weIche er bei Haien mit erhaltenem Kleinhirn nur voriibergehend 
nach beiderseitiger Durchschneidung des N. octavus beobachtete. 
Die Brustflossen waren maximal gespreizt, so daB sie senkrecht zur 
Korperachse standen. Ihre Muskulatur zeigte eine tonische Kontrak
tion, deshalb fiihIten sich die Flossen steifer an als in der Norm. 

CORSO, welcher bei verschiedenen Fischarten das ganze Kleinhirn 
oder Teile desselben entfernt hatte, konnte keine Abweichungen in 
den Schwimmbewegungen derselben feststellen. Urn zu ermitteln, 
ob die Entfernung des Kleinhirns von EinfluB auf die Kraft der 
Muskelbewegungen ist, befestigte CORSO Korkstiickchen urn den 
Fischkorper, wodurch die Fische an der Oberflache des Wassers 
gehalten wurden. Nur mit Anwendung einer bestimmten Kraft 
konnten die Tiere bis zum Boden des Aquariums hinuntertauchen. 
Diese Versuche haben gezeigt, daB nach Kleinhirnexstirpationen die 
Muskelkraft bei den Fischen nicht verandert ist. 

In seiner Untersuchung iiber die nervose Regulation der Schwimm
bewegungen bei den Fischen beschaftigt sich POLIMANTI (r, 2, 3) 
auch mit der Frage iiber die Funktion des Kleinhirns. Bei den Tele
ostiern findet er keine Veranderungen nach der Exstirpation des Klein
hirns; bei den Selachiern erscheint dagegen das Schwimmen nach 
einseitiger wie auch kompletter Exstirpation des Kleinhirns nicht 
mehr so gut aquilibriert und zeigt auch eine gewisse Insuffizienz. 

REISINGER (r, 2,3, 4) entfernte das Kleinhirn bei Barschen und 
beobachtete danach Storungen des Gleichgewichtes. Die Fische 
schwankten bei der Fortbewegung nach beiden Seiten; manchmal 
traten auch Drehungen urn die Langsachse auf. Die Exstirpation 
des Mittelhirns hatte die schwersten Gleichgewichtsstorungen zur 
Folge: Die Fische schwammen dauernd auf der Seite oder mit nach 
aufwarts gekehrtem Bauche. Diese schweren Storungen nach der 
Exstirpation des Mittelhirns sollen nach REISINGER auf der Ver
letzung der Valvula cerebelli, welche bei den Teleostiern stark ent
wickelt ist und unter das Tectum opticum hineinwachst, beruhen. 

Wie REISINGER selbst angibt, sind Nebenverletzungen bei der 
Exstirpation der genannten Hirnteile bei den Barschen unvermeid
lich. Deshalb kann dies en Versuchen nur ein relativer Wert zuerkannt 
werden. 

Auch TILNEY hat zusammen mit ELSBERG bei einer Anzahl von 
Haien das Cerebellum mediale (Corpus cerebelli) ganz entfernt. 
Nach dem Eingriff konnten keine motorischen Storungen beobachtet 
werden; die operierten Fische konnten gut die optimale physiolo
gische Haltung behaupten. Es konnte aber in einigen Fallen eine 
eigenartige Veranderung der forttreibenden Kraft beim Schwimmen 
festgestellt werden. Es schien, als ob die Tiere die Moglichkeit der 
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Koordination der intersegmentalen Bewegungen ihres Korpers ver
lorenhatten und nur mit Hilfe ihres Schwanzes sich fortbewegten. 
Die rhythm is chen intersegmentalen Bewegungen des Korpers fehlten, 
die paarigen Flossen wurden nur wenig benutzt. Bei Reizung bewegten 
sich die Tiere in gerader Linie, aber trage und unsicher. Brachte 
man den Hai aus seiner normal en Lage, dann wurde dieselbe sofort 
korrigiert. 

Auf Grund dieser Versuche kommt TILNEY zum Schlusse, daB das 
Corpus cerebelli nichts mit dem Gleichgewicht zu tun hat; es dient 
vielmehr zur Synergisierung der untersegmentalen Bewegungen der 
Korpermuskulatur mit den paarigen Flossen und dem Schwanze. 
Das Kleinhirn dient zur Aufrechterhaltung der Haltung der Fische 
nicht nur im Ruhezustande, sondern auch bei der Ausfuhrung ver
schiedener Bewegungen. Das Kleinhirn ist ein "posture-maintaining 
organ". 

Schlief31ich muss en noch die Versuche von RIZZOLLO mit Haien, 
Galeus canis, erwahnt werden. RIZZOLLO (4) hat bei 7 Haien das 
Kleinhirn, wahrscheinlich das Corpus cerebelli, exstirpiert und danach 
keinerlei Storungen des Gleichgewichtes feststellen konnen. Die Haie 
schwammen nach der Operation in allen Ebenen ganz normal; sie 
zeigten keine Drehungen urn die Korperachse, noch Manegebewe
gungen. 1m Ruhezustande war die Haltung ganz normal; wurden 
die Fische aus derselben gebracht, dann trat sofort eine Korrektur ein. 

Vor einigen Jahren habe ich (3, 4, 5, 6, 7, 8) eine Reihe von Ver
suchen mit Haien (Scyllium canicula, Scyllium catulus, Mustelus 
vulgaris) und mit den Rochen (Torpedo marmorata, Raja ondulata, 
Trygon pastinaca, Myliobates aquila) angestellt, urn weitere Ein
blicke in die Funktion dieses bei den Plagiostomen gut entwickelten 
Hirnabschnittes zu bekommen. 

Bekanntlich wird das Kleinhirn dieser Fische in das Corpus cerebelli 
und die zu beiden Seiten von diesem gelegenen Auriculi cerebelli eingeteilt. 
Die Untersuchungen von ARIENS KAPPERS (I), WALLENBERG, VOORHOEVE 
u. a. haben gezeigt, daB die Aurikeln in einer engen Beziehung zu dem 
Vestibulolateralapparat stehen, wahrend das Corpus cerebelli vornehmlich 
durch die spino-zerebellaren und olivo-zerebellaren Bahnen mit dem Riicken
mark verbunden ist und somit hauptsachlich somatische Erregungen empfangt. 

Aus diesem Grunde habe ich bdde Abschnitte des Kleinhirns 
gesondert untersucht. Zunachst exstirpierte ich bei Haien (Scyllium 
canicula) die eine Aurikel. Gleich nach der Operation wurde in allen 
Fallen eine mehr oder weniger deutliche Krummung des Vorder
abschnittes des Korpers nach der operierten Seite festgestellt. Je 
mehr von der Aurikel exstirpiert war, urn so we iter nach hinten 
erstreckte sich die Krummung des Korpers. Dieselbe blieb einige 
Tage sowohl in der Ruhelage wie bei Bewegung unverandert. Infolge 
dieser Krummung machten die Fische bei der Lokomotion Kreis
bewegungen nach der operierten Seite. 
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Diese Krummungen des Vorderkorpers naeh Liisionen der einen 
Aurikel sind vollkommen unabhiingig vom Labyrinth; sie tretenauch 
nach einer vorhergehenden Durchschneidung der beiden Nn. octavi 
auf. Wahrend die Durchschneidung des N. octavus zu Veranderungen 
in der Stellung der Flossen und Augen fiihrt, hat die Exstirpation 
einer Aurikel beiden Haien vornehmlich eine Veranderung des Tonus 
in der gleichseitigen Rumpfmuskulatur zur Folge. 

Die Wirkung der Aurikelexstirpation auf die Brustflossen ist bei 
den Haien nicht deutlich; daher untersuchte ich den Effekt der Exstir
pation einer Aurikel auf die Flossen bei den Roehen: Trygon und 
Myliobates. Wie bekannt, werden die lokomotorischen Bewegungen 
bei den Rochen eben durch die Brustflossen ausgefuhrt. Nach der 
Exstirpation einer Aurikel trat bei allen Rochen eine Beugung 
des auDeren Randes der homolateralen Brustflosse nach oben auf, 
welche einige Tage dauern konnte. Es trat somit bei den Rochen 
eine tonische Kontraktion der Flexoren der homolateralen Brust
flosse auf. 

Die Bewegungen, welche die Rochen nach der Operation ausfuhrten, 
waren gut koordiniert; die Flossenschlage erfolgten beiderseits voll
kommen synchron; doch war die Amplitude des Schlages der ope
rierten Seite kleiner; diese Flosse wurde weniger flektiert und ge
streckt als die der normalen Seite. Infolgedessen war die Wirkung 
des Flossenschlages der operierten Seite kleiner als die jenige der 
normalen; wodurch in allen dies en Fallen bei der F ortbewegung ein 
Kreisen nach der operierten Seite auftrat. 

Auf Grund dieserVersuche mit Haien und Rochen kann man zu 
dem Schlusse kommen, daD die Exstirpation einer Aurikel eine 
Tonuszunahme in der Muskulatur derselben Seite zur Folge hat. Dabei 
werden die Muskeln am meisten betroffen, welche zur Fortbewegung 
dienen; hierdurch treten bei den Haien, welche sich durch die Schlangel
bewegungen des Rumpfes fortbewegen, die Tonusanderungen vor
nehmlich in der Rumpfmuskulatur auf, wahrend bei den Rochen, 
welche die Schwimmbewegungen mit den Brustflossen ausfuhren, die 
tonischen Veranderungen am meisten in den Flossen in den Vorder
grund treten. 

Nachdem festgestellt war, daD die Lasionen der Aurikeln ganz 
bestimmte Veranderungen des Tonus der Muskeln zur Folge haben, 
ging ich zu den Versuchen uber, in welchen ich das ganze Corpus 
eerebelli wie auch bestimmte Abschnitte desselben entfernte und 
die Wirkung dieser Operationen auf die Fische untersuchte. Diese 
Versuche wurden einerseits an Seyllium, Raja, Torpedo, welche ein 
einfach gebautes Corpus cerebelli haben, andererseits an Trygon 
und Myliobates, deren Corpus cerebelli stark differenziert ist, ange
stellt; schliei31ich wurden noch Versuche mit Mustelus, dessen Corpus 
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cerebelli semer Entwicklung nach zwischen den oben genannten 
Gruppen steht, hinzugefugt. 

Zunachst habe ich verschieden groBe Stucke vom vorderen und 
hinteren Abschnitte wie auch von der SeitenWiche des Corpus cerebelli 
exstirpiert. Da diese Eingriffe zu keinerlei sichtbaren Veranderungen 
fiihrten, habe ich bei anderen Tieren die ganze vordere oder hintere 
Halfte des Corpus cerebelli entfernt oder auch denselben sagittal 
gespalten und danach die eine Seitenhalfte exstirpiert; aber auch 
nach dieser Exstirpation traten keinerlei Storungen in der Lage 
der Fische im Ruhezustande wie auch bei der Fortbewegung ein. 
Auch wenn das ganze Corpus cerebelli exstirpiert war, konnten keine 
sichtbaren Storungen festgestellt werden. Diese Versuche stimmen 
somit vollkommen mit den Befunden von STEINER, LOEB, BETHE 
und RIZZOLLO uberein. 

Nur wenn die Exstirpationen des Corpus cerebelli, wie mikro
skopisch festgestellt werden konnte, sich auch auf die Kleinhirnstiele 
(Pedunculi cerebelli) erstreckte, konnten Veranderungen in der Musku
latur beobachtet werden, welche sehr viel Ahnlichkeit mit denjenigen 
nach der Exstirpation der Aurikeln hatten. So konnte nach der 
Exstirpation des Corpus cerebelli mit den Stielen bei Haien und 
Rochen eine Art Opisthotonus beobachtet werden, wobei der Kopf 
tonisch nach oben gedreht wurde. War der Kleinhirnstiel nur von 
einer Seite exstirpiert, dann traten tonische Veranderungen in der 
homolateralen Rumpf- und Flossenmuskulatur ein. Dabei waren 
wiederum bei den Rochen am meisten die Muskeln der Brustflosse, 
bei den Haien die Rumpfmuskeln des Vorderkorpers getroffen. 
Neben Krummungen des Korpers und Beugungen der Flossen traten 
bei der Fortbewegung Manegebewegungen nach der operierten Seite 
auf, ganz wie nach Exstirpationen einer Aurikel. 

Diese Erscheinungen konnten sowohl bei Trygon und M yliobates 
als auch bei Scyllium hervorgerufen werden. Sie waren urn so deut
licher, je mehr von den Kleinhirnstielen mitentfernt war. Nach 
oberflachlichen Lasionen des einen Kleinhirnstieles waren oft nur 
kleine Abweichungen des Fisches beim Schwimmen festzustellen. 

In Ubereinstimmung mit den eben beschriebenen Exstirpations
befunden ergab die faradische Reizung mit ganz schwachen Stromen 
der ganzen Oberflache des Corpus cerebelli bei Rochen keinerlei 
Effekt. N ur wenn die Elektroden in den Kleinhirnstiel gestochen 
wurden, ergab die Reizung mit derselben Stromstarke Bewegungen 
in der homolateralen, zuweilen auch in der heterolateralen Brust
flosse; dieselben waren aber meistens kurz; echte tonische Kontrak
tionen wurden auf diese Weise nicht erzielt. 

Zu denselben Resultaten wie die Exstirpationsversuche fiihrten 
die Versuche mit der Applikation von Kurare auf das Kleinhirn 
von Haien (Scyllium). Nach der Applikation des Kurares auf den 
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Kleinhirnstiel traten tonische Kontraktionen III der homolateralen 
Rumpfmuskulatur ein, welche zu Kriimmungen des Vorderkorpers 
nach der Operationsseite fiihrten. 

Es war interessant, daB Kokain, auf den Kleinhirnstiel appliziert, 
eine entgegengesetzte Wirkung wie das Kurare hatte. Es traten 
Beugungen des Vorderkorpers nach der normalen Seite auf. Der 
Tonus der Muskulatur der normalen Seite erwies sich in diesen Fallen 
als groBer als derjenige der operierten Seite, der augenscheinlich 
durch das Kokain vermindert war. Man kann somit annehmen, daB 
Kokain die Nervenelemente, welche Kurare reizt, paralysiert. 

In allen oben erwahnten Versuchen traten nur dann deutliche 
Erscheinungen einer gestorten tonischen Innervation der Muskulatur 
auf, wenn der Kleinhirnstiel verletzt oder chemisch oder elektrisch 
gereizt wurde. Die Nervenapparate, welche auf den Muskeltonus 
wirken, miissen also im Kleinhirnstiele gesucht werden. Urn die 
Lokalisation dieser Nervenapparate im Kleinhirnstiele noch mehr 
zu prazisieren, habe ich versucht, die Lasionen desselben noch weiter 
zu beschranken und die vordere wie auch die hintere Flache dieses 
Organs gesondert zu zerstoren. Diese Versuche, welche ich mit aus
gewachsenen Scyllium catulus anstellte, haben gezeigt, daB die 
Uisionen des hinteren Abschnittes des Kleinhirnstieles ungefahr 
dieselben Symptome ergeben wie die Verletzungen des ganzen Organs; 
dagegen waren die Erscheinungen nach den Lasionen der vorderen 
Flache des Kleinhirnstieles viel weniger ausgepragt. Somit miissen 
die Nervenapparate, welche den Muskeltonus beeinflussen, vornehm
lich im hinteren Abschnitte des Kleinhirnstieles lokalisiert sein. 

Wenn man zur Anatomie greift, urn eine Erklarung dieser Befunde 
zu finden, so muB man zwei wichtige anatomische Besonderheiten 
der Kleinhirnstiele beriicksichtigen. Wie die mikroskopischen Unter
suchungen von ARIENS KAPPERS gezeigt haben, liegt im Bereiche 
des Kleinhirnstieles der Nucleus lateral is cerebelli. Die Erschei
nungen nach den Lasionen sind am starks ten ausgepragt, wenn sie 
im mittleren und unteren Abschnitt des Kleinhirnstieles vorgenommen 
sind, also gerade in dem Abschnitte, wo der N. lateralis cerebelli liegt. 
Somit konnte man annehmen, daB die Lasion dieses Kernes alle die 
beschriebenen tonischen Veranderungen in der Muskulatur nach 
sich zieht. 

Es ist aber auch eine andere Erklarung der hypertonischen Er· 
scheinungen, welche nach den Lasionen des Kleinhirnstieles auftreten, 
moglich. Wie die mikroskopischen Untersuchungen des Kleinhirns 
der Elasmobranchier gezeigt haben, verlaufen die meisten Faserziige, 
welche das Corpus cerebelli mit der Medulla oblongata und dem 
Riickenmarke verbinden, im hinteren Teile des Kleinhirnstiels. Bei 
der Zerstorung gerade des hinteren Kleinhirnstielabschnittes werden 
also die meisten dieser Faserziige unterbrochen. Dies weist darauf 
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hin, daB moglicherweise auch diesen Faserbundeln beim Entstehen 
der oben beschriebenen Erscheinungen eine bestimmte Rolle zukommt. 
Die Tatsache, daB nach den Uisionen des Kleinhirnstieles ganz ahn
liche Erscheinungen wie nach den Verletzungen einer Aurikel auf
treten, konnte vielleicht so gedeutet werden, daB in beiden Fallen 
Faserzuge getroffen werden, welche von diesen beiden Kleinhirn
abschnitten ihren Anfang nehmen; als solche konnen der Tractus 
cerebello-motorius cruciatus und rectus, welche nach ARIENS KAPPERS 
sowohl in den Aurikeln wie auch im Corpus cerebelli ihren Anfang 
nehmen, am meisten in Betracht kommen. 

Welche von dies en beiden Auffassungen die richtige ist, laBt sich 
schwer entscheiden. Es ist nicht ausgeschlossen, daB beide Ursachen 
beim Entstehen der oben beschriebenen Hypertonien eine Rolle 
spielen. 

Fast aile Untersucher, welche sich mit der Frage uber die Funktion 
des Kleinhirns bei den Fischen beschaftigt haben, suchten die spezi
fische Bedeutung derselben fUr die Gleichgewichtserhaltung und 
Regulierung zu beweisen. Meine Versuche mit den Plagiostomen 
weisen mehr auf eine tonische Wirkung des Kleinhirns auf die willkiir
liche Korpermuskulatur im Sinne LUCIANIS. Das Kleinhirn ist nicht 
das Organ des Gleichgewichtes; es kann sich aber an der Erhaltung 
des Gleichgewichtes durch die erwahnte tonische Wirkung auf die 
Muskulatur beteiligen. 

Wie aus allen bis jetzt publizierten Untersuchungen hervorgeht, 
ist es bis jetzt nicht gelungen, experimentell die Funktion des groBten 
Kleinhirnabschnittes, des Corpus cerebelli, zu ermitteln. Deshalb hat 
man versucht, seine Funktion auf Grund vergleichend-anatomischer 
Untersuchungen zu bestimmen. Die Tatsache, daB das Kleinhirn 
bei den verschiedenen Fischen eine verschiedene Entwicklung zeigt, 
hat viel dazu beigetragen. 

Auf Grund seiner vergleichend-anatomischen Untersuchungen der 
Fischkleinhirne kam EDINGER zu der Auffassung, daB ein deutlicher 
Parallelismus zwischen der Ausbildung des Kleinhirns und der starken 
lokomotorischen Tatigkeit der Fische bcsteht. Ein kleines einfaches 
Kleinhirn bei den Cyclostomen und ein groBes und stark gefaltetes 
bei den Selachiern weist darauf hin. Auch unter den Teleostiern fand 
EDINGER groBe Unterschiede: bei Schollen, die wenig schwimmen, 
ein kleines Cerebellum; beim Thunfisch (Thunnus) , der ein guter 
Schwimmer ist, ein groBes und massives. EDINGER glaubte daher, 
daB das Kleinhirn zur Aufrechterhaltung des Gleichgewichtcs und 
des Muskeltonus diene. 

FRANZ (1,2,3,4) konnte noch weitere Bcweisc fur cine bcstimmte 
Abhangigkeit der Ausbildung des Kleinhirns von der lokomotorischen 
Tatigkeit bei den Fischcn finden. Er fand bci den nahen Verwandten 
von Thunnus, Pelamys und Scomber cin groBes Kleinhirn, wah rend 
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bei den tdigen Lophuis,. bei den Seepferdchen und Seenadeln dasselbe 
sich als sehr klein erwies. 

Eine weitere Bestatigung dieser Auffassung findet FRANZ in der 
Tatsache, daB bei den planktonischen Fischlarven (Trutta, Ammo
dytis) ein viel kleineres Kleinhirn angetroffen wird als bei den voll 
entwickelten Formen. Die FischlarvenfUhren zwar bestimmte Be
wegungen aus, aber gewiB in geringerem Grade als erwachsene Fische, 
da sie sich'vom Dottersack aus ernahren, welcher nach BETHE durch 
seine Schwere se!bst das tote Uirvlein noch in der Gleichgewichts
lage erhalt. 

Nach FRANZ dient das Kleinhirn der praziseren Regulierung der 
stat is chen und nichtstatischen Innervation der willkurlichen Musku
latur bei allerlei Bewegungen, die die Fische ausfuhren. 

Zu einer ahnlichen Auffassung kommt auch TILNEY. Bei Ammo
coetes, den Larven der Petromyzonten, welche im Schlamm ein
gegraben liegen und von Detritus, der dank der Flimmerhaarbewe
gungen der Pharynx in den Darm transportiert wird, leben, findet 
TILNEY das Kleinhirn kleiner und einfacher gebaut als beim erwach
senen Neunauge, das zwar als Parasit lebt, dennoch aber mehr Be
wegungen ausfuhrt. Das Kleinhirn dient nach TILNEY fUr die Auf
rechterhaltung der Haltung der Fische, nicht nur in der optimalen 
Lage, sondern auch wahrend der Ausfuhrung verschiedener Bewe
gungen. Bei der Lokomotion, die eine fortwahrende Modifikation 
der Haltung des Tieres notig macht, werden an das Kleinhirn groBere 
Anspruche gestellt; daher findet man bei den Selachiern ein vie! 
besser entwickeltes Kleinhirn als bei den wenig schwimmenden 
Cyclostomen. 

Bei den Elasmobranchiern: sowohl Haien wie Rochen, ist das 
Corpus cerebelli bei den einzelnen Arten verschieden stark entwickelt. 
Bei Haien, welche zu den Notidanidae und Spinatidae gehoren, findet 
man ein kleines, wenig differenziertes Corpus cerebelli; bei den 
Carcharidae und Cetorhinidae ist das Corpus cerebelli im Gegenteil 
stark differenziert. U ngefahr dieselben Verhaltnisse findet man bei 
den Rochen. Nach VOORHOEVE, der die Kleinhirne der Elasmo
branchier vergleichend-anatomisch untersuchte, besteht ein be
stimmtes Verhaltnis zwischen der KorpergroDe und der Entwicklung 
des Corpus cerebelli. Deshalb ist das Corpus cerebelli bei den Carcha
ridae und Cetorhinidae einerseits und den Trigonidae und Myliobatidae 
andererseits, die eine betraehtliche GroDe erreichen, starker entwickelt 
als bei anderen Haien und Rochen. Gleichzeitig nimmt aber auch 
VOORHOEVE an, daD die Motilitat der Tiere ebenfalls von EinfluD 
auf die GroDe des Corpus cerebelli ist. Die schwache Entwicklung 
dieses Kleinhirnabschnittes bei den Rhinidae, deren Korper eine 
bedeutende GroDe erreichen kann, muD auf die trage Lebensweise 
dieser Tiere zuruckgefUhrt werden. 
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Fur einen bestimmten Parallelismus zwischen der Entwicklung 
des Corpus cerebelli und der Beweglichkeit der Rochen sprechen auch 
meine Beobachtungen an diesen Fischen. Bei Torpedo, welcher sich 
nur selten fortbewegt, ist das Corpus cerebelli wenig cntwickelt; 
bei Trygon und Myliobates, welche gute Schwimmer sind, ist cs 
dagegen stark differenziert. Bei den Raja.Arten ist das Corpus cerebelli 
mehr differenziert als bei Torpedo, aber weniger als bei Trygon, und 
auch in ihrer Lebensweise nehmen diese Rochen eine Mittelstellung ein. 

Es gibt aber Fische, bei welchen die GroBe des Kleinhirns in keinem 
richtigen Verhaltnis zu der geringen Beweglichkeit derselben steht. 
Man findet z. B. bei den Mormyriden ein sehr stark entwickeltes 
Kleinhirn, obwohl diese Fische eine geringe Lokomotion zeigen. Die 
starke Entwicklung des Mormyriden·Kleinhirns beruht vornehmlich 
auf der Hypertrophie der Valvula cerebelli. In diesem Kleinhirn· 
abschnitt strahlt bei den Mormyriden und anderen Knochenfischen 
eine Bahn ein, welche nach HERRICK chemorezeptorische Eindrucke 
eines sensiblen Kopfnerven (N. facialis) ins Kleinhirn fuhrt. Daher 
glaubt FRANZ (2), daB das Kleinhirn der Mormyriden unter anderen 
die Aufgabe habe, die Eindrucke des N. facialis mit den Eindrucken 
anderer Sinnesgebiete zu assoziieren. Noch auf eine starke afferente 
Bahn, den Tractus mesencephalo·cerebellaris, der sich in der Kuppe 
des Kleinhirns auffasert und wahrscheinlich mit der Sehfunktion in 
Zusammenhang steht, wird von FRANZ hingewiesen. Er sieht daher 
im Kleinhirn der Fische ein Zentrum fur viele Sinnesgebiete, dessen 
Tatigkeit darin besteht, Eindrucke aus den verschiedenen Sinnes· 
gebieten zu assoziieren und die einzelnen oder assoziierten Impulse 
auf die efferenten Bahnen zu ubermitteln. FRANZ ist der Ansicht, 
"daB zwischen dem Kleinhirn bei den Wassertieren und dem Pallium 
bei den Landtieren eine weitgehende funktionelle Analogie besteht". 

Diese Hypothese von FRANZ hat NOLTE experiment ell nachge· 
prlift, indem er nach Lasionen des Kleinhirns die optische Assoziations· 
fahigkeit bei Elritzen untersuchte. Es wurden Lasionen der Molekular· 
schicht des Kleinhirns, in welcher der Tractus mesencephalo·cerebellaris 
endigt, vorgenommen. Gleich nach der Operation trat ein Zwangskreisen 
und unsicheres, pendelndes Schwimmen auf, das spater verschwand. 
Diese Fische konnten auf Spektralfarben dressiert werden; die vorher 
gebildeten Farbenassoziationen werden selbst durch erhebliche Zersto· 
rungen in der Molekularschicht des Kleinhirns nicht beeintrachtigt. 

Die Annahme von FRANZ, welche spater auch von HEMPELMANN 
geteilt wurde, daB das stark entwickelte Kleinhirn bei den Fischen 
als Zentrum der hoheren assoziativen Fahigkeiten diene, ist durch 
diese Versuche N OL TEs widerlegt. 

Die Frage uber die Funktion des Kleinhirns der Fische bleibt 
somit noch ungelost. Ihre Losung wurde vielleicht mit kombinierten 
Operationen im Sinne BETHES herbeizufuhren sein. 
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V. Das Mittelhirn. 
Das Mittelhirn der Elasmobranchier wie auch der Teleostier, von we1chen 

hauptsachlich weiterhin die Rede sein wird, unterscheidet sich durch die 
massive Gestalt seiner Basis und den mehr oder weniger groBen Umfang 
des Tectum opticum. Das letztere ist durch eine Langsfurche in zwei Halb
kugeln, die Corpora bigemina oder Lobi optici, geteilt. Dem Tectum kommt 
eine groBe Bedeutung zu, da in ihm die Opticusfasern enden, we1che die 
Lichtreize von der Retina an verschiedene Schaltzellen ubermitteln, die 
ihrerseits dieselben mittels der effektorischen Axonen (Tr. tecto-bulbares 
rectus und cruciatus) den motorischen Zentren des Mittelhirns und der 
Oblongata ubertragen. 

1m Mittelhirn der Elasmobranchier enden auch sekundare sensible 
Octavus- und Trigeminusfasern, vornehmlich in den Nuclei tegmentalis 
medialis und lateralis, in angrenzenden Schichten des Tectums und teilweise 
auch im Ganglion isthmi. 

Bei den Teleostiern bleibt 
die octavo-mesenzephale Fase
rung ganzlich beschrankt auf 
das Tegmentum und die frontal 
angrenzende Regio praetectalis. 
Die trigemino - mesenzephalen 
Fasern enden dagegen teilweise 
auch im Tectum, so daB das 
Mittelhirn doch auch bei diesen 
Fischen ein Korrelationsgebiet 

Abb. 8. Gehirn eines Kabeljau (Gadus morrhua). V. Vorder
hirn; M. Mittelhirn; K. Kleinhirn; N. Medulla oblongata; 

II-X Hirnnerven. 

von optischen und nichtoptischen vitalen Reizen bleibt (KAPPERS). 
Es muB noch ferner hervorgehoben werden, daB sowohl das Tectum wie 

auch das Tegmentum mit dem Kleinhirn durch die Tracti tecto-cerebellaris 
und mesencephalo-cerebellaris posterior verbunden sind. 

Auf die Bedeutung des Mittelhirns fUr die K6rperstellung und die Be
wegung deutet weiter die besondere Ausbildung der efferenten tecto-bulbaren 
Bahnen hin. 

Diese anatomischen Besonderheiten des Mittelhirns, weIche ich 
nach ARIENS KAPPERS ganz kurz angeftihrt habe, weisen auf die 
wichtige Rolle dieses Gehirnabschnittes als Korrelationsapparat 
zwischen Photostatik und Gravistatik hin. Dies wird auch durch die 
experimentellen Untersuchungen, zu deren Beschreibung ich tibergehe, 
vollkommen bestatigt. Bei den Besprechungen der physiologischen 
Arbeiten tiber das Mittelhirn werde ich zunachst die Versuche be
schreiben, in welchen die Funktion des Tectums allein untersucht 
wurde, urn spater auch auf die Versuche, weIche an der Mittelhirn
basis verrichtet wurden, zurilckzukommen. 

VULPIAN (1) beobachtete nach der Entfernung des Daches des 
Mittelhirns keine Storungen im Gleichgewicht bei den Teleostiern. 
Dies wurde auch von STEINER sowohl an Knochenfischen wie an 
Haien bestatigt. Auch BETHE sah keine Bewegungsstorungen nach 
einseitiger und doppelseitiger Abtragung des Daches des Mittelhirns. 

1m Gegensatz zu dies en negativen Befunden milssen hier die Ver
suche FERRIERS erwahnt werden, der nach oberflachlichen Verletzungen 
der Lobi optici dcutliche UnregelmaBigkeiten in der Bewegung der 
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Fische beobachtete. Die Fische konnten flicht mehr in ihrer normalen 
Stellung schwimmen. Auch POLIMANTI (1,2,3) kam in seinen Ver
such en mit Knochenfischen und Selachiern zu ahnlichen Resultaten. 
Nach einseitigen Lasionen des Tectum traten Manegebewegungen 
nach der normalen Seite zugleich mit einer ausgesprochenen Ver
minderung. des Pupillenreflexes auf. 

BAUDELOT hat zuerst nach der Abtragung des Mittelhirndaches 
bei Knochenfischen (Stichlingen) Blindheit, aber keine Storungen 
der Motilitat festgestellt. Dies wurde von VULPIAN bei Knochen
fischen, von STEINER bei Haien bestatigt. STEINER verlegt in diesen 
Hirnabschnitt das Sehzentrum. Auch POLIMANTI findet nach beider
seitiger Abtragung des Tectum opticum eine starke Beeintrachtigung 
des Sehvermogens der Haie. 

In der neueren Zeit hat sich das Ehepaar CHAUCHARD (I, 2) 
mit der Frage uber die Bedeutung des Tectum opticum lur die Inner
vation der Muskulatur und somit fur die Bewegung beschaftigt. Sie 
haben dabei die unipolare elektrische Reizung angewandt mit der 
unpolarisierbaren Elektrode D'ARSONVAL-LAPIQUES. Bei Knochen
fischen (Mugil auratus) ergab die Reizung des vorderen Abschnittes 
der medianen Flache des einen Lobus Bewegungen des Schwanzes 
nach der entgegengesetzten Seite und Spreizung der kaudalen Flosse. 
Die Reizung der medianen Flache an der Grenze des vorderen und 
mittleren Drittels des Lobus hatte eine Spreizung der hinteren 
Ruckenflosse, eine Reizung an der Grenze des mittleren und hinteren 
Drittels dagegen eine Spreizung der vorderen Ruckenflosse zur Folge. 
Etwas nach hinten und lateralwarts befand sich eine Stelle, deren 
Reizung eine Spreizung der gekreuzten Brustflosse verursachte. 

Auf der AuBenseite des Lobus verursachte die Reizung des Vorder
abschnittes eine Rotation der gleichseitigen Brustflosse, yom mittleren 
Abschnitt wurden dagegen Bewegungen der Augen hervorgerufen. 

Bei Trigla gurnardus ergab die Reizung homologer Stell en der 
Lobi optici die gleichen Resultate. Bei diesem Fische findet man 
einen besonderen Lokomotionsapparat - eine Art FuBe, mit denen 
er sich auf dem Boden fortbewegt. Die Bewegungen dieser FuBe 
werden hervorgerufen, wenn man einen Punkt an der AuBenflache 
des Lobus reizt, welcher etwas mehr nach vorn demjenigen Punkte, 
dessen Reizung Bewegungen der Brustflosse hervorbringt, liegt. 

Bei den Rochen Trygon und M yliobates ergab die Reizung der 
Lobi optici etwas andere Resultate. Die elektrische Reizung von 
vorn nach hinten langs der Mittellinie cines Lobus hatte Bewegung 
der Schwanzsegmente, und zwar von der gekreuzten Seite in der 
entgegengesetzten Richtung, also yom freien Schwanzende nach 
der Basis desselben, zur Folge. Die Reizung des Vorderendes zu 
beiden Seiten dieser Mittellinie verursachte Bewegungen des Vorder
abschnittes der Brustflosse. Bei der Reizung nach innen von der 
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Mittellinie wurde die Brustflosse gehoben, bei der Reizung nach 
auBen von dieser Linie gesenkt. Die elektrische Reizung des mittleren 
Abschnittes der medialen Flache hatte Wellenbewegungen im mittleren 
Teil der gekreuzten Flosse zur Folge, wahrend die Reizung des Hinter
abschnittes der medialen Flache Bewegungen im hinteren Teile der 
Flosse ausloste. Die Reizung derselben Abschnitte der lateralen 
Flache erzeugte Bewegungen in denselben Teilen der Flosse, aber von 
derselben Seite. 

CHAUCHARDS glauben, daB diese Befunde fur die von einigen ver
gleichenden Anatomen geauBerte Meinung sprechen, daB namlich das 
Tectum der Lobi optici bei den Fischen der Rinde des Telencephalons 
der hoheren Wirbeltiere entspricht. 

CHAUCHARDS haben auch die Erregbarkeit der verschiedenen Zonen 
der Lobi optici bei Knochenfischen und Rochen zu bestimmen ver
sucht, indem sie die Chronaxie derselben feststellten. Die Werte 
der Chronaxie schwankten urn 0,0002 Sekunden und zeigten kleine 
Unterschiede in den verschiedenen Zonen. So betrug z. B. die Chronaxie 
bei Labrus berggylta fur die Brustflosse 0,00022 und fur den Schwanz 
0,00025 Sekunden. 

1m AnschluB an die Versuche von A. und B. CHAUCHARD habe 
ich mit B. TEN CATE (9, 10) Versuche mit Haien und Rochen an
gestellt, in welchen wir die Corpora bigemina erst ganz oberflachlich 
beschadigten und danach auf diese Stellen Kurare applizierten. Bei 
den Rochen konnten nach der Applikation des Kurare tonische 
Bewegungen der Brustflossen beobachtet werden. Die Brustflosse 
der gereizten Seite nahm eine kuppelformige Haltung an, wobei sie 
nur mit ihren Randern den Boden beruhrte. Erreichte diese Wolbung 
der Flosse einen bestimmten Grad, dann erfolgte ein Schlag, dem 
ein solcher der anderen Flosse folgte, wonach beide Brustflossen 
wieder flach dem Boden anlagen. Nach einer bestimmten Zeit trat 
wiederum eine Wolbung der einen Flosse auf, der wieder ein Schlag 
folgte. Ein solches Spiel konnte langere Zeit dauern. 

War die Reizung im lateral en Abschnitte des einen Lobus lokali
siert, dann blieben diese tonischen Bewegungen auf die gleichseitige 
Brustflosse beschrankt; wenn sich dagegen die Reizung auf die mediale 
Flache des Lobus erstreckte, so wurde dieselbe Erscheinung in der 
entgegengesetzten Flosse beobachtet. Diese Versuche stimmen in 
vieler Hinsicht mit den Ergebnissen der Versuche CHAUCHARDS 
uberein. 

Auch die ganz oberflachliche Lasion der verschiedenen Abschnitte 
der Corpora bigemina bei den Haien mit der darauffolgenden Appli
kation des Kurare ergaben ebenfalls das Vorhandensein einer be
stimmten /unktionellen Korrelation zwischen der Ober/lache des Tectum 
opticum und bestimmten Abschnitten des Korpers. Nach Lasionen des 
lateralen Abschnittes eines der Lobi tritt eine kleine Abweichung der 
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homolateralen Brustflosse nach oben, der kontralateralen nach unten. 
Dadurch wurde eine mehr oder weniger deutliche Neigung des Fisches 
nach der operierten Seite verursacht. War dagcgen cine Lasion im 
medialen Abschnitte angebracht, dann wurde die homolaterale Brust
flosse etwas nach unten, die kontralaterale etwas nach oben gehalten; 
was ein Neigen des Fisches nach der normalen Seite zur Folge hatte. 
Diese anomale Haltung der Brustflossen blieb bei der Fortbewegung 
unverandert; dies konnte tifters zu Drehungen urn die Korperachse 
ftihren. 

Nach Lasionen eines Lobus der Corpora bigcmina treten bei Rochen 
und Haien Veranderungen in der Haltung der Brustflossen ein, 
weIche bei den Haien zu cinem Neigen des Korpers zur Seite, also 
zu Storungen des Gleichgewichtes, ftihren. Diese Storungen des 
Gleichgewichtes haben, obwohl sie viel schwacher sind, eine gewisse 
Ahnlichkeit mit den Storungen des Gleichgewichtes nach Reizungen 
des R octavus_ Wahrscheinlich hat man es in diesen Fallen mit einer 
Reizung der nervosen Elemente, weIche die Corpora bigemina mit 
der Medulla oblongata verbinden, zu tun. Somit scheinen die Corpora 
bigemina der Elasmobranchier eine bestimmte Rolle in der Erhaltung 
des Gleichgewichtes dieser Tiere zu spielen. 

An dieser Stelle mtissen auch die Versuche RIZZOLLOs (4) erwahnt 
werden. Derselbe hat bei 8 Haien (Galeus canis) bcidc Lobi optici 
mit Vermeidung von Beschadigung des Bodens des Mittelhirns 
exstirpiert. In drei Fallen schwammen die Tiere normal in allen 
Ebenen, in ftinf Fallen schwammen sie nach rechts oder links urn die 
dorsoventrale Achse. RIZZOLLO glaubt nicht, daB diese Storungen 
einer partiellen Aufhebung des Gleichgewichtes zugeschrieben werden 
konnen; eine andere Erklarung dieser Erscheinung gibt er aber nicht. 

Einen Ubcrgang zu den Versuchen, in weIch en auch die tiefer 
gelegenen Abschnittc des Mittelhirns, namlich die Basis, mitver
letzt wurdc, bilden die Versuche POLIMANTIS (I, 3, 4). POLIMANTI 
konnte nach einseitigen und beiderseitigenLasionen sowohl des 
Daches als auch der Basis des Mittelhirns bestimmte Vcranderungen 
in den Bewegungen bei Selachiern und Teleostiern feststellen. Bei 
den Selachiern treten nach einseitiger Lasion des Tectum opticum 
Storungen des Pupillenreflexes derselben Seite und Manegebewegungen 
nach der normalcn Seite auf. Nach beiderseitigen Lasionen des 
Tectum opticum treten Storungen des Pupillenreflexes beiderseits 
auf; die Augenbewegungen sind nicht mehr normal, das Sehvermogen 
ist stark beeintrachtigt; das Tier steht stets unbeweglich. 

Viel schwerer sind die Erscheinungen, wenn die Basis des Mittel
hirns beschadigt ist. Nach einseitigen Lasioncn der Mittelhirnbasis 
treten schwere Manegebewegungen und Drehungen urn die Achse, 
alles der normalen Seite zu, auf. Nach vollstandiger Abtragung des 
Mittelhirns sind die Storungen der Bewcgung und des Glcichgewichtes 
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sehr schwer, die allgemeine Sensibilihit ist gewOhnlich vermindert 
und die Blindheit ist vollkommen. Die Fische sind nur selten imstande, 
einige spontane Bewegungen auszufiihren. Diese Region des Hirns ist 
nach POLIMANTI das Hauptzentrum der Bewegung. 

Lisionen der Mittelhirnbasis bei Fischen hat ebenfalls BAUDELOT 
zuerst untersucht. Er erhielt nach einseitigen Zerstorungen dieses 
Hirnteiles Rollbewegungen nach der unversehrten Seite. Er konnte 
\veiter feststellen, daD diese Erscheinungen am deutlichsten sind, 
wenn der mittlere Abschnitt des Mittelhirns getroffen ist. Diese 
Rollungen kOnnen nach BAUDELOT nicht durch die Blindheit der 
Tiere auf einem Auge, noch durch die anormale Haltung der Brust
flossen oder eine kleine Kriimmung des KOrpcrs nach der normalcn 
Seite verursacht werden. Vielmehr soil das Schmerzgefiihl, das 
infolge der Kontraktur in den Muskeln des vorderen Rumpfabschnittes 
an der unversehrten Seitc entsteht, den Fisch veranlassen, nach dieser 
Seite zu drehen. 

VULPIAN (1) beobachtetc bei Karpfen auDer den Rollbewegungen 
noch Manegebewcgungen, ebenfalls nach der normalen Seite, nach 
der Abtragung des einen Lobus opticus. Nach FERRIER sollen nach 
cler vollsbindigen Entfernung der Lobi optici die Erhaltung des 
Gleichgewichtes wie auch die Lokomotion nicht mehr mOglich sein. 

MARGARETHE TRAUBE-MENGARINI, welche unter Leitung CHRI
STIANIs arbeitete, versuchte eine bestimmtc Lokalisation der Funk
tionen im Mittelhirn clurchzufiihrcn. In Versuchen mit Lisionen 
bestimmter Abschnitte des Mittelhirns bei verschieclenen Knochen
fischen, wie auch nach cler elektrischen Reizung derselben fand 
TRAUBE-MENGARINI, daD nicht das gesamte Mittelhirn zur Lokomotion 
und Erhaltung des Glcichgewichtes in Beziehung steht, sondern im 
vorcleren mittleren Abschnitt dcsselben ein Koordinationszentrum 
festgestellt werden kann, dessen Verletzung Aufhebung des Gleich
gewichtes, der koordinierten Bewegungen und Atmungsstillstand 
verursacht. Die elektrischc Reizung dieser Stelle ruft tetanische 
Krampfe hervor. Vor dicscm Zentrum findet sich eine Stelle, deren 
Rcizung eine Beschleunigung der Atmung verursacht; hinter dem
sclbcn wieder cine andere Stelle, dercn Reizung eine Hemmung der 
Atmung zur Folge hat. 

Gegen die Lehre CHRISTIANIS yom Koordinationszentrum im 
.Ylittclhirn trat STEINER auf, welcher nach einer symmetrischen 
_-\btragung cles vorderen Abschnittes des Mittelhirns keine Storungen, 
\Vie TRAUBE-MENGARINI sie beschrieb, erhalten konnte. Die Zwangs
bcwegungen, welche BAUDELOT und VULPIAN beschrieben haben, sind 
nach STEINER als eine F olge der asymmetrischen Verletzungen anzu
schen. 1st der Schnitt zwischen dem Mittelhirn und der Oblongata 
symmetrisch gefiihrt und sincl die Nn. IX und X nicht beschadigt, 
dann bleibt die Atmung regelmaDig; das Gleichgewicht ist dagcgen 

Ergebnisse der Biologie XI. 
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gestort, und zwar bei Squalius cephalus mehr als beim Aale. Die 
Fische bewegen sich nur auf Reize; die Bewegungen sind aber gut 
koordiniert. 

Auf Grund dieser Befunde glaubt STEINER, daB sich im Mittelhirn 
kein besonderes Koordinations- oder Lokomotionszentrum befindet: 
es miissen aber hier Zentren lokalisiert werden, welche die Sinnes
empfindungen der Haut sowie die Muskel- und Gelenkempfindungen 
aufnehmen und nach der Medulla oblongata, wohin STEINER ein 
allgemeines Bewegungszentrum verlegt, leiten. 

LOEB (1) hat bei Scyllium canicula die eine Halfte des Mittelhirns 
exstirpiert und danach Kreis- und Rollbewegungen nach der entgegen
gesetzten, also normalen Seite beobachtet. Lebten die Tiere eine 
li:ingere Zeit, dann trat allmahlich eine Kriimmung des Korpers, 
ebenfalls nach der normalen Seite, auf, welche stets zunahm, so daB 
schlief31ich der Kopf den Schwanz beriihrte. 

LOEB konnte ferner feststellen, daB die nach Durchschneidung 
der einen Halfte des Mittelhirns auftretenden Kreisbewegungen vollig 
gehemmt werden konnen, wenn man den N. octavus von derselben 
Seite durchschneidet. Da diese Storungeri solche Bewegungen be
treffen, welche auch normalerweise durch Reizung des Labyrinths 
ausgelost werden, so glaubt LOEB, daB das Gleichgewichtszentrum 
im Mittelhirn in enger Verbindung mit den Nn. octavi steht. 

Auch BETHE erhielt ahnliche Resultate wie LOEB bei Haien, wenn 
er den Schnitt am hinteren Rande des Mittelhirns bis auf die Schadel
basis fiihrte. Es traten Kreis- und Rollbewegungen und Kriimmungen 
nach der normal en Seite auf. War der Schnitt weiter nach vorn 
gefiihrt, dann waren alle Erscheinungen schwacher. 

Die beschriebenen Erscheinungen, welche nach einseitigen Ver
letzungen des Mittelhirns entstehen, beruhen nach LOEB und BETHE 
auf Schadigung der zentralen Octavuselemente. Wahrend aber LOEB 
glaubt, daB die zentralen Octavuselemente des Mittelhirns sich im 
vorderen Abschnitt des verlangerten Marks kreuzen, gelangt BETHE 
auf Grund seiner Versuche zu der Auffassung, daB neben den ge
kreuzten noch ungekreuzte Octavuselemente in der Mittelhirnbasis 
vorhanden sind. BETHE fiihrte eine Langsspaltung des Hirnstammes 
von der Gegend des Octavuseintrittes bis zur Mitte des Mittelhirns 
aus. Durch einen solchen Schnitt miissen die gekreuzten Bahnen 
des Octavussystems durchtrennt sein; wird noch ein einseitiger 
Schnitt durch das Mittelhirn gefiihrt, dann treten dennoch Kreis
bewegungen nach der normalen Seite auf. 

Nach to taler Abtrennung des Mittelhirns von der Medulla oblongata 
schwimmen die Haie dagegen auffallend gerade und biegen nur 
dann urn, wenn sie auf eine Wand stoBen. Die Schwimmbewegungen 
sind vollkommen koordiniert; die Erhaltung des Gleichgewichtes ist 
beeintrachtigt, aber nicht erloschen. Die Behauptung STEINERs, daB 
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die Fische keine spontanen Bewegungen mehr ausfuhren, ist nach 
den Erfahrungen BETHES falsch. 

Dieselben Erscheinungen nach einseltlgen Uisionen des Mittel
hirns hat auch POLIMANTI (1, 2, 3, 4) beschrieben. Nach vollstandiger 
Abtragung des Mittelhirns waren dagegen in seinen Fallen die Sto
rungen der Bewegung und des Gleichgewichtes sehr schwer; die allge
meine Sensibilitat war vermindert und die Blindheit war vollkommen. 
Aus diesen Grunden ist das Mittelhirn bei den Fischen nach der Meinung 
POLIMANTIS der wichtigste Abschnitt des Zentralnervensystems. 

An dieser Stelle muss en die Versuche MUSKENS' erwahnt werden, 
der bei Goldfischen mit einer Nadel Lasionen im Bereiche des Mittel
hirns ausfuhrte und danach die eingetretenen Degenerationen mikro
skopisch untersuchte. Neben der Beschreibung der anatomischen 
Veranderungen bespricht MUSKENS in dieser Arbeit auch das Ver
halt en der Fische nach den Eingriffen. 

Die nach den Operationen aufgetretenen Zwangsbewegungen werden 
von MUSKENS in zwei Gruppen eingeteilt. Zu der ersten Gruppe 
gehoren die FaIle, in welchen die Zwangsbewegungen vornehmlich in 
horizontaler und frontaler Flache stattfinden; zu der zweiten diejenigen 
Fische, bei welch en die Zwangsbewegungen in cler vertikalen Flache 
uberwiegen. 

Wie die mikroskopischen Untersuchungen der Gehirne gezeigt 
haben, war in den Fallen, welche zu der ersten Gruppe gehorten, 
stets eine einseitige Durchtrennung des hinteren Langsbundels vor
handen. Die Manegebewegungen traten bei diesen Tieren nach der 
gesunden Seite, die Rollbewegungen nach der operierten Seite auf. 

Dagegen beobachtete MUSKENS Zwangsbewegungen in der verti
kalen Flache, namentlich nach hinten, wenn eine Lasion des Tractus 
cerebello-diencephalicus, den er auch beim Goldfisch gefunden hat, 
vorlag. Dieselben Zwangsbewegungen nach hint en wurden auch 
nach Lasionen des Nucleus anterior, welche von absteigenden De
generationen des Tractus thalamo-mamillaris begleitet waren, wahr
genommen. Lasionendes Tractus bulbo-thalamicus oder des Bundels 
von MEYNERT fuhrten bei den Goldfischen zu Zwangsbewegungen 
nach unten. 

Die Bedeutung des Mittelhirns wie auch der darunterliegenclen 
Valvula cerebelli fur das Entstehen von Zwangsbewegungen und 
Zwangsstellungen bei den Fischen hat RIZZO (1, 2) vor einigen Jahren 
untersucht. Er wandte in diesen Versuchen die Acupunktur an, 
mit cler es ihm gelang, begrenzte Lasionen der genannten Hirn
abschnitte auszufuhren. Die Gehirne der meisten Fische wurden nach 
der Sektion in Serienschnitte zerlegt und einer genauen mikrosko
pischen Untersuchung unterworfen. 

Auf Grund seiner Versuche mit 15 Teleostiern: Julis vulgaris und 
Cyprinus carpio, deren Gehirne mikroskopisch untersucht wurden, 

25* 
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kommt RIZZO zu dem Schlusse, daB bei den Fischen der Muskel
tonus, die Lokomotion und das Gleichgewicht nicht nur vom Mittelhirn, 
sondern auch vom Kleinhirn, namentlich von der Valvula cerebelli, 
reguliert werden. Bei einer Anzahl Fische war, wie die mikroskopische 
Untersuchung zeigte, nur die Valvula cerebelli, wieder bei anderen 
nur die Basis des Mittelhirns beschadigt; in beiden Fallen wurden 
genau dieselben Beugungen und Neigungen des Korpers wie auch 
Kreisbewegungen beobachtet. 

Die Zwangsbewegungen, welche nach Lasionen des Mittelhirns 
wic auch des Kleinhirns auftreten, muss en nach RIZZO nicht als 
Reizerscheinungen, sondern als Ausfallserscheinungen aufgefaBt 
werden, welche nicht so sehr auf den Lasionen bestimmter Lobi 
beruhen, sondern vielmehr auf Verletzungen der nervosen Bahnen 
zuruckgefiihrt werden mussen. 

RIZZO bespricht in seiner Arbeit die Versuche, welche vor ihm 
ausgefuhrt waren. Die abweichenden Resultate, zu welchen die 
verschiedenen Forscher kamen, glaubt RIZZO dadurch erklaren zu 
konnen, daB die angewandten Methoden zu grob, die gemachten 
Schliisse zu simplizistisch waren und die mikroskopische Kontrolle 
unterlassen wurde. Der letzteren Behauptung kann man selbst
verstandlich nur zustimmen; dagegen scheint mir die von RIZZO 
benutzte Acupunktur vielleicht eine bessere, aber lange nicht ideale 
Methode zu sein, da man bei der Anwendung derselben die Lasionen 
nur schwer lokalisieren kann und Nebenverletzungen ebcnfalls un
vermeidlich sind. 

VI. Das Zwischenhirn. 
Das Zwischenhirn ist bei den meisten Fischen, von oben gesehen, klein 

und wird vom stark entwickelten Mittelhirn von hinten her uberdeckt. Am 
dunnwandigen Dach befinden sich einige AusstUlpungen, von welchen das 
Pinealorgan oder die Epiphyse und das Parapinealorgan drusenartig umge
bildet sind. Zu beiden Seiten der Epiphyse liegen zwei durch eine Kommissur 
verbundene Verdickungen, die sog. Ganglia habenulae, welche bei vielen 
Fischen eine bestimmte Asymmetrie zeigen. 

Die Seitenwande des Zwischenhirns sind in der Mitte verdickt; hier 
findet man die sog. Thalami, in deren dorsalem Abschnitt das Corpus geni
culatum laterale unterschieden werden kann. Der untere Abschnitt des 
Thalamus und der Hypothalamus zeigen auch aufsteigende Verbindungen 
(Tr. strio-thalamicus und strio-hypothalamicus) mit dem Vorderhirn. 

Der groJ3e Umfang des ventralen Abschnittes des Thalamus und des 
Hypothalamus bei den Fischen wird von KAPPERS auf die groJ3e Bedeutung 
dieses Hirnabschnittes als Koordinationsgebiet zwischen absteigenden Riech
bahnen und aufsteigenden bulbaren Systemen, darunter auch solchen des 
Geschmacks, zuruckgefUhrt. AuBerdem enden hier Axonen der Sinnes
zellen des Saccus vasculosus, welcher wahrscheinlicher fUr die Perzeption 
und Regulierung des Liquordruckes dient. 

Am Boden des Zwischenhirns findet man eine Einsenkung - das Infundi
bulum, gleich hinter dem Chiasma, des sen Anhang die Hypophyse bildet. 
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Hinter dem Infundibulum befindet sich der Saccus vasculosus, auf dessen 
wahrscheinliche Funktion schon oben hingewiesen ist. 

Das Zwischenhirn der Fische ist physiologisch noch wenig untersucht. 
Nur eine Funktion dieses Abschnittes des Zentralnervensystems, 
namlich seine Wirkung auf die Chromatophoren, welche zuerst 
v. FRISCH (I) festgestellt hat, ist gerade in der neueren Zeit von 
einigen Untersuchern naher untersucht worden. 

Abtragungen des ganzen Zwischenhirns hat nur STEINER bei Hai
fischen ausgefuhrt. Da bei diesem Eingriff die Zerstorung der Nn. 
optici unvermeidlich ist, sind diese Fische blind. Sie schwimmen 
aber vollkommen normal und STEINER konnte keinerlei Storungen 
in der Fortbewegung dieser Tiere feststellen. Doch werden diese 
Bewegungen nur auf Reizungen ausgefiihrt; sonst verharren die 
Fische an einem Orte. 

Die Storungen, welche nach Abtragungen des Zwischenhirns 
auftreten, bestehen nach STEINER in einem Mangel an Antrieb zur 
Bewegung. Da STEINER glaubt, daB die periphere Erregungsquelle 
bei den Fischen die Beruhrung mit dem bewegten Wasser ist, so 
folgert er daraus, daB im Zwischenhirn ein Teil der zentripetalen 
Erregungen landet, welche durch die Beruhrung mit dem Wasser 
erzeugt werden. 

Wie v. FRISCH (I, 2) zeigen konnte, kommt dem Zwischenhirn 
bei den Fischen eine ausgesprochene Wirkung auf die Chromato
phoren zu. Bei der unipolaren elektrischen Reizung des Vorderhirns 
bei Elritzen trat konstant eine Verdunklung des Korpers ein, wahrend 
die Reizung des Mittelhirns ohne Wirkung blieb. Da aber das Vorder
hirn selbst, wie Exstirpationen desselben gezeigt haben, auf die 
Farbe und den Farbenwechsel bei der Elritze keinen EinfluB hat, so 
muBten die erhaltenen Verdunklungen auf eine Reizung des Zwischen
hirns zuruckgefuhrt werden. Dies wurdedurch die weiteren Ver
suche vollkommen bestatigt. Neben dem Aufhellungszentrum im 
verlangerten Mark findet man bei den Fischen noch ein antagonisti
sches Zentrum im Zwischenhirn, welches das erste Zentrum hemmt 
und so eine Verdunklung der H aut verursacht. 

v. FRISCH machte noch die merkwurdige Entdeckung, daB blinde 
Elritzen, Karauschen und FluBbarsche auf Erhohungen der Licht
intensitat durch Verdunklung, auf Herabsetzungen derselben durch 
Aufhellung des ganzen Korpers reagieren. In weiteren Versuchen 
konnte v. FRISCH ermitteln, daB diese Veranderungen des Kontrak
tionszustandes der Chromatophoren nicht durch direkte Wirkung 
des Lichtes auf die Pigmentzellen verursacht werden, sondern von 
einer umgrenzten Stelle des Korpers, deren Lage bei der Elritze 
genau der Lage der Epiphyse entspricht. Bei genauer Betrachtung 
kann man bei den Elritzen an dieser Stelle einen richtigen Scheitel
fleck erkennen. Die lokale Belichtung dieses Scheitelfleckes hatte 
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eine Expansion der Chromatophoren des ganzen Korpers zur Folge; 
die Beschattung verursachte dagegen eine Pigmentballung, die sich 
ebenfalls auf den ganzen Korper erstreckte. 

Auf Grund dieser Beobachtung war die Annahme berechtigt, 
daB die Epiphyse bei den Elritzen zur Lichtperzeption dientund 
die erwahnten Reaktionen vermittelt. Aber die weiteren Versuche 
v. FRISCHS haben gezeigt, daB nach der vollstandigen Entfernung 
der Epiphyse, was bei zwei Elritzen mikroskopisch bestatigt werden 
konnte, die Belichtung der Stelle, wo sie gesessen hat, noch stets 
eine Verdunklung der Fische verursacht. 

1m Bereich der durch den Scheitelfleck eindringenden Licht
strahlen liegt nach der Entfernung der Epiphyse die Hypophyse. 
Auch diese konnte vollig zerstprt werden, ohne daB dadurch die 
Fahigkeit der blinden Elritze, auf Licht zu reagieren, beeintrachtigt 
wurde. Auch die Entfernung einer verdickten Partie des Epen
dyms, das v. STUDNICKA als "Schaltstiick" bezeichnet wird, welche 
an der Einmilndungsstelle der Epiphyse in den Zwis~henhirnventrikel 
beginnt und sich bis zur Commissura posterior erstreckt, hatte keinen 
EinfluB auf die erwahnten Reaktionen. Daher vermutete v. FRISCH, 
daB die Sinneszellen, welche durch das Licht erregt werden, in der 
epithelialen Auskleidung des Zwischenhirnventrikels zu suchen sind. 
Diese Zellen sind in der Epiphyse wahrscheinlich besonders dicht 
zusammengedrangt; daher sind die Reaktionen bei der Intaktheit 
dieses Organs ausgesprochener. Diese Sinneszellen sind mit den 
pigmentomotorischen Nerven zu dem oben beschriebenen Reflex 
verbunden. 

SCHARRER (1, 2, 3), der die Versuche v. FRISCHS weiterfilhrte, 
suchte durch Zerstorung einzelner Teile des Zwischenhirns das licht
empfindliche Organ naher zu lokalisieren. Er exstirpierte zu dies em 
Zweck 1. die Epiphyse allein, 2. die Epiphyse mit Teilen des Vorder
hirns und 3. die Epiphyse mit Teilen des Zwischenhirns. Die Dressur
reaktionen auf Lichtreize blieben in allen dies en Versuchen erhalten. 
SCHARRER konnte ferner bei einer Elritze die V orderwand des In
fundibulums unter Schonung der Epiphyse exstirpieren; die Reak
tionen auf Licht wurden stark beeintrachtigt, aber nicht ganz auf
gehoben. Leider gelang es nicht, nach Hypothalamusexstirpationen 
die Tiere am Leben zu halten, so daB· die Frage, ob dann die Licht
empfindlichkeit dauernd verschwindet, noch offen bleibt. 

SCHARRER stellt die Hypothese auf, daB das Zwischenhirn moglicher
weise auf inkretorischem Wege die Pigmentzellen beeinfluf3t. Dafilr 
sprechen die Versuche ABOLINS, der durch In jektion von Infundin 
und Adrenalin bei Elritzen Farbenwechsel auslOsen konnte, ferner 
die von HOGBEN, MCCORD und ALLEN und BLACHER (1, 2, 3) an 
Amphibien und Fischen gemachten Befunde. Zwischen den Zellen 
des Nucleus magnocellularis praeopticus, eines sympathischen Kernes, 
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findet SCHARRER (2, 3) Vakuolen, welche gleichfalls auf eine innere 
Sekretion weisen. Solche Vakuolen hat SCHARRER auch bei Fundulus 
heteroclitus und Perea jluviatilis gefunden; wieder bei anderen Fischen 
lieD sich keine Sekretion feststellen. Bei der Annahme einer inneren 
Sekretion lassen sich die von v. FRISCH beschriebenen Aufhellungen 
paralysierter Hautpartien bei den Elritzen auf verschiedene Erre
gungen leicht erklaren. 

Wahrend die Funktion des Aufhellungszentrums, das v. FRISCH 
in der Medulla oblongata gefunden hat, vollkommen klar ist, ist die 
Tatigkeit des Hemmungszentrums im Zwischenhirn noch lange nicht 
deutlich. Die Wirkung desselben auf die Chromatophoren kann man 
sich einerseits so denken, daD durch seine Tatigkeit die tonische 
Beeinflussung der Farbenzellen durch das Aufhellungszentrum in 
der Medulla oblongata herabgesetzt wird, was nattirlich zu einer 
Verdunklung der Haut ftihren muD. Andererseits ist eine Annahme 
berechtigt, daD namlich von diesen zwei antagonistischen Zentren 
verschiedene Nervenfasern verlaufen und daD die Chromatophoren 
wahrscheinlich durch sympathische und parasympathische Fasern 
doppelt innerviert werden. An eine doppelte Innervation der Chro
matophoren bei den Chamaelionen hat schon PAUL BERT gedacht; 
spater gelangten SPAETH und BARBOUR zu einer ahnlichen Auf
fassung auf Grund ihrer Versuche tiber die Wirkung verschiedener 
Gifte auf die Chromatophoren der isolierten Haut von Fundulus. 
GIERSBERG hat in seinen Versuchen mit Elritzen versucht, dieser 
Frage naherzukommen. 

Er schaltete die Wirkung der sympathischen Fasern auf die 
Chromatophoren mit Ergotamin aus und erhohte zugleich die Erreg
barkeit des parasympathischen Systems mit Cholin. Bei der Reizung 
der Medulla oblongata wie auch der sympathischen ~erven erhielt 
GIERSBERG eine Expansion der schwarzen Pigmentzellen. Durch 
diese Versuche glaubt GIERSBERG den Nachweis dilatatoriseher Nerven
jasern, welche ebenfalls wie die kontrahierenden im Sympathicus 
verlaufen, erbracht zu haben. Er halt es fur wahrscheinlich, daD 
diese Fasern yom Hemmungszentrum im Zwischenhirn durch die 
Medulla oblongata und das Rtickenmark nach den schwarzen Pigment
zellen ziehen. Dies gilt nach GIERSBERG nur ftir die schwarzen 
Pigmentzellen; die gelben und roten Pigmentzellen werden dagegen 
bei der Elritze hormonal innerviert. 

SMITH (2), der in seinen ersten Versuchen mit Fundulus zu einer 
mit GIERSBERG tibereinstimmenden Auffassung kam, erhielt wieder 
andere Resultate, als er seine Versuche mit Ellritzen im Mtinchener 
Institute anstellte. SMITH (I) denervierte die Melanophoren an ver
schiedenen Stellen des Korpers, indem er die Spinalnerven durch
schnitt. Bei der elektrischen Reizung der Medulla oblongata konnte 
er eine Kontraktion aller denervierten Melanophoren erzielen, so lange 
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die Blutzirkulation intakt blieb; war diese aufgehoben, dann blieben 
die denervierten Pigmentzellen unverandert, wahrend die normal 
innervierten sich prompt kontrahierten. 

Auf Grund dieser Versuche kommt SMITH zu dem Schlusse, daD 
bei Phoxinus ein Hormon sezerniertwird, des sen Natur noch unbekannt, 
aber vielleicht mit dem Adrenalin identisch ist. Ein Hormon fur die 
Expansion der Melanophoren konnte bei der Elritze nicht fest
gestellt werden. 

Auch GILSON, der die Wirkung verschiedener Pharmaka auf die Chromato
phoren des Fundulus untersuchte, konnte keinen Beweis fUr die parasympa
thische Innervation der Chromatophoren bei den Fischen erbringen und 
neigt mehr zu der Auffassung, daB die Expansion durch Hemmung des 
Aufhellungsreflexes hervorgerufen wird. 

Dagegen sprechen die Untersuchungen von SYLVIA MILS (I), 
welche vor kurzem veroffentlicht sind, mehr fur eine parasympathi
sche Innervation der Melanophoren beim Fundulus. MILS konnte 
einen gesonderten Verlauf der sympathischen und parasympathischen 
Nervenfasern zu den Chromatophoren des Schwanzes experimentell 
feststellen. 

SchlieBlich muD hier noch erwiihnt werden, daD PARKER (3, 4), 
von den bekannten Versuchen LOEVIS aussehend, eine neurohumorale 
Regulierung der Chromatophoren bei den Fischen annimmt. N"ach 
PARKER soli sowohl die Kontraktion wie auch die Expansion der 
Melanophoren durch humorale Stoffe bewirkt werden, welche an den 
Nervenendigungen der zugehorigen sympathischen und parasympa
this chen N erven ausgeschieden werden. 

SYLVIA MILS (2), die unter Leitung PARKERS arbeitete, versuchtL' 
dieser Theorie eine experimentelle Basis zu geben in ihren Versuchen 
mit Fundulus. Nach der Durchtrennung der Nerven, welche die 
Melanophoren bestimmter Schwanzteile innervieren, findet sie, daB 
die Pigmentzellen des betreffenden Areals nicht plotzlich auf Unter
grundwechsel oder elektrische Reizung des N ervensystems reagieren, 
sondern zunaehst tritt die Veranderung in den Zellen, welche den 
normal innervierten angrenzen, und erst spater in den we iter ent
fernten auf. Dieselbe Erseheinung konnte MILS aueh am isolierten 
Schwanz erhalten. Diese Versuehe spree hen gegen die Sekretion 
der wirksamen Hormone in den Drusen und ihren nachfolgenden 
Transport mit dem Blut. 

Wie aus den angefuhrten Arbeiten zu sehen ist, werden allem 
Ansehein nach die Expansion und die Ballung der Chromatophoren 
bei den Fisehen nieht nur auf nervosem Wege, sondern auch dureh 
versehiedene Hormone reguliert. ~ach den neuesten Untersuchungen 
von MILS scheinen wenigstens die schwarzen Pigmentzellen sowohl 
sympathisch als aueh parasympathisch innerviert zu werden. Das von 
v. FRISCH gefundene Aufhellungszentrum beherrseht die sympathische 
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Innervation der Chromatophoren; dem Zentrum im Zwischenhirn, 
dessen Reizung eine Verdunklung des Fisches hervorruft, kann mog
licherweise die parasympathische Wirkung zugeschrieben werden. 
Diese Wirkung sowohl der sympathischen wie auch der parasympa
thischen Chromatophorennerven beruht nach PARKER auf der Aus· 
scheidung von Neurohormonen, ahnlich wie es LOEVI fur das Herz 
beschrieben hat. 

~eben dieser antagonistischen Innervation wird das Spiel der 
Chromatophoren durch die Sekrete verschiedener endokriner Drusen 
beeinfluBt, dafUr sprechen die Versuche von ABOLlN, WIJMAN, 
GILSON, SCHARRER (3), SMITH (2), LUNDSTROM und BARD, ODIORNE 
und ganz besonders von MEYER. EVA MEYER konnte bei Pleuro
nectiden durch Injektion von Serum verschieden angepaBter Tiere 
eine hormonale Regulierung der Melanophoren neben der nervosen 
beweisen. 

Die hormonale Regulation des Chromatophorenspieles scheint 
bei den einen Fischen mehr, bei anderen minder in den Vordergrund 
zu treten. Schlief31ich kann die eine Phase hormonal, die andere 
Phase auf nervosem Wege bedingt werden. So haben neuerdings 
PARKER und PORTER in guter Ubereinstimmung mit den Befunden 
LUNDSTROMS und BARDS gefunden, daB bei den Selachiern (Mustelus 
canis) die Dunkelfarbung der Haut durch das Sekret der Hypo
physe verursacht wird, wahrend die Aufhellung auf nervosem Wege 
zustande kommt. 

VII. Das V orderhirn. 
Wie die anatomischen Untersuchungen gezeigt haben, steht das Vorder

him (das Telencephalon) ·bei den Fischen in nachster Beziehung zu den 
Riechorganen. Doch hat man sowohl bei den Elasmobranchiern wie auch 
bei den Teleostiem und den Ganoiden im Vorderhim aufsteigende Fasem, 
welche aus den kaudaler gelegenen Abschnitten des Zentralnervensystems 
kommen, gefunden (Tractus pallidi der Elasmobranchier). Daher kann 
das Vorderhirn der Fische nach ARIENS KAPPERS nicht ausschlief31icft. als 
ein Riechhirn aufgefaf3t werden. Welcher Art die Reize, welche langs den 
aufsteigenden Fasern in das Vorderhim gelangen, sind, ist noch nicht 
bekannt. Es wird von einigen vermutet, daB es bei den Teleostiern Ge
schmacksempfindungen sind, die langs diesen Bahnen nach dem Vorder
him geleitet werden, weil HERRICK nachweisen konnte, daB in den Lobi 
inferiores tertiare Geschmacksfasern enden. Soweit die anatomischen Befunde. 

Experimentell ist von vielen Forschern versucht worden, die 
Funktion des Vorderhirns bei den Fischen naher zu erforschen; dabei 
wurde vornehmlich die Exstirpationsmethode angewandt. Seltener 
wurde die elektrische und chemische Reizung des Gehirns unter
nommen. 

DESMOULINS scheint der erste gewesen zu sein, der bei verschie
denen Teleostiern das Vorderhirn exstirpierte. Danach haben MAGEN
DIE, FLOURENS, BA UDELOT und RENZI diese Versuche nochmals 
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gemacht. Aile diese Forscher konnten nach der Exstirpation dieses 
Hirnabschnittes keinerlei Storungen der Motilitat noch des Gleich
gewichts bei den Knochenfischen feststellen. 

VULPIAN (r) konnte ebenfalls keine besonderen Storungen in der 
Fortbewegung seiner Karpfen nach der Abtragung des Vorderhirns 
beobachten; er glaubt aber, daB die Fische die Fahigkeit, willkur
liche Bewegungen auszufuhren, verlieren und sich nur noch auf 
auBere Reize fortbewegen. 

Auch FERRIER sah nach der Exstirpation des Vorderhirns bei 
seinen Fischen keinerlei Veranderungen weder im Gleichgewicht 
noch in der Lokomotion. Das Sehvermogen war erhalten geblieben; 
aile Hindernisse wurden gut vermieden. Die Fische bewegten sich 
aber fortwahrend nach der Operation und hielten erst dann auf; 
wenn sie die Wand des GefaBes erreicht hatten oder erschopft waren. 
STEINER entfernte bei Squalius cephalus das Vorderhirn und hielt 
die Fische danach eine langere Zeit am Leben. Die Fische zeigten 
keine Abweichungen und verhielten sich wie vollkommen normale 
Tiere. Das Sehvermogen war normal; auch Farben wurden gut unter
schieden. 

VULPIAN (2) wiederholte seine Versuche mit den Karpfen, wobei 
er die Tiere diesmal einige Monate nach der Operation am Leben 
hielt. Er kam in diesen Versuchen zu dem Schlusse, daB das Vorder
hirn auf das Verhalten der Fische keinen EinfluB hat. 

Dergleichen Versuche hat auch POLIMANTI (3) mit Knochen
fischen angestellt. Nach der Entfernung des Vorderhirns bei Creni
labrus pavo beobachtete POLIMANTI Storungen des Gleichgewichtes 
und eine hochgradige Storung des Sehvermogens. 

Exstirpationen des Vorderhirns bei Elasmobranchiern, bei Haien, 
hat zuerst STEINER, danach LOEB (r) und BETHE angestellt. Nach den 
Erfahrungen dieser Forscher treten auch bei diesen Fischen nach 
der Abtragung des Vorderhirns keinerlei Storungen, weder der Motili
tat noch des Gleichgewichtes auf. Auch das Sehvermogen bleibt 
bei den Haien, wie STEINER hervorhebt, normal. Auch POLIMANTI 
konnte bei Scyllium canicula und Mustelus laevis keinerlei Ab
weichungen in der Fortbewegung nach Exstirpation des Vorder
hirns feststellen, im Gegensatz zu den Versuchen mit Crenilabrus pavo. 

In neuerer Zeit hat RIZZOLLO (4) diese Versuche an Haien (Geleus 
canis) wiederholt und ist dabei zu ganz ubereinstimmenden Resul
taten mit den vorigen Untersuchern gekommen. RIZZOLLO hat die 
Lobi olfactorii und die beiden Hemispharen durch einen Querschnitt 
yom Zwischenhirn getrennt, wobei eine Beschadigung der Nn. optici 
und des Chiasmas sorgfaltig vermieden wurde. Nach der Operation 
schwammen die Haie vollkommen normal; in der Ruhe behielten 
sie ebenfalls ihre normale Haltung. 
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Die Versuche mit der Exstirpation des Vorderhirns bei Teleostiern 
und Elasmobranchiern haben somit zu ganz iibereinstimmenden Resul
taten gefiihrt. Die Lokomotion, das Gleichgewicht und der Gesichtsinn, 
wie auch das allgemeine Verhalten blieben nach dem Eingriff normal. 
Eine Ausnahme bilden nur die Versuche POLIMANTIS an Crenilabrus. 
Doch beruhen diese abweichenden Resultate wahrscheinlich auf 
zufiilligen Beschiidigungen der anderen Abschnitte des Gehirns, 
was bei der verhaJtnismiiBigen Kleinheit des Gehirns bei diesen 
Fischen sehr leicht moglich ist. 

Wie schon oben erwiihnt, haben einige Forscher versucht, durch 
elektrische oder chemische Reizung des Vorderhirns niihere Auskiinfte 
iiber die Funktion desselben zu erhalten. 

FERRIER hat das Vorderhirn der Fische faradisch gereizt und 
dabei komplizierte Bewegungen des Schwanzes, der Brust- und 
Dorsalflossen erhalten. Gleichzeitig trat in der Regel eine Bewegung 
der Augen nach vorn und innen auf. Lokalisation dieser Bewegungen 
an der Oberfliiche des Vorderhirns konnte FERRIER nicht durch
fiihren. Wie CHAUCHARDS (I) mit Recht behaupten, beruhen die 
eben erwiihnten Erscheinungen in den Versuchen FERRIERS auf 
Stromschleifen, wodurch auch andere Teile des Zentralnervensystems 
mitgereizt wurden. 

Dasselbe ist auch von den Versuchen POLIMANTIs (3) zu sagen, der 
ebenfalls das Vorderhirn faradisch gereizt hat. Er erhielt dabei bei Creni
labrus pavo starke Bewegungen der Kiemendeckel, der gleichseitigen Brust
flosse und eine DunkeWirbung. A.hnliches erhielt er auch bei Scorpaena 
porcus bei diesem Fische trat bei der Reizung der einen Halfte des Vorder
hirns auBerdem noch ein Beugen des Rumpfes nach derselben Seite ein. In 
allen diesen Versuchen erhielt POLIMANTI Drehungen der Augen unabhangig 
davon, ob er das Vorder-, Mittel- oder das Hinterhirn reizte. Diese Tatsache 
scheint mir auch fiir die Schlcifenbildung oder fiir die Unmoglichkeit einer 
strengen Lokalisation der Stromwirkung zu sprechen. 

CHAUCHARDS, welche zur Reizung des Vorderhirns Kondensatoren
entladungen anwandten, erhielten bei Mugil auratus und Trigla 
gurnardus nur ungeordnete Bewegungen in den verschiedenen Teilen 
des Korpers, welche sie auf eine Mitreizung der benachbarten Hirn
teile zuriickfiihrten. Bei den Rochen Trygon vulgaris und M yliobates 
aquila, bei welch en die Reizung des Vorderhirns dank der Breite 
des Schadels vielleichter ausfiihrbar ist, hatte die elektrische Reizung 
dieses Hirnabschnittes keinen Effekt. Daher kommen CHAUCHARDs 
auch zu dem Schlusse, daB die elektrische Reizung des Vorderhirns 
keine Wirkung auf die Korpermuskulatur ausiibt. 

Mit diesen Ergebnissen der Versuche CHAUCHARDS stimmen gut 
die Ergebnisse der Versuche POLIMANTIS iiberein, in welchen er bei 
Torpedo ocellata und Scyllium canicula das Vorderhirn mit K urare 
und Kokainlosungen reizte. Nach Injektionen dieser Gifte in das 
Vorderhirn traten keine Reiz- noch Ausfallerscheinungen auf; die 
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Motilitat blieb normal. Deshalb kommt auch POLIMANTI zu dem 
Schlusse, daD das Vorderhirn bei den Fischen keine Wirkung auf die 
Bewegungen ausubt. 

Wie schon oben erwahnt, steht das Vorderhirn der Fische anato
misch in nachster Beziehung zu den Riechorganen. Experimentell 
ist die Bedeutung des Vorderhirns als Riechorgan bei Fischen von 
STEINER, PARKER (2) und in der letzten Zeit von STRIECK untersucht. 
STEINER durchschnitt bei Scyllium die Tracti olfactorii oder exstir
pierte das ganze Vorderhirn und konnte nach diesen Eingriffen eine 
Aufhebung des spontanen Aufsuchens von Futter feststellen. Er 
schlieDt daraus, daD durch diese Eingriffe das Riechvermogen der 
Fische aufgehoben wird. 

Bei den Fischen ist eine Abgrenzung der Funktionen des Geruchs- und 
Geschmackssinnes nicht leicht durchfiihrbar. Hinzu kommt noch, daB, 
wie NAGEL und SHELDON gezeigt haben, die HautoberfHiche des Kopfes 
ebenfalls durch chemische Stoffe gereizt werden kann. SHELDON konnte 
zeigen, daB stark verdiinnte Losungen von atherischen C>len (z. B. Nelkenol) 
auch nach der Durchtrennung der Tracti olfactorii eine Wirkung haben; 
nach der Durchtrennung der Maxillar- und Mandibularaste des Trigeminus 
wird aber diese Wirkung aufgehoben. Bei der Beurteilung des Riechvermogens 
der Fische muB man natiirlich diesen Faktoren Rechnung tragen. 

PARKER (I) hat deshalb in seinen Versuchen mit Amiurus nebulosus 
und Fundulus keteroclitus bei einer Anzahl der Fische die Nasen
locher dicht genaht und somit ein Eindringen der Riechstoffe in 
die Nasenhohle aufgehoben. Danach brachte er in ein groDes Aquarium 
worin sich normale Fische, wie auch solche mit durchtrennten Tracti 
olfactorii oder dicht genahten Nasenoffnungen befanden, zwei Pack
chen, von denen das cine zerriebene Wurmer enthielt. Normale 
Fische wurden durch das Packchen mit Wurmern sofort angezogen, 
wahrend die operierten Tiere dieses vom leeren Packchen nicht 
unterscheiden konnten. Wurden die beiden Nasenoffnungen wieder 
gebffnet, dann verhielten sich diese Fische wie normale. 

Viel beweisender sind die Versuche STRIECKs. Durch Dressur
versuche auf chemisch wirksame Stoffe an geblendeten Elritzen 
konnte STRIECK feststellen, daD nach der Exstirpation des gesamten 
Vorderhirns diese Fische auf Schmackstoffe, wie Traubenzucker, 
Essigsaure, Chinin, Kochsalz dressiert werden kbnnen. Dagegen 
gelang die Dressur auf Riechstoffe: Cumarin, Moschus und Skatol 
nach der Exstirpation des Vorderhirns nicht mehr. Durch diese 
Versuche ist bewiesen, daD der Gerucksinn und der Gesckmacksinn 
bei den Fiscken sick trennen lassen, was fruher allgemein bestritten 
wurde. 

Wie die Versuche FROLOFFS (I, 2), welche von BULL bestatigt 
wurden, gezeigt haben, konnen bei den Knochenfischen bedingte 
Reflexe auf optiscke und akustische Reize gebildet werden. FROLOFF 
konnte auch eine Differenzierung der verschiedenen Reize, wie auch 
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eine Hemmung der gebildeten bedingten Reflexe bei seinen Fischen 
feststelIen. Da das Vorderhirn der Fische auf Grund seines anatomi
schen Baues wohl kaum bei der Licht- und Schallperzeption eine 
Rolle spielt, kommt FROLOFF auf Grund seiner Versuche zu dem 
Schlusse, daD bei den Fischen die Bildung der bedingten Reflexe 
nicht im Vorderhirn, sondern in den hinter demselben gelegenen 
Abschnitten des Zentralnervensystems zu lokalisieren ist. 

DaD fur das Zustandekommen der bedingten Reaktionen (Asso
ziationen) auf optische Reize das Vorderhirn der Fische keine Bedeu
tung hat, lehren uns die Versuche NOLTES. Dieser Forscher hat bei 
Stichlingen und Elritzen das ganze Vorderhirn oder Teile desselben 
exstirpiert und die Wirkung dieser Operationen auf die Farben- und 
Formdressur untersucht. 

Nach der Exstirpation des fur eine Zentralfunktion im Vorderhirn 
in erster Linie in Betracht kommenden Primordium pallii wie auch 
des ganzen Vorderhirns konnte NOLTE Stichlinge sowohl auf gefarbtes 
Papier als auch SpektralIicht von verschiedener Wellenlange dres
sieren. Bei Elritzen verschwanden nach soIchen Operationen am 
Vorderhirn die zuvor gebildeten Assoziationen auf Farben- und 
Formreize nicht. Diese Versuche NOLTES sind von groDer Bedeutung; 
denn sie zeigen, daD bei den Knochenfischen die Bildung von Asso
ziationen auch auBerhalb des Vorderhirns zustande kommen kann. 

Zu ahnlicher Auffassung kommt auch SCHARRER, weIcher nach 
Exstirpationen des Vorderhirns, die mikroskopisch kontrolIiert 
wurden, Elritzen auf Lichtreize dressieren konnte. 

AIle bis jetzt genannten Forscher kamen in ihren Versuchen zu 
der Auffassung, daB das Vorderhirn der Fische nur fur die Riech
funktion von Bedeutung ist. In der neueren Zeit sind aber einige 
Versuche veroffentlicht, weIche darauf hindeuten, daB dem Vorder
hirn der Fische, ahnlich wie bei den hoheren Wirbeltieren, die Rolle 
eines iibergeordneten Zentrums zukommt. So konnte schon KUMAKURA 
bei 30 Goldfischen, bei welchen er das Vorderhirn entfernt hatte, 
zwar keine Storungen in den Schwimmbewegungen feststelIen, und 
auch das Aufsuchen des Futters geschah aktiv, aber die operierten 
Fische verloren die Fahigkeit, in Scharen zu schwimmen, wie es 
normale Tiere tun. Diese Fahigkeit ist nach KUMAKURA an das 
Vorderhirn gebunden. 

Kurz nach den eben zitierten Untersuchungen NOLTES ist eine 
sehr interessante Arbeit von JANZEN erschienen, weIche dem Vorder
hirn der Fische im Gegensatz zu allen bis jetzt besprochenen Unter
suchungen einen ubergeordneten regulierenden EinfluB zuerkennt. 

JANZEN findet in guter Ubereinstimmung mit allen fruheren 
Untersuchern, daB nach einseitiger oder totaler Vorderhirnexstirpa
tion bei den Fischen keine Storungen in der Korperhaltung und 
den Fortbewegungen auftreten. Auch nach der Amputation einer 
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oder beider Brust- und Bauchflossen, wie auch in den Fallen, wo alle 
Flossen amputiert sind, bleibt beim vorderhirnlosen Goldfisch, wie 
beim normalen Fische, die Korperhaltung in der RuhestelIung volI
kommen normal, nur bei der Fortbewegung tritt eine schlangeInde 
Bewegung ein. Die aktive Nahrungsaufnahme bleibt ungestOrt. 
Die vorderhirnlosen Fische konnen auch auf Farben dressiert werden, 
wie dies schon NOLTE gezeigt hat. 

Die vorderhirnlosen Goldfische JANZENS fuhrten auch spontane 
Bewegungen aus, aber bei naherer Prufung konnten gewisse Ab
weichungen von normalen Fischen festgestelIt werden. JANZEN 
unterscheidet im Verhalten der Tiere die Initiative und die Spontane
itat im engeren Sinne. Unter Initiative versteht JANZEN die Fahigkeit 
des Tieres, auf einen bestimmten, von auBen kommenden EinfluB 
durch aktive Korperbewegungen auf besondere und nicht vorwiegend 
reflektorische Weise zu reagieren. Die Spontaneitat im engeren 
Sinne ist dagegen nach JANZEN die Fahigkeit, ohne Beziehung zu 
einem bestimmten AuBenfaktor und ohne Auslosung von auBen 
her eine aktive Korperbewegung auszufuhren, zu verandern und 
zu sistieren. 

Die Spontaneitat in dem eben erwahnten Sinne bleibt nack der 
Exstirpation des Vorderkirns erhalten oder wird nur wenig beein
trachtigt; die Initiative geht dagegen fast vollig verloren. 

An den spontanen Bewegungen der Kiemendeckel und den spon
tanen Horizontal- und Vertikalbewegungen der Augen laBt sich ein 
bestimmter EinfluB des Vorderhirns erkennen; nach der Exstirpation 
dieses Abschnittes ist die Variabilitat dieser Bewegungen, welche 
beim intakten Tiere ins Auge falIt, viel geringer. 

Bei der Versuchsanordnung mit einem schwarz-weiB gestreiften 
Pappzylinder, welcher urn das ruhende Glas mit den Fischen rotiert 
wurde, reagieren die vorderhirnlosen ebenso wie normale Fische 
mit Drehnystagmus. Intakte Fische zeigen die Fahigkeit, den 
Nystagmusreiz durch Fluchtbewegung zu unterbrechen, was von 
JANZEN auf ihre Initiative zuruckgefuhrt wird. Nach der Exstirpa
tion des Vorderhirns geht diese Initiative verloren und die Fische 
zeigen eine starkere Gebundenheit an den nystagmischen Reiz. 
Einen weiteren Beweis fur den Verlust der Initiative nach der Ab
tragung des Vorderhirns liefern die Versuche mit dem Gitter. Ein 
enges Gitter regt einen normalen Fisch an, immer von neuem durch 
dasselbe hindurchzuschwimmen. Diese Form der Initiative geht 
nach Vorderhirnexstirpationen verloren, und durch ein enges Gitter 
schwimmt ein vorderhirnloser Fisch uberhaupt nicht mehr. 

Interessant sind weiter die Versuche JANZENS mit einem Drei
kammeraquarium, wobei der Fisch von einer Startkammer in eine 
hell ere oder dunklere Kammer schwimmen konnte. Bei diesen Ver
such en lassen sich bei normalen Fischen drei verschiedene FaIle 
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unterscheiden. Die Fische konnen fast ohne Ausnahme in die hellere 
Seitenkammer schwimmen: Helltiere, oder sie schwimmen vornehm
lich in die dunklere Kammer: Dunkeltiere. Es gibt aber auch solche, 
welche keine Bevorzugung der helleren oder dunkleren zeigten: 
indifferente Tiere. JANZEN nimmt an, daB an dem Zustandekommen 
dieser verschiedenen Reaktionsformen hauptsachlich zwei intra
zentrale Komponenten beteiligt sind: I. die intrazentrale Disponiert
heit, d. h. das Eingestelltsein auf einen bestimmten Helligkeitsgrad, 
und 2. eine Beharrungstendenz. Nach der Vorderhirnexstirpation 
verlieren die Hell- und Dunkeltiere ihre ZugehOrigkeit zu den ent
sprechenden Typen. Bei ihnen, sowie bei den zuvor indifferenten 
Fischen bleibt nur Beharrungstendenz iibrig. 

Von noch groBerer Bedeutung ist die von JANZEN gemachte 
Beobachtung, daB bei intakten Fischen durch alles Ungewohnte 
oder Neuartige anfanglich gewisse Hemmungen verursacht werden, 
welche bei den vorderhirnlosen fehlen. Uberhaupt soil sich der 
vorderhirnlose Fisch gegeniiber den Reizen gleichformiger verhalten 
als der intakte. Diese beiden Beobachtungen deuten auf eine iiber
geordnete Rolle des Vorderhirns gegeniiber den anderen Teilen des 
Fischgehirns hin. 

VIII. Schlu13betrachtungen. 
Zum Schlusse mochte ich hier noch einige sehr allgemein gehaltene 

Bemerkungen iiber die Resultate der experimentellen Erforschung des 
Zentralnervensystems der Fische machen. Wie aus dem Vorstehenden 
zu ersehen ist, beziehen sich die meisten Untersuchungen, welche am 
Zentralnervensystem der Fische ausgeftihrt sind, auf das Rticken
mark. Ziemlich genau sind wir gegenwartig tiber die segmentelle 
Innervation der Haut bei den Elasmobranchiern und den Plattfischen 
unterrichtet. Auch tiber die segmentelle Innervation der Chromato
phoren liegen einige ausgezeichnete Arbeiten vor. Weniger ist die 
segmentelle Innervation der Muskeln bei den Fischen untersucht; 
dabei ist aber die Frage, ob die Korpermyomere der Fische von einer 
oder mehreren ventral en Wurzeln innerviert werden, auf Grund der 
experimentellen Untersuchungen zugunsten der letzteren Auffassung 
gelost. 

Durch Isolierung eines Riickenmarksabschnittes mit einem dor
salen und ventralen Wurzelpaare konnten bei Haien monosegmentelle 
Rejlexe erhalten werden. Wie meine Versuche zeigten, kann eine 
strenge Abgrenzung des Riickenmarks in Segmente selbst bei den Haien, 
welche zu den niederen Wirbeltieren gerechnet werden, nicht durch
gejiihrt werden. Von monosegmentaren Vorgangen kann man bei 
diesen Tieren nur insofern sprechen, als sie durch ein ventrales und 
ein dorsales Wurzelpaar vermittelt werden. 



400 J. TEN CATE: 

Plurisegmentelle Reflexe sind ebenfalls an Fischen untersucht, 
meistenteils aber gelegentlich anderer Untersuchungen. Eine syste
matische Untersuchung derselben fehlt noch bis jetzt; auch von 
Gesetzen, nach denen die Reflexvorgange bei den Fischen verlaufen, 
ist wenig bekannt. Es kann nur als festgestellt gel ten, daB bei den 
Fischen, wie bei allen anderen untersuchten Tieren die Erregung dem 
v. UEXKuLLschen Gesetze folgend, nach den gedehnten Muskeln 
geleitet wird. VerhaltnismaBig besser ist das Ruckenmark der Fischc 
als Fortbewegungsorgan untersucht. Dabei konnte nicht nur eine grofJe 
Selbstiindigkeit dieses Organs festgestellt werden, sondern es konnten 
auch die feineren Mechanismen der Fortleitung der Erregung von 
Segment zu Segment ermittelt werden. 

Es sind auch einige besondere Formen von Erregung und Hemmung 
im Ruckenmark einiger Fischarten beschrieben, welche auf das 
Vorhandensein bestimmter Anpassungsmechanismen im Fischrucken
mark hinweisen. Uber dieselben wird aber mehr als uber eine be
sondere Eigentumlichkeit des Zentralnervensystems der Fische be
richtet; irgendwelche Anweisungen uber ihr Zustandekommen fehlt 
aber bis jetzt ganzlich. 

Die wichtigen Funktionen des Ruckenmarks als Leitungsorgan 
sind physiologisch bei den Fischen noch fast gar nicht untersucht. 
Die schbnen Untersuchungen v. FRISCHS uber den Verlauf der pigmento
motorischen F asern im Ruckenmark der Elritzen stehen isoliert da. 

Das verliingerte Mark der Fische ist verhaltnismaBig viel von 
Physiologen untersucht worden. Dabei wurde ganz besonders das im 
verlangerten Mark gelegene Atmungszentrum, wie auch die Bedeutung 
dieses Hirnabschnittes fur die Erhaltung des Gleichgewichtes untersucht. 

Nach einseitigen Verletzungen der Medulla oblongata wurden 
eigentiimliche Veranderungen in der Haltung und der Fortbewegung 
beobachtet, welche von den verschiedenen Forschern auf Storungen 
der Zentralapparate des N. octavus zuruckgefuhrt wurde. Das von 
STEINER vermeintlich aufgefundene Bewegungszentrum in der Medulla 
oblongata konnte von den anderen Untersuchern nicht bestatigt 
werden. BETHE konnte dagegen im verlangerten Mark einen eigen
artigen Hemmungsmechanismus bei Haien feststellen. 

Das in der Medulla oblongata gelegene Atmungszentrum konnte 
von HYDE bei Rochen in Unterabschnitte zerlegt werden, welche 
eine groBe Selbstandigkeit zeigten. Auch die Bedingungen, unter 
welchen das medulliire Atmungszentrum tiitig ist, konnten bei den 
Fischen naher bestimmt werden. SchlieBlich wurden auch ganz 
unzweideutige Beweise fur die Automatie des Atmungszentrums bei 
den Fischen von ADRIAN und BUYTENDI]K erbracht. 

Ferner konnte im verlangerten Mark ein Aufhellungszentrum von 
v. FRISCH festgestellt werden, welches eine Ballung der Chromato
phoren verursacht. 
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Die Frage uber die Funktion des Kleinhirns bei den Fischen wurde 
von vielen Forschern behandelt, ohue jedoch zu endgultigen Resul
taten zu fuhren. Gegenwartig kann man nur fur bewiesen halten, 
daB Liisionen der Kleinhirnstiele und der Aurikeln bei den Elasmo
branchiern zu deutlichen Veranderungen des Tonus in ganz bestimmten 
Muskelgebieten fuhren. Diese Abweichungen, die meistenteils in 
Hypertonien bestehen, weisen darauf hin, daB diesen Kleinhirn
abschnitten eine tonische Wirkung im Sinne LUCIANIS zukommt. 

Nach Exstirpationen des Corpus cerebelli, das bei den Elasmo
branchiern und einigen Teleostiern einc bedeutende GroBe erreichcn 
kann, konntcn von den meisten Untersuchern keinerlei Abweichungen 
weder in der Haltung, noch Bewegung festgestellt werden. Nur einige 
Untersucher konnten kleine, wenig charakteristische Veranderungen 
in der Fortbewegung der operierten Fische feststellen. 

Man hat aus diesen Grunden versucht, cine Antwort uber die 
Funktion des Kleinhirns bei den Fischcn auf vergleichend-anato
mischem Wege zu finden. Es konnte namlich in vielen Fallen ein 
mehr oder weniger deutlicher Parallelismus zwischen der Ausbildung 
des Kleinhirns und der lokomotorischen T iitigkeit der Fische konsta
tiert werden. 

Es scheint somit, daB dem weit groBeren Teil des Kleinhirns der 
Fische keine eigene selbstandige Funktion zukommt; das Kleinhirn 
beteiligt sich wahrscheinlich an den Verrichtungen der niederen moto
rischen Mechanismen, indem es fur das genaue optimale Tonus
verhaltnis aller Muskeln sowohl in Ruhe als in Bewegung Sorge 
tragt (VAN RIJNBERK). 

1m Gegensatz zum Kleinhirn ist die Funktion des Mittelhirns 
bei den Fischen noch wenig untersucht. In allen Versuchen am 
Mittelhirn kann man einen deutlichen Unterschied in den Resultaten 
feststellen in einer direkten Abhangigkeit davon, ob die Exstirpationen 
oder Reizungen am Tectum opticum odcr an der Basis des Mittelhirns 
ausgefiihrt wurden. 

Exstirpationen des Tectum opticum oder von dessen Teilen haben, 
wie aus den alteren Untersuchungen zu ersehen ist, nur Storungen des 
Gesichtssinnes zur Folge. In der ncucren Zeit konnte durch Reizungen 
der einzelnen Abschnitte des Tectums eine funktionelle Korrelation 
zwischen den verschiedenen Teilen der Oberflache des Tectums und 
den verschiedenen Muskelgruppen des Korpers festgestellt werden. 
1m Tectum findet somit eine Ubermittlung der optischen Reizc 
auf motorische Mechanismen statt. 

Nach Verletzungen der Basis des Mittelhirns wurden von den ver
schiedenen Forschern Zwangsstellungen und Zwangsbewegungen beob
achtet. Die Basis des Mittelhirns steht in enger Beziehung zu dem 
Muskeltonus; bei ihrer Verletzung werden die Funktionen der zentralen 
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M echanismen des Octavussystems geschadigt; dadurch sind auch die 
Zwangserscheinungen zu erklaren. 

Die Funktionen des Zwischenhirns sind bei den Fischen noch sehr 
wenig untersucht. Nur in bezug auf die Wirkung dieses Hirnabschnittes 
auf die Chromatophoren sind einige interessante Untersuchungen er
schienen. Unter dies en sind diejenigen von v. FRISCH und SCHARRER 
zu nennen, weIche in dies em Hirnteil eine direkte Empfindlichkeit fur 
das Licht feststellen konnten. Die Funktion dieses auBerst wichtigen 
Hirnabschnittes ist aber auch in bezug auf die Chromatophoreninner
vation zur Zeit noch lange nicht aufgeklart. 

Was das Vorderhirn anbetrifft, so wurde dasselbe bei den Fischen 
bis vor kurzem als ein in nachster Beziehung zum Riechorgan stehen
der Hirnabschnitt angesehen, dessen Entfernung nur Storungen 
des Riechvermogens verursachte. Nach der Exstirpation dieses 
Hirnabschnittes wurden auch gewohnlich keinerlei Abweichungen im 
Verhalten der Fische beobachtet. Erst in der jungsten Zeit haben 
die Versuche jANzENs bestimmte Anweisungen geliefert, daB bei den 
Fischen, ahnlich wie bei den hOheren Wirbeltieren, dem Vorderhirn 
gegenuber den anderen H irnabschnitten eine ubergeordnete Rolle zukommt. 

Aus dieser kurzen Zusammenfassung der wichtigsten Ergebnisse 
der Versuche uber die Funktionen des Zentralnervensystems der 
Fische geht ganz unzweideutig hervor, wie wenig dieses Gebiet der 
vergleichenden Physiologie noch untersucht ist. Zahlreiche Probleme, 
die bis jetzt nur noch gestreift wurden, harren noch weiterer Unter
suchungen. 

Dabei kann aber nicht genug darauf hingewiesen werden, wie 
wichtig es ist, bei allen Untersuchungen am Zentralnervensystem 
stets eine genaue anatomische Kontrolle der Lasionen vorzunehmen. 
Nur auf diese Weise wird es moglich sein, eine genaue Lokalisation 
bestimmter Funktionen in den einzelnen Abschnitten des Zentral
nervensystems durchzufuhren, was doch das Endziel jeder physio
logischen Forschung sein muB. 
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Sachverzeichnis. 
Die kursiv gesetzten Zahlen beziehen sich auf die Seitenzahlen 

von A bbildungen. 

Aal s. a. Anguilla vul
garis 20, 21, 24, 29, 
34f., 43, 46, 60, 62, 
65, 68, 69, 73, 83, 85, 
86,90,91,97,98,101, 
107, 108, 109, III, 

118, 122, 311, 343, 
344, 346, 348, 353· 

- Herz und Atemfre-
quenz (Tab.) 64. 

Aalherz 8, 9, 52, 54. 
Abramis brama 41. 
Abolin 263. 
Acantharia 168. 
Acanthias 340. 
- vulgaris 19, 31, 34, 35, 

38, 75· 
- - Herz 7, 12. 
Acanthochiasma rubes

cens 169. 
Acanthometra 198. 
Adrenalin 122, 262, 263, 

264, 265, 288, 293, 
390, 392. 

Agglutination 137. 
Agonus cataphractus 19, 

32 , 36, 48. 
- - Herz 8. 
Aktinien 219. 
Akzeleration des Herz-

schlages 109. 
akzessorisch 8. 
akzessorisches Herz 115. 
Alles-oder -N ichtsgesetz 

44, 47· 
Alpenmolch 306. 
Alternans 47, 81. 
Alytes 268, 293, 294. 
Ambystoma 254, 257£·, 

261, 264f. 
-- jeffersonianum 254, 

313, 318. 
- maculosum 248, 311, 

314, 319, 32If. 
- mavortium 269, 272. 

Ambystoma mexicanum 
247, 273, 318. 

- - Dotterstadium 
247· 

- - Fortpflanzung 
276, 277. 

- - Larvenstadium 
248f. 

- - Metamorphose 
276, 277. 

- - in ThyroxinlOsung 
282, 283. 

- op. 313f., 32If. 
- punctatum 248. 
- tigrinum 246, 

259, 269, 272, 
311, 312, 313, 
32 3. 

250 , 

30 7, 
322 , 

- - Dotterstadium 
247· 

- - Larvenstadium 
248f. 

-- - Schilddriise 315, 
316, 31 7. 

- - Schilddrusenepi
thel 312. 

Ambystomalarve 251, 
252, 298 £. 

Ambystomiden 246. 
Ameinurus nebulosus 

370 . 
Amia calva 6. 
- Herz 15. 
Aminosaure 289, 290. 
Amiurus nebulosus 396. 
Ammocoetes 346, 379. 
Ammodytis 379. 
Ammonchlorid 27. 
Ammonsulfat 290. 
Amniomfliissigkeit 25. 
Amobe 134. 
Amphibien 2, 3, 19, 29, 

42, 53, 65, 70, 108, 
226, 227, 246, 252, 
257, 262, 263, 285, 

286,290, 300£., 307£', 
390. 

Amphibienherz 10. 
Amphidinium crassum 

146. 
Amphioxus 87. 
Amphiuma 253, 288. 
Anabanin 202. 
Anastomose 1I9. 
ANDERSSON -Vakuolen 

31~ 315, 317, 319. 
Anguilla 16. 
- vulgaris 19, 31, 35, 

48, 90, 91, 92, 112, 
II8. 

- - Herz 10, 11. 
- - Herzreizung 70, 

71, 72, 73, 74, 75. 
- - Herztatigkeit 52, 

66,91,95,98,99,101. 
Anodonta 310. 
Anthropomorphae 240. 
Antithyreoidin 293. 
Antithyreokrin 293. 
Antuitrin 301. 
Anuraea aculeata 158, 

159· 
- cochlearis 156, 158. 
Anuren 246, 251, 255, 

268 i 287, 318, 322. 
32 3. 

Aorta ventralis 4, II3. 
II6. 

Aortenwurzel 5. 
Aplexa 164. 
Appendikularien 154. 
Arbacia 134. 
Arcella 163. 
Argonauta argo 134. 
ARMoURsche Hautlap-

pentabletten 300,301-
ARMouRscher Hinter

lappenextrakt 307, 
30 9. 

Arrhythmie 63. 



Arteria epibranchialis 
II3, II6. 

- poplitea 114. 
- pulmonales 6. 
Arteriae branchiales 4. 
- carotides 5. 
- epibranchiales 4, 5 f. 
Arterio-ven6ses Wun-

dernetz 186, 187. 
Arthropoden 165, 262. 
Ascidien 280. 
Assimilationsgase 201. 
Asterias 134. 
Asterionella 175. 
Atheles 238. 
Atlanticella 168. 
Atmospharendruck 18. 
A trioven trikulargrenze 

51, 68. 
Atrioventrikularklappen 

12. 
A trioventrikulartrich ter 

32, 33, 39, 40, 61, 70, 
96 . 

Atriplex 233. 
Atrophie 305. 
Atropin 88, 109. 
A tropinisierung des 

Herzens 90, 106. 
Aurelia aurita 135. 
Auriculi cerebelli 372 f. 
Automatie des Atmungs-

zentrums 400. 
Automatiezentren 30, 

31, 33· 
Automatiezentrum 32, 

70, 100. 
Autotroph 176. 
Axolotl 244f. 
Azetat 299. 
Azetylcholin 294. 
Azini 253. 
Azin6se Hautdrusen 253. 
Azokarmin 312. 

Bachforelle 182. 
- Keimlinge 59. 
Bakterien 203. 
Balistes 190. 
Barbus 22. 
- fluviatilis 19, 32, 83, 

109, II2. 
Barsch 180, 181, 183, 

Sachverzeichnis. 

184, 185, 187, 188, 
190, 370, 373· 

Basedowexophthalmos 
300. 

Basedowhistologie 3IO. 
Basedowschilddruse 3 I 4· 
Batrachus 30. 
Batrachustau 109. 
Betta splendens 208,222. 
Biliverdin 257. 
Bitterling 263. 
Blaualge 176, 201, 203. 
Blaufelcheneier 136. 
Blutbewegung 120. 
Blutdruck bei verschie-

denen Fischen II2. 
BI u tdrucksch wankungen 

II5· 
Blutk6rperchen im 

Schwangerenblut 137. 
DU BOIS-REYMONDSches 

Induktorium 96. 
Bosmina I6r. 
- coregoni 151, 156, 

157· 
Botryococcus Braunii 

200. 
Brachionus bakeri 134, 

160. 
- - Var. rhenanus 159. 
Brachionus pala 204. 
Brachyuren-Zoea 151. 
Breitkopf 17. 
Brom 29I. 
Bryocoen 204. 
Buccopharyngeala tm ung 

25 1, 255· 
Buccopharyngeal-Was-

seratmung 254. 
Bufo 281, 292. 
- americana 292, 293. 
- halophilus 286, 320. 
- vulgaris 264. 
Bujo arenarium 260. 
Bulbus arteriosus 4, 8 f., 

9, 15£',33, II3, II4· 
Bythotrephes longima

nus 150. 

Calamus finmaschicus 
138, 139· 

Calcium 26. 
Callionymus lyra 19, 32. 
Calycophoren 165, 176. 

Carassius vulgaris 349. 
Carcharias II 2, II 3. 
Carcharidae 379. 
Catarrhina 240. 
Cebus 239, 240. 
Ceratien 154. 
Ceratium 153, 158, 160, 

162. 
- gallicum 153. 
- hirudinella 155, 156. 
- palmatum 148. 
- tenue 148. 
Cerebellum 378. 
Cercocebus 238. 
Cercopithecus 238. 
Cetorhinidae 379. 
Cetorhinus 200. 
- maximus 176. 
Chaetopterus 134. 
Chamaelion 391. 
Chara ceratophyla 172. 
Chelydra 225. 
Chimaera monstrosa 16. 
Chinin 294, 396. 
Chitin 194, 204. 
Chloroform 109, 37I. 
Choanen 25I. 
Cholesterin 293, 294. 
Chordaten 30, 93, 94· 
Chroma tinzerfall 3 10. 
Chromatophoren II8, 

340, 341, 358, 360, 
361 , 365, 389, 390, 
391, 392, 393, 399, 
400, 402 . 

Chronaxie 67, 68, 107, 
355, 356, 361 , 383. 

- des Vagus 97. 
Chronaxiewert 97. 
Chrysogaster 238. 
Ciona 280, 292. 
Circulus cephalicus 5. 
Cladoceren I55f., 161, 

162, 205. 
Cladocerency klomor-

phosen 199. 
Clemmys caspica 92. 
Cobitidae 177. 
Cobitis 347. 
Coccolithophoriden 145, 

146 . 
Coelenteraten 152, 165, 

219· 
Collozoum 167. 
Colpoda 134, 135. 
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Columella 246, 257. 
Commissura 390. 
- infima Halleri 367. 
Conger 22, 353. 
- vulgaris 19, 31, 35, 

182. 
Conus arteriosus 4, 8, 13, 

15, 33, 39, 40, 42, 47, 
69, 70, 76, 85, 114· 

Copelaten 154. 
Copepoden 138, 147. 
Coregonus acronius 182, 

184. 
Corethra 135, 165, 166, 

193, 194, 195, 202. 
Coronararterie 29, 109· 
CoronargefaB 25. 
Coronoid 256. 
Corpora bigemina 381, 

384. 
Corystes 152. 
Cottus scorpius 19, 32, 

36, 86. 
- - Tatigkeit des Her

zens 106. 
Crenilabrus 360. 
- pavo 365, 366, 394, 

395· 
Cristatella 205. 
Cryptobranchus 253, 

264. 
Ctenolabrus rupestris 19, 

32, 36. 
Ctenophoren 165, 176. 
Cumarin 396. 
Cumingia 134. 
Cutismelanophoren 262. 
Cyanophyceen 175, 199, 

200, 201, 202. 

Cyclops strenuus 146. 
Cyclostomen 87, 336, 

346, 372, 378, 379· 
Cyklomorphosen 151, 

155, 162. 
- verschiedene Bei

spiele 156. 
Cyprinidae 16, 179, 182, 

183, 184, 185, 187, 
191, 192. 

Cyprinus carpio 19, 32, 
182, 387. 

- orius, WENCKEN
BAcHsche Perioden 
50. 

Cysten 134. 

Sachverzeichnis. 

Daphnia 138, 139, 141, 
160, 162, 248. 

- cucullata 151, 156, 
157, 158, 160, 161, 
162. 

- longiremis 157. 
- longispina 146, 157, 

158, 160. 
- magna 141, 160, 161, 

162, 205. 
- pulex. 135, 157, 159, 

205. 
Daphnidae 205. 
Darmtraktus 6. 
Derivatorische Kanale 

II9· 
Dermatom 336, 337, 338, 

339, 341. 
Dermatome bei Sauge-

tieren 339. 
Desmidiacee 175, 198. 
Desquamation 257. 
Detritus 379. 
Diacria 197. 
Diaphanosoma 165. 
Diaptomus 139. 
Diastole 29, 42f., 84. 
diastolischer Druck II6. 
Diatomeen 134, 146, 155, 

165, 176, 199· 
Diatomeenkolonien 175. 
Dibromtyrosin 291. 
Diemyctilus 288, 303. 
- torosus 286. 
Difflugia 164. 
- hydrostatica 164. 
Dijodtryptophan 290. 
Di j od tryptophan lui-

stalle 290. 
Dijodtyrosin 290, 294. 
Dipnoer 3, 4, 6. 
Diodon hystrix 88. 
Discoglossus pictus 301. 
Diurese 260. 
Dopareaktion 248. 
Dorsalganglien 87. 
Dorsch 169f., 189. 
Drehnystagmus 398. 
Ductus Cuvieri 6f., 33, 

40, 66, 87, 88, 89, 98, 
106. 

- pneumaticus In, 187, 
192 . 

DyspnoischerZ ustand 22. 
Dytiscus 43. 

Echinodermenlarven I 52. 
Edestin 290. 
Eidechse 223. 
Elasmobrachiaten 347. 
Elasmobranchier 25, 87, 

336, 337, 379, 381 , 
384, 393, 394, 399, 
40 1. 

Elektrolyte 259. 
Elektrostannius I 67. 
Elektrostannius II 68. 
Elityran 290. 
Elritze 187, 190f., 263, 

264, 359, 365, 366, 
389 f., 396, 397, 400. 

Emminentia vastralis 
cerebelli 372. 

Enchytraen 221. 
Endokardiale Klappe 

16. 
Endostyl 292. 
Engraulis 170. 
Entenschilddriise 314. 
Enteromorpha flexuosa 

201. 
Enteromorpha intesti-

nalis 201. 
Enzymgranular 187. 
Enzymtrager 203. 
Eosin 312. 
Eosinophyle Leukozyten 

30 1. 
Ephippien 205. 
Epiphyse 263, 292, 302, 

388, 390 . 

Ergotamin 391. 
Erythrophoren 263. 
Erythrozyten 120, 261, 

270 . 

Esox 185. 
- lucius 19, 32, 48, II2, 

182. 
- - Herz 36, 37. 
- - elektrische Rei-

zung des Herzens 76, 
79. 

Essigsaure 396. 
Euchlanis triquetra 135, 

159, 160. 
Eurycea 247£.,251, 253f., 

273· 
- bislineata 322. 
EVANsscher Extrakt 299. 
Evertebraten 87. 
Exocoetus volitans 16, 17. 
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============================================= 
Exophthalmos 274, 289. 
Exstirpation der Hypo-

physe 318. 
-- des Kleinhirns 372. 
- der Schilddruse 301. 
- - - bei Kaulquap-

pen 302f. 
- - bei Urodelen
larven 303 f. 
- - beiVollmo1chen 
306f. 

Extrakapsulares Plasma 
167. 

Extrasystole 69, 71 f., 76, 
n 78f. 

Fasciculus longitudinalis 
posterior 267. 

Fermentdrusenzelle 187. 
Feuersalamander 252, 

258, 261, 262, 267, 
270, 303, 304. 

Filinia longiseta, Dauerei 
204. 

Fischeier 169f., 176. 
Fischembryonenherz 41. 
Fischherz, Abhangigkeit 

der Tatigkeit voh der 
Temperatur 58. 

- Arbeitsbedingungen7· 
- Ausbreitung der Er-

regung 58. 
- Automatiezentren 32. 
- Bahnen der Erregung 

54, 55. 
- Blutdruckkurven 

116. 
- Blutdruckschwan

kungen 117. 
- Eigenschaften des 

Herzmuskels 30f. 
- Elektrokardiogramm 

2 3. 
- Erregungsleitung 47. 
- Extrasystole, sche-

matische Darstellung 
73. 

- Herztone 85. 
- Klappenapparat 10. 
- Kreislaufsystem 110. 
- Latenz 68, 69. 
- normale Tatigkeit der 

einzelnen A bteilungen 
42f. 

Fischherz, nervose Ver
sorgung 94. 

- Physiologie 7. 
- physiologische Reiz-

periode 31. 
- Rhythmus 57. 
- rucklaufige Er-

regungsleitung 54. 
- Schema 3. 
- schematische Dar-

stellung des Ablaufs 
der Herztatigkeit 73. 

- Schlagfrequenz 18, 
(Tab.) 19, 20, 22, 24, 
60. 

- - bei verschiedenen 
(Tab). 19. 

- - des ausgeschnitte
nen Herzens bei Zim
mertemperatur (Tab.) 
92. 

- - vor und nach Aus
bohren des Halsmarks 
90 . 

- Schleie 89. 
- Tatigkeit 62. 
- - Begleiterscheinun-

gen 83. 
- Uberleitungszeiten 

zwischen den einzel
nen Herzabteilungen 
(Tab.) 48. 

- Wirkung der auBeren 
Herznerven 86; 
- der kunstlichen 
Reizung auf das spon
tan schlagende 97. 

Fischvagus 71. 
Flagellaten 145. 
Flimmerzellen 248. 
Flossenbewegung 191. 
Folia aethiopica 146. 
Foraminiferen 152, 165, 

167. 
Forelle 29, 42, 43, 54, 56, 

69, 83, 188, 263, 359, 
360, 365. 

Forellenembryonen II, 

21. 
Fragilaria crotonensis 

175. 
Fritillarien 154. 
Frosch 29,33, 47, 87, 95, 

96,114,119,121,208, 
223, 255, 260, 261, 

263, 268, 307, 320, 
32 4. 

Froschhaut 259. 
Froschherz 39, 40, 54, 

57, 61, 69, 70, 77, 86, 
93· 

- Tatigkeit 28. 
Froschmetamorphose 

2 45. 
Frosch-Ringerlosung 24. 
Fuchs 230. 
FUHNERsche Losung 25. 
Fuligo varians 134, 135. 
Fundulus 27, 59, 60, 63, 

67, 87, 262, 263, 264, 
391, 392. 

- heteroclitus 59, 88, 
391. 

- majalis 88. 

Gadus morrhua 16, 17, 
19, 32, 182. 

- - Gehirn 381. 
- - Herz 8. 
- virens 41. 
Galeus canis 19, 31, 33, 

34, 35, 355, 384, 394· 
Gallertcilien 169. 
Gallerthiille (Mantel) 175, 
- 200. 
Gallertmantel 169, 174, 

198, 199· 
Gammarus pulex 135. 
Ganglia habenulae 388. 
Ganoiden II, 336, 347, 

372, 393· 
Garungsgase 203. 
Garungsvorgang 203. 
Gasdruse 181, 185, 186, 

187, 190, 197. 
Gasreaktion 207. 
Gasschweber 176f. 
Gassekretion 183, 184, 

185, 190. 
Gasvakuolen 201 f. 
gehaufte Extrasystolie 

78. 
Gehirnnerven 191. 
Gibbon 238. 
Glaucus 203. 
Gliadin 290. 
Globulin 291. 
Gloiotrichia echinulata 

222. 
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Gloiotrichia nateus 201. 
Glomeruli 261. 
Glukose 371. 
Gobius capito 41, 47, 59, 

67, 358. 
- Iota 371. 
- paganellus 59. 
Goldfisch 193, 224, 349, 

369, 370, 387, 397, 
398. 

Goldorfe 19, 32. 
GOLGI-Apparat 310, 314. 
GOLTYScher Kopfver-

such 371. 
Gonaden 261. 
Gonostomum 134. 
Gorilla 238. 
Granulo 261. 
Granulozyten 261. 
Grasfrosch 174, 200. 
-- s. a. Rana temporaria. 
Gravistatik 381. 
GroBhirn 222. 
Griinalge 176. 
Griinalgenkolonie 175. 
Guaninkristalle 262. 
Gularfalte 248, 254, 258. 

Hai 6, 17, 29, 32 f., 40, 
54, 56, 64, 66, 103, 
116, 336f., 342 f., 347, 
35If., 363, 364, 368 , 
373 f., 379, 382, 383, 
386, 389, 394, 399· 

- s. a. Scyllium 400. 
Halacarus spinifer 136. 
Halicystis Osterhoutii 

172, 173· 
Halistemma tergestina 

197· 
Halluzination 225. 
Hamatopoese 252, 261. 
Harnstoff 25, 26, 252, 

260, 371. 
Hauptlappenhypertro

phie 302, 320. 
Hautdriisen, azinose 253. 
Hecht 29, 41, 42, 45, 109, 

113, 122, 182, 184. 
- s. a. Esox 263, 362. 
Herz, akzessorisches 8. 
Herzfrequenz (Tab.) 90. 
Herzmuskel 5. 
HerzspitzenstoB 2 I, 83 f. 
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Herzvagus-Zentrum 88. 
Herzverhaltnis (Tab.) 16. 
- beim Frosch 17. 
- beim Mensch 17. 
Heterocope 139. 
Heterocysten 203. 
Himmelsgucker 17. 
Hinterstrangkerne 227. 
Hippocampus 22, 353. 
Hohlenmolch 298. 
Holopedium 152. 
Hormone 262, 263, 264, 

26g, 285, 289, 297f., 
308 , 392. 

Hormonversuche 245. 
Huchen 182. 
Hund 224, 227. 
Hyalodaphnia 159. 
Hydrolyse 289. 
Hydrostatische Funk-

tion Ig6. 
Hyla 307. 
Hylabatidae 240. 
Hyoid 298. 
Hyomandibulare 246. 
Hypertonie 401. 
hypertonische Losung 

260. 
Hypertrophie 261. 
- der Hypophyse 309. 
- der Schilddriise 315. 
- des Thymus 323. 
- der Valvula 380. 
Hypophyse 262, 263, 

264,287, 297f., 303 f., 
308, 321 , 388, 390. 

- Funktion und Histo-
logie 320. 

Hypophysektomie 265, 
299· 

H ypophysenexstirpa tion 
245· 

Hypophysenextrakt 261. 
Hypophysenhormon 249. 
Hypothalamus 388, 390. 
Hysterie 227. 

Idus 19, 32, 36. 
Igel 223. 
Igelfisch 88. 
Infundibulum 307. 
Infundin 263, 264, 390. 
Inselzellen 303. 
Insulin 294. 

Irradiation 222. 
Isorhythmie 22. 

J ACOBSoHNsches Organ 
233, 250, 251, 255· 

Janthina 207, 208. 
Jod 249, 289, 291, 300, 

308, 32 1. 
J oddosenkolloidstauung 

318. 
J odgliadin 290 . 
Jodkali 2gl. 
J odofibrin 290. 
Jodothyrin 286, 288. 
J odovoalbumin 290. 
Jodserumalbumin 2g0. 
J odserumglobulin 290 . 
J odtropon 2g0. 
J odtyrosin 290. 
Joniumnitrat 20. 
Julis vulgaris 387. 

Kalisalpeter 202. 
Kalium 26, 27. 
Kalzium 249, 323. 
Kammer des Fisch-

herzens 3. 
Kampffisch s. a. Betta 

splendens 208. 
Kaninchen 283. 
Kapverdische Inseln 153. 
Karbol 109. 
Karpfen 25, 29, 30, 41, 

83, 9~ 362 , 385, 394· 
Katzenfisch 370. 
Katzenhai 26, 83, 108. 
KEITH -FLAcKsche 

Knoten 41. 
Kerbtiere 268. 
Kiemenatrophie 288. 
Kiemenherz 3. 
Kiemenschlagader 113. 
Kinasthetik 224. 
Klappenapparat des 

Fischherzens II, 13. 
Knochenfisch 4, 8, 22, 

25, 88, 90, 109, 110, 
171, 382, 394, 397· 

Knorpelfisch 4, 8, 9, 13, 
26, 33, 103, 104, 105, 
108. 

Knorpelflosser 108. 



KNOWLTONsche Losung 
25, 26, 38. 

Kochsalz 396. 
Kochsalzharnstofflosung 

25· 
Kochsalz16sung 259. 
Kohlensaure 184. 
Kohlenstoffdioxyd 27. 
Kokain 355, 361 , 377, 

395· 
Kolloid 3 17· 
Kolloidfollikel 310. 
Kolloidvakuolen 318. 
Koloradoaxolotl, Schild-

druse 316. 
Konvektionsstromung 

142 
Kortikalsubstanz 174. 
Kreatin 289 
Kreatinin 289 
Krebslarve 149. 
Kreislaufsystem der 

Fische 3. 
KROGHSche J ahreskurve 

3II 
Krote 260, 287, 301, 306. 
Kurare 376f., 395· 
Kymographion 23. 

Labrus berggylta 383. 
- maculatus 180. 
- mixtus 19, 32. 

Sachverzeichnis. 

Leuciscus rutilus, Pulsa
tionen in derSchwanz
flosse (Tab.) 121. 

LEYDIGSche Zellen 248, 
249, 250, 253, 254, 
288, 304, 3IO. 

Lichtperzeption 390. 
Limnaea stagnalis 135. 
Limulus 368. 
Lipophoren 262, 303, 

306. 
Lippfisch 29. 
Lithium 26. 
Lobi olfactorii 394. 
- optici 381, 383. 
Lobus lineae lateralis 

367 f . 
- nervi vagi 367f. 
- opticus 384 f. 
LOcKEsche Salz16sung 

370 . 

Lokomotionsbewegung 
363 f . 

Lophius 379. 
- piscatorius 16,17, 112. 
Lota 165. 
LUCIANIsche Gruppe 38. 
Luftschlucken 182 f. 
Lugol 29I. 
Lungenmo1che 255. 
Lymphopoese 26I. 
Lymphozyten 261. 

Labyrinth 191 Magnesium 26. 
Lachs II2, II3· Magnesiumchlorid 26. 
Laichklumpen 200. Magnesiumlaktat 323. 
Lasvale 293· Magnesiumsalze 249. 
Laubfroschlarven 300, ,Malleus 193. 

303 : Mandrill 238. 
Lebistes reticulatus 350. Mangaben 238. 
Lemna 268. Manteltier 38. 
Lemuroidea 240. Marder 230. 
Lepidosteus osseus, Marmorsalamander 258, 

Klappenapparat 13. 272, 286, 302, 317, 
Leptodactylus ocellatus 32I. 

208. Maulschleimhaut 108. 
Leptodora 151. Medulla oblongata 88, 
Leuciscus 22. 96, 108, 343, 345, 347, 
- dobula II7. 354, 36 r£., 372, 391, 
- rutilus 16, 19, 32, 36, 400. 

83, II8. : Medusen 165. 
- - GefiiBversorgung Meeressaugetiere 197. 

in der Schwanzflosse Meerschweinchen 292. 
119, 120. Megalops atlanticus 16. 

Melaninkornchen 262. 
Melanismus 304. 
Melanophoren 262f., 279, 

303, 304, 366, 391, 
392, 393 

Melanophorenhormon 
264, 265. 

Melde 233. 
Mesenterium II8, II9. 
Mesostoma ehrenbergi 

134· 
Metamorphose des Axo

lotls 244f. 
- - - Atmung 251, 

252, 254· 
- - - Augen 256. 
- - - Brunst 265. 
- - - Einflusse von 

Anlage und Umwelt 
265. 

- -- - Exstirpation 
der Schilddruse 301 f. 

- - - Farbwechsel 
262. 

- - - Flossen 256. 
- - - Haut 250, 253. 
- - - Histologie der 

Schilddruse 3IOf. 
- - - Luftatmung 

269. 
- - - Nahrungsauf

nahme 267. 
- - - Niere 252. 
- - - Osmoregula-

tion 255. 
- - - Skelet 252, 

- - - Thymus 321. 
- -- - Transplantate 

258. 
Variationen 

27I. 
-- - - Wachstum268. 
- - - Zufuhr von 

H ypophyse 299 f. 
Metamorphose, Sauger-

embryonen 257. 
Metanephrose 255. 
Metazoenplankton 147. 
Methylenblau 87, 312. 
Michaelsarsia splendens 

148. 
Mitochondrien 310, 312, 

314· 
Mitose 258, 323. 



----------------------------

Mitraria 150. 
Mochlonyx 193. 
Mola 200. 
- mola 176. 
Molch 247,256,262,269, 

288, 317, 318, 323. 
Molchlarven 302. 
Mollusken 152, 165. 
Mondfisch s. a. Mola 

mola 176. 
Monosegmentelle Re

flexe 399. 
Monosmaten 251. 
Moorkarpfen s. a. Caras-

sius vulgaris 362. 
Mormyriden 380. 
Morphium 355, 361. 
Moschus 396. 
Motella mustela 19, 32. 
- - elektrische Rei-

zung des Herzens 79. 
- tricirrata 355. 
Mugil auratus 382, 395. 
Mukronen 161. 
MULLERscher Gang 252, 

261, 262. 
Munida 151. 
- bamffica 150. 
Mustelus 375. 
- canis 393. 
- laevis 394. 
- vulgaris 374. 
Myliobates 375, 376, 380, 

382 . 
- aquila 374, 395· 
Myliobatidae 379. 
Myomere 340. 
Myoneme 168, 169. 
Myxodem 321. 
Myxomycet 134, 135· 

Naegleria 134. 
Nannoplankton 162. 
Nasenbar 232. 
Nasolakrimalrinne 250. 
Nationaletta 168. 
Natrium 26. 
Nauplien 147. 
Nebennierenrinde 292. 
Necturus 251, 252, 253, 

261, 265, 274, 288, 
297, 298, 301 , 306, 
313, 314, 317, 321. 

- maculatus 288. 

Sachverzeichnis. 

Nekton 133. 
Nelkenol 396. 
Neoceratodus, Schema 

des Herzens 4. 
Neotenie 246f., 267, 

272f., 278, 298, 318. 
Nereis 174. 
Nervus depressor 109. 
Neurohormone 393. 
Neuromasten 254. 
Neuston 133, 200. 
Nierenkapillarsystem 6. 
Nikotin 355, 361. 
Nitella clavata 172. 
Noctiluca 165, 171, 173, 

176. 
- miliaris 166, 171. 
- scintillans 171. 
Nostoc verrucosum 201. 
Notidanidae 379. 
Nuclei funiculi 367. 
Nucleus lateralis cere-

belli 377. 
- - tuberis 263. 
- magnocellaris prae-

opticus 263. 

Oszillographen 369, 370. 
Oxydasereaktion 248. 

Palmitinsaure 293. 
Paludicula fuscomacu-

lata 208. 
Pankreas 303. 
Pantodon buchholzi204. 
Parabiose 262. 
Paramaecium 134. 
Parapinealorgan 388. 
Pars anterior 309. 
- intermedia 307. 
- nervosa 304. 
- posterior 309. 
Pavian 235, 238. 
Pedunculi cere belli 376. 
Pelamys 378. 
Pepton 249. 
Perca flavescens 182. 
- fluviatilis 19, 32, 166, 

184, 185, 186, 391. 
- s. a. Barsch. 
Peridineen 146, 147, 153· 
Perikard 9. 
Perikardialhohle 10, 18, 

84· 
Ochsenfrosch 246, 261. Perikardialraum 85, II5. 
Octavus 363 f. Perikardialsack 9, 18. 
Oesophagus 89. Perioticum 246. 
Ohrkanal des Fischher- Permeabilitat 252. 

zens 9, 51, 65, 75· Petromyzon fluviatilis 
Oikopleura albicans 154· 346, 347. 
Oikopleuren 154· Petromyzonten 379. 

I

IOithona plumifera 148. Pfortaderkreislauf IIO. 

OlivenOl 294. Pharyngealtaschen 323. 
·OIm 247. Pharynx 89. 
Operculum 246,256,257, - Schleimhaut 108. 

258. Phenol 293, 362. 
Operculumbewegung Phosphat 299. 

363 f. Phosphorsaure 263. 
Ophichthys imberbis 16. Photorezeptoren 263. 
- serpens 16. Photostatik 381. 
Opisthonephros 260. Phoxinus 392. 
Orang 238. - laevis 359, 360. 
Orbitolites 134. Physa hypnorum 164. 
Oryzamin 249. Physalia 197, 206, 207. 

Osmiumsaure 87, 200. Physiologie des Zentral-
Osmoregulation 249, 255, nervensystems der 

259. Fische: 
Osmotischer Druck 172f. - Abtragung des Zwi-
Ostariophysen 177, 191, schenhirns 389f. 

192. . - ErregbarkeitdesRiik-
OswALDscheForme1I44 f. I kenmarks 355 f. 



Sachverzeichnis. 42 5 
============================================= 

Physiologie des Zentral
nervensystems der 
Fische: 

- Exstirpation des Cor
pus cerebelli 40l. 

- - - Tectum opti
cum 40l. 

- - - Vorderhirns 
393· 

- Hemmungserschei-
nungen 357f. 

- Kleinhirn 372. 
- Lasionen des Klein-

hirns u. Aurikeln 40I. 
- - Lasionen im Mit

telhirn 381 f. 
- Lokomotionsbewe

gungen der Riicken
marksfische 346f. 

- Mittelhirn 38l. 
- monosegmentale Re-

flexe 341 f. 
- perioqische Potential

schwankungen 369. 
- plurisegmentale Re

flexe 343f. 
- Riickenmark 335 f. 
- - als Leitungsorgan 

358f. 
- Schema 342. 
- segmentale Innerva-

tion der Haut, der 
Muskulatur, der 
Chromatophoren 
336f. 

- verlangertesMark362. 
- Vorderhirn 393. 
- Wirkung einiger Gifte 

auf das Riickenmark 
361f. 

- Zwischenhirn 388f. 
Physoklisten 182, 183, 

185, 188, 190, 196. 
Physophoren 165, 196. 
Physostomen 182, 183, 

184, 185, 187. 
Pigmentmantel 195. 
Pigmentomotorische 

Bahnen bei Phoxinus 
358, 360. 

Pigmentzellen 195, 365 f. 
Pinealorgan 388. 
Pikrotoxin 362. 
Pitraforin 263. 
Pitressin 307. 

Pituikrin 300. 
Pituitrin 263. 
Pitruitrinin j ektion 307. 
Plagiostomen 374, 378. 
Planaria lugubris 134. 
Plankton 133, 137 f. 
Planktonalgen 137. 
Planktonetta 168. 
Plantago 233. 
Plattfische 169, 3II, 338, 

339, 399· 
Platte Valvula 372. 
Platyrrhina 240. 
Plethodontiden 246. 
Pleurodeles 304, 305, 

306. 
- Walthii 303. 
Pleuronectes flesus 341. 
- platessa 16, 19, 32, 

174, 366. 
- - Herztatigkeit 37, 

38. 
Pleuronectiden 338, 340, 

360, 366, 393· 
Pleuston 133, 200. 
Plumatella 205. 
- emarginata 204. 
- vesicularis 204. 
Plurisegmentelle Reflexe 

400. 
Pneumatophor 166, 196, 

197, 206, 207. 
Polyurie 307. 
Pontosphoera huxleyi 

146. 
Porcellanalarve 150. 
Potentialsch wankungen 

369. 
Primordium pallii 397. 
Pristiurus 2 l. 
- melanostomus 16. 
Prometamorphose 310, 

320. 
Pronephrose 249, 255. 
Propita 206. 
Propriozeptives Erlebnis 

224· 
Prostata 292. 
Protein 289. 
Proteus 251, 253, 288, 

298. 
Protopathien 224. 
Protophytenplankton 

147. 
Protozoen 146, 156, 219. 

Protozoenplankton 147-
"Priigelton" 2 2 5. 
psychischer Atavismus 

227· 
Pteropoden 165, 197. 
Pterygoid 256. 
Pulsrhythmus 12l. 
Pupillenreflex 382, 384. 

Radiolarien 152, 165, 
167, 175, 198. 

Radertierchen 159, 160, 
165, 174, 204. 

Radium 26. 
Raja 340, 375, 376, 380. 
- asterias 16. 
- batis 9, 19, 25, 31, 

32, 34, 35, 75· 
- binuculata Ill. 
- blanda 25. 
- c1avata 9, 19, 25, 31, 

32, 34, 35, 44, 47, 
75,111,337,338,340. 

- - Herz 7. 
- diaphanes 87. 
- erinacea 87, III, 112. 
- erinocea 345. 
- ondulata 374. 
- pastinaca 361. 
- punctata II6. 
- radiata 345. 
- scrabata 87. 
- rami cardiaci vagi 89. 
Rana 292, 298, 300, 301, 

310. 

- catesbyana 247, 249, 
298. 

- esculenta 92, 268, 
310. 

- fusca 268, 288, 293. 
- pipiens 247, 249, 30l. 
- temporaria 174, 200, 

252, 263, 264, 290, 
294, 310, 320. 

- - Laichklumpen 
200. 

RATHKEsche Tasche 303. 
Ratte 220, 224, 231, 232, 

320. 
Rautengrube 109. 
Refraktare Phase 80. 
Regenbogenforelle 182. 
Regenwurm 232, 268, 

348, 352. 



Reizintervall 46. 
Reizschwelle 68. 
Reptilien 19, 29, 42, 47, 

108, 225f., 262. 
Retinamelanophoren 

263. 
Rezeptoren 191. 
Rheobase 68, 107. 
Rhina squatina 25. 
Rhinidae 379. 
Rhizopod 163. 
Rhizophysa philiformis 

196 . 
Rhomboidichtys 338, 

341. 
Rindenknoten 367. 
Rindenhypertrophie 302. 
Rippenmolche 288. 
Riesenhai 176. 
Rivularia echinulata, 

Verteilung im Ploner 
See 142. 

Ringerlosung 27. 
Rochen 15, 17, 29, 30, 

32 f., 39, 40, 41, 54, 
56, 60, 64, 65, 66, 83, 
85, 104, II I, II4, 
337f., 361 , 366f., 374, 
375, 376, 379f., 383, 
395, 400. 

Rochen s. a. Raja. 
Rochenherz 5 I . 
Rostrum 150. 
Rotator 134. 
Rotatorien 155, 156, 158, 

162. 
Rotfedern 187. 
Rubidiumchlorid 26. 

Saccharin 232. 
Sagitta 136, 153. 
Salamander 288,303, 306, 

3II , 313, 317, 318 . 
Salamanderlarven 253, 

264f., 271, 304, 305. 
Salamandra maculata 

256, 293, 305. 
- maculosa 250. 
Salamandriden 246, 306. 
Salizylsaure 292. 
Salmo II2. 
- fario 19, 32, 48, 184. 
- - Rhythmus des 

Herzens 57. 

Sachverzeichnis. 

Salmo hucho 184. 
- iredeus 182, 184. 
Salmoniden 182, 183, 

184. 
Salvelinus fontinalis 6. 
Salzgehalt 172 f. 
Salz16sung 260. 
Saprolegnia 283. 
Sarda sarda 16, 17. 
Sargassum 201. 
Sauerstoff 183, 184. 
Saugerschilddriise 314. 
Sayomyia 135, 165, 166. 
Scenedesmus 134. 
- caudatus 137. 
- obtusus 175. 
Schaumflo13 207. 
Schaumnester 208. 
Schilddriise 249, 250, 

264, 280f., 287, 289f., 
292f.,29~298,30If., 
3 IOf. 

- Verfiittern 245. 
- von Ambystoma jef-

fersonianum 313. 
Schilddriisenepithel 312. 
Schilddriisenexstirpa tion 

285. 
Schilddriisenhormon 

284, 285. 
- Abanderung seiner 

Wirksamkeit durch 
verschiedene Sub
stanzen, Beispiele 
293-295. 

Schildkrote 32, 38, 95, 
97, 223, 283. 

- Verhaltensformen 
226, 227. 

Schildkrotenherz s. 
Schildkrote 101. 

Schimpanse 238. 
Schizotypische Arten 

157· 
Schlagumkehr 54. 
Schlangen 354. 
Schleie 25, 44, 45, 60, 

62,63,86,89,90,118, 
344, 348. 

Schl uckmechanismus 
182. 

Schmalkopf 17. 
Schmetterlingsfisch s. a. 

Pantodon buchholzi 
204. 

Schnappschildkrote 225. 
Scholle s. a. Pleuronectes 

plates sa 17, 169, 366, 
378. 

Schwanzflosse, GefaB
versorgung II9, 120. 

-- - Stromungs
geschwindigkeit 120, 
(Tab.) I2J. 

Schwebefortsatz 151, 
I98f. 

Schwebemechanismus 
176 . 

Schweben der Wasser
organismen 131. 

- - - aktive Bewe
gung I37f. 

- - - Auftrieb durch 
Fliissigkeiten 200. 

- - - - durch Gas 
200. 

- - - AuBenfaktoren 
I39 f. 

- - - Autotomie und 
Regeneration 153. 

- - - Bedingungen 
133· 

- - - Cyklomorpho-
sen 155. 

- - -- Fett als Schwe
bemittel I75f. 

- - - Flo13prinzip 
205. 

-- - - Formwider
stand 136. 

- - - Gallert als 
Schwebemittel 174. 

- - - Gasschweber 
I96f. 

- - - Herabsetzung 
des Ubergewichts 152. 

- - - mit Hilfe von 
leichten Fliissigkei
ten; Gallerte, Gase 
I65f. 

- - - morphologische 
Anpassung an das 
Leben im freien Was
serraum 147. 

- - - Reaktion des 
Zellsaftes (Tab.) 172. 

- - --- Schweber 145, 
I63f. 

- - - Schwimmbla
sen I93f. 



Schweben der Wasser
organism en: 

-- - - Schwimmer 
145· 

- - - Verteilung im 
Wasserraum 153. 

Schwebevakuolen 168. 
Schwefelsaure 203. 
Schwellenerregung 98 f. 
Schwimmblase bei Core-

thra 193. 
- der Fische 177, 197. 
- -- - Anderung der 

Zusammensetzung 
der Gase des Barsches 
(Tab.) 183. 

- - _. Druckverhalt
nisse 181. 

- - - Gasgemisch 
180. 

- - - Gasspannungs
verhaltnisse 180. 

- - - Nerven 189. 
- - - "Oval" 188. 

- - Schwimmbla-
seninhalt bei verschie
denen Fischen (Tab.) 
182. 

- - -- Volumregula
tion 189f. 

Schwimm blasenprinzip 
201. 

Schwimmblasenvolumen 
178 f. 

Sch wimmgiirtelprinzip 
204f. 

Schwimmgiirtelstato-
blast 204. 

Schwimmkafer 200. 
Schwimmwanzen 200. 
Sciaenidae 177. 
Scomber scomber 16, 17, 

146, 378. 
Scorpaena 29. 
- porcuss 395. 
- scorfa 19, 32, 48. 
Scyllioskimus canicula 

59, 97, 355· 
Scyllium 340, 341, 342, 

344, 347, 376, 396. 
- canicula 19, 22, 25, 

31, 35, 4 1, 47, 48, 49, 
53, 54, 55, 67, 68, 69, 
80,86,87,89,90, 104, 
107, 108, II2, II3, 
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118, 357, 368, 369, 
374, 386, 394, 395· 

Scyllium canicula, Elek
trogramm und Kon
traktionskurve 86. 

-- - Gehirn 372. 
- - Herztatigkeit 43, 

44, 82, 97, 102, 103, 
105. 

- catulus 25, 29, 336, 
357, 374, 377-

- stellare 48. 
Seeli:iwen 231. 
Seeteufel 17, 59. 
Seewiesel s. a. Motella 

19, 32 . 

Seitenliniensystem 191. 
Seitenorgan 248. 
Selachier 25, 26, 44, 54, 

87, II7, 353, 378, 382 , 
384. 

- Herz 15. 
- Schema des Blut-

kreislaufes 5. 
- - - des Kiemen

blutlaufes 5. 
Selachierembryonen 21. 
Semiambystoma 278, 

279, 284, 285, 291. 
Sergestes 148. 
Serranidae 189. 
Serranus 190. 
- cabrilla 182. 
- scriba 16, 17. 
Sichelklappen I I. 

Silicoflagella ten 152. 
Siloriden 177, 191. 
Silurus glanis, Bulbus 

arteriosus 9. 
- glanus 112. 
Sinnesphysiologie 220. 
Sinoventrikularer 

Rhythmus 51. 
Sinus 3f., 6f., IIf., 47, 

70 . 

- tenosus 6. 
Sinusextrasystole 71. 
Siphonophoren 165, 166, 

176, 196, 197, 206, 
207. 

Siredon pisciformis 246. 
Siren 253, 288, 297, 298. 
Skatol 396. 
Solea 338, 341. 
Somatocyste 176. 

Sonnenbarsch 362. 
Sparien 310. 
Spatangus purpureus 

135· 
Spermatogenese 246. 
Spermatophoren 301. 
Spezifisches Gewicht des 

Menschen 197. 
- - des Protoplasmas 

132 f., (Tab.) 134. 
Sphaerozoum 167. 
Sphinktes 187f. 
Spina 161. 
Spinatidae 379. 
Spiraculum 267 f. 
Spirialis Flemingii 165. 
Spirogyra 268. 
Spirula australis 197. 
Spoke s. Chimaera 10, 

16, 17. 
Spontaneitat 398. 
Squalus acanthias 87. 
Squalius cephalus 386, 

394· 
Squatina angelus 15. 
Staatsqualle 176. 
STANNIUssche Ligatur 

32, 34, (Tab.) 35, 
(Tab.) 36, (Tab.) 37, 
(Tab.) 38, (Tab.) 39, 
54, 91, 104. 

Stapeldriise 317. 
Statoblasten 204, 205. 
Staurastrum cuspidatum 

175. 
Stauungsdriise 317, 320. 
Stearin 293. 
Stephanomia bijuga 166. 
Stich ling 224, 362 , 372, 

382, 397· 
Star 347. 
Strontium 26. 
Strychnin 361, 362. 
Sulfat 299. 
SiiBwasseralge 174, 200. 
SiiBwasserfische 208. 
Sympathieauswirkung 

93· 
Synaphobranchus pinna-

tus 182. 
Synchronismus II5. 
Synergisierung 374. 
Systole 29, 42 f., 59, 69, 

71, 74f. 
Systolischer Druck II6. 



Taeniatus 320. 
Tastorgan 196. 
Tectum opticum 372, 

382f. 
Teichmolch 308, 310. 
Telencephalon 383, 393. 
Teleostier 87, 174, 336, 

347, 353, 355, 363, 
372, 373, 378, 381 , 
384, 387, 393, 395· 

- Herz 15. 
Telestes 83. 
- muticellus 22, 109. 
Tetanus 80, 359. 
Thalamus 222, 227, 234, 

388. 
Thalassicola 167, 169, 

170 . 

- pelagica 166. 
Thalli 201. 
Thoriumnitrat 26. 
Thrombozyten 261. 
Thunfisch 378. 
Thunnus 378. 
Thymektomie 321. 
Thymus 261, 302, 321 f. 
Thymusvergiftung 324. 
Thyreoglobulin 289, 290. 
Thyreoidea 280, 286, 

297, 317. 
Thyreoidin 285, 288, 289, 

308 . 
Thyreoidininjektion 309. 
Thyreotropes Hormon 

318 . 
Thyroxin 280, 281, 284, 

287, 289, 290, 302, 
308, 309, 318 . 

Thyroxinjodid 302. 
Tiefseemaranen 188. 
Tigermolch 267. 
Tigersalamander 317. 
Tigrinum-Larven 291. 
Tinca 190, 191. 
- vulgaris 19, 32, 36, 

48, 90, 91, 106, 118, 
182. 

- - elektrische Rei
zung des Herzens 76, 
77, 78. 

-- - Herz 28. 
-- - Herztatigkeit 62, 

63, 65, 92. 
- - schematische Dar

stellung des Ablaufes 
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Gesamtgebiet der Physiologie der Pflanzen und der Tiere", 5. Band.> Mit 97 Ab= 
bildungen. IX, 353 Seiten. 1929. RM 26.-; gebunden RM 27.40* 
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