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I. Einleitung. 

Sei!e 

I 

2 

2 

II 

36 
42 

Als in den Urtagen des Lebens nach Abkiihlung der Erde die ur
sprunglich als W oIken in der Luft hangenden Ozeane vollstandig in 
flussiger Form niedergeschlagen waren, konnten sich die primaren 
Lebensformen, wie es MEZ I925 eindrucksvoll schildert, zum erstenmal 
die Sonnenenergie nutzbar machen und jenen "normalen" Stoffwechsel 
herausbilden, den wir bei den grunen Pflanzen als Assimilation zu be
zeichnen pflegen. Es ist nicht unwahrscheinlich, daB zunachst ein 
anderer Farbstoff als das Chlorophyll, dem in der Jetztzeit allgemein 
verbreiteten Vermittler der Assimilation oder CO2-Reduktion, gebildet 
wurde. So "erfanden" vielleicht einige Vertreter der Schwefelbakterien, 
die wir aus verschiedenen Grunden als auf unsere Zeit uberkommene 
Bewohner der Urmeere ansehen konnen, einen Vorlaufer des Chloro
phylls in der Form des sog. Bakteriopurpurins, des Farbstoffes der roten 
Schwefelbakterien. In dieser Gruppe der niederen Pflanzen hatte sich 
also moglicherweise ein Ubergang von der zunachst notwendigen chemo
synthetischen zur photosynthetischen Lebensweise oder eine Verknupfung 
dieser beiden Prozesse herausgebildet. Wegen dieser interessanten Mog
lichkeit und weiterer auffalliger Besonderheiten sind die rot en Schwefel
bakterien sowie andere ahnlich gefarbte Bakterien schon fruhzeitig mit 
groBem Interesse betrachtet und untersucht worden. Raben wir es doch 
auch neben den selteneren grunen Bakterien (vgl. unten S. IS) mit den 
einzigen Vertretern im groBen Reiche der Mikroorganismen zu tun, die 
einen nicht nach auBen abgeschiedenen, sondern im Plasma homogen 
verteilten Farbstoff besitzen und daher als chromopare Bakterien be
zeichnet werden. 

Ergebnisse der Biologie XIII. I 
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Die von ENGELMANN 1888 eingefiihrte Bezeichnung Purpurbakterien 
fiir alle mit dem Bakteriopurpurin ausgestatteten Bakterien hat 1907 
insofern eine etwas falsche Auslegung bekommen, als durch die Unter
suchungen von MOLIseH der Anschein erweckt wurde, als ob es sich 
hierbei urn eine einheitliche Gruppe von Organismen von dem gleichen 
Stoffwechsel handele. Dieses Vorgehen von MOLIseH hat zu manchen 
Ungenauigkeiten und Irrtiimern gefiihrt, und erst BUDER (1919) und 
BAVENDAMM (1924) sind es gewesen, die auf die Gefahr dieser Bezeichnung 
aufmerksam gemacht haben. Wenn auch damals als Gegenreaktion gegen 
die Angaben von MOLIseH die Unterschiede zwischen den schwefel
speichernden und den schwefelfreien Purpurbakterien vielleicht zu stark 
betont wurden, so empfiehlt sich doch, wie wir sehen werden, auch heute 
noch ein klares Auseinanderhalten der beiden Gruppen. Ich habe die 
Organismen im folgenden schwefelspeichernde Purpurbakterien, Purpur
schwefelbakterien oder Rhodothiobakterien bzw. schwefelfreie Purpur
bakterien oder Athiorhodobakterien genannt (vgl. auch Kapitel 5). 

2. Stoffwechselphysiologie. 

a) Altere Anschauungen und Untersuchungen. 
Dber den Stoffwechsel der Purpurbakterien, insbesondere iiber die 

Bedeutung ihres Farbstoffes, hat man sich natiirlich schon von Beginn 
der Entdeckung dieser bemerkenswerten Mikroorganismen an Gedanken 
gemacht. Da aber lange Zeit ihre Reinkultur nicht erreicht werden 
konnte, blieben die verschiedenen geauBerten Ansichten zunachst hypo
thetisch. Erst in den letzten Jahren ist hier, besonders durch Auffinden 
der Moglichkeit, die Purpurschwefelbakterien wie andere Bakterien auf 
festen NahrbOden zu kultivieren, eine entscheidende Wendung ein
getreten. Es konnten in verschiedenen sich daran anschlieBenden Unter
suchungen mit modernen chemischen Methoden die wichtigsten offenen 
Fragen eine, wie es den Anschein hat, endgiiltige Beantwortung finden, 
so daB der Wunsch des Herausgebers, nunmehr eine zusammenfassende 
Darstellung des ganzen Fragenkomplexes zu erhalten, durchaus gerecht
fertigt ist. 

leh werde dabei so vorgehen, daB ich die einzelnen Forscher in chrono
logischer Reihenfolge zu Worte kommen lasse, wobei ich die alteren, 
ja meist bekannten Arbeiten zugunsten der neueren, vielfach englisch 
geschriebenen und an schwerer zuganglichen Stellen erschienenen, sehr 
knapp behandele. Wegen weiterer Einzelheiten aus den alteren Arbeiten 
muB auf die Origin ale oder auf Zusammenfassungen wie die von MOLIseH 
(1907), BUDER (1919), BAVENDAMM (1924) u. a. verwiesen werden. Dber 
die interessanten und gewisse Schwierigkeiten bietenden Kulturmethoden 
habe ich bereits in letzter Zeit (BAVENDAMM 1934) eine eingehende 
Zusammenfassung geliefert, so daB ich diese Dinge hier nicht weiter zu 
beriicksichtigen brauche. 
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Die ersten ernsthaften Versuche, den, Stoffwechsel der Purpur
bakterien zu ergriinden, hat r883 bis r888 in Holland ENGELMANN 
angestellt. Auf Grund seiner spater noch zu erwahnenden Untersuchungen 
fiber die Lichtreizbarkeit der Purpurbakterien kam er zu der Ansicht, 
daB sie zu den photosynthetischen Organismen gehoren. Diese Vor
stellung, daB das Bakteriopurpurin wie das Chlorophyll der griinen 
Pflanzen eine Assimilation der Kohlensaure ermoglicht, hat jedoch zur 
Voraussetzung, daB im Licht eine Sauerstoffausscheidung stattfindet. 
ENGELMANN versuchte diese 02-EntwickIung durch die Reaktion be
sonders sauerstoffbedfirftiger Mikroorganismen, wie Spirillen, Flagellaten 
usw. nachzuweisen. Nach anfanglichem MiBerfolg (r883) konnte er 
1888 tatsachlich eine, wenn auch schwache durch die Purpurbakterien 
hervorgerufene Ausscheidung von Sauerstoff nachweisen, was ibn zur 
Aufstellung folgender These veranlaBte: "Die Purpurschizomyzeten 
treten somit in den Kreis der nach Art der griinen Gewachse assimi
lierenden Organismen ein. Das Bakteriopurpurin ist ein echtes Chromo
phyll, insofern es die in ihm absorbierte aktuelle Energie des Lichtes in 
potentielle chemische Energie verwandeIt." 

AuBerdem steIIte ENGELMANN fest, daB die Purpurbakterien im 
ganzen 'Spektrum, also sowohl mit Hilfe der sichtbaren als auch der 
dunklen Warmestrahlen, Kohlendioxyd zu assimilieren vermogen, und 
daB das Assimilationsmaximum im UItrarot liegt. Er arbeitete haupt
sachlich mit schwefelspeichernden Purpurbakterien, die er uI'spriinglich 
unter dem Namen Bacterium photometricum zusammenfaBte, spater aber 
Purpurbakterien nannte. 

Von ENGELMANN (r888) wurde mit richtigem Blick auch das 1887 
durch ESMARCH von einer toten Maus isolierte Spirillum rubrum, das 
keine SchwefeItropfchen im Innern besitzt, zu den Purpurbakterien 
gesteIIt. ESMARCH ist also der erste gewesen, der ein schwefelfreies 
Purpurbakterium in Reinkultur erhieIt. Er machte daran einige physio
logische Beobachtungen, die sich auf die Farbstoffbildung beziehen. 
N ach ihm sind die Kolonien anfangs weiBgrau und werden erst spater 
rosarot. Nur dort tritt eine intensive Farbung auf, wo der Sauerstoff 
nicht direkten Zutritt hat. 

Etwa zur gleichen Zeit erschienen die grundlegenden Arbeiteh von 
WINOGRADSKY (1887-1889) fiber die Schwefelbakterien, in denen er 
sich neben morphologischen Untersuchungen besonders mit der Ver
arbeitung des Schwefelwasserstoffs durch die farblosen und roten Formen 
befaBte. Er kam zu dem SchluB, daB der Energiebedarf der farblosen 
Schwefelbakterien nicht durch die Zersetzung organischer Substanzen, 
sondern durch die Oxydation anorganischer Stoffe, in diesem FaIle dur,ch 
die Oxydation von Schwefelwasserstoff zu Schwefel, gedeckt wird 
(Chemosynthese). Mit Hilfe dieser Energie sind die Organismen nach 
WINOGRADSKY in der Lage, Kohlendioxyd als einzige Kohlenstoffquelle 
zu benutzen; sie sind also autotroph. 

1* 
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Auch die Purpurschwefelbakterien verhalten sich nach WINOGRADSKY 
genau so wie die farblosen Formen. Sie sind ebenfalls autotrophe Lebe
wesen, deren Entwicklung unbedingt von der Gegenwart von H 2S 
abhangt. Uber die Angaben von ENGELMANN, die 02-Ausscheidung 
betreffend, schreibt er (S. 56): "Ohne diese neuen Resultate bestimmt 
in Abrede zu stellen (da ichmeinerseits keine direkten Versuche iiber die 
Frage gemacht habe), glaube ich mit Sicherheit behaupten zu konnen, 
daB die zugunsten oder zuungunsten der Sauerstoffausscheidung bei 
diesen Organism en sprechenden Erscheinungen sehr wenig deutlich sein 
muBten, wenn ENGELMANN nach einer und derselben Methode mit den
selben Organismen zu verschiedenen Zeiten direkt entgegengesetzte 
Resultate erhalten konnte. Jedenfalls geniigen diese Angaben nicht, 
urn die auffallende und unerwartete Behauptung, daB ein optisch und 
auch chemisch von allen Chromophyllen so abweichender Farbstoff 
assimilatorisch wirke, sicherzustellen. Die giinstige Wirkung des Lichtes 
auf die Entwicklung der roten Bakterien, welche ENGELMANN betont, 
kann in meinen obigen Auseinandersetzungen ihre Erklarung finden." 
Es ist damit WINOGRADSKYS Ansicht gemeint, daB das Licht fUr die 
Purpurschwefelbakterien nur von sekundarer Bedeutung sei, daB es nur 
auf die die Schwefelbakterien begleitenden griinen Bakterien wirke und 
dadurch giinstigen EinfluB habe. Denn fiir die Oxydation des Schwefel
wasserstoffs zu Schwefel bzw. Sulfaten brauchen diese Formen Sauer
stoff, den ihnen die griinen Bakterien als "wahrhaft photosynthetische 
Organismen" liefern konnten. 

Zu dieser Erklarung muBte WINOGRADSKY seine Zuflucht nehmen, 
weil er gefunden hatte, daB sich die Purpurschwefelbakterien wie anaerobe 
Bakterien verhalten und an Stellen vorkommen, an denen kein Sauer
stoff vorhanden zu sein pflegt. Seine eigenen Worte sind (S. 52): "Die 
rot en Schwefelbakterien bilden, wie aus dem Gesagten hervorgeht, 
einen sehr merkwiirdigen Fall von Organismen, denen der Sauerstoff 
unentbehrlich ist, die sich aber trotzdem fast wie anaerobiotische Wesen 
verhalten, da sie nur auBerst geringe Sauerstoffspannungen gut vertragen 
konnen." Und weiterin der Anmerkung: "DaB Organismen, bei welchen 
Oxydationsprozesse so iiberwiegend sind wie die Schwefelbakterien, 
auf so geringe Sauerstoffspannungen gestimmt seien, scheint mir ein 
sehr sonderbarer Fall zu sein. Infolge ihres geringen Sauerstoffbedarfs 
sind sie befahigt, in der Tiefe von stark H 2S-haltigem Wasser zu leben 
und H 2S zu oxydieren, wo er den farblosen Schwefelbakterien nicht 
zuganglich sein kann. Andererseits ist es aber unklar, wie die ihnen 
zur Verfiigung stehende sparliche Menge Sauerstoff zu einer so be
deutenden Oxydationstatigkeit, wie sie ihnen zukommt, ausreichen kann. 
Da sie dabei, soviel man urteilen kann, nicht weniger Schwefel oxydieren 
als die farblosen Schwefelbakterien, welche in sauerstoffreicheren Medien 
zu leben pflegen, so wird man zu der Vermutung gefUhrt, daB die roten 
Bakterien viel begieriger als jene Sauerstoff aufnehmen und diesen 
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rascher auf den aufgespeieherten Schwefel fibertragen. - Unklar bleibt 
freilieh in diesen Verhaltnissen noch vieles." 

WINOGRADSKYs Versuche wurden mit Objekttragerkulturen aus
gefUhrt, da eine Reinkultur der in Rede stehenden Bakterien nieht 
moglich war. 

Der anaerobe Charakter der Purpurschwefelbakterien wurde 1893 
von BEI]ERINCK durch seine Methode der "Atmungsfiguren" demonstriert. 

1897 bestatigte EWART die Angaben von ENGELMANN, indem er 
feststellte, daB sieh Spirillen im Lieht urn rote Schwefelbakterien an
sammeln. Reinkulturversuche waren vergeblich. 

MIYOSHI (1897) fand bei seinen chemotaktischen Versuchen mit 
Chromatium Weissii, daB sieh Rohkulturen von Purpurbakterien auch 
in einem dunklen Schrank gut entwiekeln. 

Nach MIGULA (1900) ist die eigentfimliche Erscheinung, daB sieh 
der Farbstoff des Spirillum rubrum gar nieht oder nur mangelhaft an 
der Oberfiache der Nahrsubstrate bildet, nieht ausschlieBlich aus der 
Einwirkung des atmospharischen Sauerstoffs zu erklaren. Bei seinen 
Versuchen gedieh Spirillum rubrum auf Schragagar auch in Wasser
stoffatmosphare vorzfiglich, bildete aber ebenfalls keinen Farbstoff. 

NADSON meinte aus' seinen 1903 vorgenommenen Versuchen ent
nehmen zu konnen, daB die Purpurschwefelbakterien H 2S nieht fUr ihre 
Emahrung benotigen, sondem daB der Schwefelwasserstoff sie vor dem 
schadliehen Sauerstoff schfitzt. 

In einer, merkwiirdigerweise fast gar nieht beachteten Arbeit von 
HUEPPE aus dem Jahre 1905, der als Mediziner auf dem zweiten Inter
nationalen BotanikerkongreB in Wien eine Dbersieht fiber die Assimilation 
der Kohlensaure durch chlorophyllfreie Organismen gab, wird bereits 
eine Briicke zwischen der Anschauung ENGELMANNs und WINOGRADSKYS 
geschlagen. Nach Angriffen gegen WINOGRADSKY, die Prioritat des 
Gedankens von der chemosynthetischen Assimilation der Kohlensaure 
betreffend, sagt namlich HUEPPE ganz deutlich, "daB die Kohlen
saurereduktion bei den Purpurschwefelbakterien photosynthetisch und 
chemosynthetisch in gleieher Weise verlaufen kann", daB man also von 
einem doppelten Energiegewinn zu sprechen in der Lage sei. 

KNIEP (1906) benutzte mit gutem Erfolg neutralen Erbsendekokt 
als Kulturfifissigkeit, da das von ihrn ffir Reizversuche verwendete 
Spirillum rubrum auf festen NahrbOden ziemlich langsam wuchs. 

1m Jahre 1907 erschien dann eine groBere Arbeit von MOLISCH fiber 
die Purpurbakterien. Wie ieh schon in der Einleitung erwahnt habe, 
brachte diese Monographie allerdings keine allgemeine Dbersieht fiber 
die ganze Gruppe der Purpurbakterien, ja sie gab durch die einseitige 
Behandlung der bisher weniger beachteten schwefelfreien Purpur
bakterien AnlaB zu einer nieht geringen Verwirrung der Begriffe und 
Anschauungen, aber sie gab uns doch neben wertvollen physiologischen 
Untersuchungen an schwefelfreien Purpurbakterien einen fUr den ganzen 
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Fragenkomplex wichtigen Gedanken, der sich erst in letzter Zeit als 
richtig erweisen sollte. 

MOLIscH war in der angenehmen Lage, ffir seine Untersuchungen 
Reinkulturen benutzen zu konnen. Solche sind natiirlich notwendig, 
wenn man sichere Auskiinfte iiber offene physiologische Fragen zu 
erhalten wiinscht. 

Auf Grund seiner Untersuchungen trat MOLIscH gegen die Annahme 
einer Chemosynthese bei diesen Organismen auf, well sich die von ihm 
kultivierten Purpurbakterien nicht ohne die Gegenwart von organischen 
Stoffen entwickelten. Wie ich bereits 1924 naher ausgefiihrt habe, 
lag hier aber insofem ein lrrtum vor, als MOLIscH der Meinung war, 
daB auch die schwefelspeichemden Purpurbakterien in der gleichen 
Weise geziichtet werden konnten. Bei Versuchen mit anorganischen 
Nahrlosungen und Schwefelwasserstoff als Energiequelle ware er wahr
scheinlich zu einer anderen Auffassung der Dinge gekommen. 

Das Hauptgewicht legte MOLIscH nun auf die photosynthetische 
Tatigkeit der PurpurbaktEirien und auf den Nachweis des Sauerstoffs 
im Licht. Er benutzte dazu 4 verschiedene Methoden, sog. Absorptions
rohren, Schiittelkulturen, die ENGELMANNsche Bakterienmethode und 
endlich die empfindliche Leuchtbakterienmethode von BEIJERINCK. 
Alle diese Versuche fielen negativ aus, was MOLIscH zur Ablehnung der 
ENGELMANNschen Theorie veranlaBte. 

Durch diese Untersuchungen war also nach MOLIscH festgestellt, 
"daB die Purpurbakterien, entgegen der herrschenden Ansicht, KQhlen
saure nicht zu assimilieren vermogen". Und da nach ihm auch die 
Chemosynthese WINOGRADSKYs nicht in Frage kam, muBte eine neue 
Erklarung gefunden werden. Die Tatsache, daB das Licht unter gewissen 
Bedingungen zweifellos einen gftnstigen EinfIuB auf die Entwicklung 
der Purpurbakterien ausiibt, fiihrte MOLIscH zu der SchluBfolgerung 
(S.92), "dafJ die Ernahrungsversuche mit Purpurbakterien uns mit einer 
neuen Art von Photosynthese bekannt gemacht haben, bei der organische 
Substanz im Licht assimiliert wird". 

Mit dieser nicht sehr klaren These hat man zunachst nicht viel 
anfangen konnen, auch schienen die spateren Untersuchungen, besonders 
als die Reinkultur der farblosen Schwefelbakterien durch KEIL (1912) 
zum erstenmal gelang, wieder mehr dagegen zu sprechen. Aber die aller
neuesten Untersuchungen hollandischer Forscher haben, wie gesagt, 
MOLIscH in diesem Punkt in gewisser Weise gerechtfertigt. Auf die 
weiteren kulturellen Beobachtungen und Versuche von MOLIscH kann 
ich hier nicht eingehen. 

1m AnschluB an MOLIscH untersuchte VAHLE (1910), zum Tell zu
sammen mit MEYER, Spirillum rubrum sehr genau mit modemen bakterio
logischen Methoden und verglich diesen Organismus mit einem gewohn
lichen Spirillum, dem Spirillum volutans. Aus seinen zahlreichen Unter
suchungen sei hier nur das Wesentlichste wiedergegeben. Zunachst 
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konnte er mit MIYOSHI (1897) feststellen, daB sich Purpurbakterien auch 
im Dunkeln entwickeln. Hinsichtlich des Sauerstoffbedfirfnisses ergab 
sich, daB Spirillum rubrum ohne Gegenwart von O2 nicht lebensfahig 
ist, daB es aber mit sehr geringen Mengen auskommen kann. Das Mini
mum des Wachstums liegt zwischen 0,6 und 1 mg Sauerstoff im Liter. 
Das Temperaturmaximum, das auch ffir die Kultur in Agar eine Rolle 
spielt, liegt nach VAHLE zwischen 39 und 41° C, das Optimum bei etwa 
33° C. Von Spirillum rubrum wird viel Alkali gebildet. AIle Versuche, 
den Organismus zur Speicherung von Schwefelwasserstoff zu bringen, 
schlugen fehl. 

Besonders wurden die Bedingungen der· Farbstoffbildung geprfift. 
Mit ESMARCHs Beobachtungen stimmt fiberein, daB sich die rote Farbe 
der Kolonien erst nach einigen Tagen bildet. Die Farbstoffbildung ist 
dann nach VAHLE sehr vom Substrat abhangig. Auf festen NahrbOden 
findet eine bessere Farbstoffbildung statt als in flfissigen. An erster Stelle 
stehen Kartoffeln, d. h. wenn die Schnittflachen nicht zu feucht sind. 
Auch KartoffelpreBsaft- und Kaninchenmistagar waren gute Substrate. 
Die Farbstoffbildung fiel nicht mit der Wachstumsintensitat zusammen. 
Ein besonderer EinfluB von Eisen- oder Mangansalzen, der Temperatur 
oder der Sauerstoffspanriung auf die Farbstoffbildung konnte nicht fest
gestellt werden. Aus allem hat sich nach VAHLE ergeben, daB Spirillum 
rubrum mit Spirillum volutans nahe verwandt ist und der Unterschied 
nur in der roten Farbe liegt. 

Wenn ich den Ablauf der Ereignisse chronologisch weiter verfolge, 
ware jetzt kurz zu erwahnen, daB sich NADSON (1912) noch einmal zur 
Frage der Photosynthese der Purpurschwefelbakterien auBerte. Er trat 
gegen ENGELMANN auf und schloB sich der Meinung von MOLISCH an, 
da er bemerkt hatte, daB schwarzer, schwefeleisenhaltiger Schlamm 
in der Umgebung von ·Purpurbakterien nicht durch Oxydation grau wird, 
wahrend dies bei kleinen ChlOl;ophyceenkolonien der Fall ist. Auch die 
griinen Bakterien scheiden nach ihm keinen Sauerstoff aus, da deren 
griiner Farbstoff "permanent inaktiv" ist. 

PERFILIEV konnte diese Beobachtungen 1914 bestatigen. 

Im gleichen Jahre veroffentlichte SKENE, der ebenso wie WINO
GRADSKY in StraBburg unter J OST arbeitete, interessante und wichtige 
Untersuchungen fiber Reinkulturversuche von roten Schwefelbakterien, 
die leider zu keinem Erfolge gefiihrt hatten. Er bestatigte nun wieder 
die Angaben WINOGRADSKYS, daB die Entwicklung der Purpurschwefel
bakterien nur in Gegenwart von H2S stattfindet, und daB Wachstum 
nur im Lichte vor sich geht. AuBerdem gab SKENE abermals der Ansicht 
Ausdruck, daB die Purpurschwefelbakterien den notwendigen Sauerstoff 
von den sie begleitenden griinen Bakterien erhalten. Auf seine weiteren 
Untersuchungen, die darauf hindeuten, daB die Purpurschwefelbakterien 
autotrophe Lebewesen sind (Kultur in rein mineralischer Nahrlosung 
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und Nutzlosigkeit, ja Schadlichkeit organischer N- und C-Quellen), solI 
hier nicht weiter eingegangen werden. 

In ausgezeichneter Weise hat sodann BUDER (19I9 und 1920) die 
widersprechenden Ansichten zu kHiren und miteinander in Einklang zu 
bringen versucht. Ohne offenbar die Arbeit von HUEPPE zu kennen, 
hat er noch einmal ausgesprochen, daB man aus den Schwierigkeiten 
herauskommt, wenn man das Bestehen einer Photosynthese und einer 
Chemosynthese nebeneinander annehmen wtirde. Von energetischen 
Gesichtspunkten aus konnte er dafUr keine Schwierigkeiten sehen. 

Wie BUDER sich die Sauerstofffrage vorstellt, zeigen am best en seine 
eigenen Worte. Er schreibt (S. 589): "Tatsachlich ist die C-Autotrophie 
der Thiorhodaceen durch die von SKENE bestatigten WINOGRAD SKY
schen Angaben auBerst wahrscheinlich gemacht. Nun sehen wir, daB die 
Bakterien auch fUr den Sauerstoff der Kohlensaure eine wichtige Ver
wendung haben, so daB wir uns nicht zu wundern brauchen, wenn bei 
dem AssimilationsprozeB kaum Spuren davon an die AuBenwelt gelangen. 
Es fragt sich nur, ob das Licht oder die chemische Energie der Schwefel
oxydation die Assimilationsenergie liefere, oder ob etwaPhotosynthese 
und Chemosynthese miteinander verquickt sind." 

Wie VAN NIEL (1931) mit Recht ausfUhrt, ist BUDER aber auf eine 
grundlegende Frage nicht weiter eingegangen. Wenn namlich, wie BUDER 
annimmt, zwei Energiequellen zur Verfugung stehen, und jede von beiden 
von den Purpurschwefelbakterien fUr sich benutzt werden kann, dann 
muBte man also erwarten k6nnen, daB sie sich z. B. allein mit Hilfe der 
strahlenden Energie ohne Gegenwart von Schwefelwasserstoff oder 
Schwefel zu entwickeln verm6gen. Dagegen sprechen aber deutlich die 
Untersuchungen von WINOGRAD SKY und SKENE. Diese Forscher haben 
festgestellt, daB ohne die Gegenwart von H 2S keine Entwicklung der 
Purpurschwefelbakterien im Licht stattfindet. Die einzige positive 
Beobachtung einer Entwicklung von Purpurbakterien im Licht ohne das 
Vorhandensein von Schwefelwasserstoff hat MOLIscR gemacht. Aber 
MOLIscR arbeitete ja nicht mit schwefelspeichernden Purpurbakterien, 
weshalb auch BUDER diesen Versuchen fUr die Klarung der Frage keine 
Bedeutung beimiBt. Die Tatsache also, daB BUDER es unterlaBt, die 
M6glichkeit eines rein photosynthetischen Stoffwechsels in Betracht 
zu ziehen, wahrend er (S. 590) die M6glichkeit einer rein chemo
synthetischen Lebensweise (Entwicklung der Purpurbakterien im Dunkeln) 
erwahnt, ist die Ursache, daB noch immer keine Klarheit in die Ver
haltnisse kam. Erst in der Frage BUDERs, ob etwa Photosynthese und 
Chemosynthese miteinander verquickt sind, liegt der Schlussel zur 
L6sung des Problems. Es dauerte aber noch eine geraume Zeit, bevor 
dies klar erkannt wurde. 

Es folgte erst eine Periode des Ausbaus der bisherigen Erfahrungen 
und der Reinkulturversuche. Wenn wir der besseren Dbersicht wegen 
zuerst die schwefelspeichernden Purpurbakterien betrachten, so ware jetzt 
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die Arbeit des Verfassers aus dem Jahre 1924 zu erwahnen. Es gelang 
mir durch Vereinigung und Verbesserung der Methoden von KEIL (1912) 
und SKENE (1914) und durch Verwendung sehr reinen SuBwassermaterials 
zum erstenmal zwei bekannte Vertreter der Purpurschwefelbakterien 
in Reinkultur zu erhalten. Mit diesen Kulturen konnten die Ergebnisse 
WINOGRADSKYS bestatigt werden. Die Verwendung einer Anaeroben
apparatur brachte auch den Beweis fUr die anaerobe Natur der roten 
Schwefelbakterien. Da ich aber mein Hauptaugenmerk neben den 
Kulturmethoden auf die Okologie, Morphologie und Systematik gerichtet 
hatte, wurde, abgesehen von einigen ernahrungsphysiologischen Ver
suchen, nicht naher auf die Stoffwechselphysiologie eingegangen. 1m 
groBen und ganzen schloB ich mich hinsichtlich des Stoffwechsels den 
Erklarungen von BUDER an. 

Zu einer ganz anderen Deutung der Dinge kam sodann BAAS-BECKING 
(1924 und 1925). Er bestreitet die Richtigkeit der Anschauung, daB 
Schwefelwasserstoff die Energiequelle fUr die farblosen und roten Schwefel
bakterien ist und glaubt, dafur HS- oder S-Ionen einsetzen zu k6nnen. 
Die HS-Oxydation will BAAS-BECKING als eine Dehydrierung im Sinne 
von WIELAND und HOPKINS aufgefaBt wissen, da an den Stellen, an 
denen die Schwefelbakterlen vorkommen, der zur Oxydation erforderliche 
Sauerstoff fehlt. Als H-Akzeptor solI dabei ein ahnlicher Stoff wie das 
von HOPKINS isolierte Glutathion wirken, dem zugleich die Rolle eines 
Katalysators zukommt. 

Gegen diese Anschauung haben sich bereits KLUYVER und DONKER 
(1926) sowie VAN NIEL (1931) gewandt, so daB BAAS-BECKINGs Theorie 
nur noch historisches Interesse besitzt und hier nicht bis ins Einzelne 
geschildert zu werden braucht. 

ISSATSCHENKO wiederum neigt etwa 1927 nach seinen Untersuchungen 
dazu, die Idee ENGELMANNs fur richtig zu halten. Die von ihm gezuchtete 
Lamprocystis roseo-persicina wuchs in rein mineralischer Nahrl6sung mit 
Kohlensaute bzw. Carbonaten als einziger C-Quelle. Chromatium halt 
der russische Forscher fUr aerob, da eine Ansammlung von Purpur
bakterien urn belichtete Algenfaden beobachtet wurde. 

1m Jahre 1931 versuchte Fraulein GIETZEN im AnschluB an meine 
Untersuchungen Purpurschwefelbakterien des Salzwassers reinzuzuchten. 
Obwohl sich die Bakterien in den von mir angegebenen Nahrmedien 
gut entwickelten, gelang aber eine Reinkultur nicht. Die von ihr an
gegebenen Ansichten uber den Stoffwechsel der Rhodothiobakterien 
sind, wie VAN NIEL anhangsweise (S. 109) ausfUhrt, im Prinzip doch 
die gleichen, wie die von BUDER, so daB ich der Kurze wegen ebenfalls 
nicht naher auf sie einzugehen brauche. 

Die 1932 ausgefiihrten Kulturversuche von Purpurschwefelbakterien 
zusammen mit Sulfatreduzierern durch GINSBURG-KARAGITSCHEWA 
brachten keinen Fortschritt. 
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Die Monographie von ELLIS (1932) stellt nur eine Wiederholung schon 
bekannter Tatsachen dar, die zudem noch sehr liickenhaft ist. 

Auch iiber die schwelellreien Purpurbakterien, die wir jetzt besprechen 
wollen, erschienen noch einigephysiologische Arbeiten. So kultivierte 
SELIBER (1923) schwefelfreie Purpurbakterien nach der Methode von 
MOLISCH auf festen Nahrboden, die Starke zusammen mit Ammoniak
salzen organischer Sauren enthielten. Er beobachtete verschiedene 
Farbungen (kanariengelb, gelbbraun und, griin) auf der Oberflache der 
Kulturen und macht ffir die Veranderung oder das Verschwinden der 
roten Farbe der Purpurbakterien den Sauerstoff verantwortlich. Zusatz 
von Glyzerin, Inulin, Saccharose, Maltose und Laktose forderte die 
Pigmentbildung. 

1928 berichtet der gleiche Forscher, ebenfalls in einer russisch ge
schriebenen Arbeit, iiber die Kultur der Purpurbakterien bei elektrischem 
Licht. Erst unter diesen Umstanden trat intensive Farbstoffbildung ein. 
Neue Ansichten iiber den Stoffwechsel wurden nicht geauBert. 

SCHNEIDER, ein Schiller von BUDER, isolierte 1930 Rhodobacillus 
palustris nach den Vorschriften von MOLISCH. Die Reinkultur gestaltete 
sich sehr einfach, da die Bakterien einen kurze Zeit dauernden Aufenthalt 
in fliissigem Nahragar von etwa 45° C gut ertrugen. Auch SCHNEIDER 
benutzte zur Beleuchtung der Purpurbakterien elektrische Gliihbirnen, 
da sich bei seinen Untersuchungen herausstellte, daB neben einer hoheren 
Temperatur (30 bis 350 C) auch eine starke Beleuchtung Vorbedingung 
fiir eine gute Entwicklung der Organismen und eine starke Pigment
bildung ist (vgl. VAHLE). 

Bei der nebenbei vorgenommenen Untersuchung des Stoffwechsels 
zeigte sich unter anderem, daB Rhodobacillus palustris auf dem Pepton
Glyzerin-Agar Saure bildet. Ferner wurde festgesteIlt, daB die sowohl 
fiir das Wachstum als auch fiir die Farbstoffbildung giinstigste Sauer
stoffspannung bei etwa 2 % liegt. Bei hOherem Sauerstoffdruck (4 %) 
und bei niedrigerem (1%) ist die Pigmentbildung schwacher (vgl. VAHLE). 
1m sauerstofffreien Raum konnen sich die Purpurbakterien zwar ent
wickeln, die Farbstoffbildung bleibt aber vollig aus (vgl. MIGULA). Es 
wurden zu dieser Untersuchung auf Glasplatten aufgekittete Glasglocken 
oder ERLENMEYER-Kolben benutzt, die mit durchbohrten Gummistopfen 
versehen waren, und durch die Wasserstoff hindurchgeleitet wurde. 

Bei oberflachlichemWachstum sind dieRhodobazillen nach SCHNEIDER 
nicht so abhangig von der Beleuchtung wie bei anaerobem Leben. Es 
konnten die Angaben von MOLISCH bestatigt werden, daB das Licht 
namentlich dann giinstig auf die Entwicklung der Bakterien wirkt, wenn 
diese in fliissigen Nahrmedien, insbesondere auch in faulenden organischen 
Losungen geziichtet werden. Agarkulturen und solche auf anderen festen 
Substraten sind weniger abhangig von einer ausreichenden Beleuchtung 
und konnen diese besonders dann entbehren, wenn die Bakterien ober
Iliichlich auf dem Substrat wachsen (Strichkulturen), nicht in seinem 



Physiologie der schwefelspeichernden und -freien Purpurbakterien. II 

Inneren (Schiittel- und Stichkulturen). Die Arbeiten von VAHLE und 
SELIBER werden nicht erwahnt. 1m iibrigen handelt es sich bei den 
Versuchen von SCHNEIDER urn Vorarbeiten fiir die chemische Unter
suchung der Farbstoffe der Purpurbakterien (s. unten S.39). 

DaB HAMA (1933) merkwiirdigerweise vergeblich versucht hat, eine 
neue aus einer japanischen Schwefeltherme stammende RhodospiriUum
Art (RhodospiriUum longum) in Reinkulturen zu ziichten, sei hier nur 
kurz erwahnt. Die mit den unreinen Kulturen ausgefiihrten physio
logischen Versuche sind bedeutungslos. 

b) Neuere Anschauungen und Untersuchungen. 

Wenn wir das bisher Gesagte iiberblicken, ergibt sich, daB die seit 
dem Jahre 1883 offenen Fragen bis in unsere Zeit hinein nicht beant
wortet werden konnten. Es standen sich hauptsachlich gegeniiber die 
Vertreter der Photosynthese und der Chemosynthese. Einen vermittelnden 
Standpunkt nahmen HUEPPE und BUDER ein. 

Erst im Jahre 1930 wurde nun durch die Reinkultur der Purpur
schwefelbakterien auf vereinfachte Weise und ihre Ziichtung auf festem 
Nahrmedium der Weg beschritten, der zur L6sung des interessanten 
Problems fiihrte. 

VAN NIEL, ein Schiiler von KLUYVER, hat die weiter unten naher 
geschilderten Anschauungen der Biochemiker iiber die Assimilation 
aufgegriffen und sie durch seine ausgezeichneten physiologischen Unter
suchungen iiber die roten und griinen Schwefelbakterien (1931) experi
mentell bestatigen k6nnen. Die Arbeit, mit der wir uns wegen der 
grund,legenden Experimente und Er6rterungen naher beschaftigen miissen, 
wurde 1923 in dem mikrobiologischen Laboratorium der Technischen 
Hochschule Delft (Holland) begonnen und in den Jahren 1929 bis 1931 
im JACQUES LOEB-Laboratorium der HOPKINsschen Meeresstation der 
Stanford Universitat, Pacific Grove, Kalifornien, fortgesetzt. Die erste 
vorlaufige Mitteilung erschien I930, nachdem sie im Dezember 1929 
in der Versammlung der Western Society of Naturalists vorgetragen war. 

Der groBe Fortschritt, den VAN NIEL in der Reinkultur der Purpur
schwefelbakterien erzielte, liegt in der Verwendung von N asS statt des 
gasfOrmigen H2S. Auch bewahrte sich die BEIJERINcKsche St6psel
flaschenmethode zur Kultur von Anaeroben sehr gut. Eine anorgani
sche Nahrl6sung, die NH4CI, K2HP04 , MgCI2 , NaCI, NaHC03 und 
Na2S . 9 H20 enthalt, wird mit Erde, Schlamm oder Wasser beimpft, in 
den St6pselflaschen in ein Lichtkabinett gestellt, und je nach Na2S-Menge 
(0,02 bis 0,3%) und eingestelltem PH (unter PH 7,5 keine Entwicklung 
von Schwefelbakterien) entwickeln sich in kurzer Zeit rote Wolken von 
Purpurbakterien. Nach Reinigung des Materials durch mehrmaliges 
Dberimpfen in neue Nahrl6sungen kann zur Reinkultur geschritten 
werden. Die Bakterien lassen sich in der gleichen Nahrl6sung, die mit 
Agiu versetzt wird, verteilen und geben in mit Paraffin und Paraffin61 
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verschlossenen Rohrchen zahlreiche kleine rote Kolonien. N ach weiteren 
Ubertragungen und Verdiinnungen kann man mit den iiblichen bakterio
logischen Methoden einzelne Kolonien isolieren und hat so verschiedene 
Sti:imme fUr die weiteren Versuche. (Genauere Angaben in deutscher 
Sprache siehe bei BAVENDAMM 1934.) 

Auf diese Weise wurden von VAN NIEL 15 Stamme isoliert, von denen 
9 als Agarstichkulturen mit ParaffinverschluB am Leben blieben. Die 
groBen Purpurschwefelbakterien konnten allerdings mit dieser Methode 
noch nicht reingeziichtet werden. Sie brauchen offenbar geringe Mengen 
von O2 und scheinen sich nur zu entwickeln, wenn sie unmittelbar mit 
den kleinen griinen Bakterien vergesellschaftet sind. 

Von den mit diesen Reinkulturen angestellten physiologischen Ver
suchen seien hier die wichtigsten Ergebnisse mitgeteilt. 

Ahnlich wie die sulfatreduzierenden Bakterien sind die unter
suchten Purpurschwefelbakterien nach VAN NIEL praktisch in weiten 
Grenzen unabhiingig von der NaCl-Konzentration des Nahrmediums. 
Zwischen 0 und 12% NaCl ist nur eine Verlangsamung der Entwicklung, 
aber kein Unterschied zwischen den verschiedenen Stammen festzustellen. 
Es schein en also keine ausgesprochenen Salzwasserformen vorzukommen. 
J eden falls wiirde man nicht von besonderen Arten, sondern hochstens 
von stabilisierten Anpassungsformen (Dauermodifikationen?) sprechen 
konnen. Bei 2% NaCl entwickeln sich SiiB- und Salzwasserstamme gleich 
gut. Auf eine besondere Funktion des Kochsalzes wird weiter unten 
hingewiesen. 

. Diese Ergebnisse stehen durchaus in Ubereinstimmung mit den bis
herigen okologischen und systematischen Anschauungen (vgl. z. B. 
BAVENDAMM 1924). 

Ein EinflufJ des Eisens, von dem friiher, besonders von WINOGRADSKY, 
gesprochen wurde, konnte von VAN NIEL nicht nachgewiesen werden. 
Nach seiner Ansicht haben sich vielleicht bei der Verwendung von Eisen 
in Bicarbonatform Irrtiimer eingeschlichen. J edenfalls scheint die Eisen
verunreinigung der Salze zu geniigen. 

Interessant ist ferner der EinflufJ der Pa- und Na2S-Konzentration. 
Zwischen beiden Faktoren bestehen offenbar Beziehungen. Es gibt 
namlich nach VAN NIEL zwei Typen der Purpurschwefelbakterien. 

Die erste Gruppe ist unabhangig von der Sulfidkonzentration, wenn 
sie in den Grenzen von 0,01 bis 0,2 % liegt. Sie wird hauptsachlich durch 
das PH beeinfluBt. Die hierher gehorenden Formen brauchen unbedingt 
ein stark alkalisches Medium. Unter PH 8A findet keine Entwicklung 
statt. Das Optimum liegt bei 9,0, das Maximum bei 10,5. Wenn das 
Medium zu alkalisch wird (eventuell durch Zugabe von neuem Na2S), 
sterben die Organismen unter gelblicher Verfarbung abo 

Die zweite Gruppe hat einen viel groBeren pwBereich. Entwicklung 
findet zwischen PH 6,5 bis 9,5 statt, d. h. aber nur dann, wenn die Na2S
Konzentration sehr niedrig ist (unter 0,02 % ). J e hOher die Sulfid-
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konzentration wird, desto enger wird auch der PH-Bereich (bei 0,1 bis 
0,2% Na2S nur noch zwischen PH 8,5 und 9,0). Die Abb. I, auf der 
auch noch die dritte Gruppe, dargestelit durch die grunen Schwefel
bakterien, mit ihrem PH-Maximum von 8,5, zu finden ist, zeigt die Ver
haltnisse am deutlichsten. 

Diese Verhaltnisse geben uns auch AufschluB uber die Bedeutung 
des Sauerstoffes fUr die Purpurschwefelbakterien, ein Problem, das uns 
ja besonders interessiert. Wie aus der Beschreibung der Reinkultur 
hervorgeht, ist O2, was auch schon der Verfasser fand, fUr die meisten 
Formen nicht notwendig. 
Der Sauerstoff hat in 
manchen Fallen nur eine 
sekundare Bedeutung da
durch, daB er eine Ab
nahme der H2S-Konzen
tration durch Zersetzung 
von H2S infolge Selbst
oxydation mit der Ent
stehung von Schwefel 
bewirkt. Damit ist aber 
gleichzeitig ein gunstiger 
Anstieg des PH verknupft. 
Es kommt also auf die 
Konzentration von un
dissoziiertem H2S an. Der 
begrenzende Faktor ist 
nicht das PH, sondern die 
Konzentration undisso

r. 
42 

&,5 

Abb. 1. EinfluB der PH- und Na,S-Konzentration auf die ge
farbten Schwefelbakterien nach VAN NIEL (1931) . Solange die 
SuUidkonzentratioD eines natiirlichen oder kiinstlichen Mediums 
sehr niedrig ist, findet man hauptsachlich Vertreter der Gruppe 2, 

die mit Formen der Gruppe 3 vermischt sein k6nnen, wenn das 
PH unter 8,5 liegt , oder mit sole hen der Gruppe I, wenn das PH 
b6her als 8,5 ist. Mit steigender Sulfidkonzentration treten die 
Organismen von Gruppe 2 zuriick und eine starke Entwicklung 

der anderen Gruppen findet stat!. 

ziierter Saure. Und hier finden wir auch die eben angedeutete besondere 
Funktion des Kochsalzes. Es stellte sich heraus, daB NaCl die Organis
men gegen undissoziierten Schwefelwasserstoff schutzt oder, mit anderen 
Worten, ihre Empfindlichkeit gegen undissoziierten H2S in gunstigem 
Sinne beeinfluBt. 

Durch die physiologischen Untersuchungen erhalten hier die bis
herigen okologischen Anschauungen wiederum ihre richtige Deutung. 

Der EinflufJ der Bicarbonatkonzentration liegt nach VAN NIEL nicht 
etwa in der Pufferwirkung, sondern wahrscheinlich in der Veranderung 
des Verhaltnisses von undissoziiertem H2S zu undissoziierter H2C03• 

Was dann unser Kernproblem, die Bedeutung des Schwefelwasser
stottes und des Lichtes fUr die Purpurschwefelbakterien angeht, so konnte 
VAN NIEL nachweisen, daB die Oxydation von H2S mit dem photo
synthetischen ProzeB tatsachlich direkt verkoppelt ist, wie BUDER es 
als moglich hinstellte. 

Fragen wir zunachst mit VAN NIEL, was wir uns eigentlich unter 
Photosynthese vorzustellen haben. Es ist lange bekannt, daB wahrend 
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der Photosynthese eine Reaktion stattfindet, die man schematisch durch 
folgende Formel ausdriicken kann: 

COa + HaO = CHaO + Oa· 

Wir k6nnen also sagen, daB es sich urn einen typischen Oxydoreduktions
prozeB handelt. CO2 wird reduziert, H 20 oxydiert. Nun hat THUN
BERG (1923) fiir diesen ProzeB zum erstenmal die von WIELAND 1922 
bis 1923 entwickelte Theorie der Oxydations- und Reduktionsphanomene 
angewendet und damit den AnstoB zu wichtigen Dbedegungen gegeben. 

Nach WIELAND bestehen namlich aIle Oxydationsreaktionen in der 
Dbertragung des Wasserstoffs von einem Molekiil, dem gebenden (Donor 
oder Donator), auf ein anderes, dem nehmenden (Akzeptor). THUNBERG 
wies darauf bin, daB danach die Reduktion des Kohlendioxyds wahrend 
der Photosynthese ganz nach dem allgemeinen Schema WIELANDs vor 
sich geht, d. h. daB CO2 als Wasserstoffakzeptor und H 20 als Wasser
stoffdonator wirkt, und daB der entwickelte Sauerstoff folgerichtig als 
dehydriertes Wasser angesehen werden muB. Forme1n: 

HsA + B -+ A + BHa 
(Donor) (Akzeptor) (Oxydations- (Reduktions-

produkt) produkt) 

2 HIP + COa -+ Os + HsO + CHaO: 
(Donor) (Akzeptor) (Oxydations- (Reduktions-

produkt) produkt). 

Auf Grund der Untersuchung einer groBen Zahl von Oxydoreduktions
reaktionen, die, wie man weiB, von Mikroorganismen ausgefiihrt werden, 
kamen sodann KLUYVER und DONKER (1926) zu ihrer wertvollen Theorie 
von der Einheit in der Biochemie. Diese Theorie ist eine Erweiterung 
der WIELANDSchen Anschauung vom Chemismus der aeroben Atmungs
prozesse und eine Koppelung mit der W ARBURGSchen Auffassung des 
Atmungsvorganges sowie der Dislokationstheorie von BOESEKEN und 
sagt etwa folgendes: ]eder besondere Organismus kann auf gewisse 
Wasserstoffatome im Supstrat eine spezifische Aktivierung ausiiben. 
Wenn die Aktivierung einen bestimmten Punkt erreicht hat, kann dieser 
aktivierte Wasserstoff auf einen Akzeptor iibertragen werden, der dann 
ebenfalls aktiviert wird. 

In ihrer Arbeit von 1926 gehen KLUYVER und DONKER nun auch 
auf den Stoffwechsel der Schwefelbakterien ein und schreiben (S. 175): 
"Die Wasserstoffiibertragungstheorie bietet aber groBe Vorteile bei der 
Betrachtung des Dissimilationsprozesses der auBerst interessanten 
schwefelhaltigen Purpurbakterien, die merkwiirdigerweise zweifellos bei 
Abwesenheit von freiem Sauerstoff den Schwefelwasserstoff und den 
Schwefel zu Sulfate oxydieren. Dazu sind sie aber nur mit Hilfe der 
Lichtenergie imstande. Sowohl von WINOGRAD SKY, ENGELMANN, Mo
LISCH u. a. sind nun vergebliche Versuche gemacht worden, urn nach
zuweisen, daB die Abhangigkeit dieser Bakterien vom Licht darauf 
zuriickzufiihren sei, daB das Licht eine Zerlegung der Kohlensaure unter 
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Bildung des freien Sauerstoffs bewirkt. Niemals ist es aber gelungen, 
die Produktion von Sauerstoff auch unter den verschiedensten Be
dingungen einwandfrei nachzuweisen. Auch in den neuesten Arbeiten 
auf diesem Gebiete von BAVENDAMM und von BAAS-BECKING wird jedoch 
an dieser Auffassung festgehalten. Dies ist, was diesen letzten Forscher 
betrifft, urn so bemerkenswerter, als er die WIELANDSche Ansicht zur 
Erklarung der Kohlensaureassimilation bei diesen Bakterien heranzieht. 
Wenn man diese Betrachtungsweise einmal akzeptiert, laUt aber die Not
wendigkeit, daf3 der Akzeptor bei der Dehydrierung des Schwelelwasser
stolfes oder des Schwelels gerade Sauerstoll sein soU, weg; denn es kann 
ebensogut irgendein anderer Akzeptor im Spiel sein. Nur muf3 das Prinzip 
beibehalten bleiben, daf3 die gebildete Akzeptor-Wasserstollverbindung mit 
Hille der Lichtenergie imstande ist, den Wasserstolf aul die Kohlensaure 
zu ubertragen 1." 

Diese Anschauung ist spater von BAAS-BECKING und PARKS (1927) 
sowie von BUCHANAN und FULMER (1928) ubernommen worden. 

Wir konnen also mit VAN NIEL fur den ProzeB der photosynthetischen 
Kohlendioxydassimilation (oder Reduktion) sagen, daB die Reaktion 

CO2 + 2 HsA = CHaO + HaO + 2 A 

verschiedene und besondere Wasserstoffverbindungen fUr verschiedene 
und besondere Organismen erfordert. Das heiBt, daB die photosynthe
tische Tatigkeit der chlorophyllfiihrenden Organismen, bei der HsA 
durch H20 dargestellt wird, lediglich ein sehr spezielles Beispiel ffir eine 
Gruppe von moglichen photosynthetischen Reaktionen darstellt. Und 
daraus folgert, daB die Purpurschwefelbakterien nicht H20, sondern 
H2S als Wasserstoff-Donator benutzen konnen. 

Wie VAN NIELs Versuche zum ersten Male gezeigt haben, laBt sich 
diese Hypothese experimentell beweisen. So fiihrt er aus, daB fUr den 
Fall, daB bei den Purpurschwefelbakterien Chemosynthese und Photo
synthese nebeneinander bestehen, folgende Reaktionen vor sich gehen 
wiirden: " 

Ch h . h {40H2S+800s =4oH2S0, } 
emosynt etlsc CO2 + 2 HaO = CHsO + HgO + O2 

Photosynthetisch COg + 2 H 20 = CHaO + H 20 + O2 • 

Wenn diese beiden Prozesse unabhangig voneinander sind, wiirden 
keinerlei quantitative Beziehungen zwischen den Endprodukten H2S04, 

O2 und dem reduzierten CO2 bestehen. Wenn aber auf der anderen 
Seite H2S als Wasserstoff-Donator fur die Reduktion von CO2 im photo
synthetischen ProzeB angesehen wird nach der Formel 

COg + 2 HaS = CH20 + HaO + 2 S 
oder 

1 Vom Verfasser in Schragdruck. 
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erfordert das eine sehr deutliche quantitative Beziehung zwischen den 
genannten Reaktionsprodukten. AuBerdem ware damit auch die Tat
sache erklart, daB die Organismen nicht ohne die Gegenwart von H 2S 
zu leben verm6gen. 

Die Ergebnisse von VAN NIELs quantitativen Untersuchungen dieser 
Beziehungen mit Reinkulturen von Purpurschwefelbakterien sehen nun 
folgendermaBen aus: 

Tabelle I. 

Thiospirillum spec. I (Ektothioform nach BAAS-BECKING). 

ABe Zahlen bedeuten mg pro 100 ccm. 

Versuch I Oxydierter 
Erzeugte H,SO. Reduziertes CO2 

Zeit Nr. H,S 
Berechnet I Gefunden Berechnet Gefunden 

I Nach 14 Tagen analysiert 12,7 36,7 35,8 33,0 32,1 
2 

" 24 " ,. 24,8 71,5 70,9 64,2 63,8 
3 " 25 " " 

24,8 71,5 70,2 64,2 63,1 
4 " 47 " " 24,8 71,5 71,{ 64,2 63,9 

Tabelle 2. 

Chromatium spec. 3 (Endothioform nach BAAS-BECKING). 

ABe Zahlen bedeuten mg pro 100 ccm. 

Versuch I Oxydierter Erzeugte H,SO. Reduziertes CO2 

Zeit Nr. H,S 
Berechnet ! Gefunden Berechnet I Gefunden 

I Nach 27 Tagen analysiert 8,8 25,5 24,7 22,9 20,7 
2 

" 34 " " 17,2 1 49,6 43,3 2 44,5 39,2 
3 " 42 " " 18,7 53,9 51,4 2 48,{ 46,8 
4 " 48 " " 18,7 53,9 53,4 48,{ 48,9 

Ein Blick auf die Tabellen zeigt, wie VAN NIEL sagt, vor allen Dingen, 
daB, innerhalb der Fehlergrenzen, in keinem einzigen Fall die Menge 
des reduzierten CO2 gr6Ber ist als die berechnete Menge. Das beweist, 
daB eine CO2-Assimilation im iiblichen Sinne nicht stattfindet, besonders 
wenn man bedenkt, 1. daB alle Kulturen dauernd belichtet waren, was 
jede M6glichkeit ausschlieBt, daB die Menge des assimilierten Kohlen
dioxyds gleich der des veratmeten sein k6nnte, und 2. daB die Kulturen 
nach verschiedenen Zeitabschnitten analysiert wurden, so daB, wenn 
die erste Analyse vollstandige Oxydation des Schwefelwasserstoffs zeigte, 
die spater gepriiften Kulturen mit Sicherheit in Abwesenheit jeglicher 
Verbindung "gewachsen" sein wiirden, die mit dem bei der CO2-Reduktion 
freigewordenen Sauerstoff hatten oxydiert werden k6nnen. 

In dieser Beziehung ist auch die erste Tabelle von Interesse. Nach 
23 Tagen wurde zu den Kulturen 2, 3 und 4 eine neue Menge Na2S-

1 Nicht alIer Schwefelwasserstoff benutzt. 
2 S04 unter dem berechneten Wert; die ZeBen enthalten noch Schwefel

tropfchen. 
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Losung hinzugegeben. Bereits nach 24 Stunden war dj.ese Menge voll
standig oxydiert; und selbst nach 24 Tagen war die Menge des redu
zierten CO2 genau die gleiche wie nach nur 1 Tage. 

Die zweite Tabelle ist insofem interessant, als sie zeigt, daB, wenn 
H2S noch nicht ganz oxydiert ist (Versuche :2 und 3), die Menge des 
reduzierten CO2 ebenfalls unter der berechneten Menge bleibt. Die 
unvollstandige H2S-Oxydation kann sowohl durch einen Vergleich der 
erzeugten und der berechneten H2S04-Menge als auch durch mikro
skopische Untersuchung der vorhandenen Schwefeltropfchen in den 
Zellen festgestellt werden. 

Hiermit hat also VAN NIEL gezeigt, daB die gewiinschten quanti
tativen Beziehungen bestehen und den Beweis dafiir erbracht, daB bei 
den roten Schwefelbakterien ein Photosynthetischer ProzefJ vorliegt, der von 
dem der grunen Pflanzen abweicht. Die Purpurschwefelbakterien kOnnen 
CO2 photosynthetisch reduzieren ohne Freimachung v()n Sauerstoff, weil 
02lediglich in dem Fall das Dehydrierungsprodukt des Wasserstoff-Donators 
darstellt, wenn dieser H 20 ist. Hier ist aber H 2S der Wasserstoff-Donator, 
und deswegen ist auch die CO2-Reduktion vollstandig vom Schwefelwasser
stoff abhangig. 

Die Frage, ob H2S auch durch andere Schwefelverbindungen ersetzt 
werden kann, beantwortet VAN NIEL dahin, daB auch Schwefel sowie 
Sulfit (Na2SOS) und Thiosulfat (Na2S20 S) an die Stelle von Schwefel
wasserstoff treten konnen. Es findet also, ebenso wie bei der Gattung 
Thiobacillus, eine stufenweise Dehydrierung von H2S zu H2S04 statt. 

Fiir die Untersuchungen mit Schwefel wurde nach langeren Ver
suchen der von den griinen Schwefelbakterien (s. unten) erzeugte Schwefel 
benutzt, da kiinstliche Praparate keinen Erfolg zeitigten. 

Sehr wichtig sind sodann die Versuche von VAN NIEL, die sich auf 
die Frage der Emahrung der Purpurbakterien mit organischen Stoffen 
beziehen. VAN NIEL fand, daB die Purpurschwefelbakterien zwar auto
troph zu leben vermogen, aber nicht obligat autotroph sind. Es konnten 
namlich die Sulfide auch durch organische Stoffe ersetzt werden. Z. B. 
waren Natriumlaktat (0,1 bis 4 %), Hefewasser u. dgl. bei vollig anaeroben 
Verhaltnissen ausgezeichnet zu gebrauchen. In Gegenwart von· Sauer
stoff oder im Dunkeln fand jedoch keine Entwicklung der roten Schwefel
bakterien statt, was sie von den schwefelfreien Purpurbakterien unter
,cheidet. 

VAN NIEL hat namlich auch die schwefelfreien Purpurbakterien, die 
offenbar organische Substanzen benotigen, in den Kreis der Unter
suchungen miteinbezogen. Die Beobachtung, daB sich diese Organismen 
in Rohkulturen stets wie echte Anaerobier verhalten und sich nur im 
Licht zu entwickeln scheinen, sowie die Tatsache, daB sie sicherlich auch 
unter aeroben Verhaltnissen und im Dunkeln wachsen, brachte VAN NIEL 
auf die Idee, ihre Entwicklung im Licht und im Dunkeln sowie unter 
aeroben und anaeroben Bedingungen zu vergleichen. 

Ergebnisse der Biologie XIII. 2 
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Die Untersuchungen ergaben, daB die Kulturen bei aeroben Ver
haltnissen durch das Licht nicht beeinfluBt werden, daB jedoch bei 
anaeroben Bedingungen Entwicklung nur in Gegenwart des Lichtes 
stattfindet. VAN NIEL schlieBt daraus, daB die Akzeptortatigkeit des 
Sauerstoffs nur dann durch eine andere Verbindung ersetzt werden kann, 
wenn eine Beleuchtung der Kulturen stattfindet. 

Ob diese andere Verbindung CO2 ist, konnte von dem hollandis·chen 
Forscher noch nicht geklart werden, weil gewisse Kulturschwierigkeiten 
vorhanden sind. Es war nicht moglich, die Purpurschwefelbakterien in 
gut analysierbaren Medien zu ziichten. Sie wuchsen iippig nur in Medien, 
die komplexe Stickstoffverbindungen, wie Pepton u. dgl., enthielten. 
In Medien, die nur H 2S enthalten, wachsen sie nicht. Sie sind auf 
organische Stoffe angewiesen (heterotroph), und wenn man zu· den 
organischen Medien geringe Mengen von Schwefelwasserstoff hinzufUgt, 
konnen diese spater immer quantitativ wiedergefunden werden. Also 
kommt hier ein Freiwerden von Sauerstoff durch eine gewohnliche 
Photosynthese ebenfalls nicht in Frage1• 

Welchen besonderen EinfluB das Licht auf die Komponenten des 
Mediums ausiibt, die nur bei Beleuchtung als Wasserstoffakzeptoren 
zur Verfiigung stehen, blieb also eine offene Frage, bis sich I933 
GAFFRON naher mit den schwefelfreien Purpurbakterien befaBte. 

VAN NIEL hat, das sei abschlieBend noch gesagt, jetzt endlich auch 
die Rolle der grunen Bakterien aufgekliirt. Sie sind ebenfalls Schwefel
bakterien, die einen nur wenig abweichenden Stoffwechsel besitzen. Ihr 
Farbstoff, das Bakterioviridin, ist nicht, wie NADSON I9I2 meinte, 
inaktiv, sondern die Bakterien benutzen im Licht ebenfalls H 2S zur 
Reduktion von CO2• Sie dehydrieren aber den Schwefelwasserstoff nur 
bis zum Schwefel. Der entstehende elementare Schwefel wird in Form 
von Kiigelchen oder zum Teil auch von Kristallen nach auBen abge
schieden und niemals im Zellinnern abgelagert. Sauerstoff wird von den 
anaeroben griinen Schwef-elbakterien nicht etwa, wie man friiher ver
mutet hat, an die Purpurschwefelbakterien abgegeben, sondern der 
schon von WINOGRAD SKY festgestellte giinstige EinfluB der griinen 
Schwefelbakterien auf die Rhodothiobakterien liegt nur darin, daB sie 
durch Abscheidung von Schwefel fUr die Abnahme der Sulfidkonzen
tration sorgen und damit den an niedrigere H 2S-Konzentration ange
paBten Purpurschwefelbakterien giinstigere Lebensbedingungen schaffen. 

Der im gleichen Laboratorium wie VAN NIEL arbeitende hollandische 
Forscher MULLER hat I933 die von VAN NIEL festgestellte Moglich
keit der heterotrophen Lebensweise der Purpurschwefelbakterien weiter 
studiert. Dadurch, daB auch einfache N-freie organische Verbindungen 
(Milch-, Brenztrauben-, Essig-, Betnstein-, Apfel- und Buttersaure) 
verarbeitet werden, konnten quantitative chemische Untersuchungen 

1 Vgl. <j.uch VAN NIEL und MULLER (1931). 
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angestellt werden. MULLER benutzte dazu die gleichen Reinkulturen 
wie VAN NIEL unter streng anaeroben VerhaItnissen im Lichtkabinett 
und ohne H 2S. 

Die Analysen zeigen, daB der Stoffwechsel der Purpurschwefel
bakterien in organischen Medien kein GarungsprozeB ist, wie er bei 
anderen aeroben Mikroorganismen vorkommt (z. B. alkoholische oder 
Buttersauregarung), und daB im Gegensatz zu diesen Prozessen das 
Substrat fast ganz in Zellmaterial und CO2 umgewandelt wird. AuBer 
CO2 in kleinen Mengen wurden keine Abfallprodukte des Stoffwechsels 
gefunden. Es dominiert hier also die Assimilation, wahrend sonst etwa 
90 % des Substrates in Stoffwechselprodukte verwandelt werden und 
nur IO% oder weniger fiir den Zellaufbau Verwendung finden. 

Wesentlich und ein besonderes Phanomen ist, daB fur diesen hetero
trophen Stoffweehsel, ebenso wie fiir den autotrophen, das Licht 
unbedingt notwendig ist. 

MULLER kommt also ,zu dem gleichen SchluB wie VAN NIEL, indem 
er sagt, daB in der allgemeinen Formel fiir die Photosynthese 

COa + 2 HaA = CHaO + H 20 + 2 A 

H2A nicht nur durch H2S; sondem auch durch organische Stoffe ersetzt 
werden kann. Auch er weist dabei auf den Unterschied zwischen den 
schwefelfreien und schwefelspeichernden Purpurbakterien hin. 

Nachdem nun also der Stoffwechsel der schwefelspeichernden Purpur
bakterien durch VAN NIEL und MULLER in den wesentlichen Punkten 
klargelegt war, gelang es GAFFRON vom Kaiser Wilhelm-Institut fiir 
Biochemie in Berlin-Dahlem I933 auch fUr die schwefelfreien Purpur
bakterien die Tatsache der CO2-Assimilation festzustellen. Er bediente 
sich zur Messung und Berechnung des Stoffwechsels zum erstenmal 
moderner chemischer Methoden, namlich der manometrischen Messung 
von O. WARBURG. Sein Versuchsobjekt war Rhodovibrio (bzw. Rhodo
bacillus) parvus. Diesen Organisnlus zog er in Form von Massenkulturen 
Init Hefekochsaft in Stopselflaschen und bei kiinstlicher Beleuchtung 
heran. Leider benutzte GAFFRON keine Reinkulturen und betrachtete 
die noeh vorhandenen Faulnisbakterien "als zu vemachlassigende Ver
unreinigungen". Nach seinen Angaben haben die spater angesetzten 
vergleichenden Versuche mit Reinkulturen aus dem VAN NIELSChen 
Laboratorium ahnliche Ergebnisse gebracht. 

Die manometrische Methode von WARBURG (I928), die in den 
Jahren I922 bis I928 ausgearbeitet wurde, ist kurz von KREBS (I929) 
und etwas eingehender von GAFFRON (I929) selbst geschildert worden. 
Es muB wegen naherer Einzelheiten und weiterer Literatur auf diese 
mit guten Abbildungen ausgestatteten Arbeiten verwiesen werden. Die 
Methode wird angewendet, urn genau und bequem die Geschwindigkeit 
von chemischen Reaktionen, an denen Gase teilnehmen oder die mit 
Gasreaktionen gekoppelt werden konnen, zu messen. Insbesondere 

2* 
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kommt sie in Betracht fiir die Untersuchung derjenigen chemischen 
Reaktionen, die sich in lebenden Zellen abspielen, also Sauerstoffatmung, 
alkoholische Garung, Assimilation der Kohlensaure u. dgl. Die Methode 
miBt die bei konstantem Volumen und konstanter Temperatur auf
tretende Veranderung des Gasdruckes. Mit Hilfe der Gasgesetze werden 
aus den Drucken die entstandenen oder verschwundenen Gasmengen 
berechnet. Vorziige des Verfahrens gegeniiber anderen Methoden sind 
die groBe Einfachheit, der geringe Materialverbrauch und die Tatsache, 
daB man nicht nur Anfangs- und Endzustand der Reaktion, sondem 
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---Zeit inNinuten 
Abb. 2. Absorption von KohlensAure 
durch belichtete schwefelfreie Purpur
bakterien in Gegenwart von lund 

2 ccm m/loo Kaliumbutyrat. 
(Nach GAFFRON 1933.) 

- durch beliebig haufige Ablesungen -
den gesamten Reaktionsverlauf erfahrt. 

Das Druckverfahren ist natiirlich che
misch unspezifisch. Es bedarf daher, solange 
die chemische Natur der bei der Reaktion 
entstehenden und verschwindenden Stoffe 
nicht bekannt ist, stets der Erganzung durch 
die chemische Analyse. Bei der Assimilation 
der Kohlensaure erfordert die Bestimmung 
der "Ausbeute" neben einer Messung des 
Gaswechsels auch die Messung der von der 
Pflanze absorbierten Lichtenergie. 

Die Versuche von GAFFRON wurden 
vollkommen anaerob in einer Atmosphare 
von 5 % Kohlensaure in Stickstoff oder 
Argon und bei 360 C durchgefiihrt. Es 

zeigte sich zunachst, daB die verwendeten schwefelfreien Purpur
bakterien in reinem Wasser nicht fahig sind, bei Belichtung Kohlen
saure zu assimilieren, was eine Bestatigung der bekannten Tatsache 
darstellt, daB diese Bakterien obligat heterotroph sind. Dann wurde 
mit den eigentlichen Assimilationsversuchen begonnen, indem nach einer 
Vorbelichtung der Manometer im Dunkeln organische Substanz zu den 
Bakteriensuspensionen hinzugegeben wurde. Diese organische Substanz 
muBte, urn festzustellen, ob und wieweit sie mit Hilfe der Licht
energie verandert wird, so ausgesucht sein, daB sie im Dunkeln von 
den Bakterien nicht angegriffen wird. GAFFRON fand dafiir die 
Kalium- und N atriumsalze der aliphatischen Carbonsauren geeignet. 
Eine Suspension von Purpurbakterien in einer m/loo-Kaliumbutyrat
losung, die sich im Gleichgewicht mit einem Gasgemisch von 5 % Kohlen
saure in Stickstoff oder Argon befindet, nimmt z. B. weder Gase auf, 
noch gibt sie solche abo 

Nachdem festgestellt worden war, daB keine Druckanderung eintrat, 
wurde nach Bestimmung des Bicarbonatgehaltes und Berechnung der 
Gesamtmenge an "chemisch gebundener" Kohlensaure belichtet. Es 
zeigte sich deutlich (vgl. Abb.2), daB darauf sofort mit ziemlicher 
Geschwindigkeit Kohlensaure absorbiert wird. 
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Aus der Abbildung, die den zeitlichen Verlauf der Kohlensaure
absorption darstellt, geht hervor, daB sie mit nahezu gleichbleibender 
Geschwindigkeit vor sich geht, urn dann ziemlich unvermittelt abzu
brechen. Langere Belichtung ist wirkungslos. Wie die vorstehende Ta
belle 3 (S. 21) zeigt, wird die Menge absorbierter Kohlensaure durch die 
Menge zugefUgter organischer Substanz bedingt. Gleiche Quantitaten an 
Butyrat usw. bewirken die Assimilation gleicher Mengen Kohlensaure. 

Beim Vergleich der Wirkung mehrerer fettsaurer Salze fand GAFFRON, 
daB der Endwert an assimilierter Kohlensaure auBer von der Menge 
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Abb. 3. EinfluB der Temperatur auf 
die Geschwindigkeit der Kohlensliure· 
absorption durch schwefelfreie Purpur
bakterien. 0,03 ccm Bakterien in 
3 ccm m/IOO Bicarbonat, m/Ioo croton
saures Natrium. Ar mit 5 % CO,. 

(Nach GAFFRON 1933.) 

zugesetzter Substanz in bestimmter Weise 
von der GroBe des Fettsauremolekiils ab
hii.ngt. Mit der Zahl der Methylengruppen 
im Molekul der aliphatischen Carbonsauren 
oder, mit anderen Worten, mit der Lange 
des Alkylrestes, steigt namlich die durch 
die Bakterien assimilierte CO2-Menge an. 

Gleichzeitig mit der Assimilation freier 
Kohlensaure findet iibrigens auch eine Um
wandlung des Fettsauremolekiils statt. Das 
an die Carbonsaure gebundene Metall wird 
freigesetzt und findet sich in der Losung 
als H ydroxyd oder - in Gegenwart von 
iiberschiissiger Kohlensaure ~ als Bicar
bonat wieder. Die Carboxylgruppe wird 
also ebenso wie die Kohlensaure reduziert. 

AuBer den Fettsauren dienen nach GAFFRON auch noch einige 
Dicarbonsauren und ungesattigte Sauren (Crotonat, Undecylat, Succinat, 
Glutarat, korksaures Natrium) den Purpurbakterien als Substrat fur 
die Kohlensaurereduktion. 

Damit ist also auch die Assimilation der Kohlensliure durch die schwefel
freien Purpurbakterien festgestellt. 

An bemerkenswerten Tatsachen ware noch zu erwii.hnen, daB der 
Stoffwechsel der schwefelfreien Purpurbakterien, wie zu erwarten, mannig
fachen Einfliissen unterliegt. Es kommt z. B. auf den Zustand der 
Organismen an. Bakterien aus Kulturen, die alter als 6 Tage sind, zeigen 
bereits einen verlangsamten Stoffwechsel. Weiter liegt, wie Abb. 3 zeigt, 
bei 40° C die giinstigste Temperatur fUr die Kohlensaureassimilation. 
Bei Zimmertemperatur betragt der Umsatz nur noch l/lO des optimalen. 

Interessant ist die Tatsache, daB die Purpurbakterien durch Trocknen 
nicht geschadigt werden, eine Beobachtung, die schon von ESMARCH 
und MIYOSHI gemacht wurde (vgl. auch SCHNEIDER). Material aus 
frischen Kulturen vertragt ein tagelanges Trocknen im Exsikkator iiber 
Schwefelsaure, wenn es dabei nicht zu sehr dem Licht und dem Sauer
stoff ausgesetzt wird. Diese Angaben sind auch im Hinblick auf die 
Okologie von Wichtigkeit (Verbreitung der Bakterien durch die Luft). 
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Sehr wichtig ffir die Beziehung der "photoheterotrophen" (s. PRINGS
HElM 1932) schwefelfreien Purpurbakterien zu den schwefelspeichernden 
Purpurbakterien ist, daB sie nach GAFFRON "Schwefelwasserstoff - bei 
neutraler Reaktion also KHS und NaHS - in groBen Konzentrationen 
vertragen und ihn am Licht zu Schwefelsaure zu oxydieren vermogen. 
(Vgl. aber ROELOFSEN, unten S. 32!) Die folgende Tabelle 4 gibt 
naheren AufschluB dariiber. 

Tabelle 4. Kohlensaureabsorption der Purpurbakterien in 
Gegenwart von Butyrat und Sehwefelwasserstoff. 

360. Ns rnit 5% COs. 0,05 cern Zellen in 3 cern Suspension. 

I cern rn/IOo Butyrat . 
I cern rn/IOo Butyrat} 
2 cern rn/IOo KHS 

Anderung der gebundenen I Anderung der freien Assimilierte 
Koblensaure Koblensaure Koblensaure 

cmm cmm cmm 

- 27 - 283 

-370 -272 

Aus diesen Zahlen ist zu ersehen, daB der von GAFFRON verwendete 
RhodobaciUus parvus fiir 1 ccm m/IOo-Kaliumbutyrat 310 cmm CO2 

absorbierte. Wurden gleichzeitig 2 ccm m/100-KHS hinzugeffigt, dann 
stieg der Verbrauch an Kohlensaure auf 642 cmm. 

Irgendwelche Stoffwechselprodukte wurden, ganz wie es nach MUL!-ER 
bei den schwefelspeichernden Purpurbakterien der Fall ist, nicht gefunden. 
Kulturen von RhodobaciUus in Losungen, die auBer anorganischen Salzen 
Kaliumbutyrat und Kohlensaure enthielten, ergaben beim Aufarbeiten 
als Stoffwechselprodukt nur die Bakterien selbst. 

Auf weitere Einzelheiten, die Empfindlichkeit von RhodobaciUus 
parvus gegen saure Reaktion, die Herabsetzung des Endwertes der 
absorbierten Kohlensaure bei Zusatz von Nitraten und anderes betreffend, 
will ich hier der Kfirze wegen nicht eingehen. 

Nach einer 1934 erschienenen Arbeit von GAFFRON fiber die Kohlen
saureassimilation der roten Schwefelbakterien, fiber die der besseren 
Vbersichtlichkeit wegen erst weiter unten berichtet werden solI, hat 
dieser Forscher 1935 (4) noch weitere wichtige Untersuchungen fiber 
den Stoffwechsel der schwefelfreien Purpurbakterien veroffentlicht. 

Es wurde versucht, ob die schwefelfreien Purpurbakterien ebenso 
wie die schwefelspeichernden (s. GAFFRON 1934) die Energie des infraroten 
Lichtes ausnfitzen konnen. Das Ergebnis war positiv und konnte zum 
Ausbau der Rohkulturmethode verwendet werden. Zur Verhinderung 
des lastigen Algenwachstums bringt man die mit Grabenschlamm und 
Nahrlosung gefiillten Flaschen in einen Kasten, der mit einem Fenster 
aus Infrarotglas (RG 9, Schott u. Gen., Jena) versehen ist und stellt 
vor ihn eine Metallfadenlampe. (Vgl. MOLIseH.) Das Wachstum der Algen 
ist auf diese Weise vollig unterdriickt, und die besten anaeroben Ver
haltnisse sind geschaffen. Nach Entwicklung der Purpurbakterien werden 
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sie dann wie ublich weitergezogen. Die Methode der Massenkultur hat 
GAFFRON gelegentlich nur unwesentlich verandert. 

Auf die kleinen Veranderungen der manometrischen Methode zur 
Messung des Gaswechsels nach WARBURG kann hier nicht eingegangen 
werden. Es handelt sich hauptsachlich urn die Beseitigung von einigen 
Fehlermoglichkeiten. Absolute Reinkulturen wurden leider wiederum 
nicht benutzt. Sog. Braunbakterien traten als Verunreinigung auf, und 
GAFFRON muB zugeben, "es sei denkbar, daB bei einer Wiederholung 
quantitativer Messungen mit Reinkulturen von Rhodovibrio die hier 
mitgeteilten Assimilationswerte eine Korrektur erfahren konnen". Sonst 
wurde wie fruher in verdunnter Bicarbonatlosung im Gleichgewicht mit 
einem Gemisch von 95 % N 2 und 5 % CO2 gearbeitet. 

Zunachst wurde das Verhalten der schweteltreien Purpurbakterien dem 
Sauerstott gegeniiber gepruft. Es stellte sich - was ubrigens nicht 
unbekannt ist - hera us, daB geringe Mengen Sauerstoff die Bakterien 
nicht schadigen, und daB die Spuren von Sauerstoff, die beim Fullen 
der Manometer mit Stickstoff im GefaB bleiben, schon nach kurzer Zeit 
verschwunden sind; besonders in Gegenwart assimilierbarer Substanzen 
(z. B. Acetat) und bei Belichtung. GAFFRON stellte fest, daB die schwefel
freien Purpurbakterien, obgleich sie streng anaerob wachsen, Katalase 
enthalten. Diese Beobachtung ist bereits 1925 von BAAs-BEe KING und 
1931 von VAN NIEL und MULLER (S. 274) gemacht worden. 

Sodann wurden die Versuche wiederholt, die sich damit befassen, 
daB die pro Mol organischer Substanz verbrauchte Kohlensaure mit 
dem Molekulargewicht der Substanz ansteigt (vgl. oben S. 22). Es zeigte 
sich, daB der sprunghafte Anstieg des Assimilationswertes bei zu
nehmender MolekulgroBe wirklich ist und auch einer gewissen Regel
maBigkeit unterliegt. Mit Assimilationswert einer Fettsaure bezeichnet 
GAFFRON dabei die Anzahl Mol Kohlensaure + Mol Carboxyl, die mit 
mid in einem Mol der Fettsaure reagieren. Er betragt z. B. fUr Essig-

( Assimilationswert x 100 ) 
saure 0,85 oder K = MIG d F tt .. 1,42, fUr Propionsaure o. ew. er e saure 
1,29 bzw. 1,75 usw. 

Wichtig sind die weiteren Versuche, zuerst die uber die Assimilations
geschwindigkeit und die Konstitution der Substrate. GAFFRON hat ver
sucht, urn tiefer in den Assimilationsvorgang einzudringen, nach der 
Reihe die Bedingungen zu untersuchen, die erfUllt sein mussen, damit 
die photochemische Reaktion in den schwefelfreien Purpurbakterien 
zustande kommt. Es £allt da als sichtbarstes Prinzip auf, daB die 
assimilierb<1.ren Substanzen aliphatische Carbonsauren sind. In zahl
reichen, nicht weiter veroffentlichten Versuchen hat GAFFRON mit den 
verschiedensten anderen organischen Substanzen niemals die Absorption 
von Kohlensaure beobachten konnen. 

AufschluBreich ist es sodann, zu verfolgen, welche Carbonsauren 
gunstige und welche ungunstige Substrate darstellen. Nach GAFFRON 
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ist dabei, da es zwischen den Verbindungen, die leicht assimiliert und 
solchen, die gar nicht angegriffen werden, Dbergange jeder Art geben 
wird, nicht der Assimilationswert, sondern die Assimilationsgeschwindig
keit fur Vergleiche maBgebend. Abb.4 gibt ein Beispiel dafiir, wie bei 
kleinerer Assimilationsgeschwindigkeit ein gr6Berer Assimilationswert 
erreicht wird. 

Was die Konstitution der Substrate betrifft, so zeigen GAFFRONs 
Versuche, daB eine rasche photochemische Assimilation organischer 
Substanzen durch schwefelfreie Purpurbakterien nur dann stattfindet, 
wenn eine freie, unsubstituierte Carboxy
Methylen-Gruppe in aliphatischer Bin
dung vorhanden ist. 

Dberraschend ist die Feststellung 
GAFFRONs, daB bei seinen im AnschluB 
an ROELOFSEN (s. weiter unten) aus
gefiihrten Versuchen die schwefelfreien 
Purpurbakterien, ganz wie die schwefel
speichernden, sowohl im Dunkeln wie 
-- schneller -- im Hellen Kohlensiiure mit 
Hille von Wasserstoll reduzieren konnen. 
Wurde Rhodovibrio in verdunnter Phos
phat16sung (PH 7 bis 7,4) suspendiert 
und in einem wasserstoffgefullten Mano
meter belichtet, dann konnte die CO2-

Reduktion quantitativ verfolgt werden, 
wenn man bekannte Mengen Kohlen

~Or-----'------r-----' 

I 

/ 

/ 
I 

JfJ DO 
Zeit in Minuten 

Abb. 4. Absorption von Kohlensaure durch 
eine Suspension von belichteten schwefel
freien Purpurbakterien in Gegenwart von 
1. 0,1 oem m/2o n-Buttersaure, 2. 0,1 cern 
mJ20 iso-Buttersaure nnd 3. 0,1 cern m/2o 

cx.-Oxy-iso-Buttersaure. 
(Nach GAFFRON [4] I935.) 

saure in Form von verdunnter Carbonat16sung zuflieBen lieB. 
folgende Tabelle 5 gibt die Ergebnisse einiger solcher Messungen. 

Die 

Tabelle 5. Reduktion von Kohlensaure durch belichtete 
Purpurbakterien in Wasserstoff. 

Gas: H2 (aus Stahlflasche). T = 36,8°. Vorbelichtungszeit: 30 bis 
90 Minuten. 

Zellsuspension 

180 cmm Zellen in 3 ccm m/30 PhosphaUosung 
PH 7,0 

Gleiche Suspension wie vorstehend, nur I Tag 
im Eisschrank gestanden 

Rhodovibrio aus IS Std. alter Kultur, 3ccm m/30 
Phosphatlosung, PH 7,2 (3 mg feuchtes Palla
diummohr zur Beseitigung von O2 im Ansatz) 

I 

cmm co, I cmm H. I (zugegeben absorbiert 
als Na,CO,) (Endwerte) 

56 108 
56 109 

1I2 206 
56 IIO 

58 I30 

23 44 
23 45 

Mol H, 
Mol co, 

} I,94 

I,85 
I,97 

2,25 

I,9I 
I,95 
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Der Quotient H 2/C02 ist also 2, was der Bildung von Kohlehydrat 
entspricht: 

CO2 + 2 H2 = H 20 + CH20 . 

Ob der gelegentlich gefundene Quotient von 2,25 mehr als einen fehler
haften Versuch bedeutet, bleibt nach GAFFRON zu untersuchen. 

Die Vielseitigkeit des photochemischen Apparates der schwefelfreien 
Purpurbakterien ist auch dadurch gekennzeichnet, daB - abgesehen von 
der schon frfiher festgestellten Reduktion von Nitraten in Gegenwart 
von assimilierbaren Stoffen - belichtete Purpurbakterien Nitrat mit Hille 
von Wasserstoff rasch und vollstandig zu Ammoniak reduzieren. Genaue 
Zahlen lasse ich der Kfirze wegen weg. Die Menge des verschwundenen 
Wasserstoffs entspricht j edenfalls genau der Gleichung: 

HNOa + 4 H2 = NHa + 3 H 20. 

Neben der Reduktion von Kohlensaure und Nitrat lill. Wasserstoff 
findet auch so1che von Carbonsauren statt, was GAFFRON durch seine 
Versuche mit Acetatlosung beweisen konnte. Es stellte sich heraus, 
daB die gewohnliche Acetatassimilation in der Regellangsamer verlauft 
als die direkte Reduktion durch Wasserstoff. Die schwefelfreien Purpur
bakterien assimilieren also Acetat in Gegenwart von Wasserstoff auf 
eine andere Weise als in einer Stickstoffatmosphare, wie sie frfiher 
benutzt wurde. Diese Umschaltung des Assimilationsmechanismus der 
Purpurbakterien in Gegenwart von molekularem Wasserstoff findet nach 
GAFFRON auch bei der Verarbeitung von Mi1chsaure und Brenztrauben
saure statt. 

GAFFRON schlieBt seine zweite und zur Zeit letzte Arbeit fiber den 
Stoffwechsel der schwefelfreien Purpurbakterien mit einer Erorterung 
fiber das Assimilationsprodukt. Er schreibt (S. 318): "DaB die Purpur
bakterien je nach dem gegebenen Substrat ganz verschiedene Assimi
lationsprodukte bilden sollen, ist schwer vorzustellen und auch recht 
unwahrscheinlich. Nur wird man mit einer einzigen Art von Assimi
lationsprodukten, wie es in der Pflanze die Kohlenhydrate darstellen, 
nicht die in Tabelle 3 zusammengestellten Assimilationswerte (einiger 
Fettsauren, der Verf.) erklaren konnen. Ich nehme daher an, daB die 
Purpurbakterien zwei Grundkorper zu bilden vermogen, von denen eines 
Kohlenhydrat sein mag. Kohlenhydrat ist aber bestimmt nicht derjenige 
Korper, der in erster Linie gebildet wird. AuBer bei der CO2-Reduktion 
in Wasserstoff wird man kaum Assimilationswerte finden, die sich 
zwanglos durch eine Kohlenhydratbildung erklaren lassen. Die Tatsache, 
daB Korper wie Essigsaure (C2H40 2) und Milchsaure (CaH60a) sowohl 
in Stick stoff wie in \Vasserstoff reduziert werden, beweist, daB das 
Hauptassimilationsprodukt der Purpurbakterien einen groBeren Wasser
stoffgehalt bzw. einen geringeren Sauerstoffgehalt aufweisen muB ab 
die Kohlehydrate." 
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Mit diesen Feststellungen, denen noch einige interessante Berech
nungen angefUgt sind, k6nnen wir die Besprechung der schwefelfreien 
Purpurbakterien verlassen, urn die weiteren an schwefelspeichernden 
Purpurbakterien ausgefUhrten Untersuchungen naher zu betrachten. 

Wie schon kurz erwahnt, hat GAFFRON I934 auch die Kohlensiiure
assimilation der schwefelspeichernden Purpurbakterien mit der W ARBURG
schen Methode studiert. Sein Versuchsobjekt war eine Thiocystis (wohl 
Thiocystis violacea) , die ganz nach den Angaben von VAN NIEL in 
Stopfenflaschen und bei kiinstlichem Licht herangezogen wurde. Es 
zeigte sich dabei, daB der Organismus gegen Luftsauerstoff viel empfind
licher ist als z. B. Rhodovibrio. Ferner ware zu bemerken, daB Thiocystis 
optimal bei einer Konzentration der Nahrl6sung an Bicarbonat wachst, 
die fUr die Manometrie in den iiblichen GefaBen viel zu hoch ist. Auch 
das PH ist nach GAFFRON in so1chen L6sungen, die im ManometergefaB 
sich standig im Ausgleich mit einer Atmosphare von 5 % Kohlensaure 
in Stickstoff befinden, niedriger als in einer nicht mit Kohlensaure 
behandelten Aufl6sung des kauflichen Bicarbonats. Die Lebensbe
dingungen sind daher fUr Thiocystis in den ManometergefaBen ungiinstiger, 
die Reaktionsgeschwindigkeiten wahrscheinlich kleiner als in den Kultur
flaschen. Die Art des Stoffwechsels wird aber durch die genannten 
Unterschiede nicht beriihrt. 

Zunachst stellte GAFFRON bei einem Kohlensiiureassimilationsversuch 
in Gegenwart von Thiosulfat fest, daB aus Thiosulfat nicht gleich Sulfit 
oder Sulfat entsteht, sondern wahrscheinlich Polythionsauren, wie dies 
VON DEINES (I933) fUr die farblosen Schwefelbakterien annimmt. 

AuBerordentlich wichtig ist sodann der zweite Versuch, der zur Nach
prufung der von VAN NIEL und MULLER festgestellten Tatsache des 
guten Wachstums schwefelspeichernder Purpurbakterien auch in organi
schen Nahrmedien angestellt wurde. GAFFRON glaubt nun im Gegensatz 
zu diesen beiden Forschern gefunden zu haben, daB organische Substanzen 
den Schwefelwasserstoff und andere oxydierbare Schwefelverbindungen 
als Substrat (Wasserstoff-Donator) der Kohlensaureassimilation nicht 
ers~tzen k6nnen. Es wurden also in diesem Punkt doch deutliche Unter
schiede im Stoffwechsel det schwefelspeichernden und der schwefelfreien 
Purpurbakterien bestehen. 

Wenn man namlich zu einer Suspension von Rhodovibrio etwas 
buttersaures Natrium hinzugibt und belichtet, so werden nach GAFFRON 
fUr jedes Molekill Buttersaure 0,4 Molekille Kohlensaure assimiliert, 
auBerdem wird, wie fruher gezeigt, die Carboxylgruppe reduziert. Macht 
man denselben Versuch mit einer schwefelspeichernden Purpurbakterie, 
in diesem Fall mit Thiocystis, so geschieht gar nichts, obwohl Thiocystis 
sehr gut in Medien wachst, die statt Sulfid organische Verbindungen 
enthalten. Die Erklarung hierfUr liegt, wie GAFFRON annimmt, in einer 
Reaktion, die von der Kohlensaureassimilation unabhangig ist und im 
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Dunkeln (anaerob!) abHi.uft. Wahrend Rhodovibrio Butyrat im Dunkeln 
unverandert laBt, benutzt Thiocystis die organische Substanz angeblich 
zur Reduktion von Sulfa ten. Hierbei entstehen Sulfide, Kohlensaure 
und organische Sauren. Die gebildeten Sulfide ermoglichen eine Assimi
lation von Kohlensaure, wenn die Bakterien belichtet werden. 

Die Verhaltnisse werden am best en durch die von GAFFRON ver
offentlichten Kurven dargestellt (Abb. 5). 

Die Kurven sollen zeigen, daB die Bakterien zu Anfang des Versuches 
mit und ohne Zusatz von organischer Substanz bei Belichtung die 
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A bb. 5. Kohlensaureassimilation der Purpursehwefelhakterie Tkiocystis in Gegenwart organiseher Sub
stanzeo naeh GAFFRON (1934). Je 3 cern Suspension. Trockengewieht der auf der Zentrifuge gewaschenen 
Bakterien: 2 mg. In GeiaB I Bakterien aHein, in GeiaB II Bakterieo + 0,5 cern m/'o buttersaures Natrium. 
Gas: N" 5% CO,. Temperatur: 36' C. Beliehtung: eine Lampe, 75 Watt in 10 em Abstand. Die GeliiBe 

wurden gleieh zu Beginn des Versuehs und dann naeh langeren Dunkelzeiten beliehtet. 

gleichen sehr kleinen Ausschlage geben. Nach einer liingeren Dunkelzeit 
absorbieren die Bakterien, denen organische Substanz zur Verftigung 
gestanden hat, bei Bestrahlung eine groBe Menge Kohlensaure. 

Wie wir spater sehen werden, racht sich hier die Tatsache, daB 
GAFFRON nicht mit Reinkulturen gearbeitet hat. So kommt es auch, 
daB er gegen seine eigenen frtiher geauBerten Angaben vorgehen muB. 

Dber GAFFRONs Versuche mit ultrarotem Licht vgl. unten S. 45. 
Gegen diese Ansichten GAFFRONs hat sich 1935 ROELOFSEN, ebenfalls 

von der Delfter Schule, in einer umfangreichen und schonen Arbeit 
tiber die Photosynthese der Purpurschwefelbakterien gewendet, nachdem 
er bereits 1934 eine vorlaufige Mitteilung tiber seine Versuche veroffent
licht hatte. Fast zur gleichen Zeit wie GAFFRON hat er die manometrische 
Methode von W ARBURG auf die schwefelspeichemden Purpurbakterien 
angewendet, mit dem Ziel, wie bei Chlorella, dem beliebten Versuchs
objekt der WARBuRG-Schule, die Energiekraft des Lichtes verschiedener 
Wellenlangen bei der Kohlensaureassimilation der Purpurschwefel
bakterien zu bestimmen und die Schnelligkeit der Stoffwechselprozesse 
festzustellen. 

Mit Recht weist ROELOFSEN auf die Notwendigkeit von Reinkulturen 
bei solchen physiologischen Untersuchungen hin und wendet sich in 
diesem Punkte gegen GAFFRON. Neben verschiedenen Stammen von 



Physiologie der schwefelspeichernden nnd -freien Pnrpurbakterien. 29 

VAN NIEL benutzte ROELOFSEN hauptsachlich eine in dem bisherigen 
unbefriedigenden System nicht unterzubringende Thiocystis-Art, die er 
aus einer Anreicherungskultur GAFFRONs absolut rein herausziichtete. 

Einzelheiten iiber die A~weichungen von der Methode W ARBURGs 
k6nnen hier wiederum nicht mitgeteilt werden. Vor allen Dingen kommt 
es darauf an, die Gase von Ha und Oa zu reinigen, da die Purpurschwefel
bakterien Hz zu benutzen in der Lage sind. Es wurden neben N a und 
Ha die verschiedensten Gasmischungen 
benutzt. 

Zunachst wurde der Stoflwechsel 
der Purpurschwefelbakterien im Dunkeln 
gepriift, ein Problem, das ja mehrfach 
die Gemiiter bewegt hat und noch 
nicht gelost worden ist. In diesem 
Punkte verhalten sich die schwefel
speichernden Purpurbakterien anders 
als die schwefelfreien. M tiLLERs theo
retische AuBerungen (1933, S. 164) 
wurden durch ROELOFSEN experi
mentell bestatigt. 

Es stellte sich heraus, daB die 
Purpurschwefelbakterien tatsachlich 
im Dunkeln COa erzeugen, wie es die 
Abb. 6 verdeutlicht. 

Dieser ProzeB stellt augenschein
lich eine Art Eigengarung dar, d. h. 
einen Verbrauch cler Reservestoffe. 
Vor und nach der Behandlung waren 
die Organismen noch sehr beweglich 
und in guter Verfassung. 

Bei vorheriger Verdunkelung der 
KuiturgefaBe fiir 24 Stunden bei 360 C 
kann diese Eigengarung urn 30 % ihres 
Anfangswertes vermindert werden. 
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Abb. 6. CO,·Entwicldung der Purpurschwefel
bakterien im Dunkeln nach ROELOFSEN (1935). 
Kurve I. CO,-Entwicldung durch Bakterien 
von Stamm d, kultiviert in anorganischern 
Medium, suspendiert in Leitungswasser + 2 % 
NaCI und 0,5% NaHCO •• im Gleichgewicht mit 
N,17% CO, bei 30' C. Kurve II. Dieselbe 
Anordnung, abgesehen von der AJkaligegenwart 

in einem Ansatz des Manometergefa.Bes. 

Sehr deutlich ist auch der EinfluB der Temperatur auf die Schnellig
keit der Eigengarung, wahrend das Licht offenbar keinen EinfluB ausiibt. 

Die COa-Produktion war durch einige Stunden hindurch konstant 
und konnte nicht durch Zusatz von organischen oder anorganischen 
Stoffen vergr6Bert werden. Es wurden gepriift Natrium-Butyrat, 
-Acetat, -Formiat, -Malat, -Succinat, -Fumarat, NaaS, NaaSaOa, NaaSOa 
und NaaS04• 

Dber die chemische N atur der verarbeiteten Reservestoffe konnte 
nichts Positives festgestellt werden. 

Bei dieser Gelegenheit hat sich ROELOFSEN auch mit GAFFRONs 1934 
geauBerten Angaben befaBt, daB die schwefelspeichernden Purpur-
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bakterien im Dunkeln verschiedene organische Substanzen mit Sulfat 
als Wasserstoffakzeptor oxydieren sollen (vgl. 0 ben S. 27128). Es zeigte sich, 
daB GAFFRONs Angaben nicht zu Recht bestehen, und er wahrscheinlich 
einem Irrtum zum Opfer gefallen ist. Da .er, wie erwahnt, leider nicht 
mit Reinkulturen gearbeitet hat, diirften seine Kulturen mit den ver
haltnismaBig schwer zu entdeckenden sulfatreduzierenden Bakterien ver-

1'1tl unreinigt gewesen sein. Die fol
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Abb. 7. CO,-Entwicldung der Purpurschwefelbakterien 
in Verbindung mit einer eventuellen Sulfatreduktion 
nach ROELOFSEN (1935). Kurve 1. CO,-Entwicldung 
durch Bakterien vom Stamm a, kultiviert in anorga
nischem Medium, suspendiert in destilliertem Wasser 
+ 2% NaCI pro Analyse und 0,5% NaHCO, pro Analyse, 
im Gleichgewicht mit N.17% CO, bei 30' C. Ohne Gegen
wart von SO.-Ionen. Kurve II. Dieselbe Anordnung, 
abgesehen von der Gegenwart von 0,2% Na.SO. und 

0,3% Na-Malat in der Suspensionsfiiissigkeit. 

genden Kurven geben genaueren 
AufschluB iiber die entsprechen
den Versuche von ROELOFSEN. 
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Abb. 8. CO.-Entwicldung der Purpurschwefel
bakterien in Verbindung mit einer eventuellen 
Suifatreduktion nach ROELOFSEN (1935). 
Kurve I. co, -Entwicldung durch Bakterien 
vom Stamm d, kultiviert in anorganischem 
Medium, suspendiert in destilliertem Wasser 
+ 2% NaCI pro Analyse, 0,5% NaHCO, pro 
Analyse und 0,2% Glukose pro Analyse, im 
Gleichgewicht mit N,17% CO, bei 30' C. Ohne 
Gegenwart von SO.-Ionen. Kurve II. Dieselben 
Bakterien wie bei I nach Hinzufiigen von 

0,5% Na.SO •. 

Es geht aus den Abb. 7 und 8 hervor, daB Sulfat nickt den geringsten 
Einfluf3 auf die CO2-Produktion der Purpurschwefelbakterien hat. Auch 
Bakterien mit verminderter Eigengarung, die vorher im Dunkeln gehalten 
waren, verhielten sich in gleicher Weise. 

ROELOFSEN konnte auch auf andere Weise zeigen, daB die Purpur
schwefelbakterien weder im Dunkeln noch im Licht fahig sind,· allein 
auf Grund der Sulfatreduktion zu wachsen. Es besteht nach ROELOFSENs 
Versuchen kein Zweifel, daB die schwefelspeichemden Purpurbakterien 
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im Licht mit organischen Stoffen ohne Sulfate oder Bicarbonate wachsen 
k6nnen. 

DaB GAFFRON bei seinen Experimenten gr6Bel'e Mengen von Sauren 
gefunden hat, dfirfte ebenfalls auf verunreinigende Begleitorganismen 
zUrUckzufUhren sein. 
ROELOFSEN fand nur 
geringe Sauremengen 
beim ProzeB der Eigen
garung. 

Interessant sind die 
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Abb. 9. co,- und H,-Entwicldung durch Purpurschwefelbakterien 
aus einem Pepton-Kulturmedium nach ROELOFSEN (1935). Kurve I. 
Druckllnderungen durch Bakterien vom Stamm a, Jrultiviert im 
Peptonmedium, suspendiert in destilliertem Wasser + 2% NaCl, im 
Gleichgewicht mit N, bei 30· .C. Die CO.-Entwicklung belAuft sich 
auf 20 cmm pro Stunde, wenn die H,-Entwicldung mit 15 cmm/h 
angenomn'len wird. Kurve II. DieseJbe Anordnung wie bei I, ab
gesehen von der Gegenwart von Na-Pyrogallat mit einem tlberschuJ3 
von Alkali in einem Ansatz des ManometergeflUles. Die H,-Ent
wicldung bellluft sich auf 15 cmm pro Stunde. Kurve III. Dieselbe 
Anordnung wie bei II, abgesehen von der Gegenwart von Palladium
schwarz in einem zweiten Ansatz des ManometergefaBes. Nach 
2 Stunden ist das Pd offensichtlich durch einige Stoffwechselprodukte 

der Bakterien vergiftet. 

felwasserstoffs nicht fiber das S-Stadium geht. Das ist fiberraschend, 
weil die Analysen von VAN NIEL deutlich gezeigt haben, daB der 
ganze Schwefelwasserstoff durch die Purpurschwefelbakterien zu Sul
fat oxydiert werden kann und tatsachlich bei weiteren Versuchen in 
den W ARBURG-GefaBen Assimilation mit N atriumsulfit und N atrium
thiosulfat schnell vonstatten geht. ROELOFSEN nimmt deswegen an, 
daB die Hydratisierung und folgende Dehydrierung von Schwefel ein 
sehr langsamer und begrenzender ProzeB in der Kette del' Reaktionen 
ist, die zusammen die CO2-Assimilation der roten Schwefelbakterien 
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ausmachen. In Dbereinstimmung mit dieser Beobachtung konnte kein 
Unterschied in der Geschwindigkeit der Eigenassimilation desselben 
Bakterienstammes mit oder ohne S in ihren Zellen festgestellt werden. 

Von groBer Bedeutung sind die Untersuchungsergebnisse ROELOFSENs 
hinsichtlich der Verarbeitung von Schwefelwasserstoff durch die schwefel
freien Purpurbakterien. 1m Gegensatz zu GAFFRON (s. oben S.23) 
konnte festgestellt werden, daB die Athiorhodobakterien nicht in an
organischen Medien leben k6nnen und daB H 2S fiir sie nicht als Wasser
stoff-Donator in Frage kommt. Das wiirde die schwefelfreien Purpur
bakterien also wieder scharfer von den schwefelspeichemden trennen. 
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Abb. 10. CO.-Assimilation durch eine Suspension von 260 cmm Purpurschwefelbakterien von Stamm a, 
kultiviert in anorganischem Medium. suspendiert in destilliertem Wasser + 2% NaCI pro Analyse, 0,5% 
NaHCO, pro Analyse, frei von SO,-Ionen, im Gleichgewicht mit N,/7% CO, bei 30. C. Manometergeflille 
abwechselnd belichtet und verdunkelt (s. Pfeile). Die Bakterien benutzen offenbar die organischen Produkte 

ihres eigenen Stoffwechsels, die in der Dunkelheit gebildet wurden, als Wasserstoff-Donatoren. 
(Nach ROELOFSEN 1935.) 

Bei den Dunkelversuchen wurde von ROELOFSEN nebenbei noch der 
Einftuf3 des Sauerstotfs auf die Rhodothiobakterien studiert. Es fand eine 
rasche 02-Aufnahme durch eine Suspension dieser Bakterien statt. 
Dieser Sauerstoffverbrauch solI aber solange nicht als Atmung bezeichnet 
werden, bis nicht gezeigt werden kann, daB dieser ProzeB fur die Zellen 
von physiologischer Bedeutung ist. 

Neben diesen Untersuchungen uber den Stoffwechsel der schwefel
speichemden Purpurbakterien im Dunkeln hat ROELOFSEN sodann auch 
das Kemstuck unserer Betrachtungen, die CO2-Assimilation der Rhodo
thiobakterien, eingehenden Betrachtungen unterzogen. Er konnte, jetzt 
mit anderen, feineren Methoden vorgehend, die Angaben von VAN NIEL 
und MULLER voll bestatigen. 

ROELOFSEN studierte hauptsachlich die Schnelligkeit der Kohlen
dioxydassimilation unter verschiedenen Bedingungen. Er stellte zunachst 
fest, daB die schwefelspeichemden Purpurbakterien fahig sind, CO2 mit 
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besonderen bisher noch unbekannten organischen Produkten ihres eigenen 
Dunkelstoffwechsels zu assirnilieren ( Selbstassimilation). Wenn man 
namlich gewaschene und in einem anorganischen Medium suspendierte 
Bakterien ohne jede oxydierbare Substanz in Suspensionen im Gleich
gewicht mit einer N2/C02-Atmosphare beleuchtet, nehrnen sie CO2 auf. 
Das geschieht zuerst schnell fUr eine kurze Zeit und dann langsam, 
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Abb. II. CO,-Assimilation der Purpurschwefelbakterien mit H,S als Wasserstoff-Donator nach ROELOFSEN 

('935). Kurve I. CO,-Entwickiung und Selbstassimilation von ± 300 c= Bakterien vom Sta= d. 
kultiviert in anorganischem Medium. 20 Stunden bei 36' C der Dunkelheit ausgesetzt und suspendiert 
in Leitungswasser + 2% NaCl und 0.5 % NaHCO •• im Gleichgewicht mit N,/7% CO, bei 30' C. Differential
manometer Nr. 3. Kurve II. Dieselbe Anordnung, abgesehen von dem Zusatz von 0,6 cem einer gesattigten 

Losung von H 2S in Wasser von I4° C. 

solange Wle die Beleuchtung dauert. Nach jeder Dunkelperiode kann 
das gleiche Phanomen beobachtet werden. Die Kurve auf Seite 32 
(Abb. !O) gibt einen guten Dberblick iiber das Gesagte. 

ROELOFSEN erklart diese Erscheinung mit der Annahme, daB einige 
nicht fliichtige Produkte der Eigengarung als Wasserstoff-Donatoren bei 
der CO2-Reduktion dienen. Vielleicht sind diese Stoffe identisch mit 
den von GAFFRON (I934, s. 453) neben dem CO2 gefundenen organischen 
Sauren. Die Erklarung GAFFRONs, daB hier eine Assimilation von H2S 

Ergebnisse der Biologie XIII. 3 
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vorliege, der in den Dunkelperioden von schwefelspeichemden Purpur
bakterien aus SO:' geformt wftrde, kann nicht richtig sein, da in dem 
vorliegenden Experiment Sulfationen nicht zugegen sind (vgl. oben 
S.27/28 und Abb. 5). 
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Die CO2-Assimilation mit oxydier
baren Schwefelverbindungen als Wasser
stoff-Donatoren geht nach ROELOFSEN 

schnell vonstatten und ist durch einige 
Stunden hindurch konstant. Typische 
Kurven zeigt Abb. II (S.33). 

Die CO2-Assimilation mit Wasser
stoff als Donator ist eine neue Ent
deckung von ROELOFSEN. Sie vervoll
standigt interessanterweise die Liste 
der anorganischen und organischen 
Donatoren, die fUr die Kohlendioxyd
assimilation der roten Schwefelbak
terien geeignet sind. 'Vie schon er
wahnt, wurde H2 von den Purpur
schwefelbakterien im Dunkeln ver
arbeitet, vorausgesetzt, daB CO2 zu
gegen war. Dieser ProzeB geht nun 
viel schneller vonstatten, wenn die 
Bakteriensuspensionen belichtet wer
den, was nach ROELOFS EN als eine 
Sensibilisierung anzusehen ist (vgl. 

-150 o JO 
\ 

tJId. 2JO Abb. 12). 
Abb, I2. co,- und H,-Assimilation der Purpur
schwefelbakterien im Dnnkeln nnd im Licht 
nach ROELOFSEN (1935). Kurve 1. Druck
anderung durch H,-Aufnahme der Bakterien 
vom Stamm d, suspendiert in 0,05. molarer 
CO,-Puffermischung von 9 Teilen NaHCO, und 
I Teil Na2COa in Leitungswasser + 2% NaCl. 
im Gleichgewicht mit einer N,/CO,-Atmosphilre 
bei 300 C. Differentialmanometer Nr. 3. Kur~ 

ve II. Druckanderung durch CO,- und H,
Aufnahme durch die gleiche Menge derselben 
Bakterien, suspendiert in Leitungswasser + 2 % 
NaCl und 0,5% NaC03J im Gleichgewicht mit 
N2!7% CO2 bei 30° C. Differentialmanometer 

Nr. I. 

ROELOFSEN bemerkt dazu, daB, 
wenn auch H 2 ' aufgenommen wird, 
doch CO2 der hauptsachlichste, wenn 
nicht einzige Akzeptor bliebe. 

Bei weiteren Versuchen zeigte es 
sich, daB die Purpurschwefelbakterien 
im Licht in einer Wasserstoff-Kohlen
dioxyd-Atmosphiire gut gedeihen k6n
nen. Eine anorganische Standardsalz-
16sung mit einer kaum wahmehmbaren 
Menge einer oxydierbaren Schwefel

verbindung (Na2S in einer Konzentration von 0,005 %), die in einer 
H 2-Atmosphare mit 8 % CO2 gehalten wird, war nach ROELOFSEN 

sehr geeignet, urn die Bakterien zu kultivieren. Die roten Schwefel
bakterien konnen also im Licht in vollstandig anorganischen Medien 
ohne Schwefelverbindungen wachsen, wenn Wasserstoff zur Verfugung 
steht. Es ist unbekannt, ob die Athiorhodobakterien dazu eben falls in 
der Lage sind. 
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Kohlenmonoxyd und Methan k6nnen offenbar von den Purpur
schwefelbakterien nicht verwendet wer 

ROELOFS ENs Untersuchungen uber die CO2-Assimilation mit organi
schen Substanzen sind besonders bemerkenswert, weil hier durch VAN NlEL 
und MULLER sowie anfanglich durch GAFFRON (1933) ein uberein
stimmendes Verhalten der schwefelspeichemden und der schwefelfreien 
Purpurbakterien festgestellt werden konnte, was aber spater von GAFF
RON (1934) angeblich durch Versuche widerlegt wurde (vgl. oben S.27). 
lch habe schon oben angegeben, daB GAFFRONs Experimente aus dem 
Jahre 1934 nicht korrekt sind. Die Unterschiede, die zwischen den 
Angaben von GAFFRON und ROELOFSEN bestehen, lassen sich darauf 
zuruckfUhren, daB verschiedene unvergleichbare Kulturmedien und Ver
haltnisse verglichen wurden. Es besteht nach ROELOFSEN nur ein 
quantitativer Unterschied zwischen den schwefelspeichemden und den 
schwefelfreien Purpurbakterien. Die Fahigkeit der schwefelfreien Purpur
bakterien organische Substanzen als Wasserstoff-Donatoren fUr die CO2-

Reduktion zu benutzen, ist also in hohem MaBe von der Natur des 
Mediums abhangig, in dem die Organismen kultiviert werden. 

Dber die Experimente mit monochromatischem Licht vgl. weiter 
unten S.46. 

Zusammen/assend stelle ich noch einmal fest, daB die Vorstellungen 
von VAN NlEL und MULLER uber den Stoffwechsel der Purpurschwefel
bakterien in bestimmten anorganischen und organischen Medien durch 
die Ergebnisse der manometrischen Methode ihre volle Bestatigung 
fanden. 

Die letzte auf diesem Gebiet erschienene Arbeit ist die von GAFFRON (5), 
der 1935 weitere Untersuchungen uber die Kohlensaureassimilation der 
roten Schwefelbakterien angestellt hat. Sein Versuchsobjekt war wieder 
Thiocystis violacea. 

Auf weitere Anderungen der Versuchsanordnung kann hier wiederum 
nicht eingegangen werden. Ebenso werde ich die verschiedenen Ein
wendungen, die gegen ROELOFSEN vorgebracht werden, nicht im einzelnen 
zur Darstellung bringen, da sie nicht den Kern der Sache beruhren und 
nur verwirrend wirken wurden. 

Leider hat sich GAFFRON immer noch nicht dazu entschlieBen k6nnen, 
mit absoluten Reinkulturen zu arbeiten. Er schreibt z. B. (S. 7): "lch 
habe meist die Kulturen nur 4 bis 6 Tage wachsen lassen und dunkelrotes, 
erstaunlich reines 1 Material erhalten." Ja, er streitet sogar ab, daB seine 
Versuche wegen der Verunreinigungen falsche Ergebnisse gebracht haben 
k6nnten und schreibt unter anderem ebendort: "Fur Biologen, die der 
hier angewendeten Art von Stoffwechseluntersuchungen femer stehen, 
sei betont, daB es bei der manometrischen Messung nicht darauf ankommt, 
ob Verunreinigungen uberhaupt vorhanden sind, sondem wieviel." Wenn 

1 Vom Verf. in Schragdruck. 
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ieh mieh zwar auch zu diesen Biologen rechnen muB, so bin ieh doch 
soviel Mikrobiologe, urn sagen zu konnen, daB mieh GAFFRONs Dar-
1!;l.giIJngen nieht zu iiberzeugen vermogen. Ich halte vielmehr die haupt
sachliehsten Angaben von ROELOFSEN, die in vollem Einklang mit den 
auBergewohnlich guten Untersuchungen von VAN NtEl.. stehen, und die 
alle in dem sieh des besten Rufes erfreuenden Delfter Mikrobiologischen 
Laboratorium entstanden sind, fUr richtig. 

Es mag sein, daB auch ROELOFSEN einige Fehler gemacht hat, aber 
die neuen Grundtatsachen, die hier zu schildern meine Aufgabe war, sind 
m. E. nieht erschiittert worden. Man wird mit groBem Interesse weiteren 
Arbeiten begegnen, die dann auch die Unterschiede zwischen den schwefel
speiehernden und schwefelfreien Purpurbakterien einer endgiiltigen 
Losung zufiihren. Eins ist sieher, daB diese Untersuchungen an den 
interessanten farbstoffiihrenden Bakterien der ganzen Assimilations
forschung wiehtige Anregungen gegeben haben und zweifellos noch 
geben werden. 

Nach AbschluB des Manuskriptes ist noch eine sehr interessante 
Arbeit von CZURDA (1936) erschienen, die moglicherweise eine Uber
priifung der bisherigen schon als abgeschlossen angesehenen neuen 
Anschauungen voin Stoffwechsel der Purpurschwefelbak±erien notig 
macht. Wahrend nach den oben dargestellten Untersuchungen und 
Vberlegungen von VAN NIEL bei der CO2-Assimilation der schwefel
speichernden Purpurbakterien kein Sauerstoff entstehen kann (s. Formeln 
oben auf S. IS), und fiir die diesbeziiglichen Beobachtungen von EWART 
(1897), BUDER (1919 und 1920) und DANGEARD (1927) auch eine andere 
Erklarung moglich ist, haben die Versuche CZURDAs das unerwartete 
Ergebnis gehabt, daB in den Kulturen eines Chromatiums Sauerstoff 
auftrat, der durch Blaufarbung des vom H 2S reduzierten indigschwefel
sauren Natriums (Indigkarmin) nachgewiesen wurde. Die Chromatien 
wurden bei 25° C im Liehtkasten in Rohrchen mit einer beimpften 
Agar-"KuIturschicht" , einer dariibergegossenen Agar-"Deckschicht" mit 
dem Farbstoff und einer abschlieBenden Paraffinschicht gezogen. Die 
Veroffentlichung weiterer Untersuchungen hieriiber wird in Aussieht 
gestellt. Man wird ihr mit groBem Interesse begegnen. 

3. Die Farbstoffe der Purpurbakterien. 
Wenn es auch nieht meine Aufgabe ist, iiber die Farbstoffe der 

Purpurbakterien eingehende Angaben zu machen, so muB ieh doch dieses 
Kapitel kurz beriihren, weil es sieh zum Teil eng an die vorhergehenden 
Erorterungen anschlieBt. Insbesondere bieten die neuesten Arbeiten eine 
schone Erganzung und Bestatigung des oben Gesagten. 

Aus den bis heute vorliegenden Untersuchungen iiber die Farbstoffe 
der schwefelspeiehernden und der schwefelfreien Purpurbakterien geht 
hervor, daB sie praktisch gleieh sind. Zu eingehenderen Untersuchungen 
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ist besonders gem der. Farbstoff der schwefelfreien Purpurbakterien 
verwendet worden, erstens, weil man diese Organismen sehr viel friiher 
in Reinkultur erhielt als die schwefelspeiehemden und sie sieh auch 
verhaltnismaBig leieht reinkultivieren lassen, und zweitens, weil man 
vermeiden wollte, daB die Schwefeleinschliisse die Untersuchungen storen 
bzw. zu falschen Ergebnissen AniaB geben. 

LANKEsTER hat 1873 den Farbstoff der Purpurbakterien zuerst unter
sucht, ibn als eigenartig erkannt und Bakteriopurpurin genannt. Er gibt 
auch bereits einen guten Holzschnitt yom Spektrum dieses Farbstoffs, 
das sieh nach ihm durch eine Endabsorption im Violett und zwei Bander 
auszeiehnet, von denen das eine bei D, das andere bei E liegt. 

WARMING, der das Spektrum des Bakteriopurpurins 1875 beschreibt, 
findet es nur wenig verschieden von den Angaben des englischen 
Forschers. 

Auch ENGELMANN hat (1883 und 1888) das Spektrum studiert und 
macht genaue Angaben iiber die gefundenen Absorptionsbander. 

WINOGRADSKY beschiiftigte sieh (1888) mikrochemisch mit dem 
Bakteriopurpurin. 

BtiTSCHLI hielt 1890 das Bakteriopurpurin fUr identisch mit dem 
Haematochrom COHNs oder, wie man heute sagen wiirde, mit Carotin. 

Wiehtig ist, daB alle diese Forscher bereits in irgendeiner Weise der 
Dberzeugung Ausdruck geben, daB es sich bei dem Bakteriopurpurin 
nieht urn ein einheitliches Gebilde, soilderfi urn ·einen Komplex mehrerer 
Farbstoffe handelt. 

Den ersten erfolgreiehen experimentellen Versuch, die einzelnen 
Farbstoffkomponenten zu isolieren, haben 1887 EWARD und unabhangig 
davon 1903 NADSON gemacht. EWARD fand neben einer roten auch 
eine griine Komponente. Von der roten sagt er aus, daB sie Ahnlich
keit mit dem Farbstoff der Rotalgen besaBe. NADSONs Angaben sind 
leider russisch geschrieben, so daB man nieht erkennen kann, wie er bei 
seinen Untersuchungen vorgegangen ist. Nach seinem eigenen Bericht 
aus dem Jahre 1912 hat er ein grunes Pigment erhalten, das durch einen 
Absorptionsstreifen bei der· FRAUNHOFERschen Linie D charakterisiert ist. 
Dieser Farbstoff ist mit dem Chlorophyll nicht identisch und wurde 
spater von MOLISCH Bakteriochlorin genannt. 

NADSONs Schiiler ARCICHOVSKIJ isolierte sodann (1904) ein rotes 
Pigment, das er mit Bakterioerythrin bezeiehnete. Er schildert auch 
einige Eigenschaften dieses Korpers und bildet sein Absorptionsspektrum 
in verschiedenen Losungsmitteln abo ARCICHOVSKIJ stellt das Bakterio
erythin zu den Carotinen. 

Umfangreiche Untersuchungen, zum erstenmal mit Reinkulturen, 
fiihrte 1907 MOLISCH durch. Er stellte unter anderem fest, daB sich 
aus den untersuchten PUrPurbakterien zwei Farbstoffe gewinnen lassen, 
ein gruner, das Bakteriochlorin (vgl. NADSON), und ein roter, das Bakterio
purpurin (ARCICHOVSKIJs Bakterioerythrin). Beide sind durch sehr 
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charakteristische Spektren ausgezeichnet, der griine ist verschieden von 
Chlorophyll und der rote, der sehr leicht in kristallisierter Form gewonnen 
werden kann, ist wahrscheinlicl .•• :.1 carotinartiger Korper (Carotin als 
Grundbegriff gefaBt). Das fUr das Spektrum lebender Purpurbakterien 
charakteristische Absorptionsband auf der D-Linie gehOrt dem Bakterio
chlorin an. Niemals fanden sich nachweisbare Spuren von Chlorophyll. 
(Weitere Einzelheiten s. Original.) 

Eine genaue Nachuntersuchung der Purpurbakterienfarbstoffe durch 
den bekannten botanischen Bakteriologen MEYER (s. Arbeit VAHLE) 
an Spirillum rubrum ergab I9IO die Richtigkeit der bisherigen Angaben. 

Die Untersuchungen von MOLIscH wurden weiter in ausgezeichneter 
Weise von BUDER (I9I9) vervollstandigt, der sich auBerdem mit Erfolg 
bemiiht hat, fUr die Farbung der Purpurbakterien eine .okologische 
Beziehung aufzudecken (vgl. unten S. 46 und Abb. I3). BUDER weist mit 
Recht darauf hin, daB es zweckmaBig ware und dem Gesetz der Prioritat 
entsprache, wenn man nach Vorschlag NADSONs (I9I2) den alten Namen 
Bakteriopurpurin fUr den gesamten Farbstoffkomplex verwenden wiirde. 
Das, was MOLIscH mit Bakteriopurpurin bezeichnete, also die roten 
Komponenten, ware mit ARCICHOVSKIJ Bakterioerythrin zu nennen, und 
die griine KompQnente wiirde den von MOLISCH gepragten Namen 
Bakteriochlorin behalten. N ach diesem V orschlag BUDERs, iiber dessen 
weitere bemerkenswerte Untersuchungen der Kiirze wegen nichts berichtet 
werden soil, hat man sich allgemein gerichtet (vgl. dazu auch BAAS
BECKING I925). 

Eine I923 erschienene Arbeit von LJUBIMENKO aus dem Jahre I92I 
brachte uns die erste Angabe dariiper, daB zwischen dem Bakterio
purpurin und dem Chlorophyll doch eine gewisse Ahnlichkeit besteht. 
Aus der Zusammenfassung der leider russisch geschriebenen Arbeit 
ersieht man, daB aus der getrockneten und zerriebenen Bakterienmasse 
zwei Pigmente isoliert werden konnen: das Lycopin, identisch mit dem 
der Tomate, und ein blaues Pigment, das unter der Einwirkung des 
Luftsauerstoffs in Chlorin iibergeht; sein weiteres Derivat zeigt eben 
ein Absorptionsspektrum, welches dem des Chlorophylls sehr ahnlich ist. 

Bei Behandlung der Bakterienmasse mit Methylalkohol entsteht ein 
griines Derivat ohne jede Spur von Lycopin. Es ist nach LJUBIMENKO 
anzunehmen, daB das Lycopin und das blaue Pigment chemisch ver
bunden sind und einen Farbstoff bilden, welcher durch Methylalkohol 
als ganzer umgewandelt wird. Nach seiner chemischen Natur steht das 
Bakterienpigment demjenigen der. hOher~n Pflanzen nahe (vgl. dazu 
SCHNE~IlER [3J I934, S.222). 

Die lebenden Bakterien geben ein Absorptionsspektrum mit Streifen, 
deren Lage und Intensitat.bei den verschiedenen Spezies variiert. 

Weitere chemische Untersuchungen der Farbstoffe einer schwefel
speichemden Purpurbakterie, des Chromatium Okenii, haben I925 LEVI, 
TEISSIER und WURMSER ausgefiihrt. Sie fanden, daB der durch 
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Verreiben mit Glaswolle in physiologischer Salzlosung extrahierte Purpur
farbstoff ein Chromoproteid ist, dessen Proteinkomponente durch Globu
line vertreten ist, die prosthetische Gruppe durch ein Carotinoid: Caro
tinoidglobulin. Das Carotinoid steht dem von MOLISCH definierten 
Bakteriopurpurin ex nahe. Wahrscheinlich ist in den wasserigen Losungen 
auch noch ein anderes Pigment (Chromoproteid) enthalten, eine Ver
bindung von Globulinen mit einer griin gefarbten Substanz, die mit 
dem von MOLISCH isolierten Bakteriochlorin identisch ware, die Eigen
schaften eines Lipochroms besitzt und nicht zur Gruppe der Carotinoide 
gehOrt. 

1925 machte BAAS-BECKING ahnliche Untersuchungen wie ENGEL
MANN, MOLISCH und BUDER. 

SELIBER bestatigte 1928 die Angaben von NADSON und MOLISCH. 
In der Monographie von ELLIS (1932) finden wir einige Angaben iiber 

den Farbstoff von Thioporphyra volutans, einer neu beschriebenen Form 
von Purpurschwefelbakterien. Es wurden im wesentlichen die Ergebnisse 
von MOLISCH bestatigt. 

Nachdem inzwischen die Photosynthese der schwefelspeichemden 
und schwefelfreien Purjmrbakterien durch VAN NIEL und GAFFRON 
siehergesteilt war, erweckte der Pigmentapparat dieser Organismen natiir
lich wieder besonders groBes Interesse. Ais es sich femer ergeben hatte, 
daB das Bakteriochlorin einer Untersuchung mit den Methoden der 
Chlorophyllchemie zuganglich ist, untemahm SCHNEIDER im pflanzen
physiologischen Institut von Professor NOACK in Berlin-Dahlem dem
entsprechende Versuche. Die erste vorlaufige Mitteilung dariiber von 
NOACK und SCHNEIDER stammt aus dem Jahre 1933. 

Wie ich der Hauptarbeit von SCHNEIDER (3) aus dem Jahre 1934 ent
nehme, haben die Untersuchungen ergeben, daB der bisher als Bakterio
chlorin bezeichnete griine Farbstoff der Purpurbakterien trotz starker 
spektraler Verschiedenheiten m~t dem Chlorophyll verwandt istl. Er tritt 
wie dieses in zwei Modifikationen auf, von denen die b-Modifikation infolge 
ihres starken Vorherrschens analytisch erfaBbar ist und in der Elementar
zusammensetzung mit dem Chlorophyll b iibereinstimmt. Die empirische 
Formel ist: CSSH72N406Mg . I H 20 mit einer OCHa-Gruppe. Der Analyse 
nach muB auch Phytol bzw. ein diesem entsprechender Korper vorhanden 
sein. Der Farbstoff ist demnach als Bakteriochlorophyll zu bezeichnen, 
da der Name Chlorin schon ffir andere Korper der Chlorophyllreihe 
vergeben ist. 

Weitere Angaben iiber diese wertvollen Untersuchungen wiirden uns 
zu sehr in die Chlorophyllchemie versetzen. Es muB nur erwahnt werden, 
daB die Ergebnisse von NOACK und SCHNEIDER nicht ohne Widerspruch 
geblieben sind. So finden wir bei den Miinchner Chemikem FISCHER, 

1 Vgl. auch NOACK (1934). 
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RIEDMAIR und HASENKAMP 1934 (S. 236) folgende Ausfiihrungen: "Der 
Farbstoff der Schwefelpurpurbakterien ist, wie Herr GAFFRON gefunden 
hat, licht- und sauerstoffempfindlich und fluoresciert nicht. Der salz
saure Extrakt solcher Schwefel- bzw. Purpurbakterien wurde mit Blei
carbonat gefallt und hieraus mit Pyridin ein griiner Farbstoff mit schOner 
Spektralerscheinung erhalten, den uns Herr GAFFRON zusandte. Die 
Fraktionierung dieses Extraktes ergab ein mit Oxo-phaoporphyrin as 
bzw. Oxo-phylloerythrin spektroskopisch identisches Porphyrin. Zieht 
man die Reinkultur mit Pyridin aus und erhitzt diesen Extrakt kurz 
mit Ameisensaure, dann erhalt man ebenfalls obigen spektroskopischen 
Befund. 

Beriicksichtigt man weiter, daB von NOACK neuerdings aus Purpur
bakterien ein Chlorophyllderivat isoliert worden ist, dem auf Grund der 
Elementaranalyse ein erhohter Sauerstoffgehalt zukommt, so halten wir 
nicht, wie NOACK meint, das Vorliegen von Chlorophyll b fiir wahr
scheinlich, vielmehr diirfte auch im Stoffwechsel dieser Bakterien die 
Oxo-Reaktion zustande kommen." 

Hierzu schreibt SCHNEIDER ([3J 1934, S. 223), daB FISCHER das in der 
vorlaufigen Mitteilung von NOACK und SCHNEIDER schon berichtete 
Auftreten eines rhodinartigen Korpers auBer acht gelassen hat. 

1935 berichten sodann FISCHER und HASENKAMP, daB sie groBere 
Mengcn von Kulturen der von GAFFRON ihnen iibersandten Thiocystis 
violacea erzeugt haben und hieraus den roten Farbstoff nach WILL
STATTERs Methode zur Gewinnung des Chlorophylls mit Aceton 6xtra
hieren konnten. Der Extrakt wurde der iiblichen Reinigungsmethode 
unterzogen, und es konnte aus ihm Magnesium abgespalten werden, das 
einwandfrei als Magnesium-Ammonphosphat nachgewiesen wurde. Auf 
diese Weise laBt sich das Bakteriochlorophyllleicht in das entsprechende 
Bakteriophiiophytin iiberfiihren, das seinerseits in Bakteriomethylphao
phorbid umesterbar ist, welches in prachtvoll kristallisiertem Zustand 
isoliert werden konnte. 

Sie schreiben weiter (S. 149): "Eigenartig ist der Spektralbefund des 
Originalextraktes der Bakterien. Dieser weicht von dem des Chloro
phylls a und b sehr wesentlich ab, insofem, als er im sichtbaren Teil 
des Spektrums nur eine einzige Hauptbande zeigt. Das zur Verfiigung 
stehende "Bakterio-methylphaophorbid" hat zur Resynthese des "Chloro
phyllids" nicht gereicht; die Dberfiihrung in "Methylchlorophyllid" mit 
Chlorophyllase wird zur Zeit bearbeitet. Wir bezeichnen den Farbstoff 
als Bacteriochlorophylll, und mit dieser Auffassung stimmen auch die 
weiteren Reaktionen iiberein, die dem des Chlorophylls vollkommen 
entsprechen. " 

Nach weiteren Angaben iiber die Abtrennung eines phorbidahnlichen 
Korpers u. dgl. kommen FISCHER und HASENKAMP zu der Ansicht, daB 

1 Die Prioritat dieser Bezeichnung haben selbstverstandlich NOACK und 
SCHNEIDER. 
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die Hauptkomponente des Bakterienfarbstoffes in naher Beziehung zu 
Chlorophyll a steht. Und wir lesen dann noch S. I52 folgendes: "Von 
NOACK und SCHNEIDER wurde aus Purpurbakterien, und zwar aus Rhodo
bacillus palustris, ein Bacteriochlorophyll isoliert, das wir fiir identisch 
mit unserem halten, und das auch aus Rhodovibrio isolierbar ist. Die 
Autoren bestehen trotz des fmher gebrachten Einwandes (vgl. FISCHER, 
RIEDMAIR und HASENKAMP I 934) darauf, daB ihr Bacteriochlorophyll 
Beziehungen zum Chlorophyll b besitze. Auf Grund weitgehender Dber
einstimmung mit unseren Korpem kann an der Identitat des Farbstoffes 
kein Zweifel sein. Auch die Abbauprodukte von NOACK und SCHNEIDER 
gehOren der Chlorophyll a-Reihe an. Bemerkenswert sind die Ab
weichungen in ihren Analysen, die wieder beweisen, wie vorsichtig man 
mit der Deutung der Analysenresultate sein muB." 

Weitere Einzelheiten anzufiihren, embrigt sich. Wie sich auch die 
Chlorophyllchemiker mit ihren Funden auseinandersetzen werden, eins 
steht fest, daB jetzt zum erstenmal im Pflanzenreich ein Farbstoff nach
gewiesen werden konnte, der zwar nicht mit dem Chlorophyll identisch ist, 
ihm aber strukturell und funktionell sehr nahe steht. Neben dem Vor
kommen des Bakteriochlorophylls in zwei Modifikationen besteht iibrigens 
noch eine weitere Analogie darin, daB auch bei den Purpurbakterien 
der photosynthetisch wirksame Farbstoff von Carotinoiden begleitet wird. 

Interessante Untersuchungen auf diesem Gebiet stammen auch von 
GAFFRON ([5] I935, S. 33), der, nachdem bisher nur theoretisch davon 
die Rede war, jetzt zum erstenmal positiv behauptet, daB die von ihm 
benutzte Purpurschwefelbakterie Thiocystis mindestens drei, wenn nicht 
mehr Farbstoffe enthalt. Es wurden mit Hilfe der chromatographischen 
Analyse nach TSWETT-WINTERSTEIN eine griine, gelbe und rote Farbe 
festgestellt. Der griine Farbstoff ist das Bakteriochlorophyll. Aus dem 
gelben ist es, nach GAFFRON, KARRER und SOLMSSEN gelungen, Lycopin 
zu isolieren. Der dritte Farbstoff, das Bakterioerythrin, ist noch nicht 
untersucht und diirfte, wie GAFFRON sagt, seinem Verhalten nach kein 
Carotinoid sein (vgl. LJUBIMENKO und LtvI mit Mitarbeitem I). 

Von diesen extrahierten Farbstoffen hat nach GAFFRON in vitro nur 
das Bakteriochlorophyll eine dem Chlorophyll der griinen Pflanzen 
ahnliche Wirkung. Losungen von Bakteriochlorophyll bewirken bei 
Belichtung in Gegenwart von Sauerstoff und geeigneten organischen 
Akzeptoren eine Photoxydation der organischen Substanzen, wahrend 
die Carotinoide aus Thiocystis und das Bakteriopurpurin ebenso wie 
in der lebenden Zelle photochemisch wirkungslos sind. 

Die letzten bisher vorliegenden Arbeiten befassen sich mit den 
Carotinoiden der schwefelfreien Purp.urbakterien. So haben VAN NIEL 
und SMITH (I935) aus getrockneten ~einkulturen von Spirillum rubrum 
einen carotinartigen Farbstoff kristallisiert gewonnen, den sie Spirillo
xanthin nennen. Untersucht wurden Kristallform, Absorption, Loslich
keit in verschiedenen Losungsmitteln und das Mol. - Gewicht. Das 
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Spirilloxanthin wird durch Sauerstoff sofort zerst6rt und zersetzt sich 
im Licht auch ohne Sauerstoffgegenwart. Spektrographische Versuche 
zeigten, daB wahrscheinlich noch ein anderer Farbstoff von Carotin
charakter in Spirillum rubrum enthalten ist. 

Nach SCHNEIDER (1936) enthalten die schwefelfreien Purpurbakterien 
zwei Carotinoide nebeneinander, die sich, was L6slichkeit und Adsorbier
barkeit anbetrifft, ahnlich zueinander verhalten wie Carotin und Xantho
phyll der h6heren Pflanzen. Das dem Carotin entsprechende Carotinoid 
hat in seinem dreibandigen Absorptionsspektrum nahere Verwandtschaft 
zum Lycopin als zum Carotin; es ist jedoch viel leichter autoxydabel 
als das Lycopin. Das andere Carotinoid verhalt sich hinsichtlich Ad
sorption und L6slichkeit wie ein Phytoxanthin, ahnelt im Absorptions
spektrum jedoch nicht dem Xanthophyll. Die beiden Carotinoide, die 
aus den Purpurbakterien isoliert wurden, sind nicht einheitlich, sondern 
jedes besteht aus mehreren in ihren Eigenschaften sehr ahnlichen Kompo
nenten (Isomeren ?). SchlieBlich wird von SCHNEIDER an Hand der 
Mengenverhaltnisse der Pigmente nachgewiesen, daB die Analogien 
zwischen den Purpurbakterien und den h6heren grtinen Pflanzen im 
Aufbau des Systems der Assimilationspigmente sehr weitgehende sind. 

4. Reizphysiologie. 
Der V ollstandigkeit wegen seien anschlieBend an das vorhergehende 

Kapitel auch noch einige Hinweise auf die lokomotorischen Richtungs
bewegungen der Purpurbakterien gegeben, die eben falls fUr die beiden 
Gruppen der Purpurbakterien gleich sind. 

Die alteren Untersuchungen tiber die Reizbewegungen sind besonders 
mit den Namen ENGELMANN (1883-1888), BEIJERINCK (1893), MIYOSHI 
(1897), KNIEP (I906), MOLIscH (I907), BUDER (I9I5 und 19I9), METZNER 
(I920 und I923) u. a. verkntipft. 

Neben der Chemotaxis (bzw. Aerotaxis), mit der sich besonders 
BEIJERINCK, MIYOSHI, KNIEP und MOLIscH befaBten, ist vor allen Dingen 
die Phototaxis eingehend studiert worden. Der Entdecker der photo
taktischen Reaktionen der Purpurbakterien ist ENGELMANN (I883 und 
I888), dessen interessante Beobachtungen durch MOLIscH bestatigt und 
besonders durch die sch6nen Arbeiten von BUDER vervollstandigt wurden. 

Hiernach wissen wir, daB die Purpurbakterien Musterbeispiele fUr 
eine rein phobische Reaktionsweise sind. Sie sind nicht in der Lage, 
sich in die Richtung des einfallenden Lichtes einzustellen, sondern 
reagieren lediglich auf eine p16tzliche Veranderung, d. h. in der Regel 
Verminderung, der Beleuchtung durch die sog. "Schreckbewegungen", 
die bei den Chromatien auffalliger sind als bei den Spirillen. Sie sammeln 
sich auf diese Weise an von Dunkelheit umgebenen beleuchteten Stellen 
an, weil sie bei jedem Versuch, sich aus dieser "Lichtfalle" heraus
zubegeben, immer wieder zurtickprallen. 
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Seit ENGELMANN weiB man weiter, daB sich die Purpurbakterien an 
ganz bestimmten Stellen des Spektrums zu ziemlich scharf begrenzenden 
Bandern ansammeln. Eine breite und dichte Ansammlung findet im 
Infrarot jenseits A, eine zweite im Gelborange bei D und eine dritte 
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Abb. 13. Absorptionsspektrum der Farbstoffe der schwefelspeichernden und schwefelfreien Purpurbakterien 
und Ansammlungen dieser Bakterien im Spektrum nach BUDER (1919). I Bakteriochlorin in Alkohol; 
diinne Schicht. 2 Dasselbe; dicker. Schicht. 3 Bakterioerythrin in Schwefelkohlenstoff; diinnere Schicht. 
4 Dasselbej dickere Schicbt. 5 Bakteriopurpurin lebender Rhodospirillen; dtinnere Schicht. 6 Dasselbe; 
dickere Schicht. 7 Ansammlungen von Purpurbakterien im prismatischen Spektrum (Sonnenlicbt), Die 
Ansammlungen wurden zum Vergleiche mit den Absorptionsspektren in ein Spektrum gleicber GroBe 
und Dispersion eingetragen. 8 Zum Vergleich zu 7 das alternierende Absorptionsspektrum lebender 

Blatter nach REINKE (1883). 

im Grun bei E statt. Die Abbildung von Spektren wird die Verhaltnisse 
am besten darstellen (s. Abb. 13). 

BUDER konnte (1918-1920) die Ergebnisse ENGELMANNs bestatigen 
und mit verbesserten Methoden erweitern, d. h. er erhielt noch mehr 
Ansammlungen der Purpurbakterien in deutlich getrennten Stufen. Alle 
diese Ansammlungen fallen genau mit den Absorptionsbandern des 
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Farbstoffes der lebenden Organismen zusammen. Die Bakterien zeichnen 
also gewissermaBen ihr eigenes Absorptionsspektrum auf. 

Die GeiBelbewegungen der Thiospirillen und anderer Purpurbakterien 
bei diesen Lichtreaktionen haben BUDER (1915) und METZNER (1920) 
eingehend beschrieben. METZNER (S.392) spricht unter anderem die 
Meinung aus, daB das Bakteriopurpurin bei diesen Bewegungen photo
dynamisch wirkt. 

DANGEARD arbeitete 1927 und 1928 neben Euglenen, Oscillatorien u. dgl. 
auch mit roten Schwefelbakterien. Mit dem Spektrographen wurde aber
mals die Wirksamkeit der einzelnen WellenHi.ngen auf diese Organismen 
gepriift. Die Schwefelbakterien sammeln sich bei y = 840 (Dunkel
strahlen) an. Das ergibt sich aus dem Absorptionsband des Bakterio
chlorins, das bei dieser Wellenlange liegt. Wie schon andere Forscher 
festgestellt haben, besteht also ein bemerkenswerter Zusammenhang 
zwischen der Ansammlung der Zellen im Spektrum, dem Absorptions
spektrum der Pigmente und der Assimllationskurve. 

Wahrend bisher die phototaktischen Reaktionen vorwiegend in quali
tativer Hinsicht untersucht wurden, hat neuerdings die ersten systema
tischen Untersuchungen der schwefelspeichemden und schwefelfreien 
Purpurbakterien nach quantitativen Gesichtspunkten SCHRAMMECK, ein 
Schiller von BUDER, ausgefiihrt. Als Material diente ibm Chromatium 
vinosum, also eine Rhodothiobakterie, und ein groBes schwefelfreies 
Rhodospirillum (wahrscheinlich R. giganteum), die mit .fIilfe einer "Licht
kiste" teils in sehr reinen Rohkulturen, tells in Reinkulturen gezuchtet 
wurden. 

Auf die eingehend geschilderte Versuchsanordnung, die es gestattet, 
den Empfindlichkeitsgrad der Bakterien ffir Unterschiede der Beleuch
tungsstarke exakt zu messen, kann hier nicht eingegangen werden. 
Es handelt sich hauptsachlich urn eine weitere Ausgestaltung der schon 
von BUDER (1915) benutzten Lichtfalle, die sog. Lichtfeldermethode, 
und die Bestirnmung der spezifischen Intensitat der verwendeten Lampen 
sowie ihr Vergleich mit dem visuell ermittelten Wert (spezifische und 
visuelle Hefner-Kerzen bzw. Meter-Kerzen). 

Es wurde mit dieser Methode festgestellt, daB die untersuchten 
Purpurbakterien in sehr weitem Umfang dem WEBERschen Gesetz 
gehorchen. Die Grenzintensitaten des Intervalls, innerhalb dessen der 
Wert der Unterschiedsschwelle konstant bleibt, liegen bei 0,03-0,05 
und 250-300 spez. MK, d. h. sie stehen im Verhaltnis von I: 6000 bis 
10000. Der Wert der konstanten Unterschiedsschwelle (Normalwert) 
liegt bei etwa 5 %. 

Bei h6heren und geringeren Beleuchtungsstarken sinkt die Empfind
lichkeit, der Relativwert der Unterschiedsschwelle steigt also. Das 
Gesamtintervall der untersuchten Beleuchtungsstarken liegt zwischen 
0,005 und rd. 4500 spez. MK. 
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Die Nullschwelle liegt unter gtinstigen Bedingungen sehr tief, etwa 
bei 0,005 spez. MK. 

Verschiedene AuBenfaktoren, 02-Gehalt des Mediums, Vorbelichtung 
usw. beeinflussen die Lage der Nullschwelle sehr stark, die Lage der 
konstanten Unterschiedsschwelle fast gar nicht: 

An einzelnen Angaben ware noch zu erwahnen, daB sich die Rhodo
spirillen durch ihr gr6Beres Warmebedtirfnis von den Chromatien unter
scheiden. Wahrend Chromatienkulturen bei IO-I2° C noch ganz gut 
gedeihen (und mehrere Wintermonate im ungeheizten Zimmer in beweg
lichem Zustand tiberdauem), wachsen die Spirillen am best en bei 
dauemdem Aufenthalt in der Lichtkiste bei etwa 30° C. Spirillen
praparate waren schon nach I5 Minuten bei Temperaturen unter 10° C 
nicht mehr verwendungsfahig, erholten sich aber bei h6heren Tem
peraturen ziemlich rasch. 

Bei Untersuchungen des Einflusses der Sauerstoffspannung auf die 
Lichtempfindlichkeit der Purpurbakterien zeigte es sich, daB in den von 
SCHRAMMECK verwendeten Gaskammem am besten 3-7 % Luft dem 
Bombenstickstoff beigemischt wird. Erst bei etwa 20% Luftbeimengung 
zeigte sich ein starkeres Abfallen der Empfindlichkeit der Organismen. 

Der von VAN NIEL festgestellte bedeutende EinfluB des pwWertes 
auf das Gedeihen der Purpurbakterien konnte auch in den Versuchen 
SCHRAMMECKs bestatigt werden. Die Wasserstoffionenkonzentration der 
Kulturfltissigkeit schwankte zwischen 7,5 und 8,5, was die fUr das 
Wachstum optimale Konzentration darstellt. 

Anhangsweise seien hier auch noch einige neue Angaben tiber die 
physiologische Wirkung der Farbstoffe und die ZweckmaBigkeit der 
Reizbewegungen gemacht. 

SCHNEIDER hat I930 Rohkulturen von schwefelfreien Purpurbakterien 
mit Licht verschiedener Wellenlange beleuchtet. Es zeigte sich, daB 
die Bakterien sich nur dann lebhaft entwickeln, wenn ihnen Licht zur 
VerfUgung steht, das Sfrahlen der Wellenlange enthalt, die vom Pigment 
der Bakterien kraftig absorbiert werden (weiBes, rotes Licht und solches, 
das ein Chlorophyllfilter passiert hat). Das blaue Ende des Spektrums 
wird viel schwacher absorbiert und beeinfluBt auch das Wachstum nicht 
giinstig. (Vgl. auch MOLIscH und BAAS-BECKING.) 

GAFFRON hat dann I934 zum erstenmal mit Erfolg versucht, einen 
Beweis dafUr zu erbringen, daB die Purpurbakterien wirklich die Energie 
des ultraroten Lichtes, in dem sie sich ansammeln, ausnutzen k6nnen, 
und daB nicht etwa eine allgemeine Warmewirkung vorliegt. Wird 
namlich eine Suspension von Thiocystis in Gegenwart von Thiosulfat 
und Kohlensaure mit Ultrarot (750-900 m,u) bestrahlt, dann beginnt 
eine lebhafte Assimilation von Kohlensaure. Rotes Licht (620-700 m,u) 
ist dagegen wenig wirksam, obgleich es sehr stark absorbiert wird, da 
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die Absorption hauptsachlich durch die photochemisch unwirksamen 
Carotinoide erfolgt. Ais Filter fUr diese Versuche wurden von GAFFRON, 
wie schon von MOLISCH, Farbglaser von Schott und Gen. benutzt. 

Bei ROELOFSEN (I935) lesen wir endlich von einigen vorlaufigen 
Experimenten mit monochromatischem Licht bekannter Intensitat, die 
abermals zeigen, daB das Licht, das durch das rote Pigment der Purpur
schwefelbakterien (Bakterioerythrin) absorbiert wird, fUr die CO2-Assimi
lation verlorengeht. Weiter wurde gefunden, daB mehr als ein Quantum, 
wahrscheinlich vier Quanten, durch das griine Pigment fUr die Assimi
lation von je einem Kohlendioxydmolekiil absorbiert werden miissen. 
Es bleiben hier aber noch verschiedene Fragen offen, die zu beantworten 
der weiteren Forschung vorbehalten bleibt. 

5. Ausblick auf die Okologie, Morphologie und Systematik 
der Purpurbakterien. 

Aus Raummangel muB ich es mir leider versagen, an dieser Stelle 
eine besondere Auswertung der physiologischen Untersuchungen im 
Hinblick auf die Okologie der Purpurbakterien vorzunehmen. Vieles ergibt 
sich ja aus dem Gesagten von selbst, und ich habe auch gelegentlich 
an geeigneten Stellen auf solche Beziehungen hingewiesen. AuBerdem 
sind meine umfangreichen Untersuchungen aus dem Jahre I924 noch 
heute aktuell. Sie sind z. B. ein Jahr spater durch BAAS-BECKING in 
allen Stiicken mit verbliiffender Dbereinstimmung bestatigt und jetzt 
durch die modernen Untersuchungen besonders von VAN NIEL, wo noch 
notig, mit exakten Zahlen unterbaut worden. (Dber die fUr das Auftreten 
der roten Schwefelbakterien notwendigen Faktoren vgl. auch BAVEN
DAMM I932.) 

Die von mir zum erstenmal eingehend geschilderte besondere, durch 
H 2S bedingte Lebensgemeinschaft, in der die Schwefelbakterien leben, 
hat BAAS-BECKING (I925) .. als Sulphuretum bezeichnet. 

Wenn noch einige Einzelheiten genannt werden sollen, so mochte 
ich besonders auf die Arbeit von BUDER (I9I9 und I920) hinweisen, der 
in meisterhafter Weise gezeigt hat, daB die Absorptionskurve des Chloro
phylls mit der des Bakteriopurpurins abwechselt. Es werden also vom 
Chlorophyll gerade die Strahlen durchgelassen (z. B. Infrarot), die von 
den Purpurbakterien ausgenutzt werden konnen. Das heiBt aber, daB 
die Purpurbakterien in der Natur am Grunde flacher Gewasser unter 
einer Schicht von Algen u. dgl. unbehindert zu gedeihen vermogen 
(s. Abb. I3). Auch das Auffinden verschiedener durch das PH bedingter 
Purpurbakteriengruppen durch VAN NIEL (I93I) ist bemerkenswert. (Vgl. 
oben S. I2/I3 und Abb. 1.) 

Sehr wichtige Ausblicke auf die M orphologie der Purpurschwefel
bakterien haben die physiologischen Untersuchungen von VAN NIEL 
gebracht. Er konnte bemerkenswerterweise feststellen, daB sowohl die 
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Form und die GroBe der Zellen wie auch ihre Anordnung in Kolonien 
in fliissigen Kulturen mit der Zusammensetzung des Mediums wechselt. 
Und VOn der GroBe der Zellen solI es wiederum abhangig sein, ob 
Schwefeltropfchen im Zellinnern abgelagert werden oder nicht. 

Gliicklicherweise verfallt VAN N IEL trotz dieser auffallenden Be
obachtungen nicht etwa wie ELLIS neuerdings (1930 und 1932) in einen 
uferlosen Pleomorphismus oder unterstiitzt die Ansichten der Anhanger 
der Lehre von den Lebenszyklen, sondem spricht, wie es dem Verfasser 
einzig richtig erscheint, von einem "Formenkreis". Einzelheiten konnen 
hier leider nicht gebracht werden, aber eine Abbildung mag die groBen 
Unterschiede, die auftreten, zur Darstellung bringen (Abb. 14). 

o @ 0 o,l/5%lIogS 

~~~ 
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PH 7,8; ~1%lIozS 

Abb. 14. Wachstumsformen einer J'urpurschwefelbakterie vom ChIomatiumtyp (Stamm Nr.9). 
(Nach VAN NIEL 1931.) 

Diese Dinge konnen natiirlich auch nicht ohne EinfluB auf die 
Systematik der Schwefelbakterien bzw. Purptirbakterien bleiben. Mit Hilfe 
der durch VAN NIEL zum erstenmal ermoglichten Reinkultur der schwefel
speichemden Purpurbakterien auf festen NahrbOden wird es jetzt endlich 
moglich sein, die unbefriedigenden Beschreibungen der in Rede stehenden 
Bakterien, auf die ich schon 1924 hingewiesen habe, einer genauen 
Nachpriifung zu unterziehen. Es wird sich dabei zweifellos herausstellen, 
daB, wie auch in anderen Pflanzengruppen iiblich, zu viele Organismen 
beschrieben wurden und das zukiinftige System ein ganz anderes, vor 
allen Dingen vereinfachtes Gesicht bekommt. Leider hat VAN NIEL 
nicht geniigend Kulturen besessen, urn diese Arbeit schon ausfiihren zu 
konnen. Insbesondere fehlen noch Angaben iiber die groBeren Formen, 
die, wie ich bereits 1924 beobachtete, nicht so willig kultiviert werden 
konnen. 

Ich bin schlieBlich mit VAN NIEL, wie sich auch aus meinen dies
beziiglichen AuBerungen aus den Jahren 1924 und 1934 ergibt, ganz 
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einer Meinung, daB nichts gegen eine natiirliche Gruppe "Schwefel
bakterien" spricht, die nicht etwa durch die Speicherung von Schwefel 
im Zellinnem charakterisiert ist, sondem hauptsachlich durch die Fahig
keit, anorganische Schwefelverbindungen als einzige Energiequelle ver
wert en zu k6nnen. 

Damit k6nnen wir aber meines Erachtens im Prinzip meine systema
tische und praktische Dbersicht aus dem Jahre 1924, so wie ich es bereits 
an anderer Stelle getan habe (1934), iibemehmen. Dem von mir gepragten 
Namen Leucothiobacteria habe ich den Namen Chromothiobacteria gegen
iibergestellt und auch den Namen Chlorothiobacteria neu eingefiihrt. In 
Anlehnung an den verdienstvollen Erforscher der Schwefelbakterien 
WINOGRADSKY, der diesen Namen zuerst aufgestellt hat und durch 
VAN NIEL insofem gerechtfertigt ist, als tatsachlich die Verwertung des 
Schwefels und seiner Verbindungen als einziger Energiequelle das feste 
Bindeglied zwischen allen Thiobakterien ist, bin ich nicht dem Vorschlag 
von ENGELMANN und MOLISCH gefolgt, den farblosen Schwefelbakterien 
die Purpurbakterien entgegenzusetzen. Ich habe vielmehr den Leuco
und Chlorothiobakterien die Rhodothiobakterien zugesellt und die 
schwefelfreien Purpurbakterien zunachst den schwefelspeichemden an
hangsweise zugeordnet. 

Die viel gebrauchten, von MOLISCH eingefiihrten Namen Thio
rhodaceae, Athiorhodaceae und neuerdings sinngemaB Thioleucaceae halte 
ich nicht fiir richtig oder gliicklich. Wenn wir das "Thio" weglassen, 
was sagen uns dann die Namen Rhodaceae, Leucaceae und, was jetzt 
noch hinzukommt, Chloraceae? Gibt das nicht eventuell zu Verwechse
lungen mit Algengattungen AnlaB'? AuBerdem diirften doch die durch 
ihre Farbe ausgezeichneten Schwefelbakteriengruppen keine Familien, 
sondem h6here systematische Einheiten sein. Wenn man sie z. B. als 
Reihen ansehen will, k6nnen die von mir gepragten N amen leicht in 
Leucothiobacteriales usw. umgewandelt werden. 

Der Ausdruck Anorgoxydanten, der von WINOGRADSKY (1922) nur 
fiir chemosynthetisch und obligat autotroph ~sich ernahrende Bakterien 
gewahlt wurde, k6nnte vielleicht auch- fiir unseren besonderen Fall 
angewendet werden. Ich habe ihn jedenfalls hier auch fiir fakultativ 
photoautotrophe Bakterien benutzt. 

Die genaue Beachtung und konsequente Benutzung der von mir 
vorgeschlagenen Namen ist meines Erachtens sehr wichtig, well auch 
zur klaren Unterscheidung gewisser Formen einige Gattungsnamen 
danach gewahlt wurden. So wiirde man zweckmaBig bei der kiinftigen 
systematischen Neuordnung ein farbloses Schwefelspirillum mit Leuco
thiospirillum, ein rotes mit Rhodothiospirillum, ein schwefelfreies rot 
gefarbtes Spirillum mit Rhodospirillum bezeichnen usw. 

Danach ergibt sich eine Gruppierung der schwefelspeichemden und 
schwefelfreien Purpurbakterien wie folgt: 
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Schwefelbakterien (Thiobacteria). 

Bakterien, die Sulfide, Sulfite, Thiosulfate und elementaren Schwefel 
dehydrieren. Es sind entweder farblose oder gefarbte, obligate oder 
fakultative Anorgoxydanten, die Schwefel und seine Verbindungen als 
einzige Energiequelle verwerten k6nnen. 

A. F arblose Schwefelbakterien (Leucothiobacteria). 
Schwefelbakterien, die in der Lage sind, chemoautotroph CO2 zu 

reduzieren. 

B. Cefarbte Schwefelbakterien (Chromothiobacteria). 
Schwefelbakterien, die in der Lage sind, photo autotroph CO2 zu 

reduzieren. 

I. Purpurschwefelbakterien (Rhodothiobacteria). 
Anaerobe bzw. mikroaerophile, durch Bakteriopurpurin rot oder 

violett gefarbte Schwefelbakterien von normalerweise verhaltnismaBig 
groBer Gestalt, die Schwefel in der Regel im Zellinnern aufspeichern 
und bei autotrophem Leben sowohl Schwefelwasserstoff wie Licht zu 
ihrer Entwicklung unbedjngt notwendig haben. 

a) Einzellige Formen: Familie Chromatiaceae. Gattungsbeispiele: 
Chromatium und Rhodothiospirillum. 

b) Mehrzellige (Kolonie-) Formen: Verschiedene Familien. Gattungs
beispiele: Thiocystis und Thiopedia. 

Anhang: Schwefelfreie Purpurbakterien (Athiorhodobacteria). 
Durch Bakteriopurpurin rot gefarbte Bakterien, meist von iiblicher 

Bakteriengr6Be, die offenbar Dbergangsformen der Purpurschwefel
bakterien darstellen. Sie sind nicht in der Lage, Schwefel und seine 
Verbindungen als einzige Energiequelle zu verwerten. Sie sind obligat 
heterotroph, aerob im Dunkeln und anaerob im Licht. 

Gattungsbeispiele: Rhodobac1,llus und Rhodospirillum. 

2. Crume Schwefelbakterien (Chlorothiobacteria). 
Anaerobe, durch Bakterioviridin griin gefarbte Schwefelbakterien von 

sehr kleiner Gestalt, die H 2S nur bis zu S dehydrieren, den sie aber nicht 
im Zellinnern aufspeichern, sondern nach auGen abscheiden. 

Art beispiel: C hloronium mirabile. 
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A. Einleitung. 
Die· Entwicklung der Biologie im Laufe der letzten IO Jahre (und 

vor allem der Genetik, Zytologie und chemischen Embryologie) hat zu 
der Vorstellung gefiihrt, daB der Raumaufbau der lebendigen Shbstanz 
fiir die grundlegenden Lebenserscheinungen verantwortlich sein kann. 
1m Zusammenhang 'hiermit ist in dem vorliegenden Sammelreferat der 
Versuch gemacht, unsere gegenwartigen Vorstellungen iiber den dis
symmetrischen Zustand des Raumes des Protoplasmas, die sich in den 
benachbarten Gebieten der Physiologie und Biochemie gebildet haben 
und deren weitere Entwicklung jetzt dem Biologen gehOrt, zu beleuchten. 

In der beigefiigten Literaturliste ist nur die grundlegende, der Dis
symmetrie des Protoplasmas gewidmete Literatur angegeben. Diejenigen, 
die sich fiir spezielle Probleme interessieren, konnen die entsprechende 
Literatur in den Arbeiten von POULSSON (I9IO), CUSHNY (I926), NEUBERG 
und KOBEL (I928), BAMANN (I93I), SCHOEN (I932 a und b) und AMMON 

1 Das vorliegende Sammelreferat wurde am Zoologischen Institut mit 
Unterstiitzung der Biophysikalischen Arbeitsgemeinschaft der Universitat 
Moskau ausgefiihrt. 
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(1935) finden. In einigen Fallen wurden von uns Versuche theoretischer 
Verallgemeinerungen auf Grund einer Zusammenstellung der Literatur
daten gemacht. Hierbei war das Endziel, Interesse zur weiteren ex
perimentellen Arbeit zu erwecken, da wir nur auf diesem Wege eine 
endgiiltige Losung des Problems erreichen konnen. 

B. Raumeigenschaften der lebendigen Substanz. 
Haufig wird darauf hingewiesen, daB die gegenwartige Biochemie 

und Biophysik sich in einer Richtung entwickeln, die bereits im vorigen 
Jahrhundert fest begrlindet wurde, und ihre Aufmerksamkeit auf die 
Untersuchung einzelner im Protoplasma stattfindender, physiologischer 
Prozesse richten. Aber diese Prozesse "fit in with each other in such 
a way that the final product comes into being by means of precise 
cooperation 'of reactions and events... These processes are seen as 
constituting a perfectly integrated whole" (NEEDHAM 1933b). Diese 
Einheitlichkeit oder "Organisiertheit" ist gerade charakteristisch fiir 
den lebendigen Stoff. Wie entsteht nun diese Organisiertheit? 

Wir konnen direkt sagen, daB die weitgehenden Kenntnisse yon den 
Eigenschaften der einzelnen physiologischen Prozesse, liber die wir ver
fUgen, uns noch nichts fUr das Verstandnis der Gesetze der Koordination 
geben. Es ist daher durchaus nicht erstaunlich, von einem Biologen 
die Behauptung zu horen, daB die "Organisation" schlieBlich eine der
artige Kategorie geworden ist, die auBerhalb der Kategorien der Materie 
und Energie steht (HENDERSON 1920). Die Mehrzahl findet es jedoch 
viel interessanter in die Zukunft auf den Tag zu schauen, "an dem das 
groBte Ratsel endlich sein Geheimnis enthlillen wird" (WILSON 1927). 

In der Tat, obgleich wir von den Gesetzen der Koordination so gut 
wie nichts wissen, ist die Sache nicht so hoffnungslos und liegt die 
Losung dieses Problems vielleicht gar nicht in so weiter Ferne. AuBerst 
charakteristisch sind folgende Worte NEED HAMs (1933 a) : "Die so haufig 
besprochene "irreducibility" der biologischen Kategorien zeigt schlieBlich 
nur, daB die Konfiguration der Materie, die wir die biologische nennen, 
durch eine Organisation oder Ordnung charakterisiert wird, die wir 
sonst nirgends finden. Unsere Aufgabe ist die Untersuchung der in dieser 
Organisation enthaltenen Krafte und nicht, wie einige behaupten, die 
Annahme derselben als Axiom. Diese "irreducibility" der biologischen 
Kategorien hat nichts mit Vitalismus zu tun." (Vgl. auch L. v. BER
TALANFFYs "Theoretische Biologie", 1932). 

In welcher Richtung aber sollen wir die fUr diese Organisation ver
antwortlichen Krafte des Protoplasmas suchen? N ach den gegenwartigen 
Vorstellungen mlissen wir uns an die physikalische Struktur des Stoffes 
auf kolloidem und molekularem Niveau wenden. Das Protoplasm a 
besitzt gewohnlich keine Anisotropie und wir haben keine Veranlassung, 
die Existenz einer bestimmten und stabilen, speziell fUr die Organisation 
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verantwortlichen Makrostruktur anzunehmen. Bedeutend wahrschein
licher ist es, daB die Organisation als ResuItat spezifischer Raumeigen
schaften des Protoplasmamaterials selbst verwirklicht wird (s. z. B. 
GRAY 1933). Die fur die letzte Zeit charakteristische Vorstellung von 
der morphologischen Organisiertheit der zellgebundenen Enzyme gestattet 
einen solchen "biologischen ProzeB", wie z. B. die Auswahl bestimmter 
Materialien aus dem heterogenen Medium seitens der Zelle, zu verstehen. 
Die folgenden Worte von HOPKINS (1933a) erklaren das Gesagte: "Die 
zur Aufrechterhaltung der Lebenstatigkeit dienenden Materialien treten 
von auBen in die Zelle ein. Die Auswahl dieser Materialien ist in erster 
Linie mit der Permeabilitat verbunden, eine tiefergehende Rolle in dieser 
Auswahl spieIt jedoch die Spezifitat der Zellkatalysatoren1• Es wurde 
haufig darauf hingewiesen, daB die lebende Zelle sich von allen leblosen 
Systemen durch ihre Fahigkeit der Auswahl der fUr die AufrechterhaItung 
ihrer Struktur und Tatigkeit notigen Materialien aus dem heterogenen 
Medium unterscheidet. Das ist jedoch kein Lebensakt, sondem ist mit 
der Natur der spezifischen Katalysatoren verknupft. Das Molekiil, das 
einem passenden Enzym begegnet, erleidet unvermeidlich eine Ver
anderung und wendet sich diesem oder jenem Wege des Stoffwechsels 
zu. Naturlich haben in der chemischen Organisation der Zelle auBer 
den enzymatischen· auch die kolloiden Strukturen Bedeutung." Wenn 
man diesen Gedanken weiter entwickeIt, kann man sagen, daB das 
Molekiil in dem Fall von der Zelle erfaBt wird, wenn die raumliche 
Richtung des Molekiils mit der raumlichen Richtung des entsprechenden 
Enzyms ubereinstimmt. Mit den gleichen Ideen kann man auch an die 
spezifische Ordnung der Prozesse in der lebenden Zelle herantreten. 
Die Eigenschaften des Materials sind hier derartig, daB ein ProzeB nur 
in dem Falle einen andem hervorrufen kann, wenn eine genaueste Dber
einstimmung der raumlichen Richtungen der Molekiile besteht. Die 
Raumeigenschaften werden entscheidende Faktoren und nicht umsonst 
unterstreichen die Fermentologen die enorme Rolle, die die proto
plasmatische Verankerung des Enzyms in der Zelle spieIt (WILLSTATTER 
und ROHDEWALD 1931). 

Diese letzte Erwagung veranlaBt uns daran zu denken, daB in der 
Chemie der Enzyme bereits vor langer Zeit der Gedanke ausgesprochen 
wurde, daB die regulierende Wirkung des Protoplasmas durch eine 
bestimmte chemische Organisation der Zelle erklart werden kann. Dank 
dem Bestehen einer Organisation wird die Moglichkeit einer Raum
lokalisation der Fermente und einer Koordination ihrer Wirkung ge
schaffen (HOFMEISTER 1901, HOPKINS 1933b, s. auch OPARIN 1934). 
AIle diese Erwagungen finden volle Bestatigung durch die experimentelle 
Arbeit der letzten Zeit (NEUBERG und HIRSCH 1921, NEUBERG und 

1 Man muB das Vorhandensein fermentativer Prozesse auch in der Zell
grenzschicht als wahrscheinlich voraussetzen, die somit untrennbar von der 
physiko-chemischen Permeabilitat sind (G. G.). 
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KOBEL 1927, NEUBERG 1930, WERTHEIMER 1933). Gleichzeitig findet 
die Idee von der Rolle des Raumes als Faktor der chemischen Organi
sation weitere Entwicklung :- nach den gegenwartigen Vorstellungen 
werden die aktiven Gruppen auf der EnzymoberfHiche nach streng 
geometrischen Gesetzen angeordnet (FRANKENBURGER 1934). Die Rolle 
dieser letzteren wird besonders klar bei der Wirkung des Enzyms auf 
Stereoisomere des nattirlichen Substrats. In diesem Falle befinden sich 
wichtige Atomgruppen des Substrats in einer ungeeigneten Raumlage, 
und die aktiven Gruppen des Enzyms konnen nicht mehr auf sie wirken. 
Haufig wird hierdurch die vollstandige Unmoglichkeit einer Reaktion 
geschaffen (BERGMANN 1934). 

In einigen Fallen bedingt die Verbindung des Ferments mit dem 
kolloiden Trager die Bestimmtheit der Raumrichtung. Besonders inter
essante Ergebnisse erzielten hier BREDIG und GERSTNER (1932). Sie 
stellten ein Fermentmodell her, das aus einem kolloiden Trager und 
einer darauf verankerten spezifischen aktiven Gruppe best and und in 
seinem Verhalten auch etwas an intrazellulare Enzyme erinnerte. Dabei 
bestand die stereochemische Spezifitat des Fermentmodells (die Fahig
keit vorzugsweise mit dem einen der beiden Stereoisomeren des Substrats 
zu reagieren) nur im Zusarpmenhang mit dem kolloiden Trager und verlor 
sich bei einer Trennung von demselben. 1m letzteren FaIle behielt die 
freie aktive Gruppe nur die katalytische Wirkung. Das Bestehen einer 
spezifischen Raumorganisation der Zelle auf kolloidalem Niveau wurde 
in der letzten Zeit von WERTHEIMER (1933) in einem interessanten 
Artikel tiber Zellstrukturen hervorgehoben. 

Wenn wir nun das Gesagte zusammenfassen, konnen wir folgendes 
sagen: Gegenwartig ist es klar, daB die Erscheinungen der Regulierung 
und Organisation otfenbar mit eigenartigen Raumverhiiltnissen der lebenden 
Materie verknup/t sind .. Die Struktur der Ober/liichen und, in allgemeinerer 
Form, die Richtung der Emp/iinger und Trans/ormatoren der Energie im 
Raum spielen im Leben des Projoplasmas eine bedeutende Rolle. 

C. Dissymmetrie als Raumeigenschaft. 
I. LoUIS PASTEURs Ideen tiber Dissymmetrie. 

Eine der grundlegenden Raumeigenschaften des Protoplasmamaterials 
ist seine Dissymmetrie (PASTEUR 1860). Mit anderen Worten, die beiden 
Enantiomorphen der organischen Verbindungen sind hier nicht gleich 
vertreten, sondern meist nur der eine derselben. So gehoren die die 
Hauptkomponenten des Protoplasmas aufbauenden Molekiile meist zur 
linken Reihe l . Die Dissymmetrie charakterisiert den Raumzustand, und 

1 Es muB sofort erwahnt werden, daB es sich um eine relative Kon
figuration des Stoffes (KUHN und FREUDENBERG I932) und nicht um das 
Zeichen der optischen Drehung handelt. Zur linken Reihe der natiirlichen 
Verbindungen gehort z. B. das linksdrehende Histidin, aber auch die rechts
drehende Weinsaure, die rechtsdrehende Glukose. 
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nachst dem chemischen Bestand und der Phase des Stoffes wirkt sie 
als gleichwertiger Faktor auf den Gang der biologischen Prozesse. Es 
ist im hochsten Grade erstaunlich, daB dieses wichtige Problem durchaus 
nicht die ihm gebiihrende Beachtung auf sich gezogen hat. Wir werden 
bald sehen, daB die Vorstellung von der Dissymmetrie uns gerade die 
Moglichkeit gibt, dem Problem der Raumorganisation bis zu einem 
gewissen Grade eine physikalische Grundlage zu geben. 

Es ist interessant, dieses Problem jetzt vom historischen Standpunkt 
zu betrachten, und einige Worte dariiber zu sagen, wie diese Idee von 
PASTEUR iiber die Dissymmetrie entstanden ist und was fUr Verande
rungen sie erfahren hat. In seinen beriihmten Versuchen mit Weinsaure 
stellte PASTEUR (1860) fest, daB der Pilz Penicillium glaucum das 
Ammonium der rechten (natiirlichen) Weinsaure viel schneller verbraucht 
als das der linken, und es setzte ihn in Erstaunen, daB die molekulare 
Asymmetrie der Materie eine entscheidende Rolle in der physiologischen 
Wirkung spieIt. Das fiihrte alsdann zu der fundamentalen Vorstellung, daB 
aIle Organismen auf der Erde dissymmetrisch sind und dabei die grund
legenden chemischen Stoffe des Protoplasmas stets zur linken Reihe ge
horen, wahrend wir es in der anorganischen Natur mit razemischen Ver
bindungen, die zu gleichen Teilen aus rechten und linken Komponenten 
bestehen, zu tun haben. Spater nahm die Bearbeitung dieses Problems 
eine rein chemische Richtung. Vor allem muBte festgestellt werden, 
unter weIehen Bedingungen sich dissymmetrische Molekiile entwickeln 
konnen. Wie bereits PASTEUR annahm und spater E. FISCHER (1898) 
klar formulierte, bestehen Pflanzen und Tiere deshalb aus dissymme
trischen Verbindungen, weil die Synthese des organischen Stoffes im 
Protoplasma unter dem EinfluB dissymmetrischer Katalysatoren ver
lauft: die Verwandlung von Kohlensaure in Zucker vollzieht sich in der 
Pflanze offenbar unter Mitwirkung der optisch aktiven Substanzen des 
Chlorophyllkomes. Eine soIehe dissymmetrische Synthese im Sinne von 
FISCHER wurde in Balde im Laboratorium von MARCKWALD (1904) und 
McKENZIE (1904) verwitklicht. 

Nach dem Lehrsatz von CURIE (1894): "Wenn irgendweIehe Er
scheinungen Dissymmetrie zeigen, so muB diese1be Dissymmetrie in den 
Ursachen, die diese Erscheinungen hervorriefen, bestehen", erklart es 
sich, warum die Dissymmetrie des Protoplasmas, nachdem sie einmal 
entstanden war, sich erhalt. Es bleibt jedoch die Frage der "primaren 
dissymmetrischen Synthese", d. h. der Bedingungen des ersten Auf
tretens dissymmetrischer Katalysatoren auf der Erde, vollkommen offen. 
Ein gewisser Versuch einer Beleuchtung dieses Problems wurde von 
BYK (1904) gemacht. Er versuchte zu beweisen, daB auf der Erde aus 
kosmischen Ursachen zirkular-polarisiertes Licht entstehen konne. Es 
ist bekannt, daB das Himmelslicht einen gewissen Betrag von linear
polarisiertem Licht enthalt. Seine Richtung hangt vom Stande der 
Sonne abo FaIIt es unter bestimmten Winkeln auf die Meeresoberflache, 
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so wird es durch Reflexion in zirkular-polarisiertes Licht verwandelt. 
Unter dem EinfluB des Erdmagnetismus iiberwiegt nun unter dem rechts
und linkspolarisierten Licht eine Komponente (mit anderen Worten: 
weder an einem Punkte der Erde noch wahrend langerer Zeitraume 
k6nnen gleiche Mengen .der beiden zirkularen Lichtformen entstehen). 
Gleichzeitig setzte BVK voraus [der genaue Beweis wurde jedoch zuerst 
von KUHN (I929) geliefert], daB unter der Einwirkung zirkular-polari
sierten Lichtes beide Formen des Razemats zerst6rt werden, jedoch die 
Form, welche ein gr6Beres Absorptionsverm6gen fUr das betreffendf 
zirkulare Licht besitzt, in erh6htem MaB, so daB optische Aktivitat 
eintritt. 

Es ist leicht zu sehen, daB diese Erwagung von verschiedenen Gesichts
punkten einer Kritik unterworfen werden kann. Vor allem miiBte noch 
bewiesen werden, daB die Intensitat des kosmischen Prozesses geniige, 
urn die Aktivitat razemischer Verbindungen hervorzurufen. Ganz unauf
geklart bleibt hierbei auch das Faktum, daB die Hauptkomponenten 
des Protoplasmas bei allen Organismen zur linken dissymmetrischen 
Reihe geh6ren. 

Aile diese, an und fiir sich sehr interessanten chemischen Arbeiten 
(s. a. RITCHIE, I933, S. 56-59) sind jedoch noch sehr weit von den 
Problemen der Protoplasmaforschung entfernt. Noch ist es fUr uns 
'zu friih, in der Frage nach der Entstehung des dissymmetrischen 
Protoplasmas ein Urteil zu fallen, da wir nichts davon wissen, welche 
Rolle die Dissymmetrie in der Organisation des Protoplasmas als 
Ganzes 'spielt. Auf die Frage, die seinerzeit PASTEUR beschaftigte: 
"Warum verbraucht der Pilz die rechte Weinsaure viel schneller als 
die linke ?", antworten wir jetzt so: weil die raumliche Richtung 
der Molekiile der rechten Weinsaure auf irgendeine Weise mit der 
raumlichen Richtung des passenden Enzyms iibereinstimmt und sie 
eine unvermeidliche Veranderung erleiden, wahrend die Molekiile der 
linken Weinsaure kaum beriihrt werden. Mit anderen Worten, die 
dissymmetrische Struktur des Materials gibt eine M6glichkeit, die Rich
tung im Raum sehr empfindlich zu unterscheiden und schafft auBerst 
giinstige Bedingungen fUr genaueste Koordinationen. Somit k6nnte das 
Protoplasma, das wir jetzt kennen, niemals aus razemischen Verbindungen 
bestehen. Die dissymmetrischen Eigenschaften des Materials sind eine 
ebenso notwendige Bedingung der Organisiertheit wie die kolloidale Struktur, 
nur aber auf einem anderen Niveau. 

2. Das Problem des "dissymmetrischen Spektrums". 

Indem wir jetzt zu den M6glichkeiten iibergehen, die die Ideen 
LOUIS PASTEURs fUr eine experimentelle Untersuchung des Protoplasmas 
bieten, wollen wir erwahnen, daB weitere Perspektiven sich gerade erst 
jetzt er6ffnen, wo unsere Vorstellungen von der kolloidalen Struktur 
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des Protoplasmas bereits eine gewisse Klarung erhalten haben. In der 
Tat, an die Forscher trat jetzt die Aufgabe heran, die Raumeigenschaften 
der einzelnen Komponenten des Protoplasmas in vivo genau zu charak
terisieren. Uns befriedigt eine Untersuchung der Raumeigenschaften 
der einzelnen chemischen, aus dem Protoplasma bei voller Zerstorung 
der Struktur desselben ausgeschiedenen Stoffe nicht mehr. Gleichzeitig 
erweist sich die Anwendung rein physikalischer Methoden - das Studium 
der optischen Eigenschaften des Protoplasmas - in den meisten Fallen 
ungeniigend. In einem so komplizierten System, wie das Protoplasma, 
werden die Resultate unserer Messungen von einer allzu groBen Zahl 
Veranderlicher abhangen. Wir miissen die Raumeigenschaften der 
einzelnen Komponenten des Protoplasmas charakterisieren. Seinerzeit 
fing WARBURG an, die Fermente in der lebendigen Zelle selbst zu studieren, 
indem er mit Stoffen arbeitete, die nur mit den Fermenten reagieren. 
Hierbei "storen die iibrigen Stoffe ebensowenig, wie bei chemischen 
Reaktionen die GefaBe storen, in denen man die Reaktionen ausfiihrt" 
(WARBURG 1928). Diese Methode kann man auch fUr die Untersuchung 
der Raumeigenschaften anwenden: indem wir auf das Protoplasma mit 
rechten und linken dissymmetrischen Stoffen (Giften, Katalysatoren). 
wirken, erhalten wir die Moglichkeit, die Raumeigenschaften der einzelnen 
Glieder desselben zu charakterisieren, indem wir die iibrigen zeitweilig 
auBer acht lassen. Auf diesem Wege erhalten wir eine ganze Sammlung 
von Raumcharakteristiken oder ein "dissymmetrisches Spektrum" des 
Protoplasinas, das in Verbindung mit der vergleichenden Methode gute 
Dienste erweisen kann. 

Der Sinn eines derartigen Verfahrens ist eigentlich sehr einfach. 
Indem wir die Glieder des Protoplasmas stimulieren oder zerstoren, 
wirken wir vom physikalischen Standpunkt gesehen mit bestimmten 
Schlagen, wobei wir ein und denselben Schlag entweder von rechts 
nach links oder von links nach rechts fUhren. N ach der Differenz 
der hervorgerufenen Effekte urteilen wir iiber die Raumorientierung 
der Glieder. 

Es versteht sich von selbst, daB wir nur in dem Fall die Raum
orientierung eines bestimmten Gliedes des Protoplasmas nach der 
Differenz der Effekte der rechten und linken Isomeren feststellen konnen, 
wenn diese Isomeren wirklich auf ein und dasselbe Glied wirken. Diese 
Frage gewinnt daher groBe prinzipielle Bedeutung. Die vom Verfasser 
erhaltenen experimentellen Daten, die in einem anderen Artikel ein
gehend beschrieben wurden (GAUSE 1936), sowie eine ganze Reihe von 
Experimenten, auf die wir weiterhin genauer zuriickkommen werden, 
zeigen mit geniigender Bestimmtheit, daB die Wirkung der Isomeren 
auf ein und dasselbe Glied des Protoplasmas in der Mehrzahl der Falle 
tatsachlich stattfindet, jedoch wird diese Bedingung wahrscheinlich 
nicht immer erfiillt. 
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3. Morphologischer Aspekt des Dissymmetrieproblems. 

In einzelhen Fallen beleuchten verhaltnismaBig einfache morpho
logische Beobachtungen die kompliziertesten Erscheinungen der Raum
organisation. 

Eins der interessa;ntesten Beispiele ist der kiirzlich erhaltene Hinweis 
darauf, daB die wichtigsten Hauptmerkmale des Strukturplanes des 
Organismus die Folge der dissymmetrischen Eigenschaften des Stoffes 
sein k6nnen, wobei sie auf engste Weise mit der Wirkung eines bestimmten 
Gens verbunden sind. Wir haben den in der Tierwelt weitverbreiteten 
spiralen Typus der Teilung der Eizeile im Auge. So finden sich bei der 
Schlammschnecke Lymnaea rubella in ein und derselben Art Genotype, 
die entweder durch eine rechte oder durch eine linke gewundene Schale 
charakterisiert werden. Es ist sehr wahrscheinlich (aus zytologischen 
Grunden), daB der rechte und linke spiralige Teilungstypus hier schon 
im unbefruchteten Ei vorgebildet sind. Eine hybridologische Analyse 
zeigt, daB dieses Merkmal durch ein Paar ailelomorphe Gene bestimmt 
wird, wobei die Rechtswindung dominant und die Linkswindung rezessiv 
ist (CRAMPTON und LOWTHER 1932). Welcher Art eigentlich die Einwirkung 
dieser Gene auf das Ei· ist, wissen wir naturlich nicht. Als Hypothese 
wurde die Vermutung ausgesprochen (KOLTZOFF 1934, NEEDHAM 1934), 
daB dieser oder jener Teilungstypus hier durch das Vorhandensein eines 
rechten oder linken optischen Isomers irgendeines organischen Stoffes 
im Protoplasma des Ei bestimmt wiirde, wobei dieser Stoff aus dem 
Eikern beim Reifen des Eies austritt, nachdem er sich vorher in Ver
bindung mit den entsprechenden Genen des Chromosomapparates der 
Ovozyte gebildet hatte. Hieraus k6nnte man folgern, daB beide Allele 
des betreffenden Gens optische Isomeren in bezug aufeinander sind. 

Diese Beobachturig weist unmittelbar auf die M6glichkeit der Existenz 
unnaturlicher Isomere im Protoplasma neben den naturlichen, wenigstens 
fiir einige Stoffe hin. Zu derselben SchluBfolgerung fiihrt auch das 
Studium der Entstehung einer inversen Anordnung der Organe. Wahrend 
die Grundkomponenten des lebendigen Stoffes ihre gew6hnlichen Eigen
schaften beibehalten, kann irgendein formbildendes Ferment eine Inver
sion erleiden: "Die M6glichkeit besteht, daB im Faile des Entstehens 
einer regularen bzw. inversen Form spiegelbildlich wirkende Krafte 
("Agentia") am Werke sind, daB diese Agentia substanzieilen Charakter 
haben ("formbildende Fermente"?) und daB von diesen vieileicht zwei 
enantiomorphe Sorten existieren" (LUDWIG 1932). Wir werden in kurzem 
zur Analyse der M6glichkeit solcher Inversionen yom biochemischen 
Standpunkt zuruckkehren. 

Eine andere Gruppe morphologischer Beobachtungen bezieht sich 
auf die spiralen Strukturen der Pflanzen (SEIFRIZ 1933a und b) und die 
spiralen Bewegungen der Am6be (SCHAEFFER 1931). Im ersteren Faile 
kommt der Verfasser zu dem SchluB, daB die spiralen Eigenschaften 
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eine fundamentale Eigentiimlichkeit des Protoplasmas sind. und in einer 
Reihe morphologischer Strukturen zum Ausdruck gelangen. Die Unter
suchung der Bewegungen der Amobe hat gleichfalls· gezeigt, daB die 
Richtung der von ihnen beschriebenen Spiralen (rechte und linke) mit 
der dissymmetrischen Struktur irgendwelcher molekularer "organi
sierender Zentren" im Protoplasma verbunden sein kann. Wenn wir uns 
ins Gedachtnis rufen, daB die Dissymmetrie (die ihren physikaIischen 
Ausdruck in der optischen Drehung des Stoffes findet) iiberhaupt auf 
die spiraIige Rechts- oder Linksanordnung der Atome im Molekiil hinaus
lauft, so gestattet uns das der physikaIischen Interpretation der spiraIigen 
morphologischen Strukturen naherzukommen. 

D. Dissymmetrie des Protoplasmas. 

I. Richtung der Dissymmetrie. 

Eine ganze Reihe unmittelbarer chemischer Untersuchungen. und 
besonders die Arbeiten von PRINGSHEIM (I9Ioa und c) haben gezeigt, 
daB die Aminosauren und EiweiBstoffe des Protoplasmas immer zur 
l-Reihe der organischen Verbindungen gehOren. Nur einige energetische 
Reservestoffe (wie Zucker), die an dem Wirbel der Prozesse der Lebens
tatigkeit nicht teilnehmen, konnen nach den Gesetzen der Chemie 
razemisiert werden und werden in inaktivem Zustand vorgefunden. 

Mit anderen Worten, die Hauptkomponenten des Protoplasmas -
die EiweiBstoffe - kennen wir gegenwartig nur in ihrer natiirlichen 
linken Modifikation. Indem wir die endgiiltige Interpretation dieser 
Erscheinung bis zum Vorliegen weiterer experimenteller Daten ver
schieben, konnen wir doch schon jetzt hervorheben, daB neben der 
grundlegenden linken Dissymmetrie des Protoplasmas einzelne Kom
ponenten (z. B. Gene) durch optische Antipoden der rechten Reihe ver
treten sein konnen. Diese SchluBfolgerung ist vorlaufig nur auf mor
phologischen Beobachtungen begriindet. Die biochemischen Daten wider
sprechen dieser Moglichkeit nicht, und unterstiitzen sie sogar in drei 
unabhangigen Richtungen: I. die dissymmetrische Synthese im Proto
plasma kann zur Bildung von Antipoden fiihren; 2. in ein und demselben 
Molekiil konnen offenbar aktive Zentren der rechten und linkeD Reihe 
kombiniert sein (s. z. B. ROGER I932). Somit schIieBt die linke Struktur 
des EiweiBmolekiils die Moglichkeit des Einschlusses einzelner rechter 
Komponenten nicht aus; 3. die Daten der Enzymologen zeigen, daB es 
z. B. bei der Wirkung der Peptidasen durchaus nicht obligatorisch ist, 
daB alle Aminosauren, aus denen das Peptid aufgebaut ist, zu der natiir
lichen Reihe gehoren (GRAssMANN I930, s. auch ABDERHALDEN und 
PRINGSHEIM I909). Somit braucht das Vorhandensein von Antipoden 
die enzymatischen Koordinationen im Protoplasma nicht zu storen. 



Raumaufbau des Protoplasmas. 

2. Dissymmetrie und Auswahl der Nahrstoffe. 
Es ware ein Irrtum anzunehmen, daB das Problem der Dissymmetrie 

des Protoplasmas seit den Zeiten LOUIS P ASTEURs ausschlieBlich yom 
chemischen Standpunkt bearbeitet worden sei. Vor einigen Dezennien 
wurden weitgehende Untersuchungen der physiologischen Wirkung der 
rechten und link en Isomeren unternommen, und werden wir jetzt kurz 
den Zusammenhang der Dissymmetrie des Protoplasmas mit seinem 
ungleichen Verbrauch der beiden Isomeren in den razemischen Mischungen 
der Nahrstoffe betrachten. 

PASTEUR selbst, sowie die Autoren, die bald nach ihm arbeiteten, 
lieBen folgende Frage unaufgeklart: verbraucht der auf einer Losung 
razemischer Saure kultivierte Pilz nur die eine (natiirliche) Komponente, 
oder findet ein Angriff beider Komponenten, nur mit verschiedenen 
Geschwindigkeiten, statt? Sorgfaltige Untersuchungen wurden in dieser 
Richtung erst spater ausgefiihrt. Schon die Beobachtungen von PFEFFER 
(I895) bei der Entwicklung von Aspergillus niger und von Penicillium 
glaucum mit Traubensaure (= dl-Weinsaure) lassen deutlich erkennen, 
daB, wenn auch die d- (natiirliche) Weinsaure bevorzugtwird, stets doch 
auch, wenngleich in viel geringerer Menge, die l-Weinsaure angegriffen 
wird. Weitere Arbeiten stammen von McKENZIE und HARDEN (I903), 
CON DELLI (I904), EHRLICH (I906, I9I4), PRINGSHEIM (I907, I9IOa), 
NEUBERG (I909) und einigen anderen. Hierbei wurde festgestelit, daB 
gewohnlich eine Zerstorung beider Komponenten mit verschiedener 
Geschwindigkeit stattfindet: "Bei der Aussaat verschiedener Schimmel
pilze und zwei Bakterienspezies, auf dl-Leuzin und dl-Glutaminsaure 
zeigte sich nun, daB ein Angriff auf beide optischen Komponenten in 
der Tat erfolgt, denn in allen Fallen wurde weniger als die theoretische 
Menge der nicht natiirlichen Komponente zuriickgewonnen" (PRINGS
HElM I9IOa). Die Feststellung dieser Tatsache fiihrte direkt dazu, was 
wir oben "Raumcharakteristiken" des Protoplasmas nannten, d. h. zu 
einem quantitativen Ausdruck der Unterschiede in den physiologischen 
Eigenschaften der rechten und linken Isomeren. Hierbei bestand die 
experimentelle Technik gewohnlich darin, daB in die Nahrlosungen, die 
razemische Sauren enthielten, verschiedene Arten von Pilzen und 
Bakterien gebracht wurden, und nach langem (zuweilen mehrmonati
gem) Verbleiben derselben in der Losung die optischen Eigenschaften 
der unverbraucht gebliebenen Saure bestimmt wurde. Hierbei erwies 
sich sogleich, daB zwischen den verschiedenen Arten und sogar bei ein 
und derselben Art unter verschiedenen Bedingungen scharfe Unter
schiede in den "Auslesekoeffizienten" der optischen Isomeren aus dem 
Nahrboden bestehen (s. Tabelle I). 

Tabelle I zeigt, daB fast in allen Fallen ein asymmetrischer Ver
brauch stattfindet. Das natiirliche Isomer wird viel schneller verbraucht 
als das unnatiirliche und in der Nahrlosung speichert sich das unnatiir
liche Isomer auf. Eine aufmerksamere Betrachtung von Tabelle I 
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Tabelle 1. Auslese cler optischen Aritipoden durch verschiedene 
Mikroorganismen. 

Spezies 

1. Penicillium glaucum 

2. Aspergillus niger . 
3. Aspergillus griseus 
4. Aspergillus niger . 
5. Mucor mucedo . . 

(Nahrboden mit 
Glukose) 

6. Mucor mucedo .. 
(Nahr16sung ohne 
Glukose) 

7. Oidium lactis . . . . 
8. Allescheria Gayonii . 

(mit Glukose) 
9. Allescheria Gayonii . 

(ohne Glukose) 
10. Rhizopus ionkinensis 

Ausgangs
produkt 

dl-W einsaure 
(Ammoniumsalz) 

Desgl. 

" dl-Leuzin 

I 
ri'!.~~~~C~:s I 

unverbrauchten 
Produktes [o<ID 

1-

4,1 ° 1 

7,2° 
6,1 ° 
6,9 02 

9,8 0 

Autor 

McKENZIE und 
HARDEN (190 3) 1 

Desgl. 

PRINGSHEIM(1910a) 

iiberzeugt uns davon, daB die "Koeffizienten der Auslese':, oder das 
Verhaltnis zwischen der Geschwindigkeit des Verbrauchs des rechten und 
linken Isomers, sehr unbestandig sind. So gelingt es z. B. bei der Kul
tivierung von Mucor mucedo auf einer Glukose enthaltenden Nahrlosung 
zum SchluB des Experiments unnatiirliches d-Leuzin in der Nahrlosung 
aufzufinden, wahrend bei Abwesenheit von Glukose das unverbrauchte 
Produkt inaktiv bleibt. PRINGSHEIM (191oa) bemerkt: "Der Grad der 
Auslese der einen Komponente durch die Pilze muB von Bedingungen 
abhangen, in die man nur schwer einen Einblick gewinnen kann. Auch 
der symmetrische Angriff einiger Pilze auf die Aminosauren ist keine 
feststehende GroBe. Die Gegenwart einer anderen Kohlenstoffquelle, 
in Gestalt von Glukose, scheint im allgemeinen die Auslese unter den 
Komponenten zu begiinstigen. Doch ist auch diese GesetzmaBigkeit 
nicht ohne Ausnahme." 

Eine solche Unbestandigkeit wird von vielen Autoren konstatiert. 
Die Auslesekoeffizienten konnen offenbar bei verschiedenen Rassen und 
verschiedenen Temperaturen verschieden sein. So gibt CONDELLI (1904) 
an, daB, obgleich Aspergillus niger unter allen Bedingungen vorzugsweise 
die d- (natiirliche) Weinsaure verbraucht, der Grad des Angreifens des 
linken unnatiirlichen Antipoden bei Erhohung der Temperatur steigt. 

1 Die Experimente mit den Spezies Nr. 2 und 3 wurden ceteris paribus 
ausgefiihrt. 

2 Drehung in 20% HeI. Hierbei ist die spezifische Drehung des d- (un
natiirlichen) Leuzin = - 15,9°. 
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Wir wollen nun sehen, zu welchen Schliissen diese experimentellen 
Daten einen der Autoren - PRINGSHEIM - fiihrten. Er schreibt (19IOa): 
"Trotzdem diese Befunde keinen strikten Beweis dafiir liefem, daB es 
in der Natur keine Mikroorganismen gibt, welche die Antipoden der 
natiirlichen Komponenten von Aminosauren bevorzugen, so macht er 
diese Annahme doch wahrscheinlich. Auch hat ein derartiges Verhalten 
der niederen Organismen durchaus nichts Befremdendes. Die Bevor
zugung der natiirlichen Komponente ist als ein Anpassungszustand zu 
deuten, welcher sich mit fortschreitender Entwicklung im Organismen
reiche ausgebildet und prazisiert hat. Die niederen Organismen sind 
beziiglich dieser Anpassung noch weniger scharf eingestellt als die h6heren 
Pflanzen und Tiere. Ausgehend yom symmetrischen Angriff diirften sie 
sich sowohl beziiglich der Abspaltung der natiirlichen Komponenten aus 
Polypeptidbindungen, wie in bezug auf die Verarbeitung der abge
spaltenen Aminosauren, den ihnen in der Natur gebotenen Emahrungs
bedingungen akkommodiert und auf die Bevorzugung der einen Kom
ponente eingestellt haben. Denn bisher sind die Aminosauren in der 
Natur nur in einer optischen Modifikation aufgefunden worden, die, 
wie wir gesehen haben, aHein von Mikroorganismen bevorzugt zu werden 
scheint." 

Gegenwartig k6nnen wir uns natiirlich mit einem solchen Stand
punkt nicht einverstanden erklaren. Die Bevorzugung der natiirlichen 
Verbindungen seitens der niederen Organismen ist offenbar nicht das 
Resultat ihrer "Anpassung" an die Produkte der h6heren, sondem spiegelt 
die dem Protoplasma aHer Organismen iiberhaupt eigene Eigenschaft -
seinen Aufbau aus Verbindungen der linken Reihe - wider (und folglich 
muB diese Eigenschaft bedeutend frUber im EvolutionsprozeB entstehen). 
Wir kennen im allgemeinenkein razemisches Protoplasma, da die Dis
symmetrie offenbar eine notwendige Bedingung fiir die Erscheinungen 
der Organisiertheit ist. 

Aber wie ist die groBe Veranderlichkeit der "Raumcharakteristiken" 
bei den niederen Organismen zu erklaren? Vor aHem muB die experimen
teHe Technik selbst - das lange Verbleiben der Pilze in der Nahrl6sung
berucksichtigt werden. Rier kann der uunatiirliche Antipod haufig erst 
nach Beendigung des asymmetrischen Verbrauchs zerst6rt worden sein. 
Wie PRINGSHEIM (19IOa) selbst bemerkt: "Auch die Refe besitzt trotz 
ihrer spezieHen Bevorzugung der natiirlichen Komponente verschiedener 
Aminosauren die Fahigkeit, bei mangelnder Stickstoffemahrung die 
andere Komponente anzugreifen und sie eventueH ganz zu verzehren." 
Man muB berucksichtigen, daB bei derartigen Verwandlungen der Anti
pode sich zuweilen nicht gleichwertig der natiirlichen Komponente erweist 
[er kann sich auf irgendeinem anderen biochemischen Wege verwandeln, 
und zwar mit Verlusten (NEUBERG und SIMON 1926)]. 

Somit konnte das lange Verbleiben der Pilze in der L6sung die spezi
fischen Raumcharakteristiken des Protoplasmas verwischen. PRINGSHEIM 

Ergebnisse der Biologie XIII. 5 
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setzte voraus, daB die genaue Feststellung solcher Charakteristiken nur 
in vitro moglich ware. - Er schrieb (1910a): "Die Auffindung einer 
scharferen GesetzmaBigkeit wird verborgen bleiben, bis es gelingt, die 
den Abbau der Aminosauren auslosenden Fermente von der lebenden 
Zelle abzutrennen. Erst dann wird sich zeigen lassen, ob die Spaltung 
der Aminosauren zuerst immer asymmetrisch verliiuft" (V gl. auch KREBS 
1935.) Die Entwicklung der Fermentologie in den letzten 20 Jahren 
hat jedoch klar gezeigt, daB die Raumeigenschaften der Enzyme im 
Protoplasma an der lebendigen Zelle selbst untersucht werden miissen. 
Es miissen nur solche Bedingungen fiir das Experiment geschaffen 
werden, bei denen die Raumcharakteristiken leicht meBbar waren. 

Wir konnen die vorstehenden Erwagungen wie folgt zusammenfassen: 
Die Wahl des einen der Stereoisomeren seitens der Mikroorganismen ist 
mit dem dissymmetrischen Bau des Protoplasmas verkniipft (FISCHER 
1898). Hierbei gelang es FISCHER und anderen Forschem (BUCHNER 
1892, BERTRAND 1898) zu zeigen, daB die Erscheinungen der Auswahl 
sich auch in den dissymmetrisch gebauten Fermenten derartiger Prozesse, 
wie die alkoholische Garung und die enzymatOse Spaltung erhalten. 

Die Auswahl tragt jedoch nur quantitativen Charakter und beide Iso
meren werden yom Protoplasma (aber in verschiedenem MaBe) angegriffen. 
Diese Auswahl ist dabei nicht stabil, indem sie sich unter. dem EinfluB 
auBerer Bedingungen verandert, und kann sie sogar als Kriterium des 
physiologischen Zustandes des Organismus dienen. Sie unterscheidet sich 
scharf bei nahverwandten Arten und es wurden sogar Fane (die noch einer 
Nachpriifung bediirfen) beschrieben, in denen ein vorzugsweiser Ver
brauch der unnatiirlichen Weinsaure seitens der Mikroorganismen staU
fand (LEWKOWITSCH 1883, PFEFFER 189S). Trotzdem das Protoplasma 
die linke Dissymmetrie bestandig beibehalt, konnen somit seine Raum
eigenschaften irgendwelche wichtige Veranderungen erleiden, deren N atur 
uns bald helfen wird, die Analyse der Gesetze der dissymmetrischen 
Synthese im Protoplasma zu erfassen. 

Zum SchluB konnen wir noch die interessanten Daten erwahnen, 
die NEUBERG und Mitarbeiter (NEUBERG und WOHLGEMUTH 1901, 1902, 
NEUBERG und MAYER 1903, WOHLGEMUTH 1905), sowie ABDERHALDEN 
und SCHITTENHELM (1907) und im femeren viele andere Forscher erh3.lten 
haben (s. auch ABDERHALDEN und TETZNER 1935). Diese Autoren stellten 
fest, daB im Organismus des hOheren Tieres die eingefiihrte razemische 
Verbindung sich in Isomeren spaltet und hierbei vorzugsweise der natiir
liche Antipod verbraucht wird. Wie an verschiedenen Zuckem und 
Aminosauren gezeigt wurde, wurde die im Korper vorkommende aktive 
Komponente fast vollig verbrannt, die "korperfremde" dagegen teil
weise oder fast vollstandig durch den Ham ausgeschieden. Das erlaubte 
NEUBERG und WOHLGEMUTH (1901) den SchluB zu ziehen, daB die 
Konfiguration eingefiihrter Substanzen auf ihr Verhalten im lebenden 
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Korper in ahnlicher Weise bestimmend wirkt, wie es E. FISCHER fUr 
den Verlauf einfachster fermentativer Prozesse dargetan hat. 

3. Dissymmetrische Verwandlungen im Protoplasma. 

Die Erscheinung der vorzugsweisen Auswahl des einen Stereoisomers 
seitens des Protoplasmas veranlaBte die Forscher, dem grundlegenden 
Problem der dissymmetrischen Verwandlungen im Protoplasma gesteigerte 
Aufmerksamkeit zu widmen. Nach den Arbeiten von FISCHER unter
suchte DAKIN (1903) die Erscheinung der Auswahl an enzymatischen 
Systemen. Hierbei urteilte er folgendermaBen: Wenn es richtig ist, ein 
Enzym als optisch-aktiven, dissymmetrischen Komplex zu betrachten, 
und zudem zwischen dem Enzym und der Substanz, auf welche es 
einwirkt, eine Verbindung gebildet wird, dann sollte es moglich sein, 
zu zeigen, daB, wenn ein Enzym auf eine optisch inaktive Substanz 
einwirkt, dann die beiden optischen Komponenten mit ungleiehen 
Geschwindigkeiten zersetzt werden. Alles das hat sieh in der Praxis 
vollkommen bestatigt und erhielt bald eine weitere Entwicklung in der 
klassischen Arbeit von BREDIG und FAJANS (1908). 

Man konnte annehmen, daB die dissymmetrische Synthese im Proto
plasma sehr einfach ist und eine weitere Untersuchung der einzelnen 
Flille niehts prinzipiell N eues ergeben konne. Die experimentelle Be
arbeitung gerade dieses Problems hat jedoch zu zwei wichtigen empi
rischen Verallgemeinerungen geffihrt: I. Lange nicht immer werden vom 
Protoplasma optisch aktive Stolte und nicht Razemate synthesiert und 
2. durchaus nicht immer wird vom Protoplasma das naturliche Isomer 
des optisch aktiven Stoltes synthesiert. 

Ein gutes Beispiel der Synthese optisch-inaktiver Alkaloide in Pflanzen 
kann man der Arbeit von HESS und WELTZIEN (1920) entnehmen. Wie 
diese Autoren zeigen, kann die Tatsache, daB optisch-inaktive Pflanzen
basen mit mindestens einem asymmetrischen C-Atom isoliert wurden, 
folgende Ursachen haben: 1. Es kann wlihrend der Aufarbeitung des 
Pflanzenmaterials durch die Extraktionsmittel Razemisierung erfolgt 
sein. 2. Es kann innerhalb der Pflanze wlihrend der Lebenstatigkeit 
Razemisierung des primar gebildeten optisch-aktiven Alkaloids erfolgt 
sein. 3. Es finden bei dem Alkaloidaufbau Prozesse statt, die "symme
trisch" verlaufen. Dabei konnte zunachst ein "dissymmetrischer" Auf
bau stattgefunden haben bis zu einem Zwischenprodukt, das kein 
asymmetrisches C-Atom mehr besitzt und das durch eine nachfolgende 
Reaktion, die ohne Einwirkung von Enzymen verlauft, wieder in einen 
razemischen Korper mit einem asymmetrischen C-Atom umgewandelt 
wird. Dann wiirde sieh der Fall dem 'Obergang yom Traubenzucker in 
dl-Milchsaure anschlieBen, indem das Zwischenprodukt dem Methyl
glyoxal entspricht. 

Die unter I. wiedergegebene Moglichkeit trifft ffir das inaktive 
Atropin zu. Das inaktive Atropin hat wahrscheinlich in der Pflanze 

5* 
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nicht urspriinglich vorgelegen, sondem es hat sich wahrend der Isolierung 
aus seinen linksdrehenden Komponenten, dem Hyoscyamin, gebildet. 
Ein Beispiel der Razemisierung innerhalb der Pflanze bildet die Apfel
saure. Wie RUHLAND und WETZEL (Ig2g) bei Rheum und BENDRAT 
(Ig2g) und SCHWARZE (I932) bei zahlreichen anderen Pflanzen gefunden 
haben, ist die bei der Desaminierung der Aminosauren neugebildete 
Apfelsaure immer die l-Modifikation, die erst spater in der Pflanze 
razemisiert wird. Fiir das Coniin stellten HEss und WELTZIEN (Ig20) 
fest, daB die Razemisierung wahrend der Aufarbeitung ausgeschlossen 
ist. Die d- und l-Formen der Alkaloide kommen also tatsachlich in der 
Pflanze zusammen vor. Dabei kann eine teilweise Razemisierung inner
halb der Pflanze kaum erfolgt sein. Folglich muB man hier als Zwischen
produkt ein ungesattigtes Derivat ohne 'asymmetrisches C-Atom voraus
setzen. 

Das Problem der Synthese optisch-inaktiver Stoffe in dem !nit dis
symmetrischen Katalysatoren angefiillten Protoplasma ist in den 
Arbeiten von NEUBERG (IgI3) entwickelt worden. Er zeigte, daB wir 
es in diesen Fallen mit einer Strukturinaktivitat der Zwischenkomponente 
zu tun haben. Er schreibt: "dl-Alanin liefert nach LUSK (IgOg) quanti
tativ Traubenzucker. Solche "Obergange scheinen nur moglich, wenn 
ein symmetrisches Zwischenprodukt auftritt und dann dissymmetrisch 
umgebaut wird. Die Gleichwertigkeit von d- und l-Milchsaure sowie 
von d- und l-Alaninals Zuckerbildner wiirden in einer intermediaren 
Entstehung von Brenztraubensaure oder Methylglyoxal eine Erklarung 
finden. Das relativ oft beobachtete Auftreten von dl-Milchsaure kann 
auf die leichte Hydratisierbarkeit des gew6hnlichen Methylglyoxals 
zuriickgefiihrt werden." 

Aber auf welChe Weise bildet sich im normalen Stoffwechsel des 
tierischen Organismus aus Traubenzucker natiirliche d-Milchsaure, ob
gleich die Reaktion iiber das strukturell inaktive Methylglyoxal fiihren 
kann? Das erweist sich _nach NEUBERG (IgI3) bei Anwesenheit "zeit
weilig dissymmetrischer Substanzen" leicht erklarlich. Es handelt sich 
darum, daB diese strukturell inaktiven Zwischenkomponenten tatsach
lich durch einfache Abspaltung und Verschiebung von H-OH aktiv 
werden (Bildung von Hydraten, Anhydriden usw.). Die "natiirliche" 
Richtung der Dissymmetrie derartiger "zeitweilig dissymmetrischer Sub
stanzen" kann durch die "natiirlichen" Komponenten des Protoplasmas 
(oder im Falle von Methylglyoxal z. B. durch Traubenzucker) leicht in
duziert werden. Somit kann der dissymmetrische Raum im ProzefJ der proto
plasmatischen Verwandlungen verlorengehen und wieder induziert werden 1. 

Wir k6nnen jetzt zu dem zweiten Problem iibergehen: Wird yom 
Protoplasma immer das natiirliche Isomer synthesiert? Bereits EHRLICH 
und JACOBSEN (IgII) vermerken, daB aus ein und derselben optisch-

1 Diese Erwagungen sind iibrigens au Berst hypothetisch. Wir wissen 
niehts Zuverlassiges iiber die Raumveranderungen beim Stoffwechsel. 
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inaktiven Verbindung von der Pflanzen- und Tierzelle nicht nur dieselbe. 
sondem auch die entgegengesetzt drehende Antipode produziert werden 
kann. Sie beobachteten die Verwandlung des natiirlichen l-Tyrosins 
durch den Mikroorganismus Oidittm lactis in ein unnatiirliches Produkt, 
das demjenigen entgegengesetzt ist, das aus dem Organismus des Tieres 
isoliert werden kann. Seitdem haben sich zahlreiche Beobachtungen 
angehauft, die darauf hinweisen, daB diese Unterschiede fUr Tiere und 
Pflanzen nicht charakteristisch sind, sondem bei zwei nahverwandten 
Arten von Organismen und sogar bei ein und derselben Art unter 
verschiedenen Bedingungen beobachtet werden k6nnen (s. auch OUDIN 
1932 ). 

Besonders klar ausgepragte GesetzmaBigkeiten gelingt es in dem 
Fall zu beobachten, wenn aus strukturell inaktiven K6rpem, ohne daB 
die Stufe der Razemverbindungen durchlaufen wird, optisch aktive 
Gebilde hervorgehen. So gelang es MAYER (1926) zu zeigen, daB aus 
Phenylglyoxal je nach der Wahl des biologischen Agens zu angenahert 
100% l- bzw. d-Mandelsaure gebildet wird. Dabei hat er mit Milch
saurebakterien l- (+) Mandelsaure, mit Essigbakterien d- (-) Mandel
saure dargestellt. Was den Mechanismus der Verwandlungen in diesem 
FaIle anbetrifft, so kann die ausschlieBliche oder iiberwiegende Ent
stehung eiDer aktiven Form dadurch erklart werden, daB eine inter
mediare Vereinigung zwischen dem strukturell inaktiven Substrat und 
dem wohl als optisch aktiv vorauszusetzenden Ferment zu einer nicht 
mehr symmetrisch gebauten Kombination eintritt. Hierbei bilden zwei 
Arten von Mikroorganismen aus ein und demselben Ausgangsprodukt 
Stofte, die optische Antipoden in bezug aufeinander sind. 

Die Beobachtung von MAYER steht nicht isoliert da, und es scheint 
uns interessant, genauer darauf einzugehen. So haben NEUBERG und 
SIMON (1926) gezeigt,daB, wahrend das Bacterium ascendens aus raze
mischem dl-Valeraldehyd linksdrehenden Amylalkohol liefert, es bei 
Bacterium pasterianum ausschlieBlich die Fahigkeit zur Bildung eines 
Dberschusses von rechtsdrehendem Amylalkohol zu konstatieren gelingt. 
Analoge Prozesse finden auf dem Gebiet der Enzymologie statt. Die 
bedeutende stereochemische Spezifitat der Esterasen ist von R. WILL
STATTER und 'Mitarbeitem mehrfach hervorgehoben worden (WILL
STATTER und MEMMEN 1924, WILLSTATTER und HAUROWITZ 1924, 
WILLSTATTER und KUMAGAWA 1925). Bei Leberesterase war die z. B. 
aus Mandelsaureathylester gebildete Mandelsaure rechtsdrehend, wahrend 
die durch Hydrolyse mit Pankreaslipase entstandene Saure linksdrehend 
war. Ebenso verhieIt sich Tropasauremethylester; dagegen war der 
Drehungssinn der durch Pankreas- bzw. Leberenzym abgespaltenen Saure 
entgegengesetzt. Man kann nun wohl annehmen, daB der Unterschied 
zwischen einer Pankreaszelle und einer Leberzelle mindestens so groB 
ist, wie der zwischen Essigbakterien und Milchsaurebakterien in den 
Versuchen von MAYER. 
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Wenn wir nun zu den Arbeiten mit Mikroorganismen zuriickkehren, 
konnen wir die alte und sehr interessante Arbeit von PERE (1893) 
anfiihren. Er konstatierte fiir vier Stamme der Milchsaurebakterien, 
die auf ammonsalzhaltigen Nahrboden geziichtet waren, die gemeinsame 
Fahigkeit zur Bildung von 1- (unnatiirlicher) Milchsaure. Durch Ver
anderung des stickstoffhaltigen Nahrmaterials (Zusatz von Pepton) 
gelang es, bei zwei von jenen vier Stammen die Kraft zur Erzeugung 
von d- (natiirlicher) Milchsaure zu wecken. Hieraus kann man schlieBen, 
daB einige Formen, die unter gunstigen Bedingungen die d-Moditikation 
bereiten, auch in Produzenten von 1-Siiure umgewandelt werden kOnnen, 
a1s ob die Entstehung dieser Form 1eichter oder ihre Zerstorung schwieriger 
erto1ge a1s die des Isomers. Weitere interessante Daten kann man in den 
Arbeiten von KAYSER (1894), POTTEVIN (1898), PERE (1898), HERZOG 
und HORTH (1909), EMBDEN, BALDES und SCHMITZ (1912), AMATSU 
und TSUDJI (1918) und PEDERSON, FRED und ANDERSON (1922) finden. 
Nach PEDERSON, PEDERSON und FRED (1926) liefert die Kultur von 
Streptococcus 1actis bei IS ° die reine Rechtsform der Milchsaure, bei 
37° und 4So die reine Linksform. Es ist femer "interessant, daB un
giinstige Kultivierungsbedingungen (Ansammlung einer groBen Menge 
von d-Saure) bier. die Produktion des unnatiirlichen Isomers der Saure 
stimuliert. 

Somit konnen wir feststellen, daB das Protop1asma durchaus nicht 
immer die natur1ichen Isomeren synthesiert und dafJ versch"iedene Erreger 
(oder Kata1ysatoren) iewei1s den einen oder den anderen Antipoden 
erzeugen kOnnen. Ais Vermutung kann man sagen, daB ungiinstige 
Bedingungen und eine das Optimum iibertreffende Temperatur die 
Produktion der unnatiirlichen Isomeren stimulieren. Interessante Ver
suche einer kiinstlichen Beeinflussung der stereochemischen Spezifitat 
der enzymatischen Praparate wurden von BAMANN und LAEVERENZ 
(1930) gemacht, jedoch haben wir bisher nicht die Moglichkeit, ihre 
Ergebnisse mit Beobachtungen in vivo zu verbinden. 

4. Chernie und Physik der dissymmetrischen Verwandlungen. 

Urn tiefer in die Natur der dissymmetrischen Verwandlungen ein
zudringen, ware es von Interesse, uns der physikalischen Seite der Frage 
zuzuwenden. Vom physikalischen Standpunkt laBt sich in allen Fallen 
die raumliche Asymmetrie eines Molekiils auf eine schraubenfOrmige 
Anordnung der im Molekiil enthaltenen Atome bzw. Radikale zuriick
fiihren; auch beim asymmetrischen Kohlenstoffatom liegen die vier 
Substituent en auf einer Schraubenlinie. Bei den in Losung aktiven 
Substanzen ist das Drehungsvermogen auf eine durch die schrauben
fOrmige Anordnung der Atome im Molekiil bewirkte gleichfalls schrauben
formige Elektronenbahn zurUckzufiihren. Als Ursache des Drehungs
vermogens miiBte man den Durchgang des polarisierten Lichtstrahls 
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durch die auf einer schraubenforrnigen Bahn sich bewegenden Elek
tronen betrachten. 

Die erst en physikalischen Dberlegungen, welche das optische Drehungs
verrnogen von Molekiilen in physikalisch einwandfreier Weise begrundet 
haben, stammen von BORN (1915) und OSEEN (1915) und kann die 
betreffende Literatur in den Arbeiten von KUHN und FREUDENBERG (1932) 
und LOWRY (1935 a) gefunden werden. 1m ferneren sind diese Vorstellungen 
mit Hilfe quantenmechanischer Betrachtungen den Ergebnissen der 
neueren Quantenphysik angepaBt werden. Ohne auf die Details dieser 
physikalischen Arbeiten einzugehen, ist es fUr uns nur interessant, 
einige allgemeine Vorstellungen hervorzuheben, zu denen die Physiker 
gekommen sind.· HUND (1927) hat gezeigt, daB die Wahrscheinlichkeit 
fUr die Koordinaten der Kerne der Molekiile am groBten in den zwei 
entgegengesetzten Lagen ist, d. h. man wird die Molekel entweder in 
der Rechts- oder Linksanordnung finden. Fur jede dieser beiden An
ordnungen ist die Wahrscheinlichkeit 1/2. Die Schwebungsperiode kann 
auf folgende Weise bestimmt werden: Wenn wir eine Molekel in der 
Linksanordnung festgestellt haben, und wir machen eine neue Fest
stellung innerhalb einer Zeit, die klein ist gegen die Schwebungsperiode, 
so finden wir mit groBer Wahrscheinlichkeit die Molekel wieder im 
Linkszustand. Lassen wir langere Zeit bis zur zweiten Feststellung ver
streichen, so nimmt die Wahrscheinlichkeit, die Molekel im Rechts
zustand zu finden, zu. 

Das kann an einem einfachen Modell erklart werden. Fur die Koordi
naten dieses Systems existieren im wesentIichen nur zwei Moglichkeiten. 
Ein einfacheres quantenmechanisches System mit dem gleichen Ver
haIten ist die Bewegung eines Elektrons im Felde zweier festgehaItener 
gleicher Kerne. Wenn der Abstand der Zentren groB ist, so ist das 
Elektron mit erdruckender Wahrscheinlichkeit entweder nahe bei dem 
einen oder nahe bei dem anderen Kern. Eine Schwebungsfunktion 
bestimmt die Wahrscheinlichkeit, daB das Elektron, nachdem es einmal 
bei dem einen Kern beobachtet war, nach einer gewissen Zeit noch 
beim gleichen Kern ist. Auf jeden Fall gibt uns die Schwebungsperiode 
die mittlere Lebensdauer des Links- oder Rechtszustandes. 

Wir konnen also sagen: Wenn bei einer Molekel zwei einander spiegel
bildlich entsprechende und verschiedene Anordnungen der Kerne moglich 
sind, so sind die stationaren Zustande nicht Bewegungen in der Nahe 
einer der beiden Gleichgewichtsanordnungen. J eder stationare Zustand 
ist vielmehr aus Rechts- und Linksanordnungen gleichmaBig zusammen
gesetzt. Bei den hoher angeregten Schwingungen ist die mittlere Lebens
dauer einer Rechts- oder Linksanordnung von der GroBenordnung der 
Schwingungsperiode. Bei den tiefen Schwingungszustanden und hin
reichend fester Bindung der Kerne aneinander kann diese mittlere 
Lebensdauer sehr graB werden. Mit anderen Worten, die Physiker ver
merken nur die Wahrscheinlichkeit des razemischen Zustandes, indem 
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sie darauf hinweisen, daB die Quantenmechanik die Lebensdauer der Links
oder Rechtszustande ebenso grofJ lietert, wie die experimentelle Untersuchung 
der Spiegelbildisomeren ergibt. Naeh HUND (1927) muB die Lebensdauer 
(Sehwebungsperiode) der dissymmetrisehen Anordnungen des Proto
plasmas also mindestens von der GroBenordnung geologiseher Zeitraume 
sein. Wir konnen somit sehlieBen, daB die physikalisehen Erwagungen 
uns nieht erklaren konnen, warum das Protoplasma sieh in dem linken 
dissymmetrisehen Zustand befindet und nieht razemisiert wird. Es 
handelt sieh hier offenbar urn eine physiologisehe GesetzmaBigkeit -
die Razemisierung ist unmoglich, da sie zu einem Verlust der "Organisiert
keit" des Protoplasmas fiihren wiirde. Die Dissymmetrie wird dank der 
raurnliehen Koordination der biologisehen Prozesse, die die im allgemeinen 
nieht gleiehwertigen Antipoden der entstehenden Razemate sofort ver
wirft, aufreehterhalten. 

Viel groBeres Interesse bietet dem Biologen die Theorie der dis
symmetrisehen Induktion, die uns erlaubt, uns eine Vorstellung von dem 
physikalisehen Wesen der dissymmetrisehen Verwandlungen im Proto
plasma zu maehen. Diese Theorie wurde von E. ERLENMEYER entwiekelt 
(1912, 1919a, b, e, d und 1922), jedoeh lange Zeit fUr spekulativ gehalten. 
In den letzten J ahren hat sie eine teilweise Bestatigung in den zahl
reiehen Arbeiten von McKENZIE und RITCHIE (s. RITCHIE 1933) gefuriden 
und verdient daher hier wiedergegeben zu werden. Bei der Wertung 
dieser Theorie mussen wir jedoeh folgende vollstandig objektive Be
merkungen von RITCHIE (1933, S.80) berueksiehtigen: "Obgleieh die 
Konzeption der dissymmetrisehen Induktion vom theoretisehen Stand
punkt aus sehr wertvoll und sogar grundlegend notwendig ist, und 
obgleieh diese Hypothese niehts Unwahrseheinliehes enthalt, so sind 
doeh bisher fast alle Versuehe eines experimentellen Beweises des Be
stehens der dissymmetrisehen Induktion fruehtlos geblieben. In den 
wenigen Fallen,' wo gunstige Resultate erzielt wurden, laBt sieh meist 
eine alternative Erklarung anwenden: wirklieh bestimmte und uber
zeugende experimentelle Beweise fehlen bis eben." 

ERLENMEYER geht davon aus, daB auBer den von Atom zu Atom 
wirkenden atomistisehen Kraften aueh noeh intra- und intermolekulare 
Krafte angenommen werden mussen, urn das Verh°alten und die Ver
anderungen der fertig gebildeten Molekiile unter bestimmten Bedingungen 
verstehen zu konnen. Hierbei setzte er voraus, daB von dissymmetrisehen 
Molekiilen Krafte ausgehen, die auf andere benaehbarte Molekiile und 
deren atomistisehe Anordnung einen dirigierenden EinfluB ausuben. 
Man hat sieh die Wirkung dieser intramolekularen Krafte den in der 
Physik bekannten Induktionsvorgangen ahnlieh vorzustellen, weshalb 
er die Beeinflussung, die von dissymmetrisehen Molekiilen ausgeht, als 
dissymmetrische I nduktion bezeichnet hat. Eine solche Induktion kann 
sieh auf Molekule derselben und aueh anderer Art ausdehnen, soweit 
das die Struktur der letzteren zulaBt. Hierbei nimmt ERLENMEYER an, 
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daB die dissymmetrische Induktion in der lebenden Zelle, die ja vorzugs
weise dissymmetrische Molekiile hervorbringt und weiter umbildet, eine 
sehr wichtige Rolle spielt. 

ERLENMEYER versuchte, die Theorie der dissymmetrischen Induktion 
zur ErkHirung des Mechanismus der dissymmetrischen Synthese zu 
benutzen. Die dissymmetrischen Synthesen, die bisher unter Labora
toriumsbedingungen verwirklicht werden konnten, kann man in zwei 
Gruppen teilen, je nach der Natur des optisch-aktiven Komplexes, der 
die richtende Wirkung ausiibt. In der ersten Gruppe, zu der die klassische 
Synthese von MARCKWALD und die zahlreichen Synthesen von McKENZIE 
und Mitarbeitem gehoren, ging diese richtende Wirkung von einer optisch 
aktiven Verbindung bekannter Zusammensetzung aus. In der zweiten 
Gruppe, zu der in einer Richtung die altere Arbeit von ROSENTHALER, 
in anderer Richtung die neueren Forschungen NEUBERGs und Mitarbeiter 
gehoren, bestand die dissymmetrische richtende Kraft in einem Enzym, 
einer Substanz von unbekannter und komplizierter Zusammensetzung. 
Diese Enzyme werden zur Wirkung gebracht teils durch die direkte 
Tatigkeit lebender Schimmelpilze, Pilze oder Bakterien, teils in Ab
wesenheit lebender Zellen. 

Welcher Art ist nun hierbei der Mechanismus der Synthese selbst? 
Lange Zeit machten die Forscher hier keinerlei Spekulationen und 
nahmen einfach an, daB das optisch-aktive Radikal einen nicht sehr 
genau definierten richtenden EinfluB auf die chemische Verwandlung 
ausiibe. Durch diesen EinfluB werde die Bildung der ungleichen Mengen 
der zwei moglichen Diastereoisomere bewirkt. Bald wurde dem Faktum 
Beachtung geschenkt, daB die groBte Zahl von optisch-aktiven Sub
stanzen, die ein oder mehrere asymmetrische Kohlenstoffatome enthalten, 
von Korpem mit ungesattigten Gruppen ausgehend dargestellt werden. 
Bekanntlich sind in deri ungesattigten Verbindungen doppelte Bindungen 
enthalten, die Atome der Molekiile verbinden. Z. B. in der Carbonyl
gruppe wird das sein: :-C = O. In einzelnen Fallen gelingt es zu 
beweisen, daB Doppelbindungen tatsachlich nicht existieren, und statt 
dessen die ungesattigten Gruppen aus zwei durch einfache Bindung 
verkniipften mehrwertigen Atome mit je einer freien Affinitat bestehen 
konnen. So wird im Falle der Carbonylgruppe eine solche "semipolare 

+ 
Doppelbindung" folgendes Aussehen haben: ::.C - O. Die Bildung solcher 
semipolarer Doppelbindungen kann zur optischen Aktivitat ungesattigter 
Verbindungen fiihren, die von der klassischen Theorie nicht vorgesehen 
ist. Es erweist sich, daB, wenn ein Kohlenstoffatom mit drei Gruppen 
und einer positiven Ladung, welche die Rolle einer vierten Gruppe 
iibemimmt, verbunden ist, ein strukturell-inaktiver Korper aktiv werden 
kann. Hierbei ist es klar, daB das neue asymmetrische Zentrum eine 
leicht . veranderliche Aktivitat besitzen wird, da eine positive Ladung 
des Atoms notwendige Bedingung seines Bestehens ist. Die Fortnahme 
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der Ladung zerst6rt das Tetraeder und folglich das asymmetrische 
Zentrum 1 : 

Die Untersuchungen, die LOWRY und OWEN (1926) sowie McKENZIE 

und RITCHIE (1931) ausfiihrten, haben gezeigt, daB im FaIle gewisser 
ungesattigter Ausgangsprodukte der dissymmetrischen Synthese die 
Existenz einer "semipolaren Doppelbindung" an und fUr sich wenig 
wahrscheinlich ist. Eine solche Bindung kann jedoch unter dem EinfluB 
der Aktivierung entstehen (z. B. bei der Absorption von Licht durch die 
Valenzelektronen des Kohlenstoffatoms). Die Rolle der Aktivierung kann 
iiberhaupt in biologischen Prozessen sehr bedeutend sein. So schlieBt nach 
gegenwartigen Vorstellungen (s. z. B. BACH 1934) die biologische Oxy
dation selbst die Aktivierung des Sauerstoffs, d. h. die ZerreiBung in dem 
Molekiil ° = ° einer der Bindungen, die seine Atome verbinden, ein: - ° - ° -. Wie es nun auch sein mag, das Qptisch-aktive Radikal, 
das an eine ungesattigte Verbindung angeschlossen ist, kann die Rolle 
eines solchen Aktivators spielen, der die einen Stereoisomeren mehr 
induziert als die anderen, d. h. einen dissymmetrischen Raum schafft. 
Nach ERLENMEYER (1919a) besteht das Wesen der von ungesattigten 
Verbindungen ausgehenden dissymmetrischen Synthese nicht darin, daB 
bei der Addition einfacher Molekiile an eine an sich symmetrische, 
ungesattigte Verbindung die Bildung eines der denkbaren dissymme
trischen Molekiile gef6rdert wird, sondem darin, daB die razemische 
ungesattigte Verbindung bereits vor der Synthese selbst vorzugsweise in 
der einen dissymmetrischen Konfiguration hergestellt wird, wodurch der 
partielle, dissymmetrische Verlauf der Synthese bedingt wird. Wir 
miissen aber nocheinmal hervorheben, daB aIle diese Erwagungen auch 
heute noch nicht ganz frei von Spekulation sind. Man muB sich mit 
folgenden Worten RITCHIEs (1933, S. 102) einverstanden erklaren: 
"Offenbar sind mehr Daten erforderlich, bevor die dissymmetrische 
Induktion bestimmt angenommen oder abgelehnt werden kann. Die 
Hypothese der Solvation besitzt natiirlich den Vorzug der gr6Beren 
Einfachheit; andererseits aber k6nnte man zeigen, daB einige wichtige 
Vorhersagen auf der Grundlage der dyssymmetrischen Induktion ge
macht werden k6nnen, die auf Grundlage der altemativen Hypothese 
unm6glich sind." 

1 Wie RITCHIE (1933, S. 101) bemerkt, "BERGMANN and TSCHUDNOWSKY 

concluded, that the existence of a semi-polar double bond need not be 
postulated in order to explain the optical activity (in some cases)-simple 
displacement of the oxygen atom from the plane of the other three groups 
is sufficient to render the molecule unsymmetrical". 
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E. Physiologische Wirkung der Stereoisomeren und 
Protoplasmadissymmetrie. 

I. Einige allgemeine Probleme ihrer Wirkung. 

Wir wollen jetzt im Licht des allgemeinen Problems der Raum
organisation des Protoplasmas einige Beobachtungen iiber die physio
logische Wirkung der rechten und linken. Isomeren betrachten. Vor 
allem erwachst hier, wie oben erwahnt, eine,der Grundfragen: Wirken 
hier die Isomeren auf ein und dasselbe Glied des Protoplasmas? Die 
rein chemischen Untersuchungen sprechen zugunsten einer solchen M6g
lichkeit. So stellten FAJANS (I9IO) und eine Reihe anderer Autoren 
fest, daB das Enzym gew6hnlich auf beide Stereoisomeren eines be
stimmten Stoffes wirkt, jedoch mit verschiedener Geschwindigkeit. 
Rier k6nnen auch die Beobachtungen iiber die verschiedene Absorbier
barkeit der Antipoden an optisch aktiven Absorbentien erwahnt werden 
(RICHTER und DOSSER I934). Aus der Zahl der Arbeiten der letzten 
Zeit miissen diejenigen von WILLSTATTER, KUHN und BAMANN (I928) 
erwahnt werden, nach denen diese Prozesse sich besonders klar bei der 
Wirkung der Esterase beobachten lassen. Raufig benutzt man sogar 
einen Koeffizient, der das Verhaltnis zwischen der Geschwindigkeit der 
Wirkung des Enzyms auf beide Isomeren des Substrats (allein) genau 
charakterisiert. Solche Beobachtungen sind zieinlich zahlreich (s. z. B. 
RONA und AMMON I933). 

Wenn ein und dasselbe Enzym auf beide Stereoisomeren wirkt, jedoch 
mit verschiedener Geschwindigkeit, so ist es selbstverstandlich, daB auch 
zwei Stereoisomeren mit verschiedener Geschwindigkeit ein und dasselbe 
Enzym zerst6ren oder iiberhaupt auf dasselbe wirken werden. Eine 
solche Fragestellung bringt uns den physiologischen Problemen naher. 
Wenn es sich jedoch urn ein so kompliziertes System handelt, wie das 
Protoplasma, so stoBen wir auf folgende Schwierigkeit: N ach den chemi
schen Gesetzen werden zwei Sfereoisomere tatsachlich mit verschiedener 
Geschwindigkeit auf ein bestimmtes Glied des Protoplasmas wirk'en. 
Aber die Lebensprozesse stellen, wie das wiederholt bemerkt wurde, ein 
Kettensystem dar und hier ist eine multiple Wirkung auf mehrere Glieder 
gleichzeitig moglich. So kann z. B. im System A -+ B -+ C -+ D ein 
gewisser Stoff spezifisch auf B -+ C wirken, aber auBerdem einen gewissen 
schwachen Effekt auf C -+ D ausiiben. 1m Falle eines stark wirkenden 
Isomers ist die Wirkung (z. B. Zerstorung) des Gliedes B -+ C so stark, 
daB ihre Geschwindigkeit das Tempo des ganzen Vergiftungsprozesses 
kontrolliert und somit den schwachen parallelen Effekt C -+ D maskiert. 
Der Antipod wirkt jedoch auf B -+ C in einer anderen Raumrichtung 
und somit mit einer anderen Geschwindigkeit. Wenn diese Geschwindig
keit nicht groB ist, so kann sie ihrerseits durch irgendeinen anderen 
intensiveren Paralleleffekt, z. B. C -+ D, maskiert werden. Somit konnen 
wir fiir den einen Antipoden seine Wirkung auf B -+ C und fiir den 
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andem den Effekt C ~ D messen. Es ist leieht zu sehen, daB diese 
Komplikation die Feststellung der elementaren Raumcharakteristiken 
bestimmter Glieder des Protoplasmas auf Grund der physiologischen 
EigenschaftEm der Isomeren verhindert. Am haufigsten begegnet man 
solchen Erscheinungen bei Experimenten mit Giftstoffen, die gewohnlich 
parallel mehrere Glieder zerstoren. Wie jedoch die experimentellen 
Untersuchungen zeigen, findet eine Zerstorung verschiedener Glieder 
des Protoplasmas durch d- und l-Isomeren durchaus nieht immer statt, 
vielmehr begegnen wir gewohnlich einer verschiedenen Geschwindigkeit 
der Zerstorung ein und desselben protoplasmatischen Prozesses durch 
diese Stoffe. 1m nachsten Kapitel werden wir in der Literatur ange
sammeltes ziemlich umfangreiehes Material von diesem Standpunkt aus 
speziell analysieren, jetzt aber wollen wir nur auf zwei Beispiele eingehen. 

MACHT (1929) setzte voraus, daB die d- und l-Isomeren auf ver
schiedene Rezeptoren wirken und sie daher bei einer Kombination gleieh
zeitig auf zwei empfindliche Komponenten des Protoplasmas wirken 
konnten. Daher sei die Wirkung der Stereoisomeren in der Mischung 
nieht cine einfache Summierung. Sie konnen starker (oder schwacher) 
als diejenige verdoppelter Dosen eines jeden von ihnen sein. Prinzipiell 
ist hierin niehts Unwahrscheinliches enthalten, da wir bereits die Mog
lichkeit der Einwirkung der Stereoisomeren auf verschiedene Glieder der 
Verwandlungskette erwahnten. Die Daten von MACHT wurden jedoch 
einer Kritik unterworfen, da es unbekannt ist, inwieweit die von ihm 
beobachteten Ergebnisse statistisch zuverlassig sind und ob sie nicht 
innerhalb der experimentellen FeWergrenze liegen. Jedenfalls muB dieses 
interessante Problem einer weiteren Untersuchung unterzogen werden. 

Der Mechanismus der Wirkung der d- und l-Isomeren auf das Proto
plasma wurde kiirzlich von GAUSE (1936) von einem etwas anderen 
Standpunkt aus' untersucht. 

Wiederholt wurde darauf hingewiesen, daB die Beziehung zwischen 
der Giftigkeit des Stoffes und der Konzentration durch die OSTW ALDsche 
Gleiehung ausgedruckt werden kann, die folgende Form hat: 

19 Y = 19 k - m 19 x, 
wo y die Lebensdauer, x die Konzentration der Losung, k und m 
Konstanten sind (k charakterisiert den Wert von y bei x = I, und 
m das Verhaltnis der relativen Anderung der Giftigkeit zur relativen 
Anderung der Konzentration). Indem wir somit den Logarithmen der 
Konzentration die Logarithmen der Lebensdauer gegenuberstellen, 
mussen wir eine gerade Linie erhalten. Die logarithmischen Kurven der 
Giftigkeit von d- und l-Cinchoninsulfat fur die Protisten Paramecium 
caudatum, Paramecium bursaria und Stentor coeruleus sind auf Abb. I 

wiedergegeben. Diese Kurven besitzen folgende wichtige Eigentfunlich
keit: bei jeder Art stimmt die Neigung der Giftigkeitskurve des d-Isomers 
mit der Neigung der Giftigkeitskurve des l-Isomers vollkommen uberein 
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(infolgedessen verandert sich auch das Verhaltnis zwischen der Effektivitat 
der Isomeren [~J mit der Konzentration nicht). Mit anderen Worten, 
die Dynamik der Zerstorung eines gewissen protoplasmatischen Prozesses 
durch die beiden Isomeren des Cinchonins ist vollstandig identisch und 
sie unterscheiden sich nur durch die absolute GroBe des Effekts von
einander. Diese Tatsache macht die Annahme sehr wahrscheinlich, daB 
bei unseren Objekten d- und l-Cinchonin in verschiedenen Raumrich
tungen, und folglich mit verschiedener Geschwindigkeit auf ein und 
dasselbe Glied der Prozesse der Lebenstatigkeit wirken. 
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Abb. I. Die logarithmischen Kurven der Giftigkeit von d- und l-Cinchoninsulfat fiir Paramecium caudat'nm, 
Paramecium bursaria und Stentor coeruleus. (Nach GAUSE I936.) 

Dieser letzte Umstand macht die Untersuchung der Stabilitat der 
"Raumcharakteristik" [~J, welche das Verhaltnis zwischen der Effek
tivitat der Isomeren zeigt, auBerst interessant. Sind die Charakteristiken 
bei nahverwandten Arten identisch? Die GroBe [~J ist leicht nach der 
Entfernung zwischen den logarithmischen Kurven zu berechnen. In 
der Tat: 

( kd) _ Lebensdauer in d-Losung _ _ t 
k - L b d . I L·· - ~ - cons. I e ens auer m - osung 

]etzt geniigt es, die Differenz der Logarithmen (lg d -lg l = 19~) zu 
bestimmen, die konstant bleibt. Die auf diesem Wege berechneten 
19 [~J-Werte sind auf Abb. I wiedergegeben. Ein Vergleich von Para
mecium caudatum und Stentor coeruleus zeigt, daB die Raumcharak
teristik [~J mit der Empfindlichkeit der Art dem Giftstoff gegeniiber 
nicht verkniipft ist. Paramecium caudatum erweist sich stabiler und bei 
ihm ruft eine gewisse Erhohung der Konzentration eine wesentlich 
geringere Zunahme der Giftigkeit (m = 1,60) hervor als beim empfind
lichen Stentor coeruleus (m = 2,10). Trotzdem stimmen die Raum
charakteristiken bei ihnen iiberein. 
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Genauere Daten tiber die Raumcharakteristiken der neun Infusorien
arten sind auf Abb. 2 gegeben. Wir k6nnen uns leicht davon tiberzeugen, 
daB dieselben nicht identisch bei allen untersuchten Arten sind, jedoch 
auch nicht einfach nach dem Gesetz des Zufalls angeordnet sind. Die 
Verteilung der Raumcharakteristiken zeigt, daB dieselben zu zwei scharf 
abgesonderten Typen geh6ren: 1. Typus von Paramecium caudatum 
(hierher gehOrt die Mehrzahl der Arten); oc: = I,95. 2. Typus von Para
mecium bursaria; oc: = I,25. Die Dbereinstimmung der Raumcharak
teristiken bei Arten, die so verschiedene morphologische Eigenschaften 

1. 

I I [ I I 
I, ,II 

~o 1,1 ~ 1,8 iI" ~ 1,5 1,7 1,8 
Ruumc/;urukferisiik fZ 

Abb. 2. Die Verteilung ffir neun Infusorienarten der Raumcharakteristiken der Einwirkung von Cinchonin
isomeren. Die Zahl der einzelnen untersuchten Rassen betragt 18. (Nach GAUSE 1936.) 

und SO verschiedene absolute Empfindlichkeit besitzen, wie z. B. Para
mecium caudatum, Stentor coeruleus und Glaucoma scintillans zeigt, daB 
die Untersuchung der Raumcharakteristiken uns gestattet, gewisse Ztige 
der protoplasmatischen Organisation zu erfassen. 

2. Unterdriickung der Protoplasmaaktivitat. 

Sehr groBes Interesse bieten fUr das Problem der Raumorganisation 
des Protoplasmas die Beobachtungen der physiologischen Wirkung der 
rechten und linken Isomeren der Giftstoffe. Gew6hnlich ist das natiir
liche Isomer [wie bei den Alkaloiden z. B. Cinchonin (s. OETTINGEN 
I933) u. v. a.Jhierbei effektiver. Das steht damit in Zusammenhang, 
daB seine Raumrichtung mit der (eben falls linken) Raumrichtung jener 
Komponenten des Protuplasmas tibereinstimmt, deren spezifische Ver
anderung von ihm hervorgerufen wird. 

Wir wollen jetzt zu den interessanten Arbeiten von CUSHNY tiber
gehen, urn zu zeigen, daB das Verhaltnis zwischen der Effektivitat der 
Isomeren fUr die verschiedenen Organismen und die verschiedenen 
Funktionen des Organismus verschieden sein kann. In einer der ersten 
Untersuchungen stellte er (CUSHNY I903) fest, daB das l- (naturliche) 
Hyoscyamin kraftiger auf das Herz und die Speicheldrtisen von Sauge
tieren (Hund und Katze) wirkt als das d-Isomer, wahrend d- das l-Isomer 
in bezug auf die stimulierende Wirkung auf die Rtickenmarkreflexe des 
Frosches iibertritft. Man kann hier voraussetzen, daB der Mechanismus 
der Wirkung im ersten und zweiten Fall prinzipiell verschieden war. 
Analoge Beobachtungen tiber einige andere Stoffe stammen von LIO 
(I926), dem es ebenfalls gelang, prinzipielle Unterschiede in der Wirkung 
der Isomeren auf Warmbltiter und Kaltbltiter festzustellen. 



Raumaufbau des Protoplasmas. 79 
==============================~================ 

In der nachsten Arbeit zeigte CUSHNY (CUSHNY und PEEBLES Ig05), 
daB das d-Hyoscyamin im Vergleich mit dem starken I-Isomer fast gar 
nicht auf die Endigungen der sekretorischen Nervenfasem der Speichel
drusen und die hemmenden Herznerven wirkt. Dagegen wirken auf das 
Zentralnervensystem des Menschen und der Saugetiere die linksdrehende 
und die rechtsdrehende Base gleich ein. Dasselbe ist der Fall bei den 
motorischen Nerven des Frosches. 

Bald wurden auch die Unterschiede in der Wirkung des rechten und 
linken Isomers des Adrenalins festgestellt (CUSHNY Ig08). Das Ver
haltnis der Effektivitat der Isomeren wurde im femeren einer genaueren 
ziffemmaBigen Bestimmung unterworfen (CUSHNY Iglg). Hierbei setzte 
CUSHNY voraus, daB die Unterschiede der Wirkung zwischen den einzelnen 
optischen Isomeren in erster Linie auf die verschiedene L6slichkeit der 
im Organismus entstehenden Verbindungen zuruckzufUhren seL Wir 
haben jedoch gegenwartig Veranlassung anzunehmen, daB die Frage 
komplizierter liegt, und so wollen wir auf einige allgemeine SchluB
folgerungen hinweisen, die aus den ersten Versuchen von CUSHNY gefolgert 
werden k6nnten: 1. Bei einer spezifischen Wirkung des Stoffes erweist 
sich das I-Isomer desselben effektiver (die Richtung der Wirkung stimmt 
mit der Richtung der protoplasmatischen Empfanger uberein) und 2. 

bei einer weniger spezifischen Wirkung k6nnen die Isomeren gleich 
effektiv sein. 

Interessante Daten wurden von ABDERHALDEN und Mitarbeitem bei 
der Untersuchung der physiologischen Wirkung des rechten und linken 
Adrenalins erhalten (ABDERHALDEN und KAUTZSCH Ig0g, ABDERHALDEN, 
KAUTZSCH und,MuLLER Ig0g, ABDERHALDEN und SLAVU Ig0g, s. auch 
FURTH IgII und GUGGENHEIM Ig20). Es wurde festgestellt, daB die 
letale Dosis von d-Adrenalin bei an Mausen ausgefUhrten Injektionen 
bedeutend gr6Ber (5 mg) ist als von I-Adrenalin (0,1 mg). Haufig wird 
darauf hingewiesen, daB die physiologische Wirkung von Rechtsadrenalin 
der von Linksadrenalin wie eine stark verkleinerte Kopie ahnlich ist. 
Dies gilt fUr alle Einzelwirkungen (BlutdruckerhOhung, Pupillenerweite
rung, glukosurische Wirkung usw.). Es wurden auch einige nebensach
liche Unterschiede in den physiologischen Eigenschaften beider Adrenaline 
vermerkt. So z. B. erhalten Mause durch Vorbehandlung mit d-Adrenalin 
eine erhebliche Resistenz gegen die I-Komponente, dagegen gelang es 
nicht durch Gew6hnung von Tieren an d-Adrenalin die Blutdruck
wirkung des I-Adrenalins merklich zu beeinflussen. Diese Unterschiede 
tragen jedoch eher quantitativen Charakter und es ist hier vollkommen 
zulassig, anzunehmen, daB die beiden Isomere des Adrenalins in ver
schiedenen Raumrichtungen und somit mit verschiedener Geschwindig
keit auf dieselben Glieder des Protoplasmas wirken. 

Eine gewisse Analogie zu diesen Daten bilden die Beobachtungen 
von MORGENROTH (lglg), die sich auf die anasthesierende Wirkung der 
AIkaloide beziehen. Er stellte fest, daB die Stereoisomeren sich nach 
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ihrer absoluten Effektivitat scharf unterscheiden, der Charakter ihrer 
Wirkung jedoch identisch ist. So gelangt er zu dem SchluB, daB zwischen 
ihnen nur quantitative Unterschiede bestehen. Interessante Daten iiber 
die Wirkung der Isomeren der Alkaloide lassen sich auch bei POULSSON 
(1892), EHRLICH und EINHORN (1894), FOURNEAU und RIBAS (1929), 
MACHT (1929), MACHT und LEACH (1929), sowie OETTINGEN (1933) finden. 

Eine ziemlich groBe Gruppe biologischer Beobachtungen ist der 
Wirkung der Isomeren des Kampfers gewidmet. MAYER (1908) stellte 
fest, daB ein Tell des Kampfers im Organismus der oxydativen Zerst6rung 
anheimfillt, wobei der I-Kampfer im Organismus schwerer angegriffen 
wird als der gew6hnliche d-Kampfer. Gleichzeitig erwies sich, daB das 
d-Isomer giftiger erscheint (HXMALXINEN 1908, MACHT 1929). 

In der Mehrzahl der besprochenen Beispiele hatten wir es mit Stoffen 
zu tun, die in auBerst kleinen Dosen starke spezifische Wirkungen 
hervorrufen. In diesen Fillen erweist sich das linke (natiirliche) Isomer 
als wirksamer, da hier die Raumrichtung der Wirkung offenbar mit der 
Raurnrichtung der Empfanger - der EiweiBkomponenten des Proto
plasmas - iibereinstimmt. Etwas ganz anderes findet bei der giftigen 
Wirkung der Weinsauren statt. H;ier ist das natiirliche Isomer, das 
(im Sinne der relativen Konfiguration) dem Linksadrenalin entspricht, 
die Rechtsweinsaure, und schon PASTEUR (1860) gelang es festzustellen, 
daB sie von dem Pilz Penicillium schneller verbraucht wird, da sie mit 
der Raumrichtung des Enzyms iibereinstimmt, das spezifisch auf sie 
wirkt. Wenn wir aber eine Injektion einer bedeutenden Menge Wein
saure in den Organismus des Tieres ausfiihren, so iibt sie eine zerst6rende 
Wirkung aus und erweist sich als giftig. Hierbei ist, wie CHABRIE (1893) 
an Meerschweinchen feststellte, das linke (unnaturliche) Isomer fUr Tiere 
giftiger als das naturliche. Dieser erstaunliche Fall einer gr6Beren Aktivitat 
des unnatiirlichen Isomers unterscheidet sich scharf von den typischen 
Ergebnissen und erfordert eine nahere Besprechung. 

Erstens, wie verhalt es sich mit der Beobachtung selbst? Die Daten 
von PASTEUR iiber den schnelleren Verbrauch der natiirlichen Rechts
weinsaure durch die Pilze wurden weiterhin von einer Reihe von Autoren 
bestatigt (s. McKENZIE und HARDEN 1903 und Tabelle I). Ferner 
gelang es festzustellen, daB die verbrauchte Weinsaure den Pllzen als 
Energiequelle dient (HERZOG und MEIER 1908). HERZOG und MEIER 
bemerken hierzu: "Es war die wahrscheinlichste Annahme, daB es sich 
urn eine Oxydation - nicht urn Assimilation - des einen Antipoden 
bei PASTEURs Versuchen handle... Infolgedessen wurde versucht, ob 
man nicht durch Abt6tung der Pllze (Penicillium glaucum) zu einfacheren 
Bedingungen, eventuell zu dem Nachweis gelangen k6nne, daB es sich 
urn eine fermentative Oxydation handelt. Eine Reihe von Versuchen 
haben dieses Resultat mit Bestimmtheit ergeben. 1" Somit sind die 

1 Es ware interessant, diese Versuche noch einmal zu wiederholen. 
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Raumeigenschatten der oxydierenden Enzyme bei dieser Gruppe von 
Pilzen derartig, daB die Rechtsweinsaure sich effektiver erweist. 

Was die Beobachtungen an Tieren anbetrifft, so stirnmen die Daten 
von CHABRlE (1903) mit denen von KARCZAG (1910) iiberein, nach dem 
die l- (unnatiirliche) Weinsaure sich als die physiologisch aktivste erweist; 
sie wirkt, im Gegensatz zur d-Weinsaure, stark auf das Hemmungs- und 
die \Tasomotorzentren. 

Hier muB erwahnt werden, daB die Daten von CHABRlE seinerzeit 
von CUSHNY (1903) einer Kritik unterzogen wurden. Er wies darauf hin, 
daB der hauptsachliche \T ergiftungsfaktor hier das in beiden Sauren 
gleichmaBig vertretene Wasserstoffion sei. Aber unsere gegenwartigen 
\T orstellungen von der Wirkung orgallischer Sauren gestatten zu be
haupten, daB im \TergiftungsprozeB die \Terbindung der Sauremolekiile 
mit dem Zellinhalt eine groBere Rolle spielen k6nne. Es ist z. B. gut 
bekannt, daB die organischen Sauren bei dem gleichen PH giftiger sind 
als die Mineralsauren, was mit ihrem intensiveren Eindringen in die Zelle 
verkniipft ist (s. HElLBRUNN 1928). Dieser Faktor war, offenbar auch 
in den \Tersuchen von CHABRlE und KARCZAG von Bedeutung. So haben 
KOTAKE und OKAGAWA (1922) gezeigt, daB die Isomeren der organischen 
Saul\en sich nach ihrer Permeabilitat scharf unterscheiden k6nnen: 
l-Oxyphen~Tlmilchsaure vermag leicht in die Kaninchenblutk6rperchen 
einzudringen, wiihrend fiir die d-Form dieselben fast v6llig impermeabel 
sind (s. auch OGAKAWA 1925). 

In der Literatur finden wir den Hinweis, daB das auf Tiere stark 
wirkende unnatiirliche (linke) Isomer der Weinsaure selbst auch schneller 
verbraucht (zerst6rt?) wird als das natiirliche. So merkte BRION (1898) 
bei der Fiitterung eines Hundes mit Weinsauren, daB 25,6-29,3% der 
rechten Weinsaure mit dem Ham ausgeschieden werden und nur 2,7 
bis 6,4 % der linken .. Diese Daten enthalten nichts Unwahrscheinliches, 
da gut bekannt ist, daB (z. B. im FaIle der Arabinosen und Aminosauren) 
vorwiegend die schwach wirkende (dort 
unnatiirliche) Antipode unzerst6rt aus- Tabelle 2. Prozent der im 
geschieden wird (NEUBERG und WOHL
GEMUTH 1901, 1902; NEUBERG und 
MAYER 1903; ABDERHALDEN und WElL 
1912; KlYOKAWA 1933). Somit konnte 
die stark wirkende l-Weinsaure auch 
in geringerem MaBe ausgeschieden 
werden als die rechl'e. J edoch ist nach 
NEUBERG und SANEYOSHI (19Il) die 
\T eranderlichkeit im \T erbrauch einer 
jeden Saure sehr groB und es gelingt 
an einem groBen Material nicht, zu
verlassige Unterschiede in der \Ter
brauchbarkeit der d- und l-W einsaure 

Ergebnisse der Biologie XIII. 

Harn ausgeschiedenen 
Wein Sa u re nach NEUBERG 

und SANEYOSHI (1911). 

Hund A 

Hund B 

Hund C 

I 18,33 
21,28 

7,9 1 

9.99 
31 ,3 1 

20.38 
16.36 

1-Weinsaure 

% 

6 
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festzustellen (Tabelle 2). Foiglich werden die Daten von BRION von 
ihnen nicht bestatigt. 

Wir miissen bemerken, daB diese Frage eine weitere Untersuchung 
verlangt, da es uns gegenwartig schwer fallt, die Daten der Giftigkeit 
mit den Daten iiber den Verbrauch der Weinsaure im Organismus in 
Einklang zu bringen. 

Zusammenfassend konnen wir sagen, daB bei dem Verbrauch durch 
Pilze die Rechtsweinsaure die physiologisch aktive ist, wahrend bei der 
Vergiftung der Tiere die Linksweinsaure sich physiologisch aktiv erweist. 
Womit konnen diese Unterschiede verkniipft sein? Vor allem muB man 
sagen, daB es sich hier urn die Wirkung der Weinsaure auf qualitativ 
ganz verschiedene Glieder der Lebensprozesse handelt. Wir wissen jedoch 
auf Grund der chemischen Arbeiten, daB der Stoff der meisten Glieder 
wie bei den Tieren, so auch bei den Pflanzen zur linken Reihe der 
asymmetrischen Verbindungen gehOrt. Hierbei wird bei solchen Ver
bindungen wie z. B. Glukose ausschlieBlich die natiirliche Form sowohl 
von Tieren als von Pflanzen verbraucht. 1m Lichte dieser Daten, sowie 
der oben angefiihrten Beobachtungen (Gene, Synthese der Antipoden 
durch Mikroorganismen)' muB man annehmen, daB in das linke Proto
plasma eine Reihe. von Gliedem versprengt ist, die bei verschiedenen 
Organismen Antipoden sein konnen, und daB die Unterschiede in der 
Wirkung der Weinsauren damit verbunden sein konnen, daB wir auf die 
Antipodenglieder oder Antipodenfunktionen stoBen. Dieses Problem 
ist jedoch sehr kompliziert. Wir nahem uns hier den wichtigsten Ziigen 
in der Architektur des Protoplasmas, deren tieferen Sinn uns weitere 
experimentelle Untersuchungen aufklaren miissen. 

3. Reizwirkungen. 

Besonders groBe Bedeutung gewinnen die Raumeigenschaften des 
Materials in dem Falle, wenn es sich urn solche spezifische Wirkungen 
wie Erregung und Reiz handelt. Bereits PIUTTI (1886a und b) stellte 
fest, daB das natiirliche linke Asparagin geschmacklos, das rechte dagegen 
intensiv siiB ist, und PASTEUR hob sofort diese Beobachtung als Beweis 
fiir den dissymmetrischen Bau des Materials unserer Nervenendigungen 
hervor. Derartige Beobachtungen wurden im weiteren auch an einigen 
anderen Stoffen gemacht und man kann eine Liste der diesbeziiglichen 
Literatur bei COHEN (1915), BARRAL und RANC (1918) und SKRAMLIK 
(1926) finden. 1m allgemeinen kann man sagen, daB, wenn das eine 
Isomer eine starke Geschmacksempfindung hervorruft, sich das andere 
gewohnlich von ihm unterscheidet. Z. B. d-V alin ist ganz schwach siiB 
und gleichzeitig etwas bitter, I-Valin ziemlich stark siiB; d-Leuzin aus
gesprochen sUB, l-Leucin fade und ganz schwach bitter (FISCHER 1906b). 
Wenn der Geschmack nicht so scharf ausgepragt ist, mit anderen Worten, 
das Isomer keine scharfe spezifische Wirkung ausiibt, so konnen die 
Unterschiede im Geschmack der Isomere fast gar nicht zutage treten. 
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Z. B. d- und I-Phenylglycin zeigen ebenfalls keinen Unterschied in ihrem 
allerdings nur wenig ausgepragten Geschmack (FISCHER und WEICHHOLZ 
1908) und d- und l-fJ-Aminobuttersaure haben ebenfalls einen gleichen, 
wenn auch nur wenig charakteristischen Geschmack (FISCHER und 
SCHEIBLER 19II). Natiirlich gibt es bier Ausnahmen: So sind z. B. 
d- und I-Alanin ziemlich gleich stark siiB. AuBer im Geschmack konnen 
die Stereoisomeren sich auch in ihrem Geruch scharf voneinander unter
scheiden (s. z. B. BRAUN und KAISER 1923, BRAUN und TEUFFERT 1925). 

PRINGSHEIM hat (1916) interessante Versuche mit der Chemotaxis 
von Bakterien unter dem EinfluB optisch aktiver Aminosauren aus
gefiihrt. Er stellte fest, daB die minimale Schwelle, die eine Chemotaxis 
hervorruft, bei den unnatiirlichen optischen Isomeren der Aminosauren 
10o-1000mal hOher ist ills bei den natiirlichen. In der letzten Zeit hat 
diese Richtung in den Arbeiten von FITTING (1929), der sehr sorgfaItige 
Untersuchungen iiber die erregende Wirkung der Aminosauren auf die 
pflanzliche Plasmastromung ausfiihrte, weitere Entwicklung gefunden. 
Er hatte es mit auBerordentlich schwachen Konzentrationen zu tun 
und es war hierbei die Wirkung des natiirlichen Antipoden in allen Fallen 
bedeutend starker als die des unnatiirlichen. 

Tabelle 3. Versuche von H. FITTING (1929). 

Minimale Schwelle der Amincsiiuren. Das unnatiirIiche 
Isemer wirkt 
schwllcher aIs 
das natiirliche 

die eine PiasmastrOmung bei Vallisneria sPiralis herverruft 

Natiirliches Iscmer 

d-Alanin = 0,0000017 molar .. 
1-Asparaginsaure 

= 0,00000017 molar .. 
I-Histidin 

= 0,00000017 molar .. 

UnnatiirIiches Isemer 

l-Alanin;;;;;o,ool molar. um 590mal 

d-Asparaginsaure 
= 0,000037 molar. . um 218mal 

d-Histidin = 0,000007 molar. um 41 mal 

Falls der Unterschied in der Wirkung des d- und I-Komponenten sehr 
groB ist (wie z. B. bei Alanin) , so ist, wie auch FITTING hervorhebt, 
die rein experimentelle Gefahr, daB das schwache Isomer sich etwas 
razemisiert hat und wieder nur das starke wirkt, nicht ausgeschlossen. 
1m Falle des stark wirkenden d-Histidins brauchen wir jedoch biermit 
nicht zu rechnen. 1m allgemeinen zeigen die Daten von PRINGSHEIM 
und FITTING die groBe Bedeutung der Raumrichtung der Wirkung bei 
Erregungsvorgangen im Protoplasma. 

Dieses letzte Beispiel ist auch in der Hinsicht interessant, daB wir 
bier ziemlich tief in den Mechanismus des stimulierenden Prozesses selbst 
vordringen konnen. Wie die an Pflanzen ausgefiihrten Arbeiten der 
letzten Zeit gezeigt haben (SCHWABE 1932), spielen die Aminosauren 
in derartig schwachen Konzentrationen offenbar die Rolle von Oxyda
tions-Reduktionssystemen, die am AtmungsprozeB teilnehmen. Die 

6* 
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Beobachtungen iiber die Wirkung der Isomeren veranlaBt uns, die Auf
merksamkeit auf die Rolle der Raumeigenschaften des Stoffes in der
artigen Oxydations-Reduktionssystemen zu richten. 

SchlieBlich konnen wir noch bemerken, daB der Raumfaktor eine 
groBe Rolle auch bei vielen anderen protoplasmatischen Prozessen spielt. 
Es geniigt hier z. B. auf die WirkUIlg der Vitamine zu verweisen (AuLT 
I934). Wir diirfen iiberzeugt sein, daB unser Wissen auf diesem Gebiet 
in den nachsten J ahren bedeutend erweitert werden wird. 

4. SchluO. 

Wir miissen nochmals zu den Fragen zUrUckkehren, von denen wir 
in diesem Sammelreferat ausgingen - zur Organisation des Protoplasmas 
als Ganzes. Wir haben uns bisher bemiiht, die Behauptung zu unter
streichen, daB die eigenartigen Raumeigenschaften eine notwendige Be
dingung einer derartigen "Organisation" sind. Jedoch, wie konnen wir 
schlieBlich experiment ell an diese letztere herantreten? Einer der Wege 
ist die Untersuchung der "dissymmetrischen Spektra". Mit anderen 
Worten, wir miissen auf Grund einer vergleichend-physiologischen Unter
suchung der Wirkung der rechten und linken Isomeren vor allem die 
RaUIncharakteristiken der einzelnen Glieder der Prozesse der Lebens
tatigkeit genau feststellen. Die moderne Biochemie ist bestrebt, mit 
Hilfe der NEUBERGSchen "Abfangmethode" den ProzeB der Verwandlung 
des Zuckers in Alkohol und Kohlensaure "kinematographisch auseinander
zuziehen", indem sie "Fixatoren" anwendet (die als Kraftfelder chemi
scher Verwandtschaft, welche bestimmte Zwischenkomponenten aus dem 
Strom der Verwandlungen herausgreifen, betrachtet werden konnen). 
Vielleicht wird es schlieBlich auch auf unserem Gebiet gelingen, gewisse 
"Raumabfanger" zwecks Beleuchtung jener kompliziertesten Verwand
lungen, die sich im Protoplasma abspielen, auszuarbeiten. 

Aber bereits das tatsachliche Material, das wir dargelegt haben, 
gestattet dem Biologen einige allgemeine Schliisse zu ziehen. Wir haben 
uns davon iiberzeugt, daB das uns bekannte Leben mit dem linken 
dissymmetrischen Raum verbunden ist, daB aber in demselben einzelne 
Antipoden eingesprengt sein konnen. So konnen vielleicht in einigen 
Fallen die allelomorphen Gene, die den Grundplan des Aufbaus des 
Organismus bestimmen, optische Isomeren in bezug aufeinander sein. 
Wir haben ferner gesehen, daB das Protoplasma nicht nur natiirliche 
Isomeren synthesiert, sondern auch ihre Antipoden, wobei' letzteres 
mit den "inversen Katalysatoren", die den dem gewohnten entgegen
gesetzten dissymmetrischen Raum induzieren, verbunden sein kann. Bei 
verschiedenen Einwirkungen auf das Protoplasma (und wie wir annehmen 
konnen auch im Leben des Protoplasmas selbst) hat die Richtung der 
Dissymmetrie haufig entscheidende Bedeutung. Bei einer spezifischen 
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Wirkung wird der groBte Effekt in dem Falle erreicht, daB die Raum
richtung der Wirkung mit der Raumrichtung der Rezeptoren iiberein
stimmt. 
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Schon in der Einleitung zu meiner erst en Abhandiung in dies en 
Ergebnissen habe ich darauf hingewiesen, daB, obwohl in der Literatur 
tiber die Physiologie des Zentralnervensystems zahlreiche Versuche an 
den Vertretern der verschiedenen Tierklassen vermeldet werden, eine 
zusammenfassende Darstellung der Funktionen der verschiedenen Ab
schnitte des Zentralnervensystems fUr jeweilig eine bestimmte Tierklasse 
dagegen noch ganzlich fehlt. Aus diesem Grunde habe ich in meiner 
vorigen Arbeit die Physiologie des Zentralnervensystems der Fische 
behandelt, in dieser Abhandlung werde ich versuchen, eine moglichst 
vollkommene Ubersicht tiber die Funktionen . des Zentralnervensystems 
der Vogel zu geben. 
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Wie in der vorigen Abhandlung, werde ich auch hier die Funktionen 
der einzelnen Abschnitte des Zentralnervensystems, soweit wie moglich, 
gesondert besprechen. Von einer Einteilung der Versuchstiere in Unter
ordnungen muBte ich absehen, da von den meisten Untersuchem Tauben, 
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Das Riickenmark 
der Taube. (Nach 
ARIENS RAPPERS.) 

seltener Huhner, als Versuchstiere benutzt wurden. Nur 
wenige Forscher haben ihre Versuche auch auf Raub
vogel und Papageien ausgedehnt. 

SchlieBlich mochte ich noch bemerken, daB in dieser 
Zusammenfassung, wie auch in der vorigen, das Haupt
gewicht auf die experiment ellen Tatsachen gelegt werden 
soli, welche doch die Hauptsache und das Dauemde der 
experimentellen Forschung darstellen. 

II. Das Riickenmark. 
Das Riickenmark der Vogel zeichnet sich durch die vielen 

Segmente des Zervikalmarks und den Sinus lumbosacralis, 
der sich zwischen den Hinterstrangen des Lumbosakralmarks 
befindet, aus. Die Zervikal- und Lumbalanschwellungen 
sind stets gut entwickelt. 

Wie in meiner vorigen Arbeit will ich auch hier mit 
den· einfachsten Leistungen des Ruckenmarks beginnen. 
Aus diesem Grunde werde ich zunachst die segmentale 
Innervation der rezeptorischen und effektorischen Organe, 
zwischen welchen das Ruckenmark eingeschaltet ist, be
sprechen. 

I. Segmentale Innervation der Haut. 
Die segmentale H autinnervation bei Vogeln, und zwar 

der Taube, hat zuerst SPARVOLI (1907) festgestellt. Spater 
hat DEELMAN (1919) diese Versuche weiter fortgesetzt. 
Nach der Durchtrennung einer Wurzel konnte er kein 
unempfindliches Hautgebiet finden; dagegen konnte er 
nach Durchtrennung von zwei nebeneinander liegenden 
Wurzeln ein ziemlich breites anasthetisches Feld fest
stellen. Dasselbe war an der ventralen Medianlinie er-
weitert, in der Achsenlinie verschmalert. 

Mit der SHERRINGTONSchen Methode erhielt DEELMAN eine empfind
liche Zone, welche von zwei unempfindlichen begrenzt wurde. Das 
empfindliche Dermatom wurde nach der ventralen Mittellinie breiter; 
es war stets groBer als SPARVOLI mit derselben Methode gefunden hatte. 

Einer genauen Untersuchung ist die sensible Innervation der Haut 
bei Tauben von Frl. KAISER (1924) unterworfen worden. Sie wandte die 
SHERRINGTONSche Isolationsmethode an und fand, daB die Dermatome 
am Rumpf eine deutliche Trapezform haben. Am Hals und am Rumpf 
hinter den Beinen hatten die Dermatome dagegen eine rechteckige Form. 
Frl. KAISER konnte auch eine ()berdeckung (Overlap) der Dermatome 
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feststellen; es war auch ein "crossed overlap" an der dorsalen und ventralen 
Mittellinie vorhanden. 

An den Flligeln und Beinen findet eine Verschiebung der Dermatome 
statt. AuBerdem konnte Frl. KAISER noch eine Verschiebung der hinter 
den Beinen gelegenen Dermatome in kaudaler Richtung in bezug auf 
die Wirbelsaule feststellen. Die Dermatome zwischen den Beinen und 
den Flligeln zeigen dagegen eine Verschiebung in kranialer Richtung, 
welche in der Nahe der Flligel am starksten ausgesprochen ist. 

2. Segmentale Anordnung der spinalen und sympathischen Nervenfasern. 

Dber den Verlauf der motorischen Fasern nach den Skeletmuskeln, 
wie auch liber die segment ale Anordnung derselben bei den Vogeln 
ist noch wenig bekannt. QUEDNAU (1926) 
scheint der einzige zu sein, der Untersu
chungen liber die segrnentelle Innervation 
einiger Muskeln der Taube angestellt hat. 
Er bediente sich der isometrischen Regi
strierung. Es hat sich gezeigt, daB am M. 
extensor metacarpi ulnaris der Taube die 
Summe der Muskelspannungen, welche die 
nacheinander erfolgende Reizung der erst en 
und zweiten Wurzel des Plexus brachialis 
erzeugt, gleich der Spannung infolge gleich
zeitiger Reizung . beider Wurzeln ist. In 
analogen Versuchen am Extensor pollicis 
longus und Extensor carpi ulnaris erwies Abb. 2. 

sich die Summe der Einzelspannungen urn Ein isoliertes Dermatom zwischen 
zwei analgetischen Zonen (schwarz) 

1/30 groBer, als die Spannungen bei gemein- bei der Taube. (Nach L. KAISER.) 

samer Reizung der ' dritten und vierten 
Brachialwurzel. Diese Versuche, welche die segmentelle Innervation 
der Taubenmuskeln bestatigen, -sprechen nicht fUr eine doppelte Inner
vation der Muskelfasern bei der Taube. 

Eine Reihe von wertvollen Angaben liber den Verlauf, wie auch die 
segment ale Anordnung der sympathischen Nervenfasern fUr die Haut
muskeln, welche die Federn bewegen, fand ich bei LANGLEY (1904). 
Dieser Forscher hat bei Tauben und Hlihnern den Verlauf und die 
Ausbreitung der sympathischen Fasern, welche de~ einzelnen sym
pathischen Ganglien angehoren, genau untersucht. 

LANGLEY konnte in diesen Versuchen die Ausbreitung und den 
Verlauf der postganglionaren Fasern, welche von den einzelnen sympa
thischen Ganglien stammen, genau bestimmen. Er findet, daB die 
sympathischen Fasern, welche aus einem bestimmten Ganglion ent
springen, mit den zugehorigen Spinalnerven nach der Haut verlaufen. 

Ebenso wie die sensiblen Fasern zeigen auch die sympathischen pinna
motorischen Fasern eine Dberdeckung. Dieselbe ist aber geringer wie 
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die der dorsalen Wurzeln. An der dorsalen und ventralen Mittellinie 
findet LANGLEY auch eine kleine Dberdeckung; dieselbe ist bedeutend 
groBer am Nacken und der dorsalen Seite des Kopfes. 

Denselben Veriauf wie die Pinnamotoren haben nach LANGLEY die 
Vasokonstriktoren fUr die BlutgefaBe der Haut. 

3. Tonische Innervation der Skeletmuskeln. 

Bei den Vogeln ist die Frage iiber den EinfluB des Zentralnerven
systems auf den Tonus der Skeletmuskeln von einigen Forschern naher 
untersucht worden, wobei interessante Tatsachen, auf die ich hier nur 
kurz eingehen kann, zutage traten. 

Seit der Entdeckung der sympathischen Innervation der q~tergestreiften 
Muskeln von BOEKE (1913) war eine Reihe Forscher bestrebt festzu
stellen, daB diese sympathischen Fasern den Tonus der Muskeln be
herrschen. LANGELAAN (1915) hat spater eine Theorie aufgestellt, nach 
welcher der plastische Tonus der Skeletmuskeln yom Sympathicus, der 
kontraktile Tonus von den somatischen Nerven unterhalten wird. HUNTER 
(1924) konnte diese Hypothese LANGELAANs bestatigen. Er unterscheidet 
den plastischen Tonus als einen Zustand der Plastizitat und einen 
kontraktilen Tonus, welcher den Dauerverkiirzungsgrad der Muskeln 
reguliert. Der kontraktile Tonus fUhrt die Fliigel eines Vogels in Stellung, 
der plastische halt sie in dieser Stellung. An Hiihnern und Mowen 
konnte HUNTER die Bedeutung des Sympathicus fiir die Haltung der 
Fliigel beweisen. Er konnte feststeHen, daB nach Durchschneidung des 
Halsteiles des Grenzstranges, gleich kaudal von den Wurzeln des Brachial
plexus, der Fliigel nicht mehr in der normalen Ruhestellung gehalten 
werden kann, weil der plastische Tonus durch diese Operation aus
geschaltet wird. Die Fahigkeit und Neigung, den herabsinkenden Fliigel 
wieder in die richtige Ruhestellung zu bringen, bleibt bestehen, weil der 
kontraktile Tonus erhalten bleibt. 

Denselben Effekt erhalt man nach Durchtrennung der Hinterwurzel des 
Segments (1. thorakales), das gleich kaudal von den Wurzeln, welche den 
Plexus brachialis bilden, liegt. Durch diesen Schnitt werden die proprio
zeptiven Impulse ausgeschaltet. Diese Versuche beweisen, daB der pla
stische Tonus der Fliigel auf einem propriozeptiven Mechanismus beruht. 
Der Reflexbogen befindet sich in der Hohe des 1. thorakalen Segments. 

Der somatische Reflexbogen, der den kontraktilen Tonus sichert, ist 
kranialer gelegen. Nach Durchschneidung der dorsalen Wurzeln des 
Plexus brachialis wird der kontraktile Tonus in den Wurzeln des Fliigels 
aufgehoben, und der Fliigel hat keine Neigung mehr, seine urspriingliche 
RuhesteHung einzunehmen. Dank der Anwesenheit des plastischen 
Tonus kann aber der Fliigel jede SteHung, in die er passiv gebracht wird, 
behalten. Wird jetzt noch der sympathische Strang an der erwahnten 
Stelle durchschnitten, dann wird der plastische Tonus aufgehoben, und 
der Fliigel kann die aufgedrangte SteHung nicht mehr beibehalten. 
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Diese Versuche HUNTERs wurden von KUNTZ und KERPER (1926) 
an Tauben und Hiihnem wiederholt und vollkommen bestatigt. Auch 
das Ehepaar POPA (1929), das bei Tauben die I. bis 5. Thorakalganglien 
einseitig oder doppelseitig exstirpierte, konnten die Befunde HUNTERs 
bestatigen. Der gleichseitige Fliigel wurde mehr hangend gehalten und 
zeigte nach Monaten noch eine erhohte Ermiidbarkeit. 

Ungefahr zu derselben Zeit erschien eine Mitteilung VAN DIJKS (1930), 
der die Versuche HUNTERs an Tauben wiederholte und zu denselben 
Resultaten gelangte. 

1931 veroffentlichte TIEGS eine Arbeit, in der er die Resultate der 
Versuche HUNTERs und seiner Nachfolger in Zweifel zieht. TIEGS hat 
namlich gefundert, daB man bei einer Taube den Sympathicusstrang 
zugleich mit den hinteren Wurzeln des Plexus brachialis durchschneiden 
kann und der Fliigel doch normal angelegt bleibt. Er konnte nur die 
von TRENDELENBURG beschriebene Nichtkorrektur der dem Fliigel passiv 
aufgedrangten Stellung an der Operationsseite konstatieren. TIEGS 
bezweifelt daher das Vorhandensein einer Sympathicuskomponente in 
der tonischen Innervation des Fliigels. 

Nach TIEGS wurde die Frage iiber das Vorhandensein eines sym
pathisch innervierten, plastischen Fliigeltonus von VAN DIJK (1932) 
wiederum aufgenommen und im positiven Sinne beantwortet. In diesen 
Versuchen konnte VAN DIJK zeigen, daB ein desensibilisierter Fliigel, 
wenn er mit dem Finger passiv in Anlegestellung gebracht ist, in 
derselben verharrt, sobald man den stiitzenden Finger entfemt. 1st 
dagegen auch der Sympathicus ausgeschaltet, dann sinkt der Fliigel 
nach dem Wegnehmen des stiitzenden Fingers und nimmt er eine 
Hangestellung an. 

Die Bedeutung des sympathischen Systems fur die Innervation der 
Atmungsbewegungen des Thorax bei den Vogeln hat CAVALIE (r898) unter
sucht. Er durchschnitt zunachst einseitig und doppelseitig die Intercostal
nerven dicht bei den Wirbeln und sah nur eine Abschwachung der Atmungs
bewegungen; waren dagegen auch die sympathischen Ganglien exstirpiert, 
dann trat ein Stillstand der Thoraxbewegungen ein. CAVALIE schreibt dem 
sympathischen System eine bestimmte Bedeutung zu, obwohl er selbst 
zugibt, daB vielleicht diese Fasern nur durch sympathische Ganglien laufen. 
Die wichtigsten Fasern sollen das Ruckenmark zwischen dem letzten zervi
kalen und 3. thorakalen Segment verlassen. 

4. Monosegmentale Reflexe. 

Die Frage, ob ein einzelnes Riickenmarkssegment bei den Vogeln zu 
einer selbstandigen reflektorischen Tatigkeit befahigt ist, kann positiv 
beantwortet werden. Bei Tauben ist es mir (1936) gelungen, in akuten 
wie auch in chronischen Versuchen im Bereiche der lumbosakralen und 
der zervikalen Anschwellung einzelne Segmente yom iibrigen Riicken
mark zu isolieren, welche wahrend einer langeren Zeit eine reflektorische 
Tatigkeit zeigen. 

Ergebnisse der Biologie XIII. 7 
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5. Plurisegmentale Reflexe. 

In seinem Lehrbuch der Physiologie, welches 1858 erschien, hebt 
SCHIFF das groBe Reflexvermogen des Rlickenmarks der Vogel hervor, 
wobei er sich auch auf BROWN-SEQUARD beruft. Wenn man ein Shick 
des Riickenmarks zerstort und somit die Verbindung des kaudalen 
Abschnittes desselben mit dem Gehirn unterbricht, fahrt dieser kaudale 
Riickenmarksabschnitt noch wochenlang fort, lebhafte Reflexbewegungen 
zu vermitteln. Selbst nach Zerst6rung der Lendenanschwellung konnen 
die Bewegungen des Schwanzes reflektorisch von dem zuriickgebliebenen 
Hinterabschnitt des Riickenmarks besorgt werden. 

Weitere Beobachtungen an Vogeln, deren Riickenmark an der Grenze 
zwischen Brust- und Lendenmark durchschnitten war, hat SINGER 
gemacht (1884). 3-4 Tage nach der Operation, wenn die Reflex
bewegungen lebhafter wurden, konnte SINGER bei seinen Tauben durch 
passives Beugen und Strecken des einen FuBes antagonistische Streck
und Beugereflexe des anderen FuBes erzielen. Spater, als die Reflex
erregbarkeit weiter zugenommen hatte, wurden beim Emporheben der 
Tauben rasche rhythmische Bewegungen der FiiBe erhalten, welche den 
von FREUSBERG beschriebenen Bewegungen der Hinterextremitaten bei 
Hunden nach Durchschneidung des Riickenmarks ganz ahnlich waren. 

Auch am Schwanze konnte SINGER bei den Tauben nach Durch
schneidung des Riickenmarks verschiedene Reflexbewegungen feststellen. 
Wurde solch eine Taube aus der Vertikalstellung ruckweise in horizon tale 
Riickenlage gebracht, dann trat bei jeder solchen Bewegung ein kraftiges 
facherformiges Spreizen der Steuerfedern des Schwanzes ein. Drehte 
man die Taube wieder zuriick, so daB am Ende der Drehung der Riicken 
nach oben zu liegen kam, dann erfolgte nur eine kurze wippende Be
wegung des Schwanzes nach oben. 

Diese reflektorischen Bewegungen der Steuerfedern des Schwanzes, welche 
wahrscheinlich zur Erhaltung des Gleichgewichtes dienen, werden nicht 
durch den Luftduck, der bei der Bewegung des Vogels die Steuerfedern 
passiv bewegt, hervorgerufen; dazu sind sie zu schwach. Kraftige, gegen 
die Unterflache des Schwanzes gerichtete Luftstromungen mfen diese 
Reflexbewegung nicht hervor. SINGER glaubt daher, daB moglicherweise 
die Lageveranderungen der Eingeweide als Erreger des isolierten Riicken
marksabschnittes aufgefaBt werden k6nnen. Dadurch wiirde das Riicken
mark direkt von den Lageveranderungen beeinfluBt werden. 

Die rhythmischen Bewegungen der Beine, welche bei den operierten 
Tauben in der horizontalen Riickenlage beobachtet werden, werden von 
SINGER auf propriozeptive Reize zuriickgefiihrt. Die Tatsache, daB dabei 
Bewegungen der Beine auftreten, welche in nachster Beziehung zu der 
gewohnlichen Gangart der Taube stehen, weist nach SINGER darauf hin, 
daB im Lendenmark ganz bestimmte Mechanismen angetroffen werden, 
welche die Lokomotionsbewegungen sichern konnen. 
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BAGLIONI und MATTEUCCI (1910) haben die Frage nach der Automatie 
des Lendenmarks der T auben nach SINGER wieder aufgenommen. An 
Tauben, bei welchen das Lendenmark durch Kompression vom iibrigen 
Riickenmark abgetrennt war, wurde das Zustandekommen, die Forderung 
und die Hemmung verschiedener Reflexe an den Beinen untersucht. 
BAGLIONI und MATTEUCCI kommen auf Grund ihrer Versuc;he zu einer 
ahnlichen SchluBfolgerung wie SINGER, daB namlich das Lendenmark 
der Tauben der Sitz vieler koordinierter, einfacher und komplizierter Hand
lungen sei, unter denendie komplizierte Gehbewegung besonders auffallt. 
Alle diese Reflexe konnen durch entero- wie auch propriozeptive Reize 
verursacht werden. Diese groBere Automatie des Lendenmarks bei den 
Tauben im Vergleich zum Frosch und Hund glauben BAGLIONI und 
MATTEUCCI dadurch erklaren zu konnen, daB die Mechanismen fUr die 
Laufbewegungen nur in diesem Riickenmarksabschnitt gelegen sind. Am 
intakten Tier werden sie von den hoheren Zentren gehemmt. 

CLEMENTI (1910), der seine Versuche im AnschluB an BAGLIONI und 
MATTEUCCI ailstellte, analysierte die Bedingungen, unter welchen Reflex
bewegungen der Beine, der Steuerfedern des Schwanzes und des Biirzels 
bei Tauben auftreten. Er gibt eine Beschreibung einer Anzahl typischer 
Reflexe, welche durch taktile Reize der Haut bei den Tauben ausgelost 
werden konnen, so z. B. eine typische Spreizung der Steuerfedern des 
Schwanzes bei der Reizung der Haut in der Biirzeldriisengegend. 

Wichtiger sind die von CLEMENTI beschriebenen Reflexe, welche auf 
passive Veranderungen der Lage und der Stellung des Korpers bei den 
Vogeln auftreten und durch das isolierte Lendenmark vermittelt werden 
konnen. So tritt z. B. bei den Tauben mit isoliertem Lendenmark auf 
passive Flexion der Beine eine ventralwarts gerichtete Flexion des 
Biirzels ein. Der Reiz, der diese Reflexbewegung verursacht, wird von 
CLEMENTI in die Gelenke der Beine verlegt. Die reflektorische Spreizung 
der Schwanzfedern bei der Drehung des Korpers urn die Querachse 
wird nach CLEMENTI durch den Reiz, der in der dorsalen Flache des 
Biirzelgelenkes entsteht, verursacht. 

Auf Grund dieser Versuche kommt CLEMENTI zu dem SchluB, daB 
die eben beschriebenen Lage- und Stellreflexe, welche vom isolierten 
Lendenmarke vermittelt werden, auf propriozeptiven Reizen beruhen 
und nicht, wie es SINGER glaubte, durch Lageveranderungen der Ein
geweide vermittelt werden. 1m Lendenmark der Tauben miissen sich 
somit bestimmte Vorrichtungen befinden, welche es ihm ermoglichen, 
unabhangig von den hoheren Zentren mit reflektorischen Kompensations
bewegungen auf Storungen des Gleichgewichts zu reagieren. 

In seiner zweiten Arbeit bespricht CLEMENTI (1914) ausfiihrlich die 
verschiedenen Reflexe bei Hiihnern, eben ausgebriiteten Tauben und 
Enten, die nach Isolierung des Lendenmarks beobachtet werden. Beim 
Huhn findet CLEMENTI nach der tiefen Durchtrennung des Riickenmarks 
dieselben Reflexe wie bei der Taube. Bei eben ausgebriiteten Tauben 

7* 
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ist das Lendenmark bereits fahig, eine Reihe von gut koordinierten 
Reflexbewegungen zu sichem, wobei auch Schreitbewegungen ausgelost 
werden konnen, obwohl die Vogel sich noch nicht auf den FiiBen halten 
konnen. Die reflektorischen Bewegungen des Burzels, welche bei den aus
gewachsenen Tauben mit den Drehungen des Korpers nach yom und 
hinten verbunden sind, fehlen bei jungen Tauben nach der Durchtrennung 
des Riickenmarks. Durch passive oder aktive Beugungs- oder Streck
bewegungen der Glieder konnen sie jedoch hervorgerufen werden. Dies 
beweist, daB im zweiten Fall die Bewegungen des Biirzels durch proprio
zeptive Reize hervorgerufen werden, wahrend man im ersten Fall mit 
Reizen, die aus den hoheren Zentren kommen, zu tun hat. 

Bei Enten mit isoliertem Ruckenmark beobachtete CLEMENTI, wie vor 
ihm das TARCHANOFF beschrieben hatte, Schwimmbewegungen. Auf dem 
Wasser blieben sie im Gleichgewicht. Die Schwimmbewegungen der 
Beine sind reflektorischer Natur und werden durch Reize, welche mit 
der Stellung des Korpers im Raume verbunden sind, verursacht. In der 
horizontalen Stellung des Korpers mit nach oben gerichtetem Riicken 
ruft die Flexion des Biirzels und der Tibiae gegen den Bauch eine reflek
torische Schwimmbewegung hervor. Wird der Schwanz dagegen gegen 
den Riicken flektiert oder das eine Bein gestreckt, dann hOren die 
Scbwimmbewegungen sofort auf. 

Auf dem Boden zeigt die Ente mit durchtrenntem Riickenmarke 
fortwahrend Retraktionen und Streckungen der Beine. Neben den 
koordinierenden Mechanismen fUr die Schwimmbewegungen findet man 
im Lendenmark der Ente noch Mechanismen fiir die Laufbewegungen. 
Die adaquaten Reize, welche beide Mechanismen in Tatigkeit setzen, 
sind zwar in beiden Fallen verschieden; von Natur sind sie aber gleich, 
da sie als Ursprungspunkte die sensible Oberflache der Gelenke und der 
Haut der Glieder heben. 

Die Gleichgewichtsbewegungen des Burzels werden bei erwachsenen 
Tauben nur voriibergehend durch die Exstirpation der halbkreisformigen 
Kanale aufgehoben. Die halbkreisformigen Kanale sind somit nicht die 
Sinnesorgane, von denen die Gleichgewichtsbewegungen des Biirzels bei 
Tauben abhangen. 1m Lendenmark miissen sich vielmehr bestimmte 
Zentren befinden, die fahig sind, auf reflektorischem Wege diese 
Bewegungen auszulosen. Bei der intaktim Taube spielen jedoch 
auch die hoheren Nervenzentren beim Auslosen dieser Reflexe eine 
aktive Rolle. 

Auf Grund seiner Untersuchungen kommt CLEMENTI schlieBlich zu 
dem SchluB, daB im Lendenmark der Vogel eine kollektive Autonomie 
mehrerer Segmente, welche eine eigene Individualitat verloren haben, 
vorhanden ist. 'Diese Form von Autonomie wird von CLEMENTI die 
plurisegmentare genannt. 

An dieser Stelle miissen noch die von Frl. KAISER (1924) beschriebenen 
Reflexe bei Tauben erwahnt werden. Frl. KAISER unterscheidet bei ihren 
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Tauben zwei Arten von Reaktionen auf Reizungen der Raut. Die einen 
konnen von jeder Stelle der Korperoberflache erhalten werden; so wird 
z. B. bei starken Reizungen beliebiger Korperstellen der Tauben die 
Fluchtreaktion beobachtet; bei schwachen Reizungen wird dagegen nur 
eine Bewegung mit dem Schnabel, welche zuweilen mit SchlieBen der 
Augen und Schutteln des Kopfes verbunden ist, hervorgerufen. 

Anderseits beschreibt Frl. KAISER Reflexe, welche fur die Reizung 
einer bestimmten Rautstelle typisch sind. So ruft das Beruhren des 
hinteren Ruckenabschnittes ein Emporheben des Schwanzes hervor, 
taktile Reizung des Analgebietes Bewegungen des Anus. Von der 
Seitenflache des Rumpfes konnte Frl. KAISER Bewegungen des Schwanzes 
nach der gereizten Seite, von der unteren Flache des Flugels die Be
wegung des Schwanzes nach der anderen Seite hervorrufen. 

PATON (I928) durchschnitt bei Enten den Himstamm gleich hinter 
den Lobi optici und erzielte damit, wie er selbst hervorhebt, dieselben 
Resultate wie TARCHANOFF (s. S. I02). Nur konnte er noch einen Strecker
tonus in den Extremitiiten feststellen, welcher der Dezerebrationsstarre 
der Sauger ahnlich war. KLEITMANN und KOPPANYI (I926) und 
andere Untersucher haben eine Steifheit der Strecker bei Vogeln bei 
ahnlichen Eingriffen niemals beobachtet; diese Wahmehmung PATONs 
steht somit isoliert da und muB noch durch andere Versuche bestatigt 
werden. 

PATON beschreibt femer bei seinen Enten verschiedene Stell- und 
Lagereflexe von Kopf, Flugeln und Beinen, welche durch Drehen urn die 
Langs- und Querachse hervorgerufen werden. Er glaubt, daB die Lage
veranderungen des Kopfes und der Extremitaten durch Veranderungen 
in der Bauchhohle verursacht werden; die Labyrinthreflexe sollen keine 
Rolle dabei spielen. 

SchlieBlich muB hier noch die interessante Arbeit von Kuo erwahnt 
werden, welche zu einer neuen Auffassung der reflektorischen Tatigkeit 
des Organismus fiihrt. Kuo (I932) untersuchte die Reflexe bei Huhner
embryonen und fand, daB zuerst komplizierte Allgemeinbewegungen und 
erst spater lokalisierte Einzelbewegungen und Reflexe auftraten. Es solI 
auch kein fester Zusammenhang zwischen dem Wachstum des Nerven
systems und der Entwicklung physiologischer Reaktionen bestehen. Bei 
schwacher elektrischer Reizung des Schwanzes wird zugleich mit der 
Schwanzbewegung auch ein Augenlidreflex und eine Offnungsbewegung 
des Schnabels ausgelost. Entweder der ganze Korper bewegt sich heftig, 
oder er bleibt bewegungslos. Die lokalen Reflexe entwickeln sich aus 
diesen Totalreflexen, indem Kopf und Korper allmahlich immer weniger 
an den Bewegungen teilnehmen. 

Die lokalen Reflexe sind also eine spatere Differenzierung fruher 
Allgemeinbewegungen, und wirklich einfache Reflexe kommen im Leben 
des Individuums nicht vor. 
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6. Lokomotionsbewegungen der Riickenmarksvoge1. 
Es ist schon seit langem bekannt, daB gekopfte Vogellaufen und fliegen 

konnen. So berichtete schon HERoDIANus, daB der romische Kaiser 
Commodus ein besonderes Vergniigen daran fand, gehetzte StrauBe mit 
sichelformiger Waffe zu erlegen; dabei sollen die enthaupteten Vogel noch 
eine Zeitlang gelaufen haben. Den "Bausteinen zu einer Segmentalphysio
logie" VAN RUNBERKS entnehme ich noch folgende altere Beobachtungen 
an gekopften Vogeln. So berichtet LAMETTRIE (1751) iiber gekopfte Trut
hahne, TOSETTI (1755) und BOERHAAVE (1795) iiber gekopfte Hahne, die noch 
laufen konnten. BOERHAAVE berichtet, er habe selbst einen gekopften jungen 
Hahn etwa 22 rheinlandische FuB in gerader Linie laufen sehen. In seinen 
"Experiences sur Ie principe de la vie" schreibt LEGALLOIS (1812), es sei 
eine sichere Tatsache, daB Vogel eine Zeit nachdem man ihnen den Kopf 
abgetrennt hat, iiberleben und sogar laufen konnen. Dagegen berichtet 
FLouRENs (1824), daB seine Tauben nach Durchschneidung des Riicken
marks oberhalb der Zervikalanschwellung keine Laufbewegungen mehr aus
fiihren. Moglicherweise hat FLouRENs seine Tauben zu spat untersucht. 

Weitere Versuche iiber die lokomotorische Funktion des Ruckenmarks 
wurden erst viel spater in einer mehr exakten Weise von TARCHANOFF 

(1884) angestellt. TARCHANOFF durchtrennte bei Enten das Riickenmark 
in Hohe des 4. oder 5. Halswirbels und untersuchte danach, inwieweit 
sie ihre Fahigkeit,- sich fortzubewegen, behalten hatten. Es erwies sieh, 
daB die Riickenmarksenten regelmaBige Schwimmbewegungen mit den 
FiiBen, Steuerbewegungen mit dem Schwanz ausfiihren. Auch ab
schiittelnde Bewegungen, welche normale Enten mit dem Schwanz 
ausfiihren, wenn sie aus dem Wasser ans Vfer kommen, wurden gelegent
lich beobachtet. Wurde die Riickenmarksente reitend auf ein schmales 
Gestell gesetzt, so daB die FiiBe frei in der Luft hingen, dann konnten 
leicht gekreuzte Reflexe in den Beinen hervorgerufen werden. 1m 
Riickenmark der Ente miissen sieh somit die Koordinationsmechanismen 
fiir alle diese Bewegungen befinc\en. 

TARCHANOFF (1895) konnte ferner zeigen, daB die Schwimm
bewegungen der FiiBe, me auch die Steuerbewegungen des Schwanzes 
durch das Lendenmark gesiehert werden konnen; nach der Isolierung 
desselben vom iibrigen Riickenmark bleiben diese Bewegungen erhalten. 
Die Riickenmarksenten T ARCHANOFFs konnten das Gleichgewicht auf 
dem Wasser gut behaupten, wahrend dies auf dem Boden unmoglich 
war. T ARCHANOFF glaubt, daB die Erhaltung des Gleiehgewichtes auf 
dem Wasser viel einfachere Mechanismen erfordert, welche in den 
beschriebenen Bewegungen der Beine und des Schwanzes gegeben sind. 
Dieses Gleichgewicht wird aktiv durch diese Bewegungen unterhalten; 
denn eine tote Ente treibt auf der Seite, nicht selten mit den FiiBen 
nach oben. 

T ARCHANOFF glaubt, daB die Bewegungen der Enten mit durch
trenntem Riickenmark unabhangig von auBeren Reizen stattfinden; 
deshalb nennt er sie auch automatische Bewegungen. Durch auBere 
Reize konnen aber diese Bewegungen wohl beeinfluBt werden. So geniigt 
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eine Beruhrung des Riickens, urn die Schwimmbewegungen zum Still
stand zu bringen, wahrend durch Beruhrung der Brust im Gegenteil 
Schwimmbewegungen ausgelost werden. 

Doch solI diese Automatie des Riickenmarks nur eine scheinbare 
sein; die oben beschriebenen Bewegungen der Beine, des Schwanzes und 
der Fliigel werden von den Reizen, welche an der Schnittflache des 
Markes.entstehen, verursacht. Man hat in diesen Fallen SOlnit vielmehr 
!nit Zwangsbewegungen zu tun. 

Kurz nach dem Erscheinen der Mitteilung TARCHANOFFs publizierte 
DUBOIS (1895) eine kleine Mitteilung, in welcher er die Beobachtungen 
TARCHANOFFs erganzte. DUBOIS berichtet, daB er eine Ente 3 oder 4 m 
von einem Teiche entfernt dekapitierte und diese ohne Kopf halb laufend, 
halb fliegend nach dem Teich fliichtete, wo sie noch eine Zeitlang 
hetumschwamm. DUBOIS behauptet, daB dekapitierte Enten auch auf 
dem Lande koordinierte Ortsbewegungen ausfiihren konnen. 

Einen tieferen Einblick in die Mechanismen der spinalen Koordination, 
welche die Fortbewegung der Vogel beherrschen, gibt uns TRENDELEN
BURG (1906). Die Flugbewegung unterscheidet sich prinzipiell von der 
Gehbewegung; die erstere wird durch gleichartige und gleichzeitige 
Bewegung beider Fliigel, die letztere durch gleichartige aber, alternierende 
Bewegung der Beine besorgt. Es war deshalb zu erwarten, daB auch 
die InnervationsverhaItnisse in beiden Fallen verschieden sind. 

TRENDELENBURG durchtrennt die dorsalen Wurzeln bei Tauben, und 
zwar ein- und doppelseitig und untersucht, wie die Bewegungen der 
Fliigel bzw. der Beine dadurch beeinfluBt werden. Nach einseitiger 
Durchschneidung der Hinterwurzeln des Fliigels findet TRENDELENBURG 
die Fliigelhaltung beiderseits gleich, selbst wenn die Taube mit dem 
Kopf abwarts hangt. Kiinstlich bewirkte anormale Stellungen der Fliigel 
werden nur auf der normalen Seite korrigiert, dagegen rufen plOtzliche 
Lageveranderungen des Korpers Fliigelreflexe hervor, welche an der 
operierten Seite lebhafter sind rus an der normalen. Das Flugvermogen 
ist erhalten, wobei auch Wendungen ausgefiihrt werden konnen. Wird 
die Taube am asensiblen Fliigel festgehalten, so sucht sie sich durch 
Fliigelschlage des anderen Fliigels so zu befreien, wie ein normales Tier; 
wird der Fliigel der normalen Seite festgehalten, so bleibt der Fliigel 
der operierten Seite in Ruhe. Beim Halten am Schwanz schlagt die 
Taube wie eine normale mit beiden Fliigeln. 

Bei doppelseitigerDurchtrennung der Hinterwurzeln des Fliigels 
bleibt die Fliigelhaltung normal. Ungewohnliche Stellungen der Fliigel 
werden aber beiderseits nicht korrigiert. Das Flugvermogen ist dauernd 
aufgehoben. Die Fliigelreflexe sind dagegen ausgiebiger als normal. 

In diesen Versuchen TRENDELENBURGs falIt .zunachst auf, daB bei 
beiderseitigem Sensibilitatsverlust der Fliigel die Flugelhaltung nicht 
merklich von der normalen abwich. Dies wurde von BAGLIONI (1906, 
1907) bestritten, doch von TRENDELENBURG (1908) in einer weiteren 
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Mitteilung wieder rektifiziert. TRENDELENBURG glaubt, daB dies auf der 
Unabhangigkeit des Tonus der Muskel von den zentripetalen Nerven 
der Flugel beruhe (allogener Reflextonus). Bei einseitigem Sensibilitats
verlust am Flugel wird der Verlust der zentripetalen Erregungen der 
einen Seite ausgiebig durch diejenigen der anderen Seite ersetzt; deshalb 
konnen diese Tauben gut fliegen und auf einem Stabe gut balancieren 
und sieh beim Fallen mit dem Rucken nach unten sehr prompt durch 
frequente Flugelschlage umdrehen. Die Bewegungen, bei denen beide 
Flugel gleiehseitig beteiligt sind, zeigen keine Storungen; hier genugt 
also die einseitige Regulierung der Bewegungsimpulse fUr beide Seiten. 
Wird die Taube in eine Lage gebracht, in der normalerweise nur der 
eine Flugel benutzt wird, dann tritt die Storung hervor, wenn der zu 
benutzende Flugel der asensible ist. 

An dem Fliigelreflex bei Senken der Taube konnte festgestellt werden, 
daB der Flugel der normalen Seite weniger hochgehoben wird als der 
der operierten. Dieser Reflex wird somit durch zentripetale, in der 
bewegten Extremitat se1bst ausgeloste Erregungen normalerweise ge
hemmt. 

Die rhythmischen FlUgelschlage kommen im Ruckenmark selbst 
zustande und beruhen auf der reflektorischen Auslosung jedes nachsten 
Fluge1schlages durch den vorhergehenden. Dies kann man schlieBen 
aus dem folgenden Versuche TRENDELENBURGs. Bei Scheuchen versuchen 
Tauben, deren Fluge1gebiet beiderseits asensibel ist, aufzufliegen; sie 
heben die Flugel zu extremer Senkrechtstellung uber den Rucken und 
fuhren unter Abspringen yom Boden einen exzessiven Flugelschlag aus; 
zu rhythmischen Flugelschlagen kommt es aber nieht. 

TRENDELENBURG hat noch ein- und doppelseitige Durchschneidungen 
der Hinterwurzeln der Beine ausgefUhrt. Nach doppelseitiger Durch
schneidung sind. die Tauben dauernd unfahig, auf den Beinen zu stehen 
oder zu laufen. Nach einseitiger Durchschneidung der dorsalen Wurzel 
ist zuerst das Stehen unmoglich. Bei den Versuchen zu gehen, welche 
nach einer bestimmten Zeit gemacht werden, wird das asensible Bein 
bald zu weit nach auBen, bald zu weit nach innen aufgesetzt, wobei 
der FuB oft mit dem Dorsum auftritt. Beim Fliegen und Sitzen auf 
einer Stange hangt dieses Bein herab. AIle diese Storungen werden 
allmahlich ausgeglichen; doch bleiben einige Abweiehungen dauernd 
zuriick. 

Wie aus den Versuchen mit der Durchtrennung det dorsalen Bein
wurzeln hervorgeht, konnen bei einseitiger Beinoperation die zentri
petalen Reize der nOrIij.alen Seite nieht vikariierend eintreten wie beim 
Flugel. Der Grund dafur muB in der bier gleiehzeitigen, dort alter
nierenden Innervationder Extremitaten gesucht werden. 

In weiteren Versuchen konnte TRENDELENBURG feststeIlen, daB der 
Gesichtssinn wie auch die Labyrinthe keinen EinfluB auf das beschriebene 
Verhalten der asensiblen Flugel haben. Auf die Beine ubt die einseitige 
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wie doppelseitige Exstirpation der Labyrinthe einen deutlichen EinfluB 
aus; das Stehen und Gehen wird gestort. Die Labyrinthe haben einen 
dauernden EinfluB auf den Muskeltonus, wie EWALD dies schon fruher 
gezeigt hatte. Auch das GroBhirn ubt keinen merklichen EinfluB auf die 
oben beschriebenen Reaktionen der Taube mit Dorsalwurzeldurch
schneidungen aus. 

1m AnschluB an die Versuche TRENDELENBURGs will ich an dieser 
Stelle noch die Untersuchungen BENJAMINS und HUIZINGAs (1928) 
erwahnen, welche die Wirkung des Vestibularapparates auf den Flugel
und Beintonus bei der Taube untersucht haben. Sie stellten einen 
tonussteigernden EinfluB der Labyrinthe auf die Beuger des gekreuzten 
und auf die Strecker des homolateralen Flugels fest. Die Durchschneidung 
der Hinterwurzel ergab meistens eine Tonusabnahme der Beuger derselben 
Seite und Tonusabnahme der Strecker der gekreuzten Seite. Das Laby
rinth wirkt somit auf den Flugeltonus synergisch mit den gekreuzten 
Propriorezeptoren. 

Doppelseitige Labyrinthausschaltung hat Verlangerung der Flugel 
bzw. verminderten Beugetonus, doppelseitige Hinterwurzeldurchtrennung 
Verkurzung bzw. verminderten Strecktonus der Flugel zur Folge. Die 
Tonuseinflusse yom Labyrinth und den Propriozeptoren auf den Flugel 
konnen einander in Gleichgewicht halten, aber es kann auch der eine 
oder der andere der beiden Einflusse uberwiegen. 

Einige Hinweise uber die Bedeutung des Riickenmarks fur die Warme
regulierung bei Tauben findet man in der Arbeit KAYSERs (1929). Nach 
Durchtrennung des Ruckenmarks in der Hohe des D 4 trat eine Vaso
dilatation ein; die paralysierten Muskeln konnen beim Abkuhlen kein 
Zittern mehr verursachen. Die physikalische Warmeregulierung war 
somit aufgehoben; trotzdem konnte die Taube ihre Temperatur konstant 
halten bei Variationen der Zimmertemperatur von 1-360 C dank der 
Steigerung des Stoffwechsels urn das Dreifache. 

Die beruhmten Versuche von GOLTZ und EWALD an Hunden hat 
SAMMARTINO (1933) an Tauben wiederholt. Er exstirpierte bei 12 jungen 
Tauben das gesamte Lumbosakralmark und 2 oder 3 Segmente des 
Thorakalmarks. Die Sensibilitat und Motilitat des hinteren Korper
abschnittes waren selbstverstandlich aufgehoben. Der Tonus des Sphinc
ters der Kloake, welcher gleich nach der Operation vollkommen erschlafft 
war, stellte sich wieder her und die Defiikation fand in bestimmten 
Zeitabstanden spontan statt. Die Temperatur war nur die ersten 2 Tage 
in der Kloake etwa urn 1-20 C vermindert. Die Federn der hinteren 
Korperhalfte blieben normal wachsend. Es traten aber trotz der sorg
faltigen Futterung stets intestinale Storungen auf, an welchen die Tauben 
gewohnlich innerhalb eines Monats eingingen. 
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7. Das Riickenmark als Leitungsorgan. 

Als Leitungsorgan ist das Riickenmark der Vogel noch wenig unter
sucht; aber aus den anatomischen Untersuchungen konnen einige funk
tionelle Besonderheiten desselben gefolgert werden. Aus diesem Grunde 
werde ich hier ganz kurz auf den Verlauf der wichtigsten Bahnen eingehen, 
wobei ich mich wiederum an die vergleichende Anatomie des N erven
systems von ARIENS KAPPERS halten werde. Die Hinterstrange des 
Riickenmarks sind bei den Vogeln verhaltnismaBig schwach entwickelt. 
Dies muB nach ARIENS KAPPERS dadurch erklart werden, daB bei den 
Vogeln infolge der geringen peripheren Sensibilitat die Hinterwurzeln 
relativ diinner sind als bei den anderen Tieren. AuBerdem verlaufen 
die Fasern der Hinterstrange meistenteils nur kurze Strecken; ein kleiner 
Teil derselben steigt bis zur Oblongata. Aus diesen Besonderheiten des 
anatomischen Baues der Hinterstrange geht nach ARIENS KAPPERS 
hervor, daB die Vogel vornehmlich Reflextiere sind, was mit den oben 
angefiihrten physiologischen Befunden vollkommen iibereinstimmt. 

1m Riickenmark der Vogel werden auch langere endogene aufsteigende 
Bahnen gefunden, welche im Vorderseitenstrang verlaufen und zur 
Leitung des Schmerz-Temperatursinnes und nach ARIENS KAPPERS wahr
scheinlich auch des Muskelsinnes dienen. Diese Bahnen ziehen nach 
dem Tegmentum und Tectum des Mittelhirns, wo sie mit statischen und 
optischen Empfindungen in Korrelation treten. 

Von den langen aufsteigenden Bahnen muB der Tractus spino
cerebellaris, welcher nach FRIEDLANDER auf dem Niveau des letzten 
Lumbalnerven entsteht, erwahnt werden. Medial von diesem verlauft 
der Tractus cerebella-spinalis. Aus dieser absteigenden Bahn findet man 
bei den Vogeln noch stark entwickelte absteigende Bahnen aus dem 
Tectum opticum und den Kernen des Vestibularis. Diese gut entwickelten 
absteigenden Verbindungen des Riickenmarks mit dem Kleinhirn, dem 
Vestibularapparat und dem optischen System miissen nach ARIENS 
KAPPERS mit der Tatsache in Zusammenhang gebracht werden, daB die 
Vogel ausgezeichnete Gleichgewichtstiere sind. 

Von den wenigen Versuchen, in welchen die Folgen der Durch
schneidung bestimmter Bahnen des Riickenmarks untersucht wurden, 
sind zunachst die von BECHTEREW (r890) zu nennen. Dieser Forscher 
untersuchte die Folgen der Verletzung oder Durchschneidung der Hinter
strange im Halsmark bei den Tauben. Er beobachtete nach diesen 
Eingriffen einige Bewegungsstorungen, welche von ihm auf Schadigung 
des Gleichgewichtes zuriickgefiihrt werden. Auf dem Boden miissen 
die operierten Tauben sich auf den Schwanz stiitzen; sonst schwanken 
sie fortwahrend und fallen. Auf einer Stange konnen sie sich nicht 
halten. Beim Laufen schwanken und fallen sie fortwahrend. Diese 
Storungen sollen noch zunehmen, wenn die Augen mit einer Kappe 
bedeckt werden; besonders fallen die Zwangsbewegungen des Kopfes 
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auf, welche denjenigen nach Labyrinthexstirpation ahnlich sind. Die 
Koordination der Bewegungen ist nicht aufgehoben; paretische oder 
paralytische Erscheinungen wurden gleichfails nicht beobachtet. Die 
beobachteten Storungen werden von BECHTEREW auf die Ausschaltung 
sensibler Reize, welche von der Raut kommen, zurfickgeffihrt. 

FRIEDLANDER (1896), dem wir eine eingehende Beschreibung des 
Baues des Rfickenmarks der Vogel verdanken, gibt eine kurze Be
schreibung fiber das Verhalten seiner Tauben nach der Operation. 

Nach vollstandiger Durchtrennung des Ruckenmarks lagen die Tauben 
mit an den Leib angezogenen Beinen passiv. Beim Aufscheuchen machten 
sie heftige Flfigelschlage und versuchten sie sich auf diese Weise fort
zubewegen. 

War das Ruckenmark nur von der einen Seite durchschnitten, dann 
war die gleichnamige hintere Extremitat gelahmt; der Schwanz nach 
der normalen Seite abgebogen. Die Sensibilitat war an der entgegen
gesetzten Seite wahrscheinlich etwas herabgesetzt. Aile diese Er
scheinungen nahmen .allmahlich ab; nach 1 Woche konnte die operierte 
Taube auf beiden Beinen stehen. Am Anfange der 3. Woche konnte nur 
noch eine geringe Schwache des paretischen Beines festgestellt werden. 

Eine wertvoile Untersuchung fiber die Bedeutung der spinalen Bahnen 
fUr die statische und lokomotorische Roordination bei den Vogeln haben 
BIACH und BAUER (1912) ausgefiihrt. Sie durchschnitten bei Tauben 
ein- und doppelseitig die spinocerebellare Bahn und hielten danach die 
Tiere 12 Tage lang am Leben. 

Doppelseitige operierte Tauben stehen die ersten Tage mit weit 
abduzierten Beinen, wobei der Kopf vorgestreckt und nach abwarts 
gerichtet gehalten wird. Beim Gehen taumeln sie stark, well sie auf einem 
Bein das Gleichgewicht auch ffir kurze Zeit nicht zu erhalten imstande 
sind. Nicht bei allen °Tauben treten diese Storungen so ausgesprochen 
auf; wenn man ihnen aber die Augen verbindet, dann werden die 
StOrungen merklich verstarkt. 

Einseitig operierte Tauben zeigen ein Schwanken nach der operierten 
Seite. Durch Verbinden der Augen wurden auch diese Symptome ver
starkt. Fliegen konnen die operierten Tauben nur schlecht. Nach einigen 
Tagen tritt aber eine Besserung ein; die Bewegungen werden sicherer. 
Wenn die Tauben Kratzbewegungen ausffihren, dann wird in dieser Zeit 
nur das gesunde Bein gebraucht, wobei die Taube auf dem operierten 
Beine stebt. Spater wird auch dieses Bein fUr die Kratzbewegung 
gebraucht; dabei zeigto es sich aber, daB die Taube viel unsicherer auf 
dem gesunden Beine stebt. Spater verschwindet auch diese Erscheinung. 

BIACH und BAUER beschreiben noch Retropulsionen, welche sie bei 
ihren Tauben, und zwar sowohl den einseitig, wie auch den doppel
seitig operierten, beobachteten. Die Tauben werfen dabei den Ropf 
plotzlich in den Nacken zUrUck und schwanken einige Schritte nach 
rUckwarts. 
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Eine Hypotonie der Muskulatur, Storungen der Sensibilitat sowohl 
der oberflachlichen wie der tiefen konnte nicht festgestellt werden. Oft 
wurde ein Tremor der Fliigel beobachtet. 

Nach Durchschneidung der Hinterstrange, wobei aber stets auch die 
spinocerebellaren Bahnen mit verletzt wurden, konnte meistenteils nur 
eine leichte Unsicherheit der Bewegungen, besonders bei verbundenen 
Augen, ferner auch Flankengang beobachtet werden. Bei einer Taube 
mit stark degenerierten Hinterstrangen wurde auch eine Propulsion 
beobachtet. 

Auf Grund der angefUhrten Versuche kommen BIACH und BAUER 
zu dem Schlusse, daB ein Antagonismus zwischen Spinocerebellar- und 
Hinterstrangsystemen besteht, in dem Sinne, daB erstere zu der Innervation 
der Rumpfbeuger, letztere zu derjenigen der Strecker in engerer Beziehung 
stehen. Durch Ausfall der ersteren iiberwiegen die Extensoren des 
Rumpfes, was zu einer Retropulsion fiihrt; durch Ausfall der letzteren 
kommt es dagegen zum Uberwiegen der Rumpfflexoren, und dies fUhrt 
zu Propulsionen. 

III. Das verlangerte Mark. 
Die Medulla oblongata, welche eine direkte Fortsetzung des Rucken

mark" darstellt, beginnt hinten mit der Erweiterung des Zentralkanals des 
Ruckenmarks, der hier in den 4. Ventrikel ubergeht; vorne geht sie in das 
Mittelhirn uber. Bei den Vogeln ist dieser Hirnabschnitt gut entwickelt 
und verhliltnismaBig groB. 

Als selbstandiger Abschnitt des Zentralnervensystems enthalt die Medulla 
oblongata nervose Mechanismen, welche eine automatische Tatigkeit zeigen, 
und noch viel zahlreichere Reflexmechanismen, welche einerseits die Auf
nahme und das Verarbeiten der Nahrung regeln, anderseits fur die Orien
tierung des Tieres im Raume dienen. Zu den letzteren gehoren die stato
kinetischen und die optokinetischen Mechanismen. 

Die Medulla oblongata als Sitz des Atmungszentrums ist bei den Vogeln 
verhaItnismaBig gut untersucht. FLOURENS (1824), der bei den Saugern 
im Calamus scriptorius der Oblongata den sog. "Lebensknoten" gefunden 
hatte, konnte bei den Tauben denselben wiederfinden. Auch bei den 
Tauben sollte die Zerstorung dieser Stelle der Oblongata zu einem 
sofortigen Stillstand der Atmung fiihren. BROWN-SEQUARD (1864), der 
gegen die Lehre FLOURENS' yom Lebensknoten im verlangerten Mark 
auftrat, bezweifeIte sogar die Notwendigkeit dieses Hirnabschnittes fUr 
die Atmung, da er bei Vogeln nach der Exstirpation der Oblongata die 
Atmungsbewegungen des Brustkorbes noch eine Zeitlang beobachten 
konnte. Das Vorhandensein eines Atmungszentrums im verlangerten 
Mark konnten diese Versuche von BROWN-SEQUARD nicht erschiittern, 
obwohl bis heute eine Abgrenzung desselben, wie bei den Saugern, fehIt. 
Dafiir sprechen die Versuche VULPIANs (1866), der die Versuche FLOURENS' 
bestatigte. Auf die Bedeutung des medullaren Atmungszentrums fiir die 
Atmung weisen die Versuche FREDERICQS (1883), welcher bei einem Huhn 
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und bei Enten durch Abkfihlung der Oblongata eine' Verlangsamung 
der Atmungsbewegungen erzielen konnte. 

Das medullare Atmungszentrum wird bei den Vogeln, ebenso wie bei 
den Saugern, in seiner Tatigkeit von den verschiedenen Teilen des 
Korpers reflektorisch beeinfluBt. So konnte FREDERICQ einen Atem
stillstand bei Enten durch Benetzung der Umgebung der Nasenlocher 
hervorrufen. SIEFERT (1896) und FRANQOIS-FRANK (1906) weisen darauf 
hin, daB sich bei den verschiedenen Korperstellungen, bei der Wirkung 
von Schmerz- und anderen Reizen die Frequenz, der Rhythmus und 
die Tiefe der Atmung bei den Vogeln verandert. Auch das Labyrinth 
hat einen EinfluB auf das medullare Atmungszentrum, wieaus den 
aIteren Untersuchungen von FANO und MASINI (1894) hervorgeht, 
welche spater von HUXLEY (1913) und PATON (1913 und 1927) bestatigt 
wurden. 

Noch mehr ist die BedeutllI1;g der Nn. vagi ffir die nervose Regulation 
der Atmungsbewegungen bei den Vogeln untersucht. BROWN-SEQUARD 
(1860), PAUL BERT (1870), KNOLL (1880), COUVREUR (1891), BOURGEOIS 
(1896), SIEFERT (1899), GRUNWALD (1904), STUBEL (1910), ORR und 
WATSON (1913) und NIKOLAIDES (1914) haben sich alle mit dieser Frage 
beschaftigt. AIle diese Forscher haben die reflektorische BeeinfluBbarkeit 
des medullaren Atmungszentrums langs den Nn. vagi festgesteIlt; dabei 
wurde von einigen auch eine Selbststeuerung der Atmung im Sinne 
HERINGs und BREUERs gefunden. 

AuBer den eben erwahnten peripheren Reizen haben bekanntlich noch 
der Kohlensauregehalt oder Sauregrad des Blutes und der Grad der Sauer
stoffsattigung desselben einen EinfluB auf die Tatigkeit des Atmungs
zentrums bei den Saugetieren. Die Frage, ob dieselben VerhaItnisse 
auch bei den Vogeln vorliegen, ist von vielen Forschern untersucht 
worden; hier kann.ich nur die wichtigsten nennen. LUCIANI und BORDONI 
(1888), BOURGEOIS (1896), BAER (1896), GROBER (1899), NAGEL (1901), 
GRUNWALD (1904), TREVES und MAIOCCO (1905), VIET (19II), FaA (19II) 
und STEHLIK (1922) waren es, die viel zur Aufklarung dieser Frage 
beigetragen haben. Auch die Frage fiber das Entstehen von Apnoe 
bei der kontinuierlichen Durchleitung von Luft durch die Atmungs
organe wurde erortert. Bei den Vogeln konnte ebenso wie bei den 
Saugern eine Anderung der Tatigkeit des Atmungszentrums unter dem 
Einflusse von Sauerstoff und Kohlensaure festgestellt werden. 

Bei den meisten Vogeln konnte durch Einatmung von indifferenten 
Gasen oder kohlensaurereicher Luft eine Zunahme der Frequenz der 
Atmungsbewegungen festgestellt werden. Eine Ausnahme bilden die 
Tauchvogel. HUXLEY (1913) konnte sich fiberzeugen, daB das Atmungs
zentrum bei den Enten fUr A nhaufung von Kohlensaure im Blute wenig 
empfindlich ist. ORR und WATSON (1913) konnten feststeIlen, daB 
Kohlensaure in der Atmungsluft eine Verlangsamung und sogar eine 
Apnoe bei der Ente hervorruft in direkter Abhangigkeit von der 
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Konzentration. Dagegen bewirkt Sauerstoffmangel in der eingeatmeten 
Luft sofort eine Beschleunigung der Atmungsbewegungen. 

Doch ist diese besondere Wirkung der Kohlensaure auf das Atmungs
zentrum der Ente keineswegs endgiiltig festgestellt. DOOLEY und 
KOPPANYI (1929), welche die Versuche von ORR und WATSON wieder
holten, konnten sie nicht bestatigen. Sie finden, daB Kohlensaure auf 
das Atmungszentrum der Ente, wie bei anderen Tieren, eine stimulierende 
Wirkung hat. In derselben Weise wirkt sie auch auf das Vasomotoren
zentrum und die Zentren des Herzvagus. 

Der Funktion der Vaguszentren, welche die Herztatigkeit regulieren, 
ist ebenfalls bei den Vogeln noch nicht vollkommen aufgeklart, obwohl 
ziemlich viele Forscher sich mit dieser Frage beschaftigt· haben. Die 
Vaguswirkung auf das Herz ist bei den Vogeln durch die Untersuchungen 
von CLAUD BERNARD (1858), EINBRODT (1859), KNOLL (1880), COUVREUR 
(1892), DOGIEL und ARCHANGELSKY (1906), BATTELLI und STERN (1908), 
JURGENS (1909), STUBEL (1910), PATON (1912), KAHN (1915) festgestellt 
worden. Die Vaguszentren fUr das Herz scheinen sich nicht in einem 
andauernden tonischen Zustande zu befinden. Wie JURGENS zuerst 
festgestellt hatte und auch PATON befestigen konnte, treten nach Durch
schneidung der beiden "Vagi" keine Veranderungen im Herzrhythmus 
ein, wenn fUr kiinstliche Atmung gesorgt wird. Es konnte auch von 
verschiedenen Forschern erne reflektorische Erregbarkeit dieser Zentren 
festgestellt werden. So erhielt STUBEL (1910) bei faradischer Reizung 
der Haut und der Gaumenschleimhaut Beschleunigung, zuweilen auch 
Verlangsamung der Herztatigkeit. ROGERS (1920) konnte bei Tauben 
durch mechanische Reizung der Brachialnerven Vaguseffekte auf das 
Herz erzielen. 

Auf die Zentren der Nn. vagi wie auch auf die Vasomotorenzentren 
in der Medulla· oblongata haben bei den Tauchvogeln besonders der 
Kohlensauregehalt und der Grad der Sauerstoffsattigung des BIutes 
einen deutlichen EinfluB.. Wie die Untersuchungen von PAUL BERT 
(1871), RICHET (1894), BATTELLI und STERN (1908), PATON (1912), 
LOMBROSO (1913), HUXLEY (1913), ARTOM (1926), KOPPANYI und DOOLEY 
(1928) gezeigt haben, tritt zugleich mit der Apnoe beim Untertauchen 
auch eine Verzogerung der Herztatigkeit ein. 

Die reflektorische Erregbarkeit des Vasomotorenzentrums in der Oblon
gata scheint nur von ROGERS (1920) untersucht 'zu sein. ROGERS konnte 
durch mechanische Reizung der Brachialnerven sowohl pressorische wie 
auch depressorische Effekte erzielen, welche an den BIutdruckkurven 
leicht erkannt werden konnten. Wenn Ammoniak den Nasenlochern 
genahert wurde, verursachte dies eine Steigerung des Blutdruckes. Bei 
Asphyxie traten ebenfalls vasomotorische Erscheinungen auf. 

Noch weniger ist iiber die Zentren der Nn. accelerantes des Herzens 
bei den Vogeln bekannt. DOGIEL und ARCHANGELSKY (1906) berichten, 
daB nach Durchschneidung des Riickenmarks zwischen dem 2. und 
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3. Halswirbel die Reizung desselben in absteigender Richtung bei der 
Gans eine Zunahme des Blutdruckes und Pulsbeschleunigung zur Folge 
hatte. Dieselben Effekte konnten diese Forscher erhalten, wenn sie das 
Riickenmark oberhalb und unterhalb der Austrittsstelle des N. sym
pathicus aus dem Vertebralkanal durchtrennten und danach elektrisch 
reizten. 

PATON (I9I2) erhielt bei Enten eine Verstarkung der Herzkontrak
tionen, wenn er das 2. oder 3. Paar thorakale Riickenmarkwurzeln reizte. 

Obwohl ich in der mir zuganglichen Literatur keinerlei direkte 
Anweisungen iiber die Bedeutung der Medulla oblongata, bzw. der hier 
gelegenen Vaguszentren fiir die Motilitat und Sekretion der Verdauungs
organe bei den Vogeln gefunden habe, weisen doch einige Untersuchungen, 
welche die Innervation dieser Organe zum Gegenstande hatten, darauf 
hin, daB die Vaguszentren auf den Oesophagus, Kropf und Magen eine 
fortdauernde tonische Wirkung ausiiben. Die Bewegungen dieser Organe 
konnen durch die Vaguszentren sowohl gefOrdert als auch gehemmt 
werden. 

CLAUD BERNARD (I858) beobachtete eine Paralyse des Kropfes und 
Magens bei Tauben nach beiderseitiger Vagusdurchtrennung. DOYON 
(I894) konnte durch zentrale Reizung des einen Vagus bei erhaltenem 
zweiten Vagus eine H emmung der Bewegungen des Kropfes und des 
Magens, zuweilen aber auch eine Verstarkung der Kontraktionen erzielen. 
ROSSI (I905) beobachtete nach Durchschneidung beider Nn. vagi einen 
vollkommenen und dauernden Stillstand des Kropfes und Verzogerung 
der Magenbewegungen. 

MANGOLD (I906), der die Innervation des Muskelmagens der korner
fressenden Vogel untersuchte, konnte die reflektorische Tatigkeit der 
Vaguszentren ebenfalls ermitteln. Er findet, daB zentrale Vagusreizung 
bei erhaltenem zweiten Vagus stets Hemmung zur Folge hat, wahrend 
periphere Vagusreizung meistens erregend wirkt. Mechanische Reizung 
des Bauchfells, des Magens an der Oberflache wie Innenflache fiihrte 
stets zur Hemmung der Magenbewegungen. 

Auch NOLF (I925, I927) konnte die Befunde der vorigen Forscher 
bestatigen, daB nach beiderseitiger Durchschneidung der Nn. vagi eine 
vollkommene Paralyse nicht nur des Kropfes, sondern auch des ganzen 
Oesophagus eintritt. Er kommt auch zu dem Schlusse, daB die Fort
bewegung des Futters langs den Oesophagus und Kropf bei den Vogeln 
durch bulbare Reflexe reguliert und unterhalten wird. 

Die Bedeutung des verlangerten Markes, und zwar der statokinetischen 
Mechanismen desselben fUr die Orientierung der Vogel im Raume hat 
GROEBBELS in seinen schonen Versuchen sehr ausfiihrlich untersucht. 

Nachdem FLOURENS (1828) gezeigt hatte, daB Zerstorung der Bogengange 
bei Tauben zu eigenartigen Storungen fiihrt, wurde diese Beobachtung von 
Ew ALD (1887) und BREUER (1889, 1891) ebenfalls an Tauben bestatigt und 
erweitert. 
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Erst in der neueren Zeit haben GROEBBELS (1922) und BENJAMINS 
und HUIZINGA (1928) die Bedeutung der Labyrinthe fUr die tonischen 
Lagereflexe von Kopf, Fliigel, Beinen und Schwanz, wie auch die Reflexe, 
welche durch Bewegungen ausgelOst werden, sowohl bei normalen als 
auch operierten Tauben untersucht. Von GROEBBELS wurde die Inner
vation dieser Reflexe, unter anderem auch die Bedeutung des verHingerten 
Markes, bestimmt. 

Urn die Innervation der Lage- und Bewegungsreflexe naher kennen
zulemen, nahm GROEBBELS (1928) Liisionen der Medulla oblongata und 
des Zervikalmarks bei Tauben vor. ~leichzeitig unterwarf GROEBBELS 
die Verletzungen im .Gehim einer genauen mikroskopischen Unter
suchung. Die Analyse der physiologischen Erscheinungen mit den 
anatomischen Befunden hat gezeigt, daB die Degeneration des dorsalen 
Liingsbundels zu Storungen im Fliigel und Schwanz fiihren. Bei Degenera
tion im linkeD. dorsalen Langsbiindel reagiert nur die rechte Schwanz
seite bei Drehen und Progressivreaktion; bei Durchtrennung des dorsalen 
Langsbiindels beiderseits fehlen die Fliigel- und Schwanzreflexe iiber
haupt. Bei der Taube verlaufen, wie anatomische Untersuchungen 
zeigten, die Erregungen aus dem Labyrinth und dem Deitersvestibularis
kemgebiete im dorsalen Langsbiindel zu den Fliigelhebem und Schwanz
muskeln der anderen Seite. Was die Beine betrifft, so tritt der Ausfall 
auf der Seite ein, auf welcher die Lasion im dorsalen Langsbiindel 
starker ist. 

Viel komplizierter liegen die Verhaltnisse bei den Halsmuskeln. Die 
Erregungen zu dem Drehen und Wenden des Halses verlaufen nicht 
allein im dorsalen Langsbiindel. Auch nach Verletzungen des Corpus 
restiforme treten Halsverdrehungen nach der verletzten Seite auf. Beim 
Zustandekommen dieser Erscheinungen scheint danach das Kleinhim 
eine Rolle zu spielen. 

Sehr eindeutige Befunde hat GROEBBELS nach ein- oder doppelseitiger 
Lasion der Kleinhirnseitenstrangbahn erhalten. In allen Fallen konnte 
er eine Riickenwartsdrehung von Hals und Schwanz feststellen, wenn 
die Taube senkrecht mit dem Kopf nach unten gehalten wurde. War 
diese Bahn einseitig getroffen, dann war der Schwanz nach der anderen 
Seite gedreht; dies hat schon FRIEDLANDER beschrieben. 

Die Bedeutung der Medulla oblongata fiir das Zustandekommen von 
Lage- und Bewegungsreflexen der Vogel bespricht GROEBBELS (1930) 
nochmals in einer weiteren Arbeit. 

Die anatomischen Untersuchungen haben GROEBBELS davon iiber
zeugt, daB Halsverdrehungen, welche infolge der Lasion der Oblongata 
oder des Halsmarkes eintreten, auf Verletzungen innerer Bogenfasern 
und Raphefasern, welche nach den zervikalen Vorderhomzellen kreuzen, 
beruhen. Das dorsale Langsbiindel solI dabei nicht in Frage kommen. 

Nach Lasion des rechten Zervikalkemes und des rechten Binde
arms oder des rechten Corpus restiforme beobachtete GROEBBELS 
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Kreisbewegungen nach rechts, zugleich mit Rollungen uber die rechte 
K6rperseite. 

Durch Lasionen der Oblongata oder des Halsmarkes, wobei das dorsale 
Langsbundel beiderseits direkt getroffen war, wurde das Flugvermogen 
aufgehoben. Eine Hypotonie und Hyporeflexie im linken Flugel trat 
auf, wenn starkere Degeneration des linken dorsalen Langsbundels vorlag 
oder bei der Lasion des rechten Corpus restiforme der Kleinhirnanteil 
dieses Bundels getroffen war. 

Auch die Schwanzspreizung aut Drehen fehite, wenn das dorsale Langs
bundel beiderseits getroffen war; sie ging an der Seite verloren, an 
welcher sich eine Degeneration im dorsalen Langsbundel befand. Auch 
die Landungsreaktion der Beine war negativ, wenn beiderseits das dorsale 
Langsbundel getroffen war. Stutzreaktionen der Beine treten bei Tauben 
nach Lasionen der Oblongata oder des Halsmarkes auf; der Halsreflex 
auf die Beine geht dagegen verloren. 

Von JELLINEK (1933) werden die von TULLIO (1930, 1932) zuerst 
beschriebenen Stellreflexe auf akustische Reize in die Medulla oblongata 
lokalisiert. Diese akustischen Stellretlexe, die yom biologischen Standpunkt 
aus als Schutzreflexe angesehen werden mussen, bestehen darin, daB, 
wenn eine Offnung in der Knochenwand des einen Bogenganges an
gebracht wird, bestimmte Kopfbewegungen bei Tonzufiihrung beobachtet 
werden. TULLIO hatte schon festgestel1t, daB diese Stellreflexe des Kopfes 
auch nach Exstirpation des GroBhirns unverandert bleiben. JELLINEK 
konnte bei ihren Tauben auch das ganze Mittelhirn entfernen, ohne daB 
diese Reflexe sich veranderten. Diese akustischen Stellreflexe scheinen 
vestibulare Reflexe zu sein, welche durch die Oblongata vermittelt 
werden. 

Die bei Veranderungen der Korperstellung auftretenden kompensa
torischen Bewegungen der Augen, welche bei der Taube von BENJAMINS 
und HUIZINGA (1927) beschrieben sind, werden vornehmlich durch die 
Labyrinthe vermittelt. Darauf. weisen die umfangreichen Verbindungen 
des Vestibularisapparates mit den Augenmuskelkernen hin. Die Medulla 
oblongata muB somit beim Zustandekommen dieser Reflexe eine wichtige 
Rolle spielen. Leider fehlen aber, meines Wissens, physiologische Unter
suchungen an V6geln uber diese interessante Frage noch ganzlich. 

IV. Das Kleinhirn. 
Das Kleinhirn der Vogel ist gut entwickelt und zeichnet sich durch 

seine verhaltnismaBige GroBe aus. Die Kleinhirnmasse setzt sich aus dem 
groBen Mittelstiick, dem Vermis, und aus zwei seitlichen Lappchen, Lobi 
laterales, auch Flocken genannt, zusammen. 

Auf Grund des verschiedenen Verlaufes der Furchen wird das Vogel
kleinhirn von BROUWER und INGVAR in drei Hauptteile: Lobus anterior, 
medius und posterior (Abb. 3) eingeteilt. Von diesen drei Lobi ist der 
Lobus posterior der charakteristischste. Er besteht bei allen Vogeln aus 

Ergebnisse der Biologie XIII. 8 
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drei Lobuli, welche von INGVAR Pyramis, Uvula und Nodulus bezeichnet 
werden. Der Lobus posterior wird durch den Sulcus praepyramidalis, der 
von BROUWER als Fissura "Y" bezeichnet wird, vom Lobus medius getrennt. 

Der Lobus anterior hat nach INGVAR ebenfalls einen ziemlich konstanten 
Bau und zerfliJIt gewohnlich in vier Lobi, von welchen der vierte meistens 
in zwei Sublobuli zerfallt. Der Lobus anterior wird durch die Fissura "X" 
(BROUWER), welche nach INGVAR als Sulcus primarius aufgefaBt werden muB, 
vom Lobus medius getrennt. 

Zwischen dem Lobus anterior und dem Lobus posterior, durch die Sulci 
primatius und praepyramidalis getrennt, befindet sich der Lobus medius, 

Stile. 
~_~ _____ .,yN 

plYlepyr. 

welcher, was GroBe und Lamellenzahl 
anbetrifft, groBeren Variationen unter
worfen ist. Bei den Tauben, welche vor
nehmlich fUr Versuche dienen, lassen sich 
die drei genannten Lobi leicht unter
scheiden. 

Die Vogel unterscheiden sich von 
allen anderen Wirbeltieren durch die 
Mannigfaltigkeit ihrer Lokomotions
bewegungen und Ruhestellungen. Das 
Studium des Vogelkleinhims bietet da
her ein besonderes Interesse. Es ist 
begreiflich, daB seit mehr als 100 Jahren 
zahlreiche Forscher sich mit der Frage 

Abb. 3. Schema der Einteilung des Vogel- d 
kleinhirns nach BRoUWER-INGVAR. der Funktion des Kleinhirns gera e bei 

den Vogeln beschaftigt haben. 
ROLANDO (1809) scheint der erste gewesen zu sein, der bei Vogeln 

verschiedene Operationen am Kleinhirn ausfiihrte. Er berichtet tiber 
einen Hahn, dem er die rechte Halfte des Kleinhims exstirpiert hatte 
und der nach diesem Eingriff nicht mehr auf dem rechten Bein stehen 
konnte und die ganze Zeit auf der rechten Seite liegen blieb, obwohl 
er sowohl die· Fltigel wie auch die Beine bewegen konnte. Weiter 
vermeldet ROLANDO, daB nach der Entfemung des ganzen Kleinhims 
eine vollstandige Paralyse eintritt. Waren dagegen die Lasionen des 
Kleinhims nur leicht, so konnten sich die Vogel nach einer Zeit 
wieder bewegen. 

Weitere experimentelle Untersuchungen am Kleinhim der Vogel 
findet man in dem bekannten Werke FLOURENS' (1824) "Recherches 
experimentalles sur les proprietes les fonctions du systeme nerveux". 
FLOURENS berichtet, daB Abtragungen der oberen Schicht des Klein
hims keine bemerkenswerten Veranderungen im Verhalten der Tauben 
verursachen. Dagegen treten desto groBere Storungen in der aufrechten 
Haltung, im Gehen und Fliegen der Tauben ein, je tiefere Schichten des 
Kleinhims exstirpiert werden. Die Vogel verlieren das Gleichgewicht; 
es treten heftige Rollenbewegungen ein. Auf Grund seiner Versuche 
kommt FLOURENS zu dem Schlusse, daB das Kleinhirn ein Koordinations
zentrum der Bewegungen ist. 



Physiologie des Zentralnervensystems der Vogel. 115 

Zu derselben Zeit erschien auch eine Arbeit von FODERA, der gleich
falls seine Versuche an Vogeln anstellte. FODERA konnte nur bei groBeren 
Zerst6rungen des Kleinhirns deutliche Storungen beobachten. Die eine 
Taube, iiber die er ausfiihrlich berichtet, schwankte beim Gehen, fiel 
nach hinten, ging sogar zuweilen riickwarts und war die ganze Zeit 
sehr aufgeregt. In die Luft geworfen, konnte diese Taube ganz regel
miiBig fliegen und sich geschickt niedersetzen. 

MAGENDIE (1825) berichtet in seinen "Precis eIementaires de Physio
logie", daB bei den Zerstorungen des Kleinhirns bei Tauben und Enten 
sehr haufig eine unwiderstehliche N eigung zum Riickwartsgehen und 
-fallen auftritt. 

MAGENDIE glaubt deshalb, daB vom Kleinhirn der Vogel, wie auch 
der Saugetiere eine besondere Kraft ausgeht, welche die Tiere zur 
Bewegung nach vorwarts zwingt; ein anderes Zentrum, welches die 
Riickwartsbewegung verursacht, soll im Corpus striatum sich befinden. 
Unter normalen VerhaItnissen sollen sich die Wirkungen beider Zentren 
ausgleichen. Gegen diese Lehre MAGENDIEs wendet sich LONGET, der 
mit Recht bemerkt, daB die Riickwartsbewegung selten nach Kleinhirn
lasionen auftritt. Von 18 Tauben, iiber die FLOURENS berichtet, wurde, 
dieses Phanomen nur bei 5 wahrgenommen; von BOUILLAUD in 4 Fallen. 
MAGENDIE selbst gibt zu, daB. die Riickwartsbewegungen auch nach 
Lasionen des verlangerten Markes auftreten. Riickwartsbewegungen der 
Vogel nach Kleinhirnlasionen sind auch von einigen spateren Unter
suchern beschrieben; ihr Entstehen bleibt aber bis jetzt unaufgeklart. 

SERRES (1826) hebt in seiner "Anatomie comparee du cerveau" 
hervor, daB nach der Abtragung des Kleinhirns ganz besonders die 
hinteren Extremitaten leiden. Wirft man einen operierten Vogel in die 
Luft, so fliegt er; wenn er aber auf den Boden kommt, kann er nicht 
wieder auffliegen, weil er mit den paralytischen Beinen sich nicht wieder 
emporheben kann. 

Hier miissen noch die Versuche BOUILLAUDs (1827) erwahnt werden, 
der das Kleinhirn bei Saugern und Vogeln zerstorte und eine Reihe 
von Erscheinungen beschrieb. Weiter findet man Berichte iiber Klein
hirnexstirpationen bei Vogeln bei LONGET (1842), der die Experimente 
FLOuRENs' wiederholte und bestatigte. Einige Beobachtungen iiber die 
Kleinhirnfunktionen findet man auch bei BROWN-SEQUARD (1859), der 
sich gegen die Theorie FLOURENs' wandte, da er an Tauben mit Klein
hirnexstirpationen das Schwinden aller Koordinationsstorungen einige 
Tage nach der Operation feststellen konnte. 

WAGNER (1858-1860), der bei Tauben das Kleinhirn partiell und 
total exstirpierte, gibt eine Beschreibung der operierten Tauben, welche 
mit den Beobachtungen FLouRENs' iibereinstimmt. Interessant ist nur, 
daB er den Strecktonus der Beine nach den Kleinhirnexstirpationen 
besonders hervorhebt. DALTON (1861), der gleichfalls seine Unter
suchungen an Tauben machte, konnte wie auch WAGNER feststellen, 

8* 
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daB die motorischen Storungen desto ausgesprochener waren, je mehr 
vom Kleinhirn exstirpiert worden war. DALTON ist ein Gegner der Lehre 
FLOURENS', weil er an seinen Tauben eine Herstellung der Koordination 
der Muskelbewegungen feststellen konnte; es blieb nur eine allgemeine 
Schwache noch. LUSSANA (1862), der das Kleinhirn als Sitz des Muskel
sinnes annimmt, berichtet iiber seine Beobachtungen an einem Truthahn, 
bei dem er fast das ganze Kleinhirn exstirpierte und bei dem eine schwere 
Ataxie wahrend der ganzen Beobachtungszeit zurUckblieb. Interessant 
sind die Versuche von RENZI (1863), die er an verschiedenen kleinen 
Vogeln ausfiihrte. Er versuchte als erster, die verschiedenen Er
scheinungen, die nach Kleinhirnzerstorungen auftraten, in eine gewisse 
Abhangigkeit von den einzelnen Kleinhirnteilen zu bringen, erhielt aber 
dabei ganz widersprechende Resultate. Er konnte auch die Frage iiber 
die direkte oder gekreuzte Wirkung des Kleinhirns nicht losen. RENZI 
hat zuerst einen Nystagmus der Augen nach Kleinhirnexstirpationen 
beschrieben. 

Eine groBe Arbeit iiber das Kleinhirn der Vogel ist von WEIR
MITCHELL (1869) erschienen. WEIR-MITCHELL hat 86 Exstirpationen 
und 270 Reizungen des Kleinhirns an Tauben ausgefiihrt. Er konnte 
feststellen, daB oberflachliche Zerstorungen wie auch Reizungen fast 
gar keine Symptome ergeben. Dagegen beobachtete er bei groBeren 
Exstirpationen ausgesprochene Storungen in der Koordination und in 
der Balance, wobei auch Roll- und Zwangsbewegungen auftraten. In 
Dbereinstimmung mit DALTON fand WEIR-MITCHELL, daB alle Storungen 
mit der Zeit verschwinden. 

Eine ausgezeichnete, mit groBer Sorgfalt ausgefiihrte Arbeit iiber die 
Funktionen des Kleinhirns der Tauben hat BOGUMIL LANGE (1891) 
veroffentlicht. Die Exstirpationen des Kleinhirns, die LANGE ausfiihrte, 
waren von erheblicher Ausdehnung, so daB in den meisten Fiillen weniger 
als 1/3 des gesamten Kleinhirns zurUckblieb. Die Erscheinungen, die 
nach soIchen Zerstorungen des Kleinhirns auftraten, zerfallen nach LANGE 
in soIche, die unmittelbar nach der OPeration auftreten und innerhalb 
der nachsten 24 Stunden beobachtet werden, und in Dauersymptome. 
Zu den ersteren gehort die Unfiihigkeit, sich in geordneter Weise zu 
bewegen; das Gehen und Fliegen ist unmoglich. Die Beine zeigen eine 
krampfhafte Streckung, weIche. jedes Gehen verhindert. Beim Versuch 
zu gehen, werden die Beine krampfhaft gestreckt und die Taube fiillt 
gewohnlich auf die Seite. Bei den Bewegungen schwankt der Kopf nach 
allen Seiten. Besonders schwer falit es den Tauben, den Kopf zum 
Futter herunterzuneigen: der Kopf, der sich vorwarts bewegt, wird 
bestandig wieder riickwarts gezogen, so daB er sich nur ruckweise dem 
Futter niihert. Wahrend der folgenden Tage mildern sich alle diese 
Symptome und es bleiben nur die Dauererscheinungen iibrig. Die Vogel 
haben einen eigentiimlichen, unsicheren Gang, wobei der Korper nach 
allen Seiten wackelt; auffallend und charakteristisch ist nach LANGE 
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das Auftreten mit den FuBspitzen beim Gehen, wobei die vorderen 
drei Zehen den Boden nur mit ihren vordersten Partien beriihren; die 
vierte nach hinten gerichtete Zehe bleibt in der Luft. Der Gang ist 
steifbeinig; diese Steifbeinigkeit verhindert auch die Taube, auf einer 
Stange zu sitzen. Denn obwohl die Zehen die Stange umfassen, strecken 
sich die Beine, und der Korper wird riickwarts geworfen. Spater nimmt 
die Streckneigung allmahlich aD und die Tauben k6nnen wieder auf 
der Stange sitzen. Ziemlich bald nach der Operation konnen die Tauben 
wieder fliegen, ihren Flug im richtigen Moment hemmen und sich auf 
eine Stange niederlassen. Der Kopf wird ruhig gehalten, solange sie 
ruhig sitzen; bei einer Erregung kann man ein ganz schwaches Schwanken 
des Kopfes bemerken. Einige Wochen nach der Operation konnen die 
Vogel ihr Gleichgewicht vollkommen aufrecht erhalten und sogar auf 
einem Beine stehen. Sie lemen wieder essen und trinken; dabei werden 
die Erbsen ganz geschickt aufgepickt, obwohl ein geringer Tremor des 
Kopfes noch eine lange Zeit zu sehen ist. 

In seinem Buche iiber das Kleinhim berichtet LUCIANI (1893) iiber 
seine Versuche am Kleinhim von Tauben, we1che er zur Widerlegung 
der Lehre FLOURENS' iiber die gekreuzte Wirkung des Kleinhims unter
nommen hatte. Bei dereinen Taube llidierte LUCIANI die linke Klein
himhlilfte durch zahlreiche Einstiche einer Nadel. Die Taube schritt 
sich selbst iiberlassen schwankend und ungleich, so daB der ganze Korper 
nach rechts zu fallen drohte. Beim ersten Anblick schien es, als ob das 
rechte Bein geschwacht war. Bei besserem Hinsehen aber konnte man 
bemerken, daB der Korper darum nach rechts gebeugt war, weil das 
linke Bein starker gestreckt war als das rechte. Bei der zweiten Taube 
wurde der groBte Teil der linken Kleinhimhlilfte exstirpiert, bei geringer 
Blutung. Diese Taube hinkte beim Gehen mit dem linken Beine, das 
oft unter der Korperlast einknickte und das Tier zum Fallen brachte, 
immer nach links; auch der Korper war bei dieser Taube nach links 
gekriimmt. LUCIANI deutet diese zwei Versuche, die scheinbar entgegen
gesetzte Resultate ergaben, so, daB er im ersten Falle Reizerscheinung, 
im zweiten Asthenie und Atonie des linken Beines annimmt und so eine 
direkte Wirkung des Kleinhims feststellt. LUCIANI entwickelt die 
zuerst von ROLANDO ausgesprochene Meinung, nach welcher das Kleinhirn 
als ein Energiezentrum aufgefaBt wird, das einen verstarkenden dyna
mischen EinfluB. auf die elementaren funktionellen Eigenschaften der 
ganzen willkiirlichen Muskulatur ausiibt. 

Versuche mit Tauben hat auch FRIEDLANDER (1898) angestellt. Nach 
Verletzungen der dorsalen Rinde des Kleinhims durch Stiche oder Ein
fiihrung eines Laminariastiftes konnte er keinerlei Abweichungen von 
der Norm konstatieren. War dagegen der Kleinhimkorper tie fer verletzt, 
dann traten stiirmische Drehungen des Korpers, Riickwartsbewegungen 
im Kreise auf. Diese Erscheinungen werden von FRIEDLANDER auf 
StOrungen des Gleichgewichtes und der Koordination zuriickgefiihrt. 
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In der Arbeit SHIMAZONOs (1912) findet man einige kurze Berichte 
fiber Exstirpations- und Reizversuche am Kleinhirn der Taube. War 
der Kleinhirnkorperan einer Seite verletzt, dann ging die Taube im 
Kreise herum; war die Verletzung bedeutend, so drehten die Vogel 
ihren Korper immer von der verletzten Seite nach der· anderen herum, 
wobei sie an derselben Stelle blieben. Die Tauben konnten nicht stehen, 
sondem lagen immer auf der unverletzten Seite. Wenn nur die Rinde 
zerstort ist und der Korper verschont bleibt, so zeigen die Tauben, 
unabhangig von der GroBe der verletzten Oberflache, hochstens I oder 
2 Tage etwas Drehbewegungen. Sie bessem sich schnell, konnen fliegen 
und gerade gehen, wenn auch unsicher; manchmal taumeln sie oder das 
eine Bein knickt ein. Bei der Reizung der KleinhimoberfIache mit 
I% Strychninlosung konnte SHIMAZONO als einzigen Befund eine Steige
rung des Muskeltonus auf der gereizten Seite verzeichnen. Bewegungen 
oder Krampfe wurden bei solchen Reizungen nicht beobachtet. Bei der 
Applikation des Strychnins auf die Kleinhimkeme bekam SHIMAZONO 
fast dieselben Effekte wie bei der Rindenreizung. Die tonisierende 
Wirkung des Kleinhirns auf die gleichseitige Korpermuskulatur war 
durch diese Reizversuche bestatigt. 

Wie VAN RUNBERK in seiner Ubersicht iiber die neueren Beitrage zur 
Funktion des Kleinhirns mit Recht bemerkt, sind die Untersuchungen iiber 
das Kleinhirn der Vogel in der neueren Zeit sehr sparlich. So berichtet 
REISINGER (I9I6) iiber Kleinhirnexstirpationen bei einer Taube und einem 
Hahn. Bei der Taube beobachtete er sofort nach dem Eingriff eine Ver
drehung des Kopfes nach ruckwarts und rechts, so daB der Schnabel nach 
der linken Seite gerichtet war. Es traten Zeigerbewegungen nach rechts 
auf, fliegen und sitzen auf einer Stange konnte die Taube nicht mehr. Eine 
Herabsetzung des Muskeltonus, wie es SHIMAZONO berichtet, konnte 
REISINGER nicht feststellen. 

Bei einem jungen Hahn zerstorte REISINGER soviel wie moglich vom 
Kleinhim. Nach der Operation, wahrend welcher eine ziemlich starke Blutung 
verzeichnet wurde, lag der Hahn dauemd auf der linken Seite; die Beine 
waren maximal gestreckt .. Erst am 7. Tage konnte der Hahn zusammen
gekauert sitzen; am 9. konnte er bereits gehen; dabei waren die Bewegungen 
unsicher und die FiiBe wurden tastend nach vom gesetzt. Zur schnellen 
Bewegung angetrieben, suchte der Hahn durch Flattem das Gleichgewicht 
zu erhalten. 

MARTIN und RICH (I9I8) berichten iiber ihre Beobachtungen an einem 
Kuken, bei dem das ganze Kleinhim entfemt war und welches 6 Tage nach 
der Operation gelebt hatte. Nach der Operation traten Symptome einer 
hochgradigen Koordinationsst6rung in der Bewegung der Extremitaten
muskulatur auf. Das Kiiken konnte nicht laufen, war aber sehr erregt und 
machte starke unkoordinierte Bewegungen mit den Fliigeln und Beinen, 
wenn es losgelassen wurde. Der Kopf wurde wiederholt nach vom oder nach 
hinten gedreht; bei Bewegungen, besonders beim Picken nach Komem, 
traten Schwankungen des Kopfes auf. Trinken und fressen konnte das 
Kiiken wohl. 

In seiner Arbeit iiber das Kleinhirn bespricht SILNEY (I923) ganz kurz 
die Folgen der Exstirpation des Kleinhims bei einer Taube. Dieser Eingriff 
fiihrte zu einem Verlust des Vermogens, die normale Haltung zu bewahren, 
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und einer vollstandigen Asynergie der Bewegungen der PlUgel, der FiiBe, des 
RaIses und des Schwanzes. 1m Gegensatz dazu beobachtete dieser Autor 
nach der Zerstorung der rechten Bogengange bei einer anderen Taube nur 
den Verlust des Vermogens, die normale Raltung zu bewahren; die Be
wegungen abel" waren koordinierl. 

Wie aus dem Angefiihrten hervorgeht, haben die Arbeiten, welche den 
Untersuchungen BOGUMIL LANGEs folgten, nur wenig Wesentliches 
erbringen konnen. In allen diesen Arbeiten wurden ausgedehnte Ver
letzungen des Kleinhirns vorgenommen, wobei der anatomischen Lage 
der Lasionen wenig Rechnung getragen wurde. Dies ist auch begreiflich, 
denn die anatomische Einteilung des Kleinhirns in Lobi, wie auch deren 
Besonderheiten, waren den alteren Untersuchern noch unbekannt. Erst 
in der neueren Zeit wird die Funktion des Kleinhirns der Vogel von neuen 
Gesichtspunkten aus untersucht, wobei die Anatomie dieses Organs 
beriicksichtigt wird. 

BREMER (1924) konnte feststellen, daB die Rinde des Lobus anterior 
durch elektrische Strome erregbar ist und daB diese Erregung durch 
Kokainisierung aufgehoben werden kann. Bei der Reizung mit ganz 
schwachen Stromen erzielte BREMER bei den dezerebrierten Tauben 
eine Hemmung der gleichseitigen Strecker des RaIses, des Rumpfes, der 
Fliigel und der Beine, welcher meistenteils eine gleichzeitige Zunahme des 
Tonus der Strecker der anderen Seite folgte. Die Beuger beteiligten sich 
nicht an dieser Reaktion. Irgendwelche funktionelle Lokalisation konnte 
BREMER in der erregbaren Zone des Lobus anterior in diesen Versuchen 
nicht durchfiihren. Der Lobus medius, welcher nach INGVAR dem Neo
zerebellum der Sauger homolog 1st, erwies sich als unreizbar. Der Lobus 
posterior konnte wegen seiner ungiinstigen Lage nicht gereizt werden. 

BREMER berichtet auch iiber Versuche an Tauben mit Zerstorung 
des Lobus anterior und medius. Die Zerstorungen des Lobus anterior 
hatten eine sofortige spastische Streckung der Beine, wie LANGE dies 
schon beschrieben hat, zlir Polge. Die Gleichgewichtsreflexe blieben 
unverandert. Dagegen hatten sogar breite Lasionen des Lobus medius 
keinen sichtbaren EinfluB auf den Muskeltonus, und die Bewegungen 
der Vogel blieben normal. 

Auf Grund dieser Versuche kommt BREMER zu der SchluBfolgerung, 
daB im Lobus anterior des Kleinhirns bei den Vogeln ein hemmender 
M echanismus vorhanden ist, der fiir die Erhaltung des normalen Muskel
tonus sorgt. Die Tatsache, daB diese hemmende Wirkung sich nur auf 
die Streckmuskeln erstreckt, weist darauf hin, daB dieser Mechanismus 
zur Erhaltung des Statotonus dient. 

Nach der chronologischen Reihenfolge muB an dieser Stelle die kurze 
Mitteilung von TALBERT und JENKINS (1925) erwahnt werden. Diese 
Forscher haben gefunden, daB, wahrend die Exstirpationen des Klein
hirns bei den Tauben hauptsachlich zu Storungen der Laufbewegungen 
fiihren, das Fliegen mehr nach Vestibulariszerstorungen gestort wird. 



120 J. TEN CATE: 

Ich (1926) habe Untersuchungen iiber die Funktionen des Vogel
kleinhirns an Tauben angestellt, wobei ich mich an die anatomische 
Einteilung desse1ben von BROUWER und INGVAR hielt und die Lasionen 
nach Moglichkeit in die drei Lobi lokalisierte. Die Exstirpationen wurden 
einerseits nur auf die Rinde begrenzt, urn eine bestimmte funktionelle 
Lokalisation im Vogc::lkleinhim durchzufiihren, anderseits wurden auch 
Exstirpationen, welche sich mehr oder weniger tief auf die weiBe Substanz 
erstrecken, vorgenommen. In diesen letzteren Fallen konnten die Folgen 
der Kleinhimexstirpationen auf die einzelnen Korperteile besser beurteilt 
werden. Die anatomische Ausdehnung der Exstirpationen wurde durch 
makro- und mikroskopische Untersuchung der einzelnen Kleinhime 
genau bestimmt. 

Die Folgen der Exstirpationen bestimmter K-leinhimabschnitte konnte 
ich bei den Tauben am besten im Sinne LUCIANIs in dynamische und 
Ausfallerscheinungen einteilen. 

Die dynamischen Erscheinungen, welche gleich nach der Operation 
eintreten, bestehen in einer Steifheit der Beine und der Nackenmusku
latur. Die Beine werden nach vom steif gestreckt gehalten, der Kopf 
wird nach hinten angezogen (Opisthotonus). Zuweilen konnte eine 
bestimmte Tonuszunahme in der Schwanzmuskulatur festgestellt werden. 
Dagegen blieb die Fliige1muskulatur unverandert. Die Steifheit war 
urn so starker und ausgedehnter, je umfangreicher die Exstirpation war. 
Einseitige Exstirpation fiihrte nur zu einer Steifheit im gleichseitigen 
Bein und einer Neigung des Kopfes in derselben Richtung. 

Die Tauben mit einseitiger Exstirpation zeigten das Syndrom, 
welches FLOURENS zu der Meinung der gekreuzten zerebellaren Wirkung 
fiihrte, welche von LUCIANI widerlegt wurde. Ich konnte die Richtigkeit 
der LUCIANIschen Auffassung vollkommen bestatigen. Die Tauben 
neigen zwar nach der gekreuzten Seite hiniiber und haben die Neigung, 
nach dieser Seite zu fallen; dies ist aber nicht die Folge einer Schwache 
im gekreuzten Bein, sondem einer gleichseitigen Beinsteifheit. 

Wenn die dynamischen Erscheinungen abgeklungen sind, was zu 
einer verschiedenen Zeit geschieht, treten die eigentlichen A usfalls
erscheinungen in' den Vordergrund. Wahrend in einigen Fallen die 
Exstirpationserscheinungen inehrere Tage dauem, konnen in anderen 
Fallen die Ausfallserscheinungen unmittelbar nach der Operation ein
treten. 

Die Ausfallerscheinungen sind ebenfalls am starksten in den Beinen 
ausgedriickt. Nach der Exstirpation der HaUte des Kleinhims erscheint 
das gleichseitige Bein etwas mehr gebeugt; beim Stehen ist oft eine 
bestimmte Neigung ebenfalls nach dieser Seite bemerkbar. Es konnte 
auch ein Unterschied' in der Kraft der Beine nach einer einseitigen 
Operation festgestellt werden. 

Auch an den Fliigeln konnen nach einseitigen Exstirpationen mehr 
oder weniger deutliche Unterschiede konstatiert werden. Halt man die 



Physiologie des Zentralnervensystems der Vogel. 121 

Tauben an den FuBen mit dem Kopf nach unten, so wird der normale 
Flugel gut gegen den Korper gehalten, wahrend der Flugel der operierten 
Seite yom Korper mehr oder weniger abweicht. Dieser Raltungsunter
schied deutet auf eine A tonie, welche einige Tage nach der Operation 
dauem kann. Auch bei den Bewegungen mit den Flugeln konnten in 
vielen Fallen bestimmte Abweiehungen im Flugel der operierten Seite 
bemerkt werden, und zwar beim Fliegen, das kinematographisch registriert 
wurde, wie auch bei den Gleiehgewichtsreaktionen mit den Flugeln, 
welche durch verschiedene Lageveranderungen entsprechend den Angaben 
von TRENDELENBURG, GROEBBELS, DITTLER und GARTEN hervorgerufen 
wurden. Diese Abweiehungen bestehen nicht in der zeitlichen Folge der 
Bewegungen; es besteht also keine Storung der Koordination, sondem 
es war vielmehr ein Abweiehen im Grade und in der Kraft der Flexion 
und Streckung des Flugels der operierten Seite, welche Abweichungen 
stets geringer waren als im Flugel der Gegenseite. 

Das Auffliegen war sogar nach reinen Rindenlasionen unmoglich, 
obwohl solche Tauben, in die Luft geworfen, gut fliegen konnten. Nur 
bei ausgedehnten Lasionen des Kleinhims wurde ein Versagen des 
Fliegens bei den Tauben beobachtet. 

In den Versuchen mit Lageveranderungen der Tauben konnten bei 
einigen Tielen mit Lasionen des hinteren Abschnittes des Kleinhims 
auch bestimmte Storungen in den Bewegungen des Schwanzes fest
gestellt werden; die Exkursionen des Schwanzes sind aber kleiner und 
nieht so kraftig wie gewohnlich. 

Das Kleinhim der Vogel ubt somit, ahnlich wie das Kleinhim der 
Sauger, eine tonische und sthenische Wirkung auf die verschiedenen 
Korperabschnitte aus. Diese Wirkung laBt sieh bis zu einem gewissen 
Grade in die Kleinhimrinde lokalisieren; dies konnte ich in Versuchen 
mit Lasionen des Lobus anterior, medius und posterior, welche mikro
skopisch kontrolliert wurden, nachweisen. 

N ach der Lasion der Rinde des Lobus anterior, welche ungefahr 
symmetrisch zu beiden Seiten von der Mittellinie vorgenommen war, 
traten Storungen in der tonischen Innervation der Muskulatur des Ralses, 
der Flugel und der Beine auf. Bemerkenswert ist, daB trotz der Ober
flachlichkeit der Lasion, welche sieh ausschlieBlich auf die Rinde und 
die angrenzende Marksubstanz beschrankte, die Storungen viel starker 
ausgedriickt waren als bei der Lasion der anderen Lobi. Diese Er
scheinung kann wahrscheinlich dadurch erklart werden, daB im Lobus 
anterior die meisten afferenten Bahnen endigen. 

Nach Lasionen der Rinde an der seitlichen Oberflache des Lobus 
medius traten Storungen in der tonischen Innervation der gleichseitigen 
Bein- und Flugelmuskulatur auf. Eine besondere Lokalisation fur die 
Bein- und Flugelmuskulatur konnte nicht festgestellt werden. 

In den Fallen mit Lasion des Lobus posterior konnten auBer den 
Storungen in der Bein- und Flugelmuskulatur, welche stets leicht waren, 
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noch Reiz- und Ausfallerscheinungen in der Schwanzmuskulatur fest
gestellt werden. Dber die funktionellen Beziehungen der Rinde det: 
einzelnen Kleinhirnabschnitte zu der Rumpfmuskulatur konnten infolge 
der besonderen anatomischen Verhaltnisse keine naheren Aufschliisse 
erhalten werden. 

Die oberflachlichen Lasionen der Rinde der verschiedenen Abschnitte 
des Taubenkleinhirns ergaben somit, daB sich bei diesen Vogeln eine 
funktionelle Lokalisation im Kleinhirn nur nach den Bewegungsfall
richtungen, wie es INGVAR auf Grund seiner anatomischen Untersuchungen 
am Saugerkleinhirn vorgeschlagen hat, durchfiihren laBt. 

Kurz nach meiner Arbeit ist eine neue Untersuchung iiber die Funk
tion des Kleinhirns bei den Tauben von BREMER und LEY (1927) 
erschienen. Diese Versuche, welche an dezerebrierten Tauben gemacht 
wurden, bestatigen die von BREMER in der ersten Arbeit beschriebenep. 
Ergebnisse der elektrischen Reizung der Rinde des Lobus anterior. Auf 
schwache elektrische Reizung der einen Halfte des Lobus anterior folgte 
eine Erschlaffung der gleichseitigen Streckmuskeln des Halses, Rumpfes 
.und der Extremitaten. N ach Beendigung der Reizung traten in den 
erschlafften homolateralen Streckern "Rebound"-Erscheinungen auf, 
welche mit der Wiederholung der Reizungen zunahmen. Gleichzeitig 
mit der Erschlaffung der homolateralen Strecker trat eine Steigerung 
des Tonus in den Streckern der anderen Seite auf. Mechanische Reizungen 
der einen Halfte des Lobus anterior ergaben dieselben Resultate. Diese 
Tatsache, wie auch die Aufhebung der Erregbarkeit durch Kokain 
spricht gegen die Moglichkeit der Reizung der angrenzenden Organe 
durch Stromschleifen. 

BREMER und LEY haben bei Thalamus-Tauben auch beiderseitige und 
einseitige ZerstOrungen des Lobus anterior ausgefiihrt. N ach beiderseitiger 
Zerstorung des Lobus anterior traten deutliche Erscheinungen der 
H ypertonie in beiden Korperhiilften auf. AuBer Opisthotonus und 
Streckung der Beine wurde auch ein hypertonisches Spreizen der Fliigel 
beobachtet. Dieser Strecktonus wird von BREMER und LEY als eine 
anormale Steigerung der propriozeptiven Extensorenreflexe aufgefaBt, 
welche durch schwache Dehnung dieser Muskeln ausge16st wird und 
somit den myotatischen Reflexen LIDDELs und SHERRINGTONs entspricht. 

Einseitige ZerstOrung des Lobus anterior, die aber, wie BREMER 
und LEY ausdriicklich hervorheben, tief sein muB, fiihrt zu einer Er
schlaffung der gleichseitigen Strecker und Zunahme des Tonus in den 
Streckern der anderen Seite. 

Einseitige, sogar ausgedehnte Zerstorungen des Lobus medius fiihrten 
bei den Thalamus-Tauben zu keinerlei Veranderungen des Tonus in den 
beiden Korperhalften; die Bewegungen, die Gleichgewichtskorrekturen 
blieben normal. 

Wie aus der angefiihrten Beschreibung der Versuche BREMERs und 
LEYs hervorgeht, tritt bei. der elektrischen wie auch der mechanischen 
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Reizung des Lobus anterior des Vogelkleinhims eine gleichseitige Ver
minderung des Tonus in den gleichseitigen und eine Steigerung in den 
entgegengesetzten Streckmuskeln des Korpers und der Extremitaten 
auf. Diese Tatsache fiihrt BREMER und LEY zu der Annahme, daB in 
der Rinde des Lobus anterior, welche den Tonus und die propriozeptive 
Reflextatigkeit der Streckmuskeln reguliert, ein Mechanismus, welcher 
den Statotonus beherrscht, vorhanden ist. AuBerdem nehmen sie an, 
daB die efferenten Bahnen, welche yom Kleinhim nach den motorischen 
Zentren verlaufen, aus zwei Arten von Fasem: verstarkenden und 
hemmenden, bestehen, deren Reizung eine verschiedene Wirkung auf 
den Tonus der Streckmuskeln ausiibt. Die Hypertonie, welche nach 
beiderseitiger Zerstorung des Lobus anterior eintritt, glauben BREMER 
und LEY durch eine schnellere Ermiidbarkeit der hemmenden Fasem 
erklaren zu konnen. 

Wenn man die Ergebnisse der Versuche von BREMER und LEY 'mit 
den Resultaten meiner Untersuchungen am Kleinhim der Tauben ver
gleicht, dann kann man eine Reihe von Widerspruchen konstatieren. 

Was zunachst die Exstirpationen, die sich auf beide Halften des 
Lobus anterior erstreckten, betrifft, stimmen meine Versuche vollkommen 
mit den Resultaten BRE~iERs und LEYs iiberein. Dasselbe ist auch von 
der Hypotonie der gleichseitigen Strecker nach einseitiger Lasion des 
Lobus anterior zu sagen. Auch ich habe direkt nach der Operation eine 
Hypotonie der gleichseitigen Strecker beobachtet. Dagegen konnte ich 
in keinem einzigen Falle bei meinen Tauben eine Hypertonie der Strecker 
der anderen Seite feststellen. Moglicherweise ist dies auf die Technik 
der Versuche zuriickzufiihren; BREMER und LEY sahen diese Hypertonie 
auftreten, wie sie selbst berichten, wenn die Zerstorung der einen Halfte 
des Lobus anterior tief war; ich dagegen habe mich gehiitet, zu tiefe 
Lasionen vorzunehmElD. Auch konnen die Resultate der Kleinhim
lasionen an Thalamus-Tauben nicht ohne weiteres mit solchen bei normalen 
Tieren verglichen werden, wie BREMER und LEY dies auch selbst hervor
gehoben haben. 

BREMER und LEY nehmen, wie auch ich dies getan habe, an, daB nach 
den Zerstorungen im Kleinhirn neben den Reizerscheinungen noch Aus
fallerscheinungen auftreten, welche selbst zu einer Verwandlung der Hyper
tonie in eine Hypotonie fiihren konnen. Dies macht nach ihrer Meinung 
die Erscheinungen nach den Lasionen des Kleinhims so kompliziert. 

SchlieBlich miissen noch die Arbeiten GROEBBELS' (1929) besprochen 
werden, welcher die Lage- und Bewegungsreflexe bei Tauben nach Lasionen 
der Kleinhirnkerne sehr sorgfaltig untersucht hat. Nach einer kurzen 
Beschreibung der anatomischen Verbindungen des Kleinhims, vomehm
lich auf Grund seiner eigenen Erfahrungen und der Beschreibung der 
einzelnen operierten Tauben, versucht. GROEBBELS eine anatomisch
physiologische Analyse der Erscheinungen, welche er bei den Tauben 
beobachtet hatte, zl1 geben. 
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GROEBBELS kommt auf Grund seiner Versuche zu dem Schlusse, 

daB das Kleinhim reflektorisch die auf die Vestibulariszentren ein
wirkenden Erregungen fiir die Dreher und Heber des Halses im Sinne 
einer Hemmung reguliert. Yom rechten Nucleus lateralis gehen normaler
weise langs den Tr. cerebello-vestibularis regulierende Hemmungen auf 
das rechte Vestibulariszentrum und seine yom Labyrinth erhaltenen 
Erregungen aus. Wird der rechte Lateraliskem oder der aus diesem 
Kern kommende Tr. cerebello-vestibularis ladiert, dann tritt eine Ent
hemmung dieser Erregungen auf, welche einer Reizung des rechten Vesti
bulariszentrums gleichkommt; der Tonus der Halsdreher links bekommt 
das Dbergewicht; der Hals wird nach links verdreht. 

1st das rechte Vestibulariszentrum durch Lasion ausgeschaltet, so 
tritt iiber den linken Nucleus lateralis -eine Erregungssteigerung im linken 
Vestibulariszentrum auf und der Hals wird nach rechts verdreht. Bei 
gleichzeitiger Lasion des rechten Vestibulariszentrums und des rechten 
Nucleus lateralis tritt zunachst der Enthemmungseffekt yom Nucleus 
lateralis auf; nach einigen Tagen bekommt aber das linke Vestibularis
zentrum das Dbergewicht; der Hals wird zunachst nach links und dann 
nach rechts verdreht. Nach Zerstorung der beiden Nuclei laterales oder 
der beiden Corpora restiformia bemerkt man die gleichen Veranderungen 
auf heiden Seiten und es tritt deshalb keine Halsverdrehung ein. Diese 
letztere Erscheinung ist von groBer Bedeutung, sie zeigt, wie vorsichtig 
man bei der Deutung der Folgen der Kleinhimverletzungen sein muB. 
In diesem Falle konnte man geneigt sein, den SchluB zu ziehen, daB 
das Kleinhim keinen EinfluB auf die Labyrinthe ausiibe, was jedoch 
keineswegs der Fall ist. 

Ein anderer Hemmungsapparat des Kleinhirns wird von der Rinde 
des Lobus posterior und den Nucleus tecti gebildet; langs den Tr. uncinati 
wirken sie auf die Vestibulariszentren fiir die Hals- und Schwanzheber. 
1st dieser Apparat getroffen, dann treten Riickenwartsdrehungen des 
Halses und Schwanzes, RetropulsIon und Dberschlagen iiber den Riicken 
auf. Diese Erscheinungen sind ihrem Wesen nach nicht von denen nach 
doppelseitiger Wegnahme der Frontalampullen oder der Reizung ihrer 
Vestibulariszentren verschieden. 

Neben den Verdrehungen des Halses beobachtete GROEBBELS auch 
das Kopfpendeln in einer Reihe von Failen, das als primare Reiz
erscheinungen nach Lasionen der Kleinhimkeme oder der Corpora 
restiformia auftritt und besonders bei den Bewegungen der Vogel deutlich 
zu sehen ist. 

Die Zwangslage und die Zwangsbewegungen am Boden, welche neben 
den Halsverdrehungen beobachtet werden und oft zu Rollen iiber die 
Seite der Halsverdrehung und Dberschlagen iiber den Riicken fiihren, 
sind nicht an bestimmte Lasionen des Kleinhims gebunden. In der 
Mehrheit der Faile konnte konstatiert werden, daB ein Restiforme durch
schnitten und der Halsstellreflex auf den Rumpf negativ war. Hieraus 
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ist zu schlieBen, daB diese Erscheinungen nicht allein von den Hals
reflexen auf den Rumpf abhangen. Anderseits wurden ausgesprochene 
Propulsionen nach doppelseitiger Lasion des Lobus posterior beobachtet. 

Nach Kleinhirnlasionen beobachtete auch GROEBBELS vorubergehende 
oder dauemde, ein- oder beiderseitige Abnahme des Tonus der Fliigel
muskeln. Die Flugelreflexe k6nnen stark abgeschwacht sein. Oft konnte 
ein FIugel im Laufe der Zwangsbewegungen eingeschlagen unter den 
Rumpf geraten. Das Flugverm6gen wird nach einer reinen Rinden
lasion nicht aufgehoben; dagegen geht es verloren', wenn im Kleinhim
anteil des dorsalen Langsbiindels Degenerationen auftreten. 

Wie die Versuche GROEBBELS zeigten, spielt das Kleinhirn beim 
Zustandekommen der verschiedenen Reflexbewegungen des Schwanzes bei 
den V6geln eine groBe Rolle. Die Schwanzspreizung auf Drehen erlischt 
auf der linken Seite, wenn der Kleinhirnanteil des dorsalen Langsbundels 
getroffen ist, welcher, aus dem rechten Nucleus lateralis kommend, in 
der Oblongata nach links kreuzt. Sind beide Nuclei laterales oder beide 
Corpora restiformia getroffen, so geht das Verm6gen der Schwanz
spreizung beiderseits verloren. Die Kippreflexe des Schwanzes bleiben 
dagegen nach Kleinhimlasionen erhalten. 

Die Bedeutung des Kleinhims fUr das Zustandekommen der reflek
torischen Tonusveriinderungen in der Beinmuskulatur wurde bei den Tauben 
an Hand der sog. Stiitzreaktion untersucht. 

Wenn bei einer normalen Taube der Hals in der Mitte eingestellt 
ist, zeigen beide Beine einen gleichen, maBigen Tonus. Dreht man den 
Hals passiv rechts herum, dann zeigt das rechte Beine ein Tonusabnahme, 
das linke Bein dagegen eine Tonuserh6hung. Dreht man den Hals der 
Taube passiv brustwarts, dann nimmt der Tonus in beiden Beinen zu, 
dreht man den Hals ruckwarts, dann nimmt der Tonus der Beine abo 

Nach Lasionen des Kleinhims bleiben die Veranderungen des Tonus 
der Beinmuskeln bei passiven Drehungen des Halses brust- und ruck
warts dieselben wie beim normalen Vogel. Bei Halsverdrehungen nach 
einer Seite hingegen zeigt sich ein deutlicher Unterschied; diese Hals
verdrehung wirkt auf den Tonus der Beinmuskulatur gerade umgekehrt 
wie bei der normalen Taube. Es tritt eine Reaktion auf, die dem Fallen 
des Rumpfes nach der Seite entgegenwirkt - Fallhinderungsreaktion. 

Wie die mikroskopischen Untersuchungen der Kleinhime gezeigt 
haben, traten die eben beschriebenen Veranderungen der Verteilung des 
Tonus in der Beinmuskulatur nur dann ein, wenn die Tr. cerebello
tegmentales mesencephali ein- oder doppelseitig degeneriert waren. GROEB

BELS glaubt, daB man in diesen Fallen mit einer Enthemmung des 
Nucleus ruber zu tun hat, die als Ausfalleffekt nach Degeneration der 
erwahnten Bahnen auftritt. 

Aus den angefiihrten Versuchen GROEBBELS' geht ganz unzweideutig 
hervor, daB bei den V6geln enge Beziehungen in der Funktion zwischen 
dem Kleinhirn und dem Vestibularissystem bestehen. In einer weiteren 
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Arbeit, in welcher Kleinhirnlasionen mit ein- und doppelseitigeJ;l Laby
rinthausschaltungen kombiniert wurden, konnte GROEBBELS noch weitere 
Beweise daffir erbringen. 

GROEBBELS konnte feststellen, daB das Kleinhim fiber die Rinde 
und die Nuclei laterales hinweg einen E intlu[3 aut die Vestibulariszentren 
und damit auf die Halsdreher ausfibt. Die gegenseitige Beeinflussung 
der Vestibulariszentren und der auf sie einstromenden Labyrinth
erregungen erfolgt nicht fiber die Oblongata, sondem fiber das Klein
him. Dies kann aus "folgenden Versuchen gefolgert werden. 

Wenn bei einer Taube der rechte Nucleus lateralis ladiert wird, dann 
wird das rechte Vestibulariszentrum in seiner yom rechten Labyrinth 
kommenden Erregung enthemmt und der Effekt ist, wie oben erwahnt, 
eine Halsverdrehung nach links. 1st der rechte Nucleus lateralis getroffen 
und gleichzeitig das rechte Labyrinth entfemt, dann wird der Hals 
nach reehts verdreht. Der durch Lasion des rechten Nucleus lateralis 
erzielte Effekt trifft nun im rechten Vestibulariszentrum infolge der 
Wegnahme des rechten Labyrinths veranderte Erregungsbedingungen 
an; die Erregungen im linken Nucleus lateralis werden enthemmt und 
wirken sich von dort fiber das linke Vestibulariszentrum auf die Hals
dreher rechts aus. Dieselbe Erscheinung wurde beobachtet, wenn zugleich 
mit Wegnahme des rechten Labyrinths und Lasion des rechten Nucleus 
lateralis das rechte Restiforme durchschnitten wurde. Diese Versuche 
ergaben ferner, daB ·die durch Lasionen des rechten' Nucleus lateralis 
hervorgerufene Halsverdrehung nach links durch die darauffolgende Weg
nahme des linken Labyrinths verstarkt wird. Dagegen wird die durch 
Lasion eines Corpus restiforme hervorgerufene sofortige Halsverdrehung 
nach der Lasionsseite durch Wegnahme des Labyrinths der Gegenseite 
nicht beeinfluBt, well ja die Lasion die Vestibulariszentren selbst trifft. 

Auch die Versuche mit galvanischer Reizung der Labyrinthe haben 
gezeigt, daB am Effekt einer Labyrinthreizung neben den Vestibularis
zentren auch die Kleinhirnkerne beteiligt sind. GROEBBELS hat namlich 
gefunden, daB, wenn das Labyrinth auf der Seite der Lateralislasion 
vorhanden ist, der Reizeffekt, der den Hals aus der Verdrehung nach 
der Gegenseite bringen sollte, stark herabgesetzt ist. Der durch die 
Lateralislasion enthemmte Erregungseffekt des Labyrinths in seinem 
zugehorigen Vestibulariszentrum, der den Hals nach der Gegenseite der 
LateralisIasion dreht, hemmt die galvanische Erregbarkeit des kontra
lateralen Vestibulariszentrums. FaIlt das Labyrinth auf seiten der 
Lateralislasion oder beiderseits weg, so fehlt diese Hemmung. 

SchlieBlich konnte GROEBBELS durch Kleinhimverletzungen, die mit 
Labyrinthexstirpationen kombiniert waren, zeigen, daB ffir einen regu
lierten, beiderseits gleichen Tonus der Flfigelmuskeln, wie es ffir viele 
Phasen des Fluges notwendig ist, diejenigen Erregungen in Betracht 
kommen, welche in den Vestibulariszentren aus Labyrinth und Kleinhirn 
zusammenlaufen und sich fiber das Kleinhim regulatorisch ausgleichen. 
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v. Das Mittelhirn. 
Zu der Besprechung der Funktionen des Mittelhirns iibergehend, sei 

bemerkt, daB nicht immer scharfe Grenzen zwischen diesem Hirn
abschnitt und dem Zwischenhirn gezogen werden konnen. Selbst von 
den Anatomen werden diese Hirnabschnitte meistenteils zusammen 
besprochen, da sie als Zentren sekundar-sensibler Systeme anatomisch 
in nachster Beziehung miteinander stehen und sogar teilweise durch 
dieselben Bahnen mit anderen Gehirnabschnitten verbunden sind. Eine 
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Gangl . meso lat. 
pars venlr. 
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Tr. str. thaI. ventral. 
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Tr. opt. bas. b. dorsal. 

Abb·4· Querschnitt durch das Mittelhirn von Pratincola rubicola in der Gegend des N. oculomotorius. 
(Nach ARIENS KAPPERS.) 

ausfiihrliche Beschreibung des Mittel- und Zwischenhirns kann man 
bei EDINGER und ARIENS KAPPERS finden. Hier mochte ich nur darauf 
weisen, daB, wie ARIENS KAPPERS auf Grund der anatomischen Befunde 
mit Recht hervorhebt, das Mittelhirn bei den Vogeln ein vielseitig 
differenziertes Korrelationszentrum der Gravi- und Photostatik mit vitalen 
KoPf- und Korperempfindungen darstellt. 

Versuche am Mittelhirn bei Vogeln hat zuerst FLOURENS (1824) aus
gefiihrt. Nach Zerstorung des einen Lobus opticus konnte FLOURENS 
die Blindheit auf dem entgegengesetzten Auge feststellen; waren beide 
Lobi optici zerstort, dann war die Blindheit vollkommen. Die Bewegungen 
der Pupillen wurden aufgehoben, wenn die Lasionen sich in tiefere 
Abschnitte erstreckten. Dauernde motorische Storungen traten nicht ein. 

Diese Versuche FLOURENS' konnten spater von LON GET (1842) und 
RENZI (1863-1864) bestatigt werden. 

Nach Verletzungen der Lobi optici beobachtete McKENDRICK auBer 
dem Verluste des Gesichtssinnes noch Storungen des Gleichgewichtes 
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und der Lokomotion. FERRIER (1876) beobachtete bei elektrischer 
Reizung des Lobus opticus bei der Taube Erweiterung der Pupille des 
entgegengesetzten Auges, Bewegungen des Kopfes nach riickwarts und 
nach der anderen Seite; der kontralaterale Flugel wurde gehoben und 
ausgebreitet, die FiiBe, besonders der FuB der anderen Seite, eingezogen 
oder gestreckt. Bei starkerer Reizung wurden beide Flugel ausgestreckt 
und auch Schlagbewegungen wurden mit denselben ausgefiihrt. 

Zu anderen Resultaten fiihrten die Versuche, welche STEFANI (1881) 
an Tauben anstellte. N ach Zerstorung der beiden Lobi optici zeigten 
die Tauben nur eine relative Blindheit, welche derjenigen gleich war, 
die nach der Abtragung des GroBhirns beobachtet wird. Die Tauben 
konnten gehen und fliegen, wobei Hindemisse vermieden wurden; auf 
dem Boden lieBen sie sich ganz wie normale Tiere nieder. Die Schreck
reaktionen waren aber verschwunden; auch pickten die Vogel nicht 
mehr nach Komem. 

Verletzungen des Hirnstammes in der Gegend des 3. Ventrikels fuhren 
nach den Versuchen BECHTEREWs (1883) bei Huhnem und Tauben zu 
Zwangsbewegungen. BECHTEREW konnte dabei eine bestimmte Abhangig
keit der Richtung dieser Zwangsbewegungen von der Stelle der Lasion 
feststellen. In einer anderen Arbeit konnte BECHTEREW (1884) zeigen, 
daB nach Zerstorung der Zweihugel keine Bewegungsstorungen auftreten. 
Auch die Fahigkeit, Gemutsbewegungen durch verschiedene Laute aus
zudriicken, bleibt erhalten. Es tritt nur eine vollkommene Blindheit 
ein, dieselbe kann aber nach einer langeren Zeit einem schwachen Seh
vermogen Raum machen, das BECHTEREW auf die zuruckgebliebene 
Partie der Zweihugel zuriickfuhrt.. Die Pupillen reagieren auf starke 
Lichtreize schon zu einer Zeit, wo die Tauben noch blind erscheinen. 

SCHRADER (1892), der dank seiner Operationsweise isolierte Zer
storungen der Lobi optici ausfuhren konnte, beobachtete nach einer 
mehr oder weniger vollstandigen Abtragung der Decke des einen Lobus 
opticus nur eine Blindheit auf dem gekreuzten Auge; der Pupillenreflex 
auf Licht blieb in den meisten Fallen unverandert. Wird nun auch die 
Decke des zweiten Lobus abgetragen, dann erweisen sich diese Tauben 
als nicht vollkommen blind; sie konnen die Hindemisse vermeiden. Es 
gelingt aber nicht, sie durch Gesichtseindriicke zu erschrecken. Die 
Sehstorungen sind die gleichen wie nach Exstirpation des Vorderhims. 
SCHRADER bestatigt somit die Beobachtungen STEFANIs und BECHTEREWs. 

Man kann mithin durch Zerstorung der Decke der Lobi optici die 
Vogel "seelenblind" machen, wahrend alle anderen Sinnesorgane normal 
funktionierend bleiben. SCHRADER glaubt, daB bei diesen Eingriffen in 
der Decke der Lobi optici diejenigen Teile der zentralen Sehbahn zerstort 
werden, welche zum GroBhim fiihren. 

Zu denselben Resultaten kamen auch BOYCE und WARRINGTON 
(1898); auch sie konnten bei ihren Vogeln keine motorischen Storungen 
nach oberflachlichen Lasionen der Lobi optici erzielen. War dagegen 
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ein Lobus tief ge~roffen, dann trat eine Schwache der entgegengesetzten 
Korperseite ein. 

MUNZER und WIENER (18g8) haben bei Tauben den Zweihugel einer
seits von der Seite entfemt, anderseits nach Zerstorung der einen GroB
himhaIfte von oben in groBerern Umfange freigelegt und entfemt. 
Niemals sahen sie nach diesen Operationen eine vollige Blindheit des 
gekreuzten Auges eintreten. Dieses Sehen wird von den Autoren auf 
das Erhaltenbleiben des Nucleus nervi optici ventralis und meistens auch 
des Nucleus nervi optici dorsalis, in welche Keme ein Teil der Opticus
fasem endigt, zurUckgefuhrt. 

MUNZER und WIENER konnten auch den von STEFANI beschriebenen 
Versuch nicht bestatigen. Wie schon erwahnt, hatte derselbe gefunden, 
daB eine Taube vollkommen blind wird, wenn nach Zerstorung der einen 
GroBhimhaIfte und des gleichseitigen Auges noch der Zweihugel der 
Gegenseite zerstort wird. Solche Tauben zeigten in den Versuchen 
MUNZERs und WIENERs noch einen deutlichen Gesichtssinn auf dem 
einen Auge. Wenn aber das ganze Corpus bigeminum einschlieBlich der 
erwahnten Keme zerstort wird, dann ist die Taube blind, wie schon 
STEFANI richtig bemerkt hatte. 

Die Pupillenreaktion' auf Licht blieb beiderseits intakt, wenn die 
Zerstorung des einen Corpus bigeminum von der Seite vorgenommen 
wurde; wenn dagegen der Zweihugel von oben entfemt wurde, dann 
etwies sich die gekreuzte Pupille meistenteils als geschadigt; dabei wurde 
stets eine Verletzung des Nucleus dorsalis n. optici festgestelIt. Bei 
diesen Vogeln wurde auch ein Kopfnystagmus beobachtet . 

. In seinem Werke "Die Funktionen der Nervenzentra" berichtet 
BECHTEREW (lg0g), daB nach seinen Versuchen bilaterale Zerstorung des 
Zweihugels bei Tauben zu einer totalen Erblindung beider Augen fiihrt; 
Pupillen reagieren aber noch auf Licht. Nur wenn die Basis des Corpus 
bigeminum zerstort wird, erscheint die Pupillenreaktion auf Belichtung 
aufgehoben. Das Corpus bigeniinum der Vogel ist das Sehzentrum fur 
das kontralaterale A uge. Storungen der Motilitat hat BECHTEREW nur 
nach tiefen Lasionen im Bereiche des Brachium corporis bigemini 
beobachtet. 

Die Methode der chemischen Reizung, wie diese von BAGLIONI aus
gearbeitet war, hat KSCHISCHKOWSKI (lgU) zuerst zur Erforschung der 
Funktion des Zweihugels bei Vogeln angewandt. Bei Tauben und 
Hiihnem brachte er rn.it Strychninlosung (1 %) getrankte Filtrierpapier:. 
stuckchen von etwa 1 mm GroBe an die entbloBte Zweihugeloberflache 
und lieB danach die Tiere frei umherlaufen. Kurze Zeit nach der 
Applikation des Strychnins wurden klonische KramPfe im gleichseitigen 
Beine nnd Flugel, wie auch eine Wendung und Senkung des Kopfes 
nach der entgegengesetzten Seite beobachtet. Bei Anwendung groBerer 
Papierstuckchen konnten Kontraktionen des Flugels der anderen Seite 
hinzutreten. Auch Manegebewegungen nach der gereizten Seite wurden 

Ergebnisse der Biologie XIII. 9 
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beobachtet. Der Effekt der Reizung hangt also von der GroBe der 
gereizten Oberflache abo Weder auf die Breite der Pupillen, noch auf 
das Sehvern'logen der Vogel konnten deutliche Einwirkungen konstatiert 
werden. 

Die Nervenelemente der Oberflache des Zweihugels scheinen somit 
dieselben Eigenschaften wie die sensiblen Elemente des Ruckenmarks 
zu besitzen. 

Eine hemmende Wirkung des Mittelhirns auf das Atemzentrum in der 
Medulla oblongata bei Tauben konnte NIKOLAIDES (1914) feststellen. 
Nach der Trennung des Mittelhirns von der Oblongata wurde die Inspira
tion bei den Tauben verlangert, was NIKOLAIDES auf den Ausfall inspira
tionshemmender Impulse bindeutet, welche yom Mittelhirn zum Atmungs
zentrum geleitet werden. Das Mittelhirn der Vogel enthalt nach NIKO
LAIDES ein tonisch erregtes Hemmungszentrum, von welchem Impulse 
nach dem Atmungszentrum in der Oblongata gehen und die normale 
Atmung regulieren. 

Die Frage uber die Bedeutung des Mittelhirns und Zwischenhirns 
ffir die PupiUenreflexe wurde von NOLL (1916) wieder aufgenommen. 
Er konnte nachweisen, daB bei Tauben bei Schadigungen des Mittelhims 
die Pupillenreflexe auf Licht gestort sind, bei Beschadigungen des 
Zwis~henhirns aber das akkommodative Pupillenspiel aufgehoben ist. 
Dies weist darauf bin, daB die Bahnen, welche die beiden genannten 
Reaktionen bedingen, von einer bestimmten Stelle an gesondert verlaufen 
mussen. Da beide Reaktionen konsensuell erfolgen, so mussen die 
zentralen nervosen Vorgange sowohl beirn Lichtreflex wie auch bei der 
Akkommodation nicht auf die dem gereizten Auge zugeordnete Him
halfte beschrankt bleiben. 

Die Fane mit unbeabsjchtigten Nebenverletzungen haben weiter 
gezeigt, daB die einzelnen optischen Funktionen ziemlich unabhangig 
voneinander sind. Es konnte der Pupillenreflex auf Licht bei erhaltener 
Akkommodation fehlen und umgekehrt. 

1m AnschluB an die Versuche KSCHISCHKOWSKIs hat MARTINO (1926) 
nochmals die chemische Reizung der Lobi optici vorgenommen. Die 
Reizung der Oberflache des Lobus mit Strychnin hatte stets klonische 
Bewegungen der Beine, Flugel und des Schwanzes zur Folge, die meistens 
homolateral waren. 

Soweit sich mit dieser Methode lokalisieren laBt, konnten vier be
sondere Stellen festgestellt werden, deren Reizung ganz bestimmte 
Bewegungen ausloste. Von der einen Stelle, die irn unteren-vorderen 
Abschnitt der Lobi lag, erhielt man ein Zuruckziehen des homolateralen 
FuBes; von einem kaudaler gelegenen Punkt aus wurde ein Emporheben, 
wieder von einem anderen ein Senken des gleichseitigen Flugels erzielt. 
Von einer weiteren Stelle, die wieder mehr nach vome lag, wurden 
Bewegungen des Schwanzes hervorgerufen. Die Sensibilitat der Haut 
der gereizten Extremitat war erh6ht. Die Reizung der Oberflache des 
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Vorderhirns mit Strychnin oder Phenol hatte keinerlei motorische 
Erscheinungen zur Folge. Die motorischen Zentren an der OberfHiche 
der Lobi optici haben nach der Meinung MARTIN Os eine analoge Funktion, 
wie die motorische Zone des Vorderhims der Sauger. 

Nach unvollstandiger Wegnahme der Lobi optici konnen die Pupillen
reflexe auf Licht erhalten bleiben (FLOURENS, LONGET, BECHTEREW, 
SINGER, MUNTZER und SCHRADER). NOLL (1922) findet eine Erklarung 
dafiir im Verlaufe der Nervenfasem, die zum Zustandekommen dieser 
Reflexe dienen. Er konnte feststellen, daB die den Pupillenretlex aut 
Licht vermittelnden Fasern sich am inneren Rande des Tractus opticus 
befinden; sie gelangen nicht mit den Sehfasem auf die freiliegende 
Oberfliiche des Lobus, sondem gehen in der Tiefe weiter. Es ist moglich, 
daB sie in dem sog. medialen Opticusbiindel PERLIAs verlaufen. 

Weitere Beweise fiir die motorische Funktion der Lobi optici glaubt 
MARTINO (1930) darin gefunden zu haben, daB er in den Lobi optici 
nach Strychninkrampfen eine Verminderung des gesamten Kohlenhydrat
gehaltes feststellen konnte, wahrend derselbe in den Hemispharen 
unverandert geblieben war. 

Motorische Storungen nach Lasionen der Lobi optici bei Vogeln hat 
auch GROEBBELS (1930) "beschrieben. Er findet, daB nach Entfemung 
des rechter. Sehhiigels eine Halswendung und Kreisbewegungen am 
Boden nach der Seite der Lasion auftreten. Die Halswendung wird auf 
die Degeneration des Tr. tecto-thalamicus, die Kreisbewegungen auf 
Degeneration der Tr. tecto-thalamicus und mesencephalo-striatus ventralis 
zUrUckgefiihrt. Nach Wegnahme des rechten Sehhiigels und der rechten 
Vorderhimhemisphare, wobeiDegeneration der Tr. stria-thalamicus, 
thalamo-striatus, strio-spiriformis und strio-reticularis auf tritt, finden 
die Kreisbewegungen nach der entgegengesetzten Seite der Lasion statt. 
Aus diesen Befunden: geht hervor, daB am Zustandekommen der Kreis
bewegungen am Boden sowohl Bahnen aus dem Tectum wie auch aus 
dem Hyperstriatum beteiligt shid. 

1m Gegensatz zu den Wahmehmungen KSCHISCHKOWSKIs hat 
GROEBBELS keinerlei Storungen in der Motilitat und in den Reflexen 
der Fliigel nach Verletzungen des Tectums, des Thalamus und des 
Vorderhirns beobachtet. Auf die Schwanzhaltung haben die Sehhiigel, 
wie auch das Vorderhim einen deutlichen EinfluB; die Schwanzspreizung 
atlf Drehungen erscheint in diesen Fillen verandert. 

Die Landungsreaktion der Beine wurde durch die Wegnahme der 
Sehhiigel in den Versuchen GROEBBELS' deutlich beeinfluBt. Fehlen 
beide Sehhiigel, dann tritt auch ohne AugenverschluB beim Aufwarts
fliegen eine Dauerreaktion der Beine auf. Fehlte nur ein Sehhiigel, dann 
trat eine Dauerreaktion nur dann ein, wenn beide Augen oder das sehende 
Auge verschlossen wurden. Aus diesen Befunden geht hervor, daB 
normalerweise die Landungsreaktion von dem Sehapparat reguliert wird 
und diese Regulierung auf Hemmung beruht. 

9* 
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Nach Entfernung des einen Sehhugels tritt bei AugenverschluB ein 
Kopfnystagmus auf, dessen langsame Komponente in der Kopfdrehung 
nach der Hidierten Seite, die schnelle in der Drehung zuruck in die Mittel
stellung besteht. Einseitige Exstirpation des Sehhugels fiihrt zu Blind
heit auf dem kontralateralen Auge; die Pupille dieses Auges ist erweitert, 
aber nicht lichtstarr. Diese Erscheinungen sind wahrscheinlich auf 
Verletzungen des N. accessorius III, der nach BROUWER das Zentrum 
fur die inneren Augenmuskeln darstellt, zuriickzufiihren. 

1m AnschluB an die Versuche KSCHISCHKOWSKYs und MARTIN Os 
versuchte VARGAS-PENA (1932) die Beziehungen zwischen Hautsensibilitiit 
und der Funktion der Lobi optici bei der Taube festzustellen. Auf die 
SeitenfHiche eines Lobus opticus an der Stelle, wo sich das von MARTINO 
gefundene Zentrum fur das Heben und die Adduktion des gleichseitigen 
Fluge1s befindet, wird ein kleines Filtrierpapierstuckchen, das in einer 
Strychninlosung getrankt ist, gebracht. Auch V ARGAS-PENA erhalt dabei 
ein Heben und Adduzieren des gleichseitigen, zuweilen auch des kontra
lateralen Flugels und verschiedene Bewegungen des Schwanzes. Durch 
Reizung der Haut mit einer Nadel oder mit elektrischem Strom wurde 
von bestimmten Stellen eine reflektorische Verstarkung der Flugel
bewegungen erhalten. An der dorsalen Oberflache fand V ARGAS-PENA 
eine reflexogene Zone fur das Heben, an der ventralen OberfHiche 
eine soIehe ffir die Adduktion des Flugels. Die Funktion der Lobi 
optici kann somit reflektorisch von der Hautoberflache beeinfluBt 
werden. 

Vor 3 Jahren ist eine 'Arbeit von POPA und FLORICA POPA (1933) 
erschienen, weIehe eine weitere Bestatigung der Versuche KSCHISCH
KOWSKYs und MARTIN Os bringt. POPA und FLORICA POPA konnten bei 
der e1ektrischen wie auch mechanischen Reizung der Oberflache des 
vorderen Abschnittes der Lobi optici Bewegungen bestimmter Karperteile 
hervorrufen. Bei der Reizung des unteren Poles der Lobi optici traten 
Bewegungen des Halses auf. Die Reizung eines Areals, das etwas mehr 
dorsal gelegen war, verursachte Bewegungen des Halses und der Flugel; 
yom folgenden Areal wurden Bewegungen der Flugel und Beine erzielt. 
Die Reizung des oberen Poles hatte Bewegungen des Schwanzes zur 
Folge. Alle diese Bewegungen erfolgten an der homolateralen $~ite. 
Von den beiden ventralen Feldern wurden auch Bewegungen des Schnabels 
und des Larynx erzielt. Die motorischen Zentra fur diese Organe scheinen 
tiefer gelegen zu sein; denn sie werden auch dann erhalten, wenn die 
Reize1ektroden tiefer in die Lobi gestochen werden. Hier befindet sich 
auch ein Zentrum fur die Stimme. 

Die Dezerebration bleibt ohne EinfluB auf die Reizbarkeit der Lobi 
optici; auch die elektrische Reizung des Vorder- und Kleinhirns, die 
ohne Effekt bleibt, hat keinen EinfluB auf die erwahnte Funktion der 
Lobi optici. Nach der Zerstorung der Oberflache der Lobi optici werden 
nur Bewegungen des Schnabels und des Kehlkopfes durch elektrische 
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Reizung ausge16st. Werden die Lobi optici ganz entfernt, dann sind 
die Vogel vollkommen blind und lautlos. 

Wie erwahnt. konnten POPA und FLORICA POPA weder bei der 
schwachen elektrischen noch bei mechanischerReizung des Vorderhirns 
irgendwelche motorische Effekte erzielen; dadurch unterscheiden sich 
ihre Versuche von den Ergebnissen der Versuche KALISCHERs und 
ROGERS'. 

Auf Grund dieser Versuche kommen POPA und FLORICA POPA zu 
dem Schlusse, daB bei den Vogeln in den Lobi optici eine echte motorische 
Rinde gefunden wird, die eine bestimmte funktionelle Korrelation mit 
den verschiedenen Korperabschnitten zeigt. 1m Vorderhirn wird so1ch 
eine motorische Funktion nicht gefunden. 

VI. Das Zwischenhirn. 
Das Zwischenhirn der Vogel zeichnet sich im allgemeinen durch die 

schwache Entwicklung der Riechverbindungen aus, wahrend die neothala
mischen Verbindungen mit dem Vorderhirn mehr hervortreten als bei den 
niederen Vertebraten. 

Die dorsalen Thalamuskerne, welche wahrscheinlich mit den Augen
und Korperbewegungen zu tun haben (KAPPERS), sind gut entwickelt; 
dagegen unterscheiden sich die ventralen Kerne durch ihre geringere Ent
wicklung. 1m Hypothalamus ist die Fortsetzung des periventrikularen 
Graues des ventralen Thalamus, welches sympathische Zentren zu enthalten 
scheint, bemerkenswert (ARIENS KAPPERS). 

RENZI (r863-r864) scheint der erste gewesen zu sein, der bei Tauben 
den ganzen Thalamus entfernteund danach eine Unfahigkeit derselben 
zu stehen, zu laufen, zu fliegen und Gegenstande mit den FfiBen zu 
umklammern, feststellen konnte. Ohne auBere Anregungen lagen die 
operierten Vogel aufdem Boden; in die Luft geworfen, schlugensie zwar 
mit den Flfigeln, aber sie konnten den Flug nicht mehr regulieren. 

Eine Reihe wichtiger Untersuchungen fiber die Funktion des Thalamus 
bei den Vogeln verdanken wir ROGERS. 

Zunachst konnte ROGERS (r9r8) die Befunde EWALDs, daB bei den 
Tauben der KoPf- und Augennystagmus nach der Exstirpation des 
Vorderhirns, wobei der Thalamus unbeschadigt bleibt, noch hervor
gerufen werden kann, bestatigen. \¥ird der Thalamus mehr oder weniger 
beschadigt, dann fant die Korpertemperatur und zugleich konnen die 
Nystagmuserscheinungen nicht mehr herbeigefiihrt werden. 1st die 
Korpertemperatur niedriger als 300 C, dann verschwindet die schnelle 
Komponente; die langsame Komponente verschwindet, wenn die Tem
peratur bis unter 25° C fant. Der Augennystagmus verschwindet dabei 
frfiher als der Kopfnystagmus. Durch Erwarmen der Taube bis 390 C 
konnen die Nystagmuserscheinungen wiederhergestellt werden. Durch 
die niedrige Temperatur wird somit die Funktion der Oculomotoriuskerne 
gestort. 
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In einer weiteren Untersuchung konnte ROGERS (I9I9) zeigen, daB 
dem Thalamus bei der Warmeregulation des Korpers eine wichtige Rolle 
zukommt. Wie aus seinen Versuchen hervorgeht, tritt nach einer mehr 
oder weniger vollkommenen Entfemung des Thalamus zugleieh mit dem 
Vorderhirn eine Aufhebung der Warmeregulierung ein, und die Korper
temperatur schwankt, entsprechend mit der AuBentemperatur. Wird 
die Temperatur der Taube ohne Thalamus auf normaler Hohe erhalten, 
dann verMlt sie sieh wie eine groBhirnlose. Periodische Ruhelosigkeit, 
die ROGERS bei seinen grbBhimlosen Tauben beobachtet hatte, wurde 

Tr. thaI. striat: med. Co. post. 

Nu.lat. ant 
Nu. lat. ant. 

Nu. rot. 
Tr. septo med. 

Tr. opt. 

Abb.5. Querschnitt durch das Zwischenhirn von P,atincola 1'Ubicola. (Nach ARIENS KAPPERS.) 

bei diesen Tauben nieht wahrgenommen. Die Erhaltung des Gleieh
gewichts war ganz normal. Die Fedem waren zwar emporgerichtet, 
aber nieht so stark wie bei groBhimlosen Tauben. Komplizierte spinale 
Reflexe, wie z. B. Putzen der Zehen mit dem Schnabel, blieben er
halten. 

In einer anderen Arbeit, welche in demselben Jahre erschien, suchte 
ROGERS (I9I9) die Bedeutung des Thalamus sowie anderer Gehirnteile 
fiir die Regulierung der Korpertemperatur noch naher zu ermitteln. Bei 
der normalen Taube spielen zwei Faktoren vomehmlich eine Rolle bei 
der Regulierung der Korpertemperatur: die MuskelaktivWit und Dyspnoe. 
Nach Exstirpation des GroBhims verschwinden beide; die Korper
temperatur bleibt aber in normalen Grenzen. Wird das GroBhirn 
exstirpiert und danach der Thalamus kauterisiert, dann wird die Korper
temperatur der Taube von der AuBentemperatur abhangig. Bei Schwan
kungen der AuBentemperatur von 10-380 C kann die Korpertemperatur 
zwischen I9 und 460 C schwanken. 

Lasion der dorsomedialen grauen Substanz des Diencephalons, welche 
zu keiner vollkommenen Trennung des V orderhims vom Mittelhim fiihrt, 
hat nur einen geringen EinfluB auf die Korpertemperatur und deren 
Regulierung. 
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Der Thalamus fibt nach ROGERS (1920) auch noch einen EinfluB 
auf das Vasomotorenzentrum im verHingerten Mark aus. Wird der 
Thalamus zerstort, dann tritt eine deutliche Verminderung des Blut
druckes ein. Die vasomotorischen Reflexe bleiben; bei Reizung der 
Brachialnerven traten sowohl pressorische wie auch depressorische Effekte 
auf. Die Intensitat der reflektorischen Bewegungen variiert mit der 
Korpertemperatur, welche groBe Schwankungen zeigt. 

Elektrische Reizung des Cortex, wobei keine motorischen Er
scheinungen auftreten, ruft eine sehr kleine Steigerung des Blutdruckes 
hervor. Dieselbe Reizung des Thalamus hat eine starke Steigerung des 
Blutdruckes zur Folge; es treten aber dabei auch starke Muskelkontrak
tionen auf; daher ist es schwer zu sagen, ob die Blutdruckerhohung 
primar oder infolge der Muskelbewegungen auftritt. Nach vollstandiger 
Zerstorung des Thalamus beobachtete ROGERS (1924) bei den Tauben 
eine starke Diurese und einen groBen Verlust des Organismus an Wasser. 

Die motorische und statische Funktion des Thalamus wurde von 
LANGWORTHY (1926) untersucht. Er konnte zeigen, daB Vogel, bei 
welchen der Thalamus entfernt ist, nicht mehr stehen konnen. Der 
Beugertonus ist erhOht; es ist Kraft notig, die Beine auszustrecken. 
Die Tauben machen starke, aber unkoordinierte Fliegbewegungen. Wie 
schon vorhin ROGERS gezeigt hatte, wird die Warmeregulierung nach 
der Zerstorung des Thalamus gestort. Die Tauben zittern nicht mehr 
vor KaIte, wie es groBhirnlose Vogel tun. 

Nach einem Schnitte hinter dem Mittelhirn liegen die Tauben auf 
der Seite; die Beine sind flektiert. Sie konnen keine Fliegbewegungen 
mehr ausfiihren. Es tritt eine kraftige reflektorische Extensorenspannung 
ein, sobald man die Zehen gegen einen Widerstand drfickt. 

BREMER und LEY (1927) berichten fiber eine Taube, bei welcher 
nach der Dezerebration die optischen Reaktionen gut erhalten waren. 
Warf man die Taube in die Luft, dann flog sie erst in der Richtung, 
die man ihr gab; sobald aber -irgendein Objekt sich in ihrem Gesichts
felde zeigte, wich sie von der primaren Richtung ab und lieB sich auf 
diesem nieder. Die Thalamus-Taube unterscheidet sich von Thalamus
Saugern, welche niemals solche vollkommenen Gesichtsreaktionen zeigen. 

Die normale Haltung der Thalamus-Taube weist darauf hin, daB die 
Stell- und Gleichgewichtsreflexe erhalten bleiben. Auch der Tonus der 
Flexoren und Extensoren bleibt unverandert; daher konnen BREMER 
und LEY die Auffassung HUNTERs nicht teilen, der dem Corpus striatum 
in der Regulierung des Muskeltonus bei den Vogeln eine bestimmte 
Rolle zuschreibt. 

In ihren Versuchen konnten BREMER und LEY kein direktes Ver
Mltnis zwischen der Ausbreitung der Lasion des Thalamus und der 
mehr oder weniger gut erhaltenen Haltung der Vogel feststellen. Sie 
glauben, daB bei den Vogeln, ebenso wie bei den Saugern der Tonus 
nur dann deutlich gestort ist, wenn die Zentren des Mesencephalons, 
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vornehmlich die rot en Kerne, geschadigt sind. In den Versuchen LANG
WORTHYs, welcher glaubt, daB der Thalamus fur den normalen Tonus 
notwendig ist, konnte der Querschnitt, nach der Meinung BREMERs, 
wegen der Kleinheit des Gehirns zu Storungen des roten Kernes fiihren. 

Eine weitere Arbeit uber die Funktion des Thalamus bei der Taube 
hat ROGERS (1928) veroffentlicht. ROGERS entfernte in seinen Versuchen 
zunachst das GroBhirn, wobei jede Beschadigung des Thalamus vermieden 
wurde. Einige Wochen spater wurde die Schadelhohle ohne Narkose 
geoffnet und die jetzt leicht zugangliche antero-dorsale Plache des Thalamus 
elektrisch oder thermisch gereizt. Gewohnlich war der 3. Ventrikel 
erweitert, so daB auch die intraventrikuliire Fliiche des Thalamus eben
falls gereizt werden konnte. Auf diese Weise konnten einige paleo
thalamische und hypothalamische Funktionen festgestellt werden. Die 
Effekte, welche bei diesen Reizungen erhalten wurden, konnen in zwei 
. Gruppen eingeteilt werden: somatisch-muskulare und viscerale-metabolische. 

Die elektrische Reizung der antero-dorsalen Flache des Thalamus 
hat Kaubewegungen und schwache Muskelkontraktionen im Nacken zur 
Folge, wodurch sekundare Drehbewegungen der Vogel hervorgerufen 
wurden. Die elektrische oder mechanische Reizung der unteren Flache 
des Thalamus verursachte starke· Beugungen des RaIses, des Rumpfes, 
der Flugel und der Beine zugleich mit Kreisbewegungen. AIle diese 
Muskelkontraktionen werden wahrscheinlich durch die Reizung des 
Nucleus rotundus hervorgerufen. 

Schwache elektrische Reizung, sowie Applikation von Eis verursacht 
Zittern des ganzen Korpers und Temperaturerhohung. Zugleich findet 
ein Aufrichten der Federn statt. Dieses letztere \Vie auch die Kontrak
tionen der Korpermuskulatur konnen als die eigentliche Ursache der 
Steigerung der Temperatur angesehen werden. 

Verschiedene Reizungen des unteren Abschnittes des Thalamus 
fiihrten oft· zu starken Diuresen, welche eine Verarmung der Gewebe 
an Wasser verursachten, .die sogar todlich sein konnte. 

Die Bedeutung des Mittelhirns und Zwischenhirns bei den Vogeln 
beim Entstehen motorischer Storungen, namentlich von Kreisbewegungen, 
hat in der neueren Zeit MUSKENS (1929) wiederum untersucht. Er konnte 
feststellen, daB, je nachdem die Lasion oral oder kaudal von der hinteren 
Kommissur liegt, die Erscheinungen der Kreisbewegungen verschieden 
sind. Wurde der Tr. striomesencephalicus ventralis oder der Nucleus 
spiriformis einer Seite getroffen, dann trat eine Kreisbewegung nach 
der Lasionsseite ein; die Tiere fielen nach der gesunden Seite um. War 
dagegen das dorsale Langsbiindel der einen Seite getroffen, so erfolgte 
die Kreisbewegung nach der gesunden Seite; oft traten Rollungen und 
Kopfrotation nach der Lasionsseite hinzu. 

Auch GROEBBELS (1930) schreibt dem Thalamus in Ubereinstimmung 
mit BECHTEREW eine motorische Flmktion zu. GROEBBELS konnte sich 
davon uberzeugen, daB im Thalamus der Taube sich Zentren befinden, 
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welche die Bewegungen des Kopfes in der Horizontalebene regulieren. 
Diese Regulierung erfolgt durch Fasersysteme des Sehhiigels und des 
Hyperstriatums. 

Die Wirkung der Erregung der sympathischen subthalamischen Zentren 
auf die quergestreifte Muskulatur der Taube ist von VAN DIJK' (1931) 

untersucht worden. Schon vorher konnte VAN DIJK (1930) die von 
ORBELI (1924) und seinen Schiilern am Frosch festgestellte verstarkende 
Wirkung des N. sympathicus auf den ermiideten Froschmuskel auch 
bei der Taube konstatieren. Urn die Bedeutung des Gehirns bei dieser 
Wirkung zu ermitteln, stellte VAN DIJK folgende Versuche an. Bei 
groBhirnlosen Tauben wurde der M. triceps brachii direkt rhythmisch 
gereizt, wenn eine deutliche Ermiidung eingetreten war, wurde in einen 
die Lobi optici median trennenden Schnitt ein NaCI-Kristal1 gelegt. 
Das Resultat dieser Reizung war das, daB nach einer bestimmten Latenz
zeit die Zuckungen des ermiideten Muskels wieder hoher wurden. Auch 
durch einen leichten mechanischen Druck auf den Thalamus konnte 
VAN DIJK ganz ahnliche Resultate erzielen. Er nimmt an, daB die Ver
besserung der Muskelzuckungen in diesen Versuchen auf die Erregung 
der sympathischen Zentren im Subthalamus zuriickzufiihren ist. 

In einer weiteren Arbeit versuchte VAN DIJK (1932) die Wirkung der 
Erregung des Thalamus auf den ermiideten Muskel naher zu prazisieren. 
Er findet, daB das zwischen den Lobi gelegte NaCI-Kristal1 oder der auf 
das Zwischenhirn ausgeiibte mechanische Druck zugleich mit der Er
hOhung der Zuckungen des ermiideten Muskels noch eine Steigerung 
des Blutdruckes zur Folge hat. Die Durchschneidung des ganzen 
Plexus brachialis, wie auch die Ausschaltung des N. sympathicus heben 
diese Wirkung des Thalamus nicht auf. Es ist somit aus diesen 
Versuchen deutlich, daB der Thalamus auf die Muskeln nicht langs 
den Nerven wirkt. 

Weiter konnte VAN DIJK feststellen, daB die Erregungen, welche aus 
dem Thalamus kommen, das Riickenmark in den 1.-5. thorakalen 
Segmenten verlassen und in die Nn. splanchnici iibergehen. Dies macht 
es sehr wahrscheinlich, daB die Blutdrucksteigerung auf einer Adrenalin
abscheidung beruht, welche durch die Reizung des Zwischenhirns aus
geMst wird. Wahrscheinlich beruht die Zunahme der Muskelkontraktionen 
auf derselben Wirkung wie die Blutdrucksteigerung. Es ist moglich, daB 
die Wirkung des Zwischenhirns auf die Muskulatur auf humoralem Wege 
erfalgt. 

VII. Das Vorderhirn. 
Das Vorderhirn der Vogel ist durch die machtige Entwicklung des 

Striatums ausgezeichnet. Dagegen ist die Rinde dunn. Durch die Entwick
lung des Hyperstriatums ist die Ventrikelspalte zwischen dem Mantel und 
dem Striatum fast ganz verschwunden. Das Striatum wird bei den Vogeln 
in eine Reibe von Abschnitten: Palaostriatum, Archistriatum, Neostriatum 
und Hyperstriatum eingeteilt. 
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Auf die zahlreichen Verbindungen des Vorderhirns mit Zwischen- und 
Mittelhirn werde ich hier nicht eingehen; sie sind aus dem Schema, das ich 
dem Werke ARIENS KAPPERS' entnommen habe, ersichtlich. 

I. Die sensorische und motorische Funktion des Vorderhirns. 

Die ersten experimenteilen Untersuchungen uber die Funktion des 
Vorderhims bei den Vogeln sind von ROLANDO (r809) ausgefiihrt. Von 
ROLANDO stammt die klassische Beschreibung der groBhimlosen Taube, 
welehe unbeweglich, wie eine Statue steht und nur durch starke Reize 
zu kurzen Bewegungen veranlaBt werden kann. 

Abb.6. Gehirn von Androg/ossa aesliva , zur Demonstration der Einteilung. (Nach L . EDINGER.) 

r3 Jahre spater hat FLOURENS ahnliche Versuche ausgefiihrt und 
seine Beschreibung der groBhimlosen Vogel entspricht im groBen und 
ganzen den Angaben ROLANDOs. 

FLOURENS .beschreibt die Taube ohne GroBhim als ein Tier, das zu 
immerwahrendem, tiefem, von keinen Traumen unterbrochenem Schlafe 
verurteilt ist. Keines ib.rer Sinne ist sie machtig. Spontan bewegt sie 
sich nicht. Wenn man sie reizt, dann offnet sie die Augen, bewegt die 
Flugel, macht auch einige Schritte und falIt dann wieder in Schlaf. 
In die Luft geworfen, kann sie fliegen, aber Hindemisse werden nicht 
vermieden. Spontan friBt soleh eine Taube nicht. Nach der Meinung 
FLOURENS' hat die Taube aile Wahmehmung, aile Instinkte, aile inteilek
tueilen Fahigkeiten verloren. 

MAGENDIE (r825) war der erste, der die Versuche FLOURENS' einer 
Kritik unterwarf. Er bezweifelt, daB FLOURENS, der keine Sektionen 
seiner Falle vermeldet, auch wirklich das Vorderhim allein entfemt 
hatte. Die groBhimlosen Tauben sind nach MAGENDIE zwar blind, aber 
aile anderen Sinnesorgane bleiben funktionierend. Die Spontaneitat der 
Bewegungen solI auch nicht verlorengehen. Aile diese Funktionen 
werden yom Mittelhim vermittelt, nur die Instinkte und die Intelligenz 
werden von MAGENDIE in das GroBhim lokalisiert. 
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5 Jahre spater erschien eine Arbeit von BOUILLAUD (1830), welche 
wieder zu neuen Gesichtspunkten tiber die Funktion des Vorderhirns 
ftihrte. BOUILLAUD fand, daB groBhirnlose Htihner auf taktile und 
Schmerzreize reagieren wie normale. Auf optische Reize reagieren sie 
mit Pupillenverengerung, mit Bewegungen der Augen; wenn sie die 
Hindernisse nicht vermeiden, das Futter nicht spontan aufnehmen, so 
kommt dies dadurch, daB sie das Gedachtnis verloren haben und die 
Objekte nicht erkennen. 1m GroBhirn sollen die Sinnesempfindungen 
verwertet werden und zur Kenntnis der AuBenwelt fiihren. 

!lucionl dors. 

Abb. 7. Die bedeutendsten Verbindungen des Striatums der VOgel. "Oberwiegend aufsteigende Fasern 
gestrichelt, iiberwiegend absteigende vol! schwarz. Dazu die absteigenden Verbindungen der Nuc!. prae
tectalis, spiriformis, reticularis und ruber. Hauptsachlich nach EDINGER, WALLENBERG, SCHR60ER und 

CRAIGIE. (Aus Zerebrospinales Nervensystem von ARIENS KAPPERS.) 

Versuche mit Exstirpationen bestimmter Abschnitte des GroBhirns 
ftihrten BOUILLAUD zur Verwerfung der Lehre FLouRENs' von der Einheit 
der GroBhirnfunktionen. Nach der Entfernung der frontalen Teile des 
GroBhirns blieben der Gesichtssinn und der Geh6rsinn erhalten. 

In seinen "Lec;;ons sur les fonctions et les maladies du systeme 
nerveux", die 1839 erschienen, berichtet MAGENDIE tiber eine Ente und 
eine Taube, welche nach Entfernung des GroBhirns sich spontan bewegen 
konnten und auch spontan das Futter aufnahmen. Der Gesichtssinn 
schien teilweise bewahrt geblieben zu sein. 

LONGET (1842) konnte sich tiberzeugen, daB die Tauben nach der 
Wegnahme des GroBhirns, wobei die Lobi optici verschont werden, noch 
sehen und h6ren k6nnen. AuBer Pupillenreflexen zeigten seine groBhirn
losen Tauben noch Bewegungen des Kopfes nach einem Lichte, welches 
im dunkeln Raume bewegt wurde. Auf den Knall eines Schusses wurden 
die groBhirnlosen Tauben aus dem Schlafe erweckt. 
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LON GET schlieBt sich der Meinung MAGENDIEs an und glaubt, daB 
ein Teil der Instinkte und der willktirlichen Handlungen auch ohne das 
GroBhim zustande· kommen k6nnen. 

Nach einer Hingeren Pause erschien 1863 ein kurzer Bericht von 
BISCHOFF tiber eine Taube, bei der VOIT die beiden Hemispharen ent
femt hatte. Obwohl auch ein Teil der Sehhtigel mit entfemt war, reagierte 
die Taube gut auf Lichtreize. Sie lief und flog viel spontan und machte 
bei oberflachlicher Betrachtung den Eindruck eines normalen Vogels. 
Sie nahm aber kein Futter spontan auf; auch zeigte sie keinen sexuellen 
Trieb. 

In seinen "Saggio di fisiologia sperimentale etc." berichtet RENZI 
(1863-1864), daB nach seinen Beobachtungen die Tauben nach Exstir
pation des GroBhims sowohl sehen wie h6ren k6nnen. Wird eine groB
himlose Taube in die Luft geworfen, so kommt sie auf den Boden in 
einer Weise, als hatte sie mit dem Gesichtssinn die Entfemung desselben 
abgemessen. Nahrung und feindliche Bewegungen erkennen diese Tauben 
nicht; RENZI schlieBt daraus, daB sie ihre Intelligenz und daher auch 
die intellektuelle Perzeption der Gesichts- und Geh6rempfindungen 
verloren haben. 

Zu derselben Auffassung kommt auch VULPIAN (1866). Er beschreibt 
einen groBhimlosen Hahn, welcher scheinbar spontan verschiedene 
Bewegungen ausfiihrte. Nach VULPIAN sind es aber keine echten will
ktirlichen Bewegungen, denn es fehlt ihnen die vielseitige Spontaneitat 
derselben. AIle diese Bewegungen werden vielmehr durch auBere und 
innere Reize verursacht. 

Der chronologischen Reihenfolge entsprechend mtissen hier noch die 
Mitteilungen von V OIT und ROSENTHAL erwahnt werden. Die groBhim
lose Taube VOITs (1868) unterschied sich von einer normalen nur dadurch, 
daB sie spontan kein Futter aufnahm. Bei der Sektion wurde an der 
Stelle des GroBhims eine weiBe Masse, welche aus Nervenfasem bestand, 
vorgefunden. Die Taube ROSENTHALs (1868) regierte auf Gesichts- und 
Gefiihlseindrticke. Die Fahigkeit zur Erhaltung des Gleichgewichts war 
erhalten geblieben. 

Weitere Beobachtungen an groBhirnlosen V6geln findet man in der 
Arbeit von ONIMUS (1870). Seine groBhirnlosen Enten und Ganse 
schwammen im Wasser; auBerhalb des Wassers bewegten sie sich, ebenso 
wie dezerebrierte Tauben, sehr wenig. Junge Enten, welche von einer 
Henne groBgezogen und niemals zuvor im Wasser gewesen waren, 
schwammen, wenn sie nach der Entfemung des GroBhims ins Wasser 
gebracht wurden. ONIMUS glaubt, daB die lokomotorischen Bewegungen 
von den niederen Zentren veranlaBt werden; das GroBhim solI nur den 
ersten AnstoB zur Bewegung geben. 

I Jahr spater erschien das Buch von LUSSANA und LEMOIGNE (1871), 
in welchem sie auch tiber ihre Versuche mit Tauben berichten. Sie 
beschreiben ausfiihrlich das paradoxe Versuchsergebnis, daB eine Taube, 
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welche die eine GroBhirnhemisphare verloren hat, auf dem entgegen
gesetzten Auge erst blind erscheint; nach der Exstirpation der anderen 
Hemisphare aber wiederum mit diesem Auge sehen und Hindernisse 
vermeiden kann. LussANA glaubt dies dadurch erklaren zukonnen, 
daB die Gesichtseindriicke schon in den Lobi optici eine zentrale Ver
bindung mit den Bewegungszentren des Gehirnstammes finden. Von 
den Lobi optici sollen die Gesichtsempfindungen zum GroBhirn geleitet 
und somit bewuBt werden. 

An dieser Stelle miissen noch die Versuche M'KENDRICKs (1873) 
erwahnt werden, der bei 104 Tauben verschiedene Exstirpationen am 
GroBhirn ausfiihrte, urn die Funktion der Rinde und des Striatums 
naher zu erforschen. Er findet in "Obereinstimmung mit den friiheren 
Autoren, daB die Entfernung der ganzen Rinde ohne Verletzung des 
Striatums zur Blindheit auf dem gegeniiberliegenden Auge fiihrt. 1st 
dagegen nur der vordere oder hintere Abschnitt der Rinde entfernt, 
dann tritt keine Blindheit ein. Nach tiefen Lasionen der Corpora striata 
beobachtete M'KENDRICK Lahmungen der Beine und lokalisierte er daher 
hier die willkiirlichen Bewegungen. In einer Arbeit, welche I Jahr darauf 
erschien, beschaftigt M'KENDRICK sich mit der hemmenden Wirkung 
des Grophirns auf das Riickenmark. Er glaubt dieselbe bewiesen zu 
haben, da es ihm gelungen war, heftige Konvulsionen, welche nach der 
Dekapitation entstehen, durch elektrische Reizung des' Riickenmarks
querschnittes zum Schwinden zu bringen. Auch die Reflexbewegungen 
der Fliigel konnten gehemmt werden, wenn das freigelegte Riickenmark 
elektrisch gereizt wurde. Bei der elektrischen Reizung des Grof3hirns 
konnte M'KENDRICK nur Bewegungen der Augen, der Pupillen und des 
Unterkiefers hervorrufen. Diese Befunde stimmen vollkommen mit den 
spateren Versuchen FERRIERs iiberein. 

In den folgenden Jahren erschienen nur kiirzere Berichte iiber Versuche 
an groBhirnlosen Tauben, welche.aber wenig Neues brachten. JASTROWITZ 
(1876) fand nach Exstirpation der einen Halfte des Vorderhirns einen aus
gesprochenen Verlust der Sensibilitiit der Haut der entgegengesetzten Seite, 
wie auch einen Verlust des Sehvermogens des entgegengesetzten Auges. 
MUSEHOLD (1878) konnte keinerlei Storungen im Gesichtsvermogen bei 
Tauben, bei denen er Lasionen in den vorderen Abschnitten der Vorderhirns 
vorgenommen hatte, konstatieren, wahrend nach'der Wegnahme groBerer 
oder kleinerer Teile der hinteren Halfte regelmaBig Sehstorungen auf'der 
entgegengesetzten Seite eintraten. Diese Sehstorungen siIid nur voriiber
gehend; es bleibt nur das Fehlen des Blinzelreflexes bei der Annaherung 
eines Gegenstandes nach dem Auge hin. 

In seiner Arbeit "Die Funktionen des Gehirns" berichtet FERRIER 
(1879) unter anderem iiber seine Versuche mit der elektrischen Reizung 
der Oberflache des GroBhirns der Taube. FERRIER konnte von einer 
bestimmten Stelle in der oberen Parietalregion Verengerungen der Pupille 
des entgegengesetzten Auges, zuweilen ein Drehen des Kopfes nach der 
anderen Seite hin feststellen. 
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MOELI (I879) bestatigte die Versuche MUSEHOLDs vollkommen. Er findet 
aber nach der Exstirpation einer Hemisphare im Gegensatz zu J ASTROWITZ nur 
eine leichte, voriibergehende Sensibilitatstorung im gegeniiberliegenden FuBe. 

Nach diesen Arbeiten mtissen die beiden Publikationen STEFANIs 
(1881) angefUhrt werden. Auf Grund seiner Erfahrungen mit groBhirn
losen Tauben gelangt STEFANI zu der Auffassung, daB groBhirnlose 
Tauben eine richtige Kenntnis der Distanz zeigen, welche nicht durch 
einfache Empfindungen verursacht wird, sondern auf der Vergleichung 
mehrerer Empfindungen, welche Fahigkeit ein Gedachtnis voraussetzt, 
beruht. Diese Fahigkeit erwerben die operierten Tauben im Laufe einer 
bestimmten Zeit nach der Operation; es miissen also die niederen Zentren 
die Funktion des GroBhirns tibernehmen. 

I Jahr darauf erschien eine ganz kurze Mitteilung von COUTY (1882), 
in welcher er tiber Papageien berichtet, bei denen nach Exstirpation 
des Vorderabschnittes der einen Hemisphare eine ausgesprochene 
Lahmung des entgegengesetzten Beines auftrat. Auch die Sensibilitat 
der Haut war an diesem Beine vermindert. Das Auge derselben Seite 
erwies sich ebenfalls als fast blind. Elektrische Reizungen der GroB
hirnoberflache ergaben lebhafte Bewegungen des entgegengesetzten 
Beines, seltener beider Beine. 

BLASCHKO (1880), ein SchUler MUNKs, beobachtete, ebenso wie vor 
ihm auch andere Untersucher, nach der Lasion der einen Hemisphare 
eine scheinbar vollstandige Blindheit des entgegengesetzten Auges. Wenn 
er aber nach einigen Monaten das gesunde Auge entfernte, dann stellte 
sich heraus, daB die Taube mit dem anderen Auge noch sehen konnte. 
Die Ergebnisse dieser Versuche, welche der theoretischen Auffassung 
MUNKs nicht entsprachen, fUhrte BLASCHKO und mit ihm MUNK zu dem 
Schlusse, daB es ihnen in diesen Versuchen nicht gelungen war, die 
ganze fUr das Sehen dienende Region zu entfernen. Deshalb ging MUNK 
selbst zu neuen Versuchen tiber. 

Seine operierten Tauben verteilt MUNK (1883) in drei Gruppen. Zur 
ersten rechnet er die Tauben, bei welchen bei der Sektion eine vollstandige 
Exstirpation beider Hemispharen ohne Nebenverletzungen der an
grenzenden Gehirnteile gefunden worden war. Diese Tauben waren 
wenig beweglich; sie konnten weder beim Laufen, noch beim Fliegen 
Hindernisse vermeiden. Auf grelles Licht trat nur ein Pupillenreflex 
ein. Die Tauben der zweiten Gruppe zeigten ein schwaches Sehvermogen. 
Leider werden keine Sektionsbefunde tiber diese Tauben mitgeteilt. 

Der dritten Gruppe teilt MUNK solche Tauben zu, bei welchen von 
der einen Seite kleine Reste des V orderhirns in Verbindung mit dem 
Pedunculus zuruckgeblieben waren. Diese Tauben konnten Hindernisse 
vermeiden; sie scheuten, wenn die Hand dem Auge, das an der entgegen
gesetzten Seite von den Vorderhirnresten lag, genahert wurde. Auf 
Grund dieser Beobachtungen kommt MUNK zu der SchluBfolgerung, 
daB eine vollige Entfernung des Vorderhirnszu vollstandiger Blindheit der 
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Tauben liihrt. Wenn seine Vorganger zu anderen Resultaten gekommen 
sind, dann erklart MUNK, mit dem ihm eigenen Selbstvertrauen, es miisse 
dies darauf beruhen, daB sie bei ihren Tieren nicht das ganze Vorder
him entfemt haben. MUNK stellte noch Versuche an, in we1chen er die 
Halfte des Vorderhirns ganz entfemte und danach das Sehvermogen 
des Auges an der Gegenseite untersuchte. Er findet in Vbereinstimmung 
mit RENZI, LUSSANA und LEMOIGNE in diesem Auge noch Reste des 
Sehvermogens. Nach der Exstirpation der einen Hemisphare werden 
die Tauben auf dem entgegengesetzten Auge nicht vollig blind, weil 
jede Retina zu beiden Hemispharen in Beziehung steht. Somit solI die 
Kreuzung der Sehnerven bei der Taube nicht vollstandig sein. Die 
Versuche von M'KENDRICK, MUSEHOLD, MOELI und BLASCHKO haben 
gezeigt, daB nur nach der Exstirpation der hinteren Abschnitte des 
Vorderhirns Sehstorungen bei den Tauben auftreten. Auf Grund seiner 
Erfahrungen mit den Tauben der dritten Gruppe versucht MUNK die 
Sehsphiire naher zu lokalisieren. Sie solI sich yom Pedunculus in der 
sich nach oben und vom ausstreckenden T entrikeldecke befinden. Die 
mediale Retinapartie solI der medialen, die laterale Retinapartie der 
lateralen Sehspharenpartie des Cortex zugeordnet sein. 

STEFANI (1889) konnte die Befunde MUNKs bestatigen. Auch er 
findet, daB Tauben nach der Exstirpation der einen Hemisphare und 
des gekreuzten Auges mit dem erhalten gebliebenen Auge noch sehen. 
STEFANI erklart diese Erscheinung durch die Annahme einer Kommissur, 
welche die beiden Lobi optici verbindet. 

Eine ausgezeichnete Untersuchung iiber die Funktion des Vorderhims 
der Tauben, welche noch bis jetztvon ihrer Bedeutung nichts eingebiiBt 
hat, wurde von SCHRADER (1889) veroffentlicht. SCHRADER stellte sich 
nicht die Frage, ob die groBhirnlosen Tauben noch einen Willen besitzen, 
sondem nur, ob sie ·spontane Bewegungen ausfiihren. Die Tauben 
SCHRADERs befanden sich meistenteils nur die ersten 3-4 Tage nach 
der Operation in einem schlafahnlichen Zustande, wie FLOURENS u. a. 
beschrieben. Danach fiihrten sie immer mehr Bewegungen aus. Diese 
Bewegungen wurden in den meisten Fallen durch Gesichtseindriicke 
bedingt. Der Gesichtssinn war gut erhalten; aIle Hindemisse, selbst eine 
durchsichtige Glasglocke, wurden vermieden. Auch die Bewegungen, 
welche durch den Tastsinn reguliert werden, blieben exakt. Auf Gleich
gewichtsveranderungen reagierten die groBhirnlosen Tauben wie normale 
Tiere. Auf starke akustische Reize wie KnaIle reagierten die Tauben 
mit Zusammenzucken, wie LONGET dies beschrieb. Auf den Ablauf der 
spontanen Bewegungen hatten die verschiedenen Tone und Gerausche 
keinen EinfluB. 1m aIlgemeinen aber konnte eine vollkommene An
passung der Bewegungen an die Eindriicke hoherer Sinnesorgane fest
gestellt werden. 

Die spontanen Bewegungen beruhen nach SCHRADER auf normalen 
Erregungszustiinden der zuriickgebliebenen Teile des Zentralnervensystems 
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und sind nieht durch Reizerscheinungen bedingt. 1m, Falle der Reiz
erscheinungen treten alle Bewegungen mit unwiderstehlicher Gewalt auf 
und konnen durch sensorische Erregungen nieht beeinfluBt werden. Fur 
den Umstand, daB man bei den groBhirnlosen Tauben mit normalen 
Erregungszustanden der zuruckgebliebenen Zentralnervensystemtelle zu 
tun hat, spricht die Tatsache, daB alle diese Erscheinungen nur am Tage 
auftreten; in der Nacht schlafen die Tauben. Ferner konnte SCHRADER 
eine leiehte Hemmbarkeit dieser spontanen Bewegungen feststellen; es 
genugt, den Gang fiir einen Moment zu unterbrechen - sofort versinkt 
die Taube in den schlafahnlichen Zustand. Alle beschriebenen Be
wegungen erscheinen spontan, well ihnen feste, einfache Verbindung mit 
einem auslOsenden Reize fehlt, welche die Reflexbewegungen im engeren 
Sinne auszeiehnet. In Wirklichkeit geht aber auch den spontanen 
Bewegungen eine Erregung voraus, welche hauptsachlieh von den hoheren 
Sinnen ausgeht. Aber auch von den vegetativen Organen konnen 
Erregungen ausgehen; hierauf mussen die mannigfachen Bewegungen, 
welche bei Hunger und Durst auftreten, zuruckgefiihrt werden. 

Weiter findet SCHRADER, daB die groBhirnlosen Tauben spontane 
Bewegungen nicht nur auf negative Gesichtseindrucke, wie Vermeiden von 
Hindernissen ausfuhren, sondern auch auf positive, indem sie verschiedene 
Gegenstande als Ruhepunkte erstreben. Man findet bei den groBhirn
losen Tauben nieht nur eine sensorische Verarbeitung der optischen Er
regungen zur vollkommen richtigen Verwertung der Form, GroBe und 
Entfernung des Gesehenen, sondern auch eine motorische Einstellung 
darauf. Diesscheint aber auch die Grenze der Leistungsfahigkeiten zu 
sein. Denn weder Nahrung noch ein bestimmter Platz fur den Auf
enthalt wird aufgesucht. Der Geschlechtstrieb fehlt. 

Die Frage uber das Versagen der gro/3hirnlosen Tauben, selbstiindig 
N ahrung autzunehmen, wurde von SCHRADER ebenfalls naher untersucht. 
BOUILLAUD und M'KENDRICK haben auf die Bedeutung der frontalen 
Abschnitte des GroBhims hingewiesen. SCHRADER stellte Versuche mit 
Raubvogeln an, welche umfangreiehe Leistungsfahigkeiten der FuBe beim 
FreBakt zeigten. Eine Saatkrahe, welcher der ganze vordere Abschnitt 
des GroBhirns exstirpiert war, fraB schon in den nachsten Tagen nach 
der Operation selbstandig. Ein junger Falke, der der gleiehen Operation 
unterzogen wurde, konnte im Beginn der 4. Woche nach der Operation 
selbstandigfressen, wobei er ~ich der FUBe' bediente. Bei Tauben, bei 
welchen Reste des GroBhirns dichf vor den Thalami optici stehengelassen 
worden waren, konnten ebenfalls selbstandig das Futter aufsuchen. 
SCHRADER glaubt deshalb, daB diese· Reste des GroBhirns notig sind, 
urn die Funktion des Mittelhirns ungestort zu erhalten. 

SchlieBlich hat SCHRADER noch einen anderen Weg, urn in die Funk
tionen des GroBhirns einzudringen, eingeschlagen, namlieh die Aus
schaltung bestimmter sensorischer Erregungen. In seinen Versuchen mit 
blinden Tauben und Huhnern konnte er eine bestimmte Dbereinstimmung 
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dieser letzteren mit groBhirnlosen feststellen. Die blinden Tauben 
zeigten den gleichen Mangel an Spontaneitat, die gleiche leichte 
Hemmbarkeit der Bewegungen wie die groBhirnlosen. Der Geselligkeits
trieb erlischt auch. Eine Steigerung des Unterscheidungsvermogens auf 
Grund von TasteindrUcken oder anderen Sinnesempfindungen wurde 
infolge der Erblindung nicht beobachtet. Blinde Hiihner konnen aber 
wohl einen Unterschied zwischen Tag und Nacht machen. 

1m selben Jahre wie die Arbeit SCHRADERs erschien eine Untersuchung 
von FASOLA (r889). FASOLA findet bei den Vogeln eine Sehsphiire im 
Hinterabschnitt der beiden Hemisphiiren. Diese Sehsphare stellt jedoch 
nicht das einzige Sehzentrum dar, wo sich die optischen Erregungen in 
Empfindungen verandem, wie MUNK dies glaubte. Auch soil die Willens
auBerung nicht hier allein entstehen. Die Hemispharenzentren dienen 
nur dazu, die psychischen Prozesse anzufiillen und auszubreiten. In den 
subkortikalen Zentren konnen auBer den Empfindungen noch weitere 
psychische Verwertungen der Erregungen stattfinden, wodurch es moglich 
wird, daB Vogel ohne GroBhirn zweckmaBig auf Erregungen der AuBen
welt reagieren. Hier muB es also schon zu Erinnerungsbildem kommen. 
Was die Beziehungen der optischen Spharen des GroBhirns zu der Netz
haut der beiden Augen anbetrifft, glaubt FASOLA, daB jede Sehsphare 
mit den Netzhauten beider Augen in Verbindung steht, obwohl die Ver
bindung mit dem gekreuzten Auge pravaliert. 

Nach den sorgfaltigen Arbeiten MUNKs und SCHRADERs, welche jedoch 
zu keinen endgiiltigen Resultaten gefiihrt hatten, wurde die Frage iiber 
die Funktion des GroBhirns der Vogel von anderen Untersuchem weiter 
behandelt, wobei stets neue Variationen der Exstirpations- und Reiz
methode angewandt wurden. So haben GALLERANI und LUSSANA (r89r) 
die Wirkung einiger chemischer Stotte auf die Oberflache des GroBhirns 
untersucht. N ach der Applikation von Kreatin auf den hinteren Abschnitt 
der Hemisphare konnten sie ein vielleichteres Erschrecken der Tauben 
bei der Wirkung optischer und akustischer Reize beobachten. Dies wird 
auf die Erregung sensorischer Zentren der Rinde zuriickgefiihrt. 

Ohne von den Versuchen FERRIERs zu wissen, kam STEINER (r89r) 
in seinen Versuchen mit der elektrischen Reizung der Rinde des Vorder
hirns bei den Tauben zu ahnlichen Resultaten. Nur konnte er im Gegen
satz zu FERRIER von einer groBeren Oberflache des GroBhirns Augen
bewegungen und Kontraktionen der Pupillen bei Tauben erhalten. Auch 
Kopfbewegungen wurden bei Reizungen mit starkeren Stromen be
obachtet. 

In einer zweiten Arbeit, welche 1892 erschien, berichtet SCHRADER 
iiber seine weiteren Erfahrungen an groBhirnlosen Vogeln. SCHRADER 
kommt in dieser Arbeit auf das Problem des Sehens groBhimloser Vogel 
zuriick. Durch weitere Versuche an Tauben konnte er feststellen, daB 
die groBhimlosen Tauben nicht blind sind, aber "seelenblind" im Sinne 
MUNKs. Die von LUSSANA und LEMOIGNE u. a. beschriebene Blindheit 

Ergebnisse der Biologie XIII. IO 
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aul dem entgegengesetzten Auge nach der Exstirpation der einen Hemi
sphare glaubt SCHRADER in der folgenden Weise erklaren zu konnen. 
Die von der Retina kommenden Erregungen sollen im GroBhirn eine 
Verstarkung erfahren, wodurch sie auf das Mittelhirn erregend wirken. 
Fehlt eine Hemisphare, so wirkt die erhalten gebliebene nur auf den 
ihr zugeordneten Lobus opticus und das entsprechende Auge. Wird aber 
dieses Auge entfernt, dann kann die erhaltene Hemisphare yom ge
bliebenen Auge Erregungen empfangen dank der Kommissur, die zwischen 
den Lobi besteht; diese GroBhirnhemisphare wirkt jetzt verstarkend 
auf den gekreuzten Lobus opticus. Deshalb sieht die Taube mit dem 
zuruckgebliebenen Auge wieder. 

Bemerkenswert ist die Beobachtung SCHRADERS, daB bei Tauben 
nach der Entfernung der einen Hemisphare die gekreuzte H authiillte 
unemplindlich lur Tastreize erscheint. 1st das ganze GroBhirn dagegen 
entfernt, so ist das Gefuhl fUr Tastreize uberall wieder vorhanden. Der 
Tastsinn verhalt sich somit in derselben Weise wie der Gesichtssinn. 
Wahrend die Tauben und -Huhner niemals motorische Storungen nach 
der Exstirpation des GroBhirns zeigen, treten dieselben bei Saatkrahen, 
Eulen und Falken, besonders nach halbseitigen Exstirpationen immer 
auf. Dabei ist stets der Gebrauch des gekreuzten FuBes gestort, wahrend 
die Flugel normal bewegt werden. Diese Lahmungserscheinungen des 
FuBes verschwinden allmahlich. Ob diese Bewegungsstorungen auf 
Defekten der sensiblen Sphare beruhen oder motorischer Natur sind, 
konnte SCHRADER nicht naher bestimmen. 

Auch die Frage, warum groBhirnlose Vogel nicht selbst fressen, wird 
von SCHRADER in dieser Arbeit nochmals behandelt, und zwar auf Grund 
seiner Versuche mit Falken. In der 2. Woche nach der Entfernung des 
ganzen GroBhirns konnte SCHRADER bei seinen Falken eine eigentum
liche Reaktion auf Mause, womit sie gefUttert wurden, konstatieren. 
Hatten die Falken Hunger, dann sturzten sie auf die Maus und ergriffen 
sie. Die gefangene Maus wird abet nicht getotet und verzehrt, sondern 
nur solange sie sich bewegt in den Klauen festgehalten. 1st die Maus 
durch Erdrucken get6tet, dann laBt der groBhirnlose Falke sie los. 
Der reflektorische Charakter des ganzen Vorganges tritt klar zutage: 
Die optische Wahrnehmung der laufenden Maus setzt den ganzen Apparat 
der Verfolgung und des Fanges in Bewegung. Nach Entfernung des 
GroBhirns wird die menschliche Hand, kurz jeder sich bewegende Korper 
in gleicher Weise wie die Maus angegriffen. Die Unterscheidung dieser 
Gegenstande bewirkt somit das GroBhirn. 

SchlieBlich bespricht SCHRADER noch die StimmaufJerungen und andere 
A usdruckbewegungen groBhirnloser Vogel. Aile diese Erscheinungen 
konnen in zwei Gruppen eingeteilt werden. Die Ausdruckbewegungen, 
welche durch innere Erregungsvorgange hervorgerufen werden, wie z. B. 
die Alluren des Werbens bei dem Tauber in der Brunstzeit, die eigen
tumlichen Bewegungen, mit denen die Henne sich anschickt, ein Ei 
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zu legen, gehen nach der Exstirpation des GroBhirns nicht verloren. 
Ein Unterschied .gegeniiber dem normalen Tier kann aber festgestellt 
werden; er besteht darin, daB diese Bewegungskomplexe ohne Bezug 
auf die Dinge der AuBenwelt verlaufen: die Taube ist dem briinstigen 
Tauber ganz gleichgiiltig, das gelegte Ei bleibt von der Henne unbeachtet. 
Die zweite Gruppe der Ausdruckbewegungen fehlt den Vogeln ohne 
GroBhirn. Es sind das diejenigen, welche durch die besondere. Bedeutung 
angeregt werden, die fiir das normale Tier die Wahrnehmungen dure.h 
die hoheren Sinnesorgane gewinnen. Der Vogel ohne GroBhirn geht 
z. B. der meJ;1schlichen Hand, dem Kescher aus dem Wege, der normale 
flieht dieselben, weil er sie fiirchtet .. Der normale Vogel vermeidet nicht 
nur den wahrgenommenen Korper, sondern auch etwas Vorgestelites, 
"nicht Wahrgenommenes", "eine Gefahr". Die Ausdruckerscheinungen, 
welche mit diesen Reaktionen verbunden - sind, verschwinden mit der 
Exstirpation des GroBhirns. 

Vergleicht man die Veranderungen, welchen die Ausdruckbewegungen 
beider Gruppen unterliegen, dann kann man sich iiberzeugen, daJ3 in 
beiden trotz der Verschiedenheit der Ausfall der gleiche ist. Das was 
Reflex in der Ausdruckbewegung ist, bleibt erhalten; verloren geht 
dagegen das, was diesen Bewegungsvorgang zur Ausdruckbewegung 
macht, die Beziehung auf eine eigentiimliche Deutung der sensorischen 
Erregungen. 

Nach dieser bedeutungsvollen Arbeit SCHRADERs erschien eine kurze 
Mitteilung von EWALD (1895), in welcher er iiber die Versuche von 
IDA HYDE an Tauben berichtet. HYDE, die unter EWALDs Leitung 
arbeitete, untersuchte die Beziehungen zwischen dem Grof3hirn und den 
Labyrinthen. Sie konnte die iilteren Beobachtungen von FLOURENS, 
BERNHARDT (1876) und CYON (1873) bestatigen, welche gefunden hatten, 
daB die durch Zerstorung der Bogengange verursachten Labyrinth
erscheinungen durch die Wegnahme des GroBhirns nicht beeinfluBt 
werden. Die Ersatzerscheinungen fiir die Labyrinthsymptome erwiesen 
sich nach der Wegnahme des GroBhirns in deutlicher Weise vermindert. 
EWALD vermutet daher, daB die GroBhirnzentren bei der Ausbildung 
der Ersatzerscheinungen bei den Tauben eine bestimmte Rolle spielen. 

Nach einer Pause von 3 Jahren erschienen 1898 drei Arbeiten, welche 
die Physiologie des GrdBhirns bei den Vogeln behandelten. BOYCE und 
WARRINGTON (1898) beobachten ausgesprochene Sehstorungen bei Tauben 
nicht nur nach der ZerstOrung der Lobi optici, sondern auch nach der 
Entfernung des GroBhirns oder der Okzipitallappen desselben. BOYCE 
und WARRINGTON konnten ferner in Dbereinstimmung mit FERRIER an 
der GroBhirnoberflache ein Feld feststellen, dessen elektrische Reizung 
Verengerungen der entgegengesetzten Pupille yerursachte. Ein anderes 
Feld fanden sie an der Seitenflache des GroBhirns, dessen Reizung 
komplizierte Bewegungen des Kopfes erzeugte. Die ganze andere Ober
flache des GroBhirns erwies sich als unreizbar. 

10* 
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Auch BICKEL 1898 hat elektrische Strome, urn die Funktion des 
Vorderhims der Vogel kennenzulemen, angewandt. 1m Gegensatz 
zu FERRIER und STEINER konnte er bei der Anwendung von schwachen 
Stromen, we1che nur bei diesen Versuchen in Betracht kommen, keinerlei 
Muskelbewegungen bei Tauben von der OberfHiche der Hemispharen 
auslosen. Negativ waren auch die Resultate der Reizung der GroBhirn
oberflache mit Kreatin, Hamsaure, Galle und gallensauren Salzen. Die 
Augenbewegungen, welche STEINER, GALLERANI und LUSSANA bei der 
Reizung der hinteren GroBhimhalfte bei Tauben erhalten haben und 

die sie als Antwortreaktionen auf senso
rische Erregungen der Sehspharen betrach
teten, mussen nach BICKEL auf die Reizung 
des Striatums zuruckgefUhrt werden. 

MUNZER und WIENER (1898) haben bei 
Tauben nach einseitigen GroBhimzersto

C rungen und Enukleation des gleichseitigen 
Auges ein selbstiindiges Autfinden von Futter 
beobachtet, was die fruheren Untersucher 
noch nicht beschrieben hatten. Wie die 
mikroskopischen Untersuchungen zeigten, 

Abb. 8. Funktionelle Lokalisation im endigen die Fasem der Nervi optici in den 
GroBhirn des Papageis auf Grund 
von Exstirpationsversucben. (Nacb gekreuzten Lobi. optici; von hier kann die 
KALISCHER.) A Extremitatenregion; Erregung langs der Commissura posterior 
B KiefereZungenregion; C Augen. 
scbluBregion; 5 Sebspbare; X Wulst. oder der Commissura inferior nach der 

Gegenseite geleitet werden und erreicht 
langs dem Tractus septomesencephalicus das Pallidum oder langs dem 
Tractus mesencephalostriaticus das Corpus striatum. Der erstere Trac
tus scheint von auBerordentlicher Bedeutung fUr den Sehakt zu sein, 
dafm spricht folgende Beobachtung. 

Einem dem Ei entschlupften Taubchen wurde zunachst die linke 
Hemisphare entfemt, es · zeigte ein deutliches Sehen auf dem rechten 
Auge. 6 Wochen spater wurde das rechte Striatum entfemt ; die 
mediale Scheidewand des Palliums blieb vollkommen intakt. Dies Taubchen 
blieb auch nach der zweiten Operation auf dem rechten Auge sehend. 
Zur Erklarung dieser Erscheinung gibt es nur zwei Moglichkeiten: ent
weder sah dieses Tier mit dem linken Lobus opticus oder das Sehen des 
rechten Auges war an das einzig und allein erhalten gebliebene Pallium 
der rechten Hemisphare gebunden. Die letztere Annahme erscheint 
MUNZER und WIENER wahrscheinlicher. 

In Dbereinstimmung mit den Befunden SCHRADERs an den Raub
vogeln konnte KALISCHER (1900) bei den Papageien Storungen in den 
Bewegungen und in der Sensibilitiit der Extremitiiten der entgegengesetzten 
Seite feststellen. KALISCHER konnte sich uberzeugen, daB Exstirpationen 
der Rinde im vorderen Abschnitte des GroBhims (Frontallappen) Sto
rungen im gekreuzten Flugel; Exstirpationen mehr nach hinten im 
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Parietallappen Storungen der Bewegungen des gekreuzten Beines ver
ursacht. Bei den Papageien findet somit KALISCHER fur die Flugel 
und die Beine getrennte Rindenfelder, ahnlich wie MUNK dies fUr die 
Saugetiere beschrieben hat. Die Ergebnisse der partiellen Exstirpationen 
der GroBhirnrinde hat KALISCHER durch elektrische Reizung der Hirn
rinde zu bestatigen versucht. KALISCHER findet auf diese Weise motorische 
Zentren fur isolierte Bewegungen der Zehen, des Beines, des Flugels, der 
Zunge, der Kiefer, des Kopfes, der Augen und Augenlider. Bemerkens
wert ist es, daB die Reizung der motorischen Zentren der Zehen oder 
des Beines einen Effekt im ge- w 

reizten Beine zur Folge hatte; 
wahrend die Reizung des Zen
trums fur die Flugel Bewegungen 
beider Flugel verursachte. Dies 
weist ohne Zweifel auf eine ver
schiedene Innervation der V order
und Hinterextremitaten bei den 
Vogeln hin. In einer weiteren Ar
beit versuchte KALISCHER (I90I) 
die bei den Papageien erhaltenen 
Resultate auch auf andere Vogel
klassen auszudehnen. Bei Tauben, 
Huhnern und Enten konnte er 
mit der elektrischen Reizung mo
torische Rindenfelder abgrenzen, 
welche denen der Papageien im 

mo 
Abb. 9. Funktionelle Lokalisation im GroBhirn des 
Papageis auf Grund von Reizversuchen. (Nach 
RALiSCHER.) a Reizzone des Wulstes (w); b Reiz
zone des Stirnteiles; :J::I: Phonation; + Kiefer- und 
Zungenbewegung~n; 0 Bein-, FuB- und Flugel
bewegnngen; k Kleinbirn; >no Med. oblongata; 

© Augenbewegnngen. 

groBen und ganzen entsprachen. Wie die Degenerationsuntersuchungen 
mit der Methode Marchi gezeigt haben, verlassen die Erregungen aus den 
beiden motorischen Regionen das GroBhirn auf zwei verschiedenen Wegen. 
Die von der Extremitatenregion ausgehenden Fasern verlaufen in der 
medialen Scheidewand als Tr. septo-mesencephalicus. Die Nervenfasern, 
welche von der Kiefer-Zungenregion ihren Ursprung nehmen, verlaufen 
mitten durch das Stammganglion und gelangen schlieBlich, wie auch 
der Tractus septo-mesencephalicus, zum Thalamus opticus. 

Auf Grund der Versuche mit verschiedenen Vogeln kommt KALISCHER 
zu dem Schlusse, daB in bezug auf die GroBhirnlokalisation eine weit
gehende Analogie zwischen dem GroBhirn der Vogel und der Sauger 
besteht. Ebenso wie bei den Saugern findet man einen Unterschied 
in der Funktion des GroBhirns und der motorischen Rindenfelder bei 
den hOheren (Papageien) und niederen Vogeln (Tauben). 

Urn der cbronologischen Reibenfolge getreu zu bleiben, rnuB an dieser 
Stelle, zwiscben den Mitteilungen KALISCHERs eine kleine Mitteilung von 
]OLYET und eine von LEVINSOHN erwahnt werden. ]OLYET (1902) berichtet 
liber eine Taube, bei der das GroBbirn bis an die Lobi optici exstirpiert war 
und die sich von den bis dahin bescbriebenen groBhirnlosen Tauben dadurcb 
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unterschied, daB sie stets mit gei:iffneten Augen saB und spontan Bewegungen 
ausfiihrte. Wenn diese Taube geliebkost wurde, dann girrte sie. 

LEVINSOHN (1904) hat die Beziehungen zwischen der GroBhirnrinde und 
der Pupille bei Tauben untersucht. Er findet, daB der LidschluBreflex auf 
Beriihrung bei der Taube an zwei Zentren gebunden ist, ein korlikales und 
ein subkorlikales. Der Blinzelreflex auf greUes Licht ist bei der Taube sub
korlikaler Natur. Die Blinzel- und Scheubewegungen auf Drohungen mit 
.der Hand gehen bei Tauben mit einseitiger Hemispharenexstirpation verloren. 

In seiner groBen Arbeit uber das GroBhirn der Papageien, in welcher 
RALISCHER (1905) auf Grund seiner anatomischen Untersuchungen die 
verschiedenen Funktionen in bestimmten Gehimabschnitten zu lokali
sieren versucht, bespricht er zunachst das Sehen der Papageien. KALISCHER 
unterscheidet beim Papagei zwei verschiedene Arten des Sehens; das 
GrofJhirnsehen und das Mittelhirnsehen. Das letztere wird vom hinteren 
Quadranten der Retina, der sog. "Schnabelzone", vermittelt und dient 
fur das binokulare Sehen. Einfache Sehreaktionen, wie z. B. Akkommo
dation, werden von der Schnabelzone her vermittelt, sie konnen noch 
stattfinden, wenn beide GroBhimhalften ausgeschaltet sind; erst nach 
Zerstorung des Mittelhims verschwinden sie. Wenn nach beiderseitiger 
Exstirpation des GroBhims die iibrigen komplizierten SehreaktioIien 
von der Schnabelzone her nicht mehr auslosbar sind, so ist der Grund 
dafur nach KALISCHER nicht der Ausfall der sensorischen Funktion, 
sondem die motorischen Storungen, welche mit der Zerstorung des 
Mesostriatums auftreten. Durch Ausschaltung der Mesostriata verlieren 
die Papageien die Fahigkeit, die Gesichtseindrucke der Schnabelzone 
in entsprechende Bewegungen umzusetzen. Das Sehen mit den iibrigen 
Teilen der Retina ist an das Epistriatum gebunden, dabei findet KALI
SCHER eine bestimmte Proj ektion der Retina in diesem GroBhirnabschnitte. 
Durch Priifungen des Gesichtsfeldes konnte KALISCHER nach der Ex
stirpation des einen Epistriatums in dem Hauptteil der entgegegen
gesetzten Retina noch eine gewisses Sehen feststellen. Er fiihrt dies auf 
eine geringe Menge der Mittelhirnfasem zuruck, welche sich in diesen 
Abschnitten von der Schnabelzone aus ausbreiten. Andererseits kann 
auch die zuruckgebliebene Hemisphare durch Vermittlung der Thalamus
kommissuren fur die geschadigte eintreten. 

Die Frage, ob im GroBhirn der Papageien ein umschriebenes Sprech
zentrum besteht, wird ebenfalls von KALISCHER in dieser Arbeit behandelt. 
Nach doppelseitiger Lasion einer bestimmten Stelle des Mesostriatums 
traten dauemde schwere motorische Sprachstorungen auf, wahrend nach 
einseitiger Lasion derselben Stelle das Sprechen nur vorubergehend gestort 
ist. Zugleich mit den motorischen Storungen des Sprechens treten 
auch mehr oder weniger ausgesprochene Storungen der Nahrungsauf
nahme auf. Eine Herabsetzung der Druck-, Schmerz- und Beruhrungs
empfindungen in der entgegengesetzten Korperhalfte beobachtete KA
LISCHER bei seinen Papageien nach starkeren Lasionen des hinteren 
Abschnittes des Mesostriatums. Die Sensibilitiit ist somit nur zum Teile 
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-an das GroBhim gebunden; dagegen scheint die Lokalisation der Emp
findungen von diesem abzuhangen. Wahrend SOInit das M esostriatum 
ein wichtiges senso-motorisches Zentrum darstellt, wird das H yperstriatum 
von RALISCHER fUr ein senso-motorisches Zentrum hoherer Ordnung 
angesehen, welches sensorische Reize besonders vom Mesostriatum und 
vom Epistriatum empfangt. Nach Verletzungen des Hyperstriatums 
werden Drehstorungen beobachtet, welche sensorischer Natur sein sollen. 
Das Ektostriatum, welches die wichtigen, den hinteren Tell des Meso
striatums durchziehenden zentripetalen Fasem in sieh aufnimmt, dient 
nach RALISCHER dazu, die mannigfaltigen, von anderen Himtellen ihm 
zugeleiteten sensorischen Einfliisse zu sammeln und sie dem Hyper
striatum zuzufiihren. Seine Verletzungen rufen daher ahnliche Storungen 
wie die des Hyperstriatums hervor. 

Das Striatumspielt bei den Papageien eine wichtige Rolle; dagegen 
ist die ~.edeutung der Rindegering. RALISCHER glaubt selbst, daB als 
Rinde nur -eine einzige Stelle, n1i.m1ieh der Wulst an der Ronvexitat 
des Gehims, betrachtet werden kann. Hier nimmt ein Faserzug, den 
RALISCHER mit der Pyramidenbahn <ler Sauger vergleieht, seinen Anfang. 
Nach doppelseitiger Zerstorung dieses Rindenabschnittes wurden nur 
vOriibergehende Bewegungsstorungen beobachtet. Die Reizversuche, iiber 
die RALISCHER auch in dieser Arbeit berichtet, bestatigen im groBen und 
ganzen die in den vorigen Untersuchungen beschriebenen Resultate. Doch 
wird hier nieht mehr iiber Rindenfelder gesprochen, sondem die einzel
nen Funktionen werden in den verschiedenen Abschnitten des Striatums 
lokalisiert. Hier mochte ieh nur noch hervorheben, daB es RALISCHER 
gelungen ist, eine bestimmte Stelle am vorderen, unteren Pole des Schl1i.fen
tells (Epistriatum) abzugrenzen, deren Reizung stets eine Phonation, 
d. h. deutlich artikulierte kurze Laute, zur Folge hatte (vgl. Abb.9). 

In seiner 1906 erschienenen Arbeit iiber die Bewegungsinnervation 
der Vogel berichtet TRENDELENBURG, daB er bei seinen groBhimlosen 
Tauben keinerlei SensibilitatsstOrungen feststellen konnte. J ede ,Stellungs
anderung der Fliigel wird prompt korrigiert, die Fliigelreflexe sind lebhaft, 
im Balanceversuch halt sieh die Taube mit groBer Geschieklichkeit durch 
frequente Fliigelschlage im Gleiehgewicht. Es ist somit sieher, daB weder 
die groberen, noch feineren Storungen <ler Verwertung zentripetaler 
Eindriicke nach GroBhimentfemung vorhanden sind. 

Mit der alten Frage iiber das Sehvermogen, wie'auch iiber die am Auge 
selbst ablaufenden Reaktionen auf Licht bei groBhimlosen Tauben hat sieh 
NOLL (1915) eingehend beschaftigt. Seine groBhimlosen Tauben konnten 
schon einige Tage nach der Operation alle Hindemisse beim Laufen und 
Fliegen gut vermeiden. Die genauere Betrachtung dieser Vogel zeigte 
aber, daB auf optische _ Erregungen nur ganz einfache Reaktionen aus
gefiihrl werden konnen. NOLL glaubt mit SCHRADER und BECHTEREW, 
daB die Tauben nach der Entfemung des Vorderhims die Fahigkeit 
verlieren, die Bedeutung der Gegenstande zu erkennen. 
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Bleibt j edoch em auch noch so kleiner Hemispharenrest in Ver
bindung mit den Pedunculi cerebri, dann scheinen die Tauben Anteil 
zu nehmen an den Vorgangen in ihrer Umgebung. SoIche Tauben 
konnten auch wieder selbst fressen. NOLL fand in Dbereinstimmung mit 
SCHRADER, daB Fluchtreaktionen auch bei Tauben mit vollstandiger Ex
stirpation des Vorderhirns bestehen bleiben. Auch die Blinzelreaktionen 
stellen sieh zwar wieder ein, aber der Lidschlag wird viel langsamer. 
Bei beiden Reaktionen spielt also das GroBhirn mit, obwohl sie auch 
durch die niederen Zentren vermittelt werden konnen. Weiter findet 
NOLL im Gegensatz zu MUNK, STEFANI u. a., daB einseitig entgroB
hirnte Tauben auf dem entgegengesetzten Auge nieht vollstandig blind 
werden. Die Flucht- und Blinzelreaktion kann, obwohl in abge
schwachtem MaBe, auch von diesem Auge ausgelOst werden. Aber das 
Sehen mit diesem Auge wird infolge des Dominierens des anderen stark 
beeintrachtigt. Nach Entfemung der zweiten Hemisphare nehmen 
die erwahnten Reaktionen gewohnlich zu; was meiner Meinung nach 
eben durch das· Wegfallen des Dominierens des normalen Auges zu 
erklaren ist. 

Die Bedeutung des Vorderhims fiir die verschiedenen Pupillen
reaktionen wurde ~benfalls untersucht. Es zeigte sieh, daB das Mittehirn 
den Belichtungsreflex der Pupille, wie auch die akkommodative Iris
verengerung vermitteln kann. Beide Reaktionen konnen konsensuell 
erfolgen. 

Den EinfluB der GroBhimexstirpationen an Kuchlein sofort nach dem 
Ausschliipfen, wie auch einige Tage danach, haben MARTIN und RICH 
(1918) untersucht. Nach Entfernung des Palliums konnten sie nur eine 
verminderte Empfindlichkeit gegeniiber den Reizen und kleinere Schreck
reaktionen feststellen. Nach Entfernung des ganzen Grof3hirns gleieh 
nach dem Ausschliipfen aus dem Ei entwickelten sieh die Lokomotions
fahigkeiten, wie auch die Selbstreinigungsreaktion, wie beim normalen 
Vogel. Sie pickten und scharrten nach dem Futter, konnten es aber nieht 
aufnehmen; auch trinken konnten sie nicht. Kiichlein, bei weIchen 
8 Tage nach dem Ausschliipfen das GroBhim exstirpiert war, pickten 
viel weniger nach den Komem und das Scharren fehlte ganz. Wenn somit 
das Pieken und Scharren nach Komem auch ohne das GroBhirn zustande 
kommen konnen, dann weist dies nach MARTIN und RICH darauf hin, 
daB dieselben auch von niederen Zentren dank der hOheren PlastizitClt 
des N ervensystems beim jungen Tiere innerviert werden konnen. Die 
Kiichlein, bei weIchen zugleieh mit dem GroBhirn die Vorderabschnitte 
des Thalamus mitexstirpiert waren, waren viel schwacher; ihre Bewe
gungen sind nicht sieher; das Gleiehgewicht wird weniger gut beibehalten. 
Die Korpertemperatur scheint auch abzunehmen. Von den psychischen 
Erscheinungen bleibt nach der Exstirpation des GroBhirns rue Neigung 
zum Laufennach den sieh bewegenden Objekten, wahrend Furcht und 
die Schreckreaktion verschwinden. 
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SHAKLEE (1921) versuchte eine Analyse des Frep- und Trinkaktes 
bei den Tauben und ihre Abhangigkeit vom Vorderhirn durchzufiihren, 
in der Meinung, dadurch einen Einblick in die phylogenetische Ent
wicklung des Gehirns zu erlangen. Er findet bei seinen groBhirnlosen 
Tauben, daB die Menge des spontan aufgenommenen Wassers der Menge 
des gefressenen Kornerfutters entspricht und schlieBt daraus, daB die 
nervosen Verbindungen, welche den Sehakt mit dem Trinkakt koordi
nieren, auBerhalb des GroBhirns verlaufen. Diese Reaktion muB nach 
der Meinung SHAKLEEs alter sein als das GroBhirn. Der FreBakt wird 
durch die Entfernung des GroBhirns aufgehoben. Die Korrelationszentra 
fur das Ergreifen des Futters, wie auch seine Beforderung aus dem 
Vorderabschnitt des Schnabels nach dem Pharynx befinden sich im 
GroBhirn, wo auch der Geschmackssinn zu lokalisieren ist. Subkortikal 
erfolgen das Laufen und das Aufkratzen des Bodens unter EinfluB des 
Hungers, auch das Aufsuchen und Picken nach den Kornern. 

Die Frage der Erregbarkeit der Grophirnoberfliiche wurde von ROGERS 
1922 wiederum aufgenommen. Er findet, daB man bei elektrischer 
Reizung des Cortex nur Pupillenverengerungen des entgegengesetzten 
Auges vom okzipitalen Gebiet aus und eine Reaktion auf die Feder und 
BlutgefaBe vom frontalen Gebiet erhalten kann. Auf die Skeletmuske1n 
hat die Ri..'1de keinen EinfluB; die Bewegungen des Schnabels, wie beim 
Fressen, und das SchlieBen des Auges werden durch das Ektostriatum 
vermittelt. 

Die Bedeutung des Corpus striatum fur das Zustandekommen bestimm
ter instinktiver Reaktionen, wie Fressen, Trinken, Paaren, Nisten, Aus
briiten und Aufziehen der Jungen, versucht ROGERS (1922) bei Tauben 
festzustellen. Nach Entfernung des Cortex, wobei der groBte Teil des 
Hyperstriatums zuriickgeblieben war, konnte ROGERS keine charak
teristischen Verandertmgen im Verhalten der Tauben feststellen. War 
dagegen zugleich mit der Rinde das Hyperstriatum entfernt, dann trat 
eine langere Periode von Hilflosigkeit ein; nach einiger Zeit konnten aber 
die Tauben wieder selbstandig fressen, doch das Vermogen zur Paarung 
und zum Nestbau ging verloren. Fur Fressen, Trinken, Streiten und 
Hofmachen genugt die Anwesenheit von Ekto-, Epi- und Mesostriatum; 
durch das Epistriatum werden diese Reaktionen unter die Kontrolle 
optischer Erregungen gebracht. Fur die komplizierteren Reaktionen 
der Paarting, des Nestbaues, des Ausbriitens und des Aufziehens von 
Jungen ist das Hyperstriatum unentbehrlich. Dem Epistriatum muB 
gemaB den Faserverbindungen die Funktion eines koordinierenden Seh
zentroms zugeschrieben werden; das Ekto- und das Mesostriatum sind 
Zeritren fUr Muskelbewegungen, welche beim spontanen FreBakt eine Rolle 
spielen. 

Urn die Funktionen des Corpus striatum kennenzulernen, entfernte 
HUNTER (1924) bei Huhnern und Seemowen dasselbe so, daB der Cortex 
in einem funktionsfahigen Zustande zuruckblieb. Nach diesem Eingriff 
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trat erne Steifheit in allen Extremitliten ein, so daB die Vogel nicht mehr 
laufen konnten. Die Flugel waren auch steif und wurden oft hOher gehal
ten als normalerweise. Die Steifheit der Muskeln zeigte sich auch wahrend 
der passiven Bewegungen; dabei blieben die Flugel in beliebiger neuer 
Stellung, die man ihnen gab. HUNTER beobachtete ein ahnliches Verhalten 
der Flugelmuskulatur nach Durchtrennung somatischer Nervenfasern, 
wobei der kontraktile Tonus aufgehoben wurde, der sympathisch inner
vierte plastische Tonus aber zurUckblieb. Er glaubt deshalb, daB die 
Steifheit der Muskulatur nach der Exstirpation des Corpus striatum 
bei den Vogeln ebenfalls auf einer Zunahme des plastischen Tonus 
beruht. 

KING (1926) untersuchte die Wirkung wiederholter Rotationen auf 
den Kopfnystagmus junger Tauben: Diese Versuche haben gezeigt, daB 
die Gewohnung an Drehnystagmus bei dezerebrierten und normalen 
Tauben quantitativ gleich ist, daB aber der Nachnystagmus bei Vogeln 
ohne GroBhirn weniger als bei normalen abnimmt. Blinde Tauben 
zeigen einen' schwacheren Drehnystagmus und einen starkeren N ach
nystagmus. Wiederholte Drehung verursacht bei ihnen eine Abnahme 
des Drehnystagmus, aber die' Abschwachung des Nachnystagmus ist 
bei ihnen geringer, als bei normalen Vogeln. Die Reduktion des Nach
nystagmus ist somit bei blinden und dezerebrierten Tauben gleich und 
zugleich deutlich verschieden von derjenigen der normalen Vogel. Die 
Reduktion des Drehnystagmus ist bei dezerebrierten und normalen 
Tauben quantitativ gleich und merkbar'verschieden bei blinden Vogeln. 
Die hemmende W irkung der visuellen Reize auf den' N achnystagnius wird 
somit durch die Hemispharen vermittelt. Die Gewohnurig an die Rotation 
scheint nicht derselben Natur zu sein wie die Lernprozesse. 

In demselbem Jahre untersuchte LANGWORTHY (1926) den Einfluf3 
des Grof3hirns auf den Muskeltonus und die SteUreflexe bei Tauben: Die 
Reizversuche bestatigten nur die von ROGERS u. a. schon erhaltenen 
Resultate. Nach einseitigen Entfernungen des Corpus striatum oder 
der ganzen Hemisphare traten deutliche Storungen in der Haltung der 
Vogel auf. Es konnte eine erhOhte Streckung der Beine beim Stehen 
festgestellt werden; auch der Hals war gestreckt; deshalb hatten 'die 
Tauben die Neigung, ruckwarts zu fallen und stutzten sie sich fort
wahrend auf die Schwanzfedern. Die Haltung der Flugel war nur wenig 
verandert. Die Federn des Halses, besonders der operierten Seite, waren 
emporgerichtet; dadurch waren die operierten Tiere den Tl1rteltauben 
ahnlich. Nach doppelseitigen Exstirpationen des GroBhirns beobachtete 
LANGWORTHY, wie auch ROGERS, Storungen im Erhalten des Gleich
gewichtes; er fiihrt dies ~uf die ErhOhung des Extensorentonus der Beine 
zuruck. 

KOPPANYI und KLEITMAN (1926), welche gefuilden hatten, daB 
Huhner, bei welchen der Nacken abwarts gebogen wurde und in dieser 
Stellung durch Binden ail den Rumpfbefestigt war, sich rUckwarts 
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bewegen, untersuchten, ob das GroBhirn dabei eine Rolle spielt. Sie 
konnten sich davon iiberzeugen, daB nach der Exstirpation des GroBhirns 
dieses Phanomen unverandert auftritt. 

An dieser Stelle miissen noch die Befunde BENJAMINs und HUIZINGAs 
(I927) erwahnt werden, welche die Raddrehungen der Augen bei Drehung 
des Kopfes bei normalen und groBhirnlosen Tauben untersuchten. Sie 
konnten feststellen, daB das GroBhirn einen deutlichen, aber nicht 
stark en hemmenden EinfluB auf die Raddrehungen der Augen ausiibt. 
Die Drehungskurve wird dabei nicht geandert. 

AIle Forscher, welche groBhirnlose Tauben untersucht haben, heben 
hervor, daB bei denselben keinerlei Zeichen von Furcht beobachtet 
werden SHAKLEE (I927) berichtet dagegen iiber eine Taube, bei welcher, 
wie die mikroskopische Untersuchring gezeigt hatte, das GroBhirn bis 
auf kleine Reste an der Basis entfernt war und die wahrend ~er 44 Tage 
ihres Lebens deutliche Zeichen von Furcht zeigte. Selbst durch Gesichts 
reize allein, wie Annahern der Hande, konnte schon Entweichen hervor
gerufen werden. 

In einer zweiten Arbeit, welche in demselben Jahre erschien, berichtet 
SHAKLEE (I927) iiber 4 Tauben, bei welchen die Exstirpation sich auf 
verschieden groBe Abschnitte des GroBhirns erstreckte und die eine 
verschieden ausgesprochene Furchtsamkeit zeigten. Diese Versuche 
ergaben, daB, je mehr vom Gehirn entfernt ist, urn so mehr die Reaktionen 
der Furchtsamkeit verschwinden. Dies spricht nach SHAKLEE gegen eine 
Lokalisation der Furchtsamkeit in einem bestimmten Zentrum; sie ist 
vielmehr eine Funktion des ganzen Hirns. 

NOLL (I928) behandelt in seiner zweiten Arbeit die Frage des Ein
flusses des GroBhirns der Taube auf die Lidbewegungen. Er findet nach 
der Exstirpation des GroBhirns die Lidbewegungen verlangsamt, obwohl 
der Lidschlag frequenter ist als beim normalen Tiere. Es besteht eine 
typische Neigung zum dauernden LidschluB. Bei einseitig entgroBhirnten 
Tauben traten UnregelmaBigkeiten in der Koinzidenz des Schlages an 
beiden Augen auf. Ferner geniigen nach der Operation schwachere 
mechanische Reize, urn von der Cornea des gesunden Auges reflektorisch 
einen bilateralen Lidschlag auszulosen. Auf Grund dieser Versuche 
glaubt NOLL, daB das GroBhirn normalerWeise einen doppelten EinfluB 
auf die tieferen Lidzentren ausiibt; der LidschluB wird etwas gehemmt 
und das Offenbleiben der Lider gefordert. 

In den Arbeiten GROEBBELS' (I930) iiber die Lage- und Bewegungs
reflexe der Vogel findet man auch Versuche, in welchen das Vorderhirn 
exstirpiert wurde. GROEBBELS findet in diesen Versuchen, daB Weg
nahme der einen Hemisphare Kreisbewegungen nach derselben Seite zrir 
Folge hat. Wahrend das Vorderhirn anscheinend keinen besonderen 
EinfluB auf die FIiigel hat, wird die Schwanzspreizung von ihm beein
fluBt. Auf die Landungsreaktion der Beine hat das V orderhirn im 
Gegensatz zu den Sebhiigeln keinen EinfluB. Hierin ist ein weiterer 
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Beweis geliefert, daB nach Vorderhirnexstirpation keine wirkliche 
Blindheit eintritt. 

Mit der Frage des Einflusses des GroBhirns auf den Muskeltonus 
bei den Tauben beschaftigte sich VAN ESSEN (1931). Bei einseitiger 
Exstirpation des GroBhirns tritt ein tonischer Zusammenbruch an der 
gekreuzten Korperseite viel sHirker als an der anderen auf; deshalb 
zeigen solche Tauben eine schiefe Korperhaltung. Wird solch eine 
Taube z. B. durch starke Gerausche in affektive Erregung gebracht, 
dann konnen die Erscheinungen des tonischen Zusammenbruches auf 
kurze Zeit verschwinden, wobei die Taube eine normale Korperhaltung 
annimmt. Wenn eine Taube sich von der Operation vollkommen erholt 
hat, kehrt die normale Korperhaltung allmahlich wieder zurUck. Tritt 
zu dieser Zeit wiederum irgendeine affektive Erregung auf, dann 
gerat die Taube wieder in eine unkoordinierte schiefe Korperhaltung. 
Diese Erscheinungen weisen nach VAN ESSEN auf die regulierende 
Bedeutung des GroBhirns fiir den Muskeltonus hin; dabei hat jede 
Hemisphare eine funktionelle Wirkung auf den Muskeltonus des ge
samten Organismus. 

Auch die Frage, warum enthirnte Vogel nicht selbstandig fressen, 
ist von VAN ESSEN (1932) untersucht worden. Nach VAN ESSEN hat 
man beim Frepakt mit folgenden Komponenten zu tun: zunachst dem 
optisch-sensorischen Erkennen von Futter als"lustbetontes Objekt" und 
der motorischen Reaktion darauf. Ferner muB eine Korrelation zwischen 
"Sehen" und "Handeln" bestehen, was auf ein senso-motorisches Asso
ziationszentrum schlieBen laBt. Bei der Exstirpation des GroBhirns kann 
die sensorische, die moton,sche oder assoziative Komponente ausfallen. 
Bei Tauben mit kleinen Resten des Corpus striatum, welche mit dem 
iibrigen Nervensystem verbunden sind, werden im Hungerzustande 
Pickbewegungen beobachtet. Aber unter normalen Umstanden werden 
die Pickbewegungen durch Lichtsinnesempfindungen eingeleitet, die als 
Wahrnehmungen im Verhalten des Tieres fundiert liegen und eine auf 
Erfahrung begriindete "Bedeutung" fiir das Tier ausdriicken. Bei 
genauer Untersuchung kann man feststellen, daB das "Sehen" des 
Futters bei normalen Tauben von deutlicher Augenakkommodation, 
Pupillenunruhe, spezifischen Ausdrucksbewegungen begleitet ist. Aile 
diese Erscheinungen verschwinden vollkommen, wenn das GroBhirn 
exstirpiert ist. Diese letztere Tatsache verl:\.nlaBt VAN ESSEN, das Aus
fallen des psychischen Sehens, die sensorische Agnosie, als Ursache des 
Unvermogens selbstandig zu fressen, anzusehen. Die enthirnten Vogel 
schlucken das in den Schnabel gebrachte Futter hinunter. Wenn man 
dieses Schlucken mit demjenigen bei llormalen Vogeln vergleicht, so 
fallt sofort die Starrheit der aufeinanderfolgenden Bewegungen auf; 
es fehlt jede Spontaneitat. Auch kann dabei keinerlei Bevorzugung 
eines bestimmten Futters festgestellt werden. Auch nach einer sehr 
langen Hungerperiode machen enthirnte Vogel niemals den Eindruck, 
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hungrig zu sein. Es werden stets die gleichen emotionslosen Schluck
bewegungen gemacht. Dber die Perzeptionsbreite des Tieres ist das Futter
erkennen im sensopsychischen Sinne durch die Exstirpation des GroB
hirns ausgefallen. 

Auf Grund seiner klinischen Erfahrungen war BARRAQUER (1933) 
zu dem Schlusse gekommen, daB das Frontalhirn zur Orientierung im 
Raume dient. Er sucht diese Auffassung in einigen Versuchen mit 
Tauben zu bestatigen. Er untersuchte Brieftauben und gewohnliche 
Haustauben und fand einen groBen Unterschied irn Vermogen, sich zu 
orientieren. Die Haustaube orientiert sich viel schlechter, was auf eine 
geringere Entwicklung des Gehirns irn Vergleich zu der Brieftaube 
zuriickgefiihrt wird. BARRAQUER zerstorte ferner bei Brieftauben den 
frontalen Abschnitt des GroBhirns und konstatierte darauf einen 
Verlust des Orientierungssinnes. Obwohl diese Versuche BARRAQUERS 
wenig iiberzeugend sind, verdienen sie gewiB unsere Aufmerksamkeit, 
da hier eine neue Funktion des Vorderhirns zum erst en Male be
handelt wird. 

In der neueren Zeit hat sich VISSER (1933) wiederum mit den optischen 
Reaktionen der groBhirnlosen Tauben beschaftigt. Er findet, daB der Lid
reflex auf Beriihrung der Cornea und auf grelles Licht nach der Exstir
pation des Vorderhirns unverandert bleibt; dieselbe Reaktion auf Dreh
bewegungen dagegen verschwindet. Pupillenverengerungen erhielt VISSER 
bei seinen Tauben sowohl auf Licht als auch auf Nahern eines Gegen
standes zum Auge. 1m Gegensatz zu den Beobachtungen N OLLs war 
die akkommodative Pupillenreaktion niemals konsensuell weder bei nor
malen, noch bei groBhirnlosen Tauben. Der optische, wie auch der 
labyrinthare Kopfnystagmus und die Nachreaktion konnten bei den 
groBhirnlosen Tauben ausge16st werden. Licht fordert, ahnlich wie 
Hunger, die Bewegungen der groBhirnlosen Taube. Plotzliche Verdunk
lung eines Raumes fiihrt zu einem fast sofortigen Aufhoren der Bewe
gungen. Die groBhirnlosen Tauben laufen und fliegen nach maBig 
beleuchteten Gegenstanden; starke Lichtquellen, wie auch dunkle 
Raume werden vermieden. Sie picken oft nach Flecken und Kornern, 
welche einen starken Kontrast zum Boden bilden. Lichtreize konnen 
somit Bewegungen bei groBhirnlosen Tauben hervorrufen und auch die 
Richtung der Lauf- und Flugbewegungen bestimmen. Diese Reaktionen 
werden mithin durch die subkortikalen Zentren vermittelt. GroBhirn
lose Tauben entweichen allen Hindernissen, auch einem horizontal 
gespannten Draht. Eine normale Taube schreitet iiber gespannte Drahte 
hinweg oder biickt sich. Hier besteht somit ein groBer Unterschied. 
Auch einem Schatten und ihrem Spiegelbilde weicht die groBhirnlose 
Taube aus; einer Glaswand wird dagegen nicht ausgewichen. 

VISSER versuchte die Faktoren, welche das Ausweichen verursachen, 
zu ermitteln. Lichtintensitat und Kontrast scheinen eine wichtige Rolle 
beim Zustandekommen der Ausweichreaktionen zu spielen. Wiederholt 
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ist beschrieben worden, daB groBhirnlose Tauben gerne von hoher 
gelegenen Stfitzpunkten herunterfliegen, sehr selten dagegen in der 
umgekehrten Richtung. VISSER suchte die Faktoren, welche dieses 
Verhalten der groBhirnlosen Tauben bestimmen, naher kennenzulernen. 
Er findet, daB die stiirkere Beleuchtung der unteren Flache das Hin
unterspringen fOrdert. SchlieBlich spielt auch der Abstand eine Rolle; 
je kleiner derselbe ist, um so leichter tritt der Sprung ein. Die letztere 
Erscheinung weist darauf hin, daB groBhirnlose Tauben, also ohne zere
brale Prozesse, Entfernungen schiitzen kOnnen. Die Beschaffenheit der 
Gegenstande fibt im Gegensatz zu den normalen Tauben bei groBhirn
losen Tieren keinen EinfluB auf die Abspringreaktion aus. 

Ebenso wie alle seine Vorgiinger konstatiert VISSER, daB groBhirn
lose Tauben nichts mehr erkennen kOnnen, sogar wenn eine kombinierte 
Wirkung von optischen mit anderen Reizen vorliegt. AIle Reaktionen, 
welche mit bedingten Reflexen verknfipft sind, verschwinden. Neue 
bedingte Reflexe konnen nicht mehr gebildet werden. Nach der Ex
stirpation des GroBhirns verschwinden alle angelernten Reaktionen. 
Doch werden die Laufbewegungen und das Fliegen der groBhirnlosen 
Tauben durch Lichtreize beeinfluBt; auch die Richtung und die Ent
fernung wird von diesen Vogeln unterschieden. Man kann somit zu dem 
Schlusse kommen, daB bei groBhirnlosen Vogeln das Gesichtsvermogen 
zwar geschadigt, aber nicht aufgehoben ist. 

2. Bedeutung des Vorderhirns fUr die visceralen Organe. 

Die Frage fiber die Bedeutung des GroBhirns ffir die Funktion der 
visceralen Organe ist beiden Vogeln noch fast gar nicht untersucht 
worden. Nur ROGERS (1916) hat dieser Frage eine Arbeit gewidmet. 
Er findet, daB beim Hungern bei Tauben, und zwar sowohl bei normalen 
wie bei groBhirnlosen, eine Hypermotilitiit und eine Hypertonizitat des 
Kropfes beobachtet wir~. Bei normalen Tauben wird diese Hyper
motilitat durch Futter und Wasser; dllrch Furcht oder Ub.erraschung; 
bei Liisionen der Labyrinthe oder des Kleinhirns gehemmt. Bei Tauben 
ohne GroBhirn wird die Hypermotilitat des Kropfes beim Hungern 
durch Futter und Wasser gehemmt; auch durch schmerzhafte Reize 
geschieht dies. AIle anderen auBeren Reize haben aber bei diesen Tauben 
keine Wirkung mehr auf die Kropfbewegungen. Andererseits konnte 
ROGERS drei Arten von visceralen Erregungen unterscheiden, welche 
die Bewegungen der groBhirnlosen Taube veranlassen. Es sind dies: 
Hunger, die Hypermotilitat des Kropfes und zuweilen noch Impulse 
aus dem Darm. Pilokarpin und Pituitrin, welche den Tonus und die 
Bewegungen der visceralen Organe vermehren, mfen gleichzeitig Lauf
bewegungen der dezerebrierten Tauben hervor. Atropin, das die Be
wegungen der Eingeweide hemmt, hebt die allgemeine Beweglichkeit 
der Tauben auf. 
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3. Vorderhirn und endokrine Drusen. 
Auch die Frage der Wirkung der endokrinen Drusen auf die Funktion 

des Vorderhirns und umgekehrt wurde bei den Vogeln bisher nur sehr 
wenig untersucht. 

CENI (1907) hat bei einer groBen Anzahl Hahnen und Hiihnem 
Exstirpationen des GroBhirns in verschiedenem Umfange ausgefiihrt. 
Der sexuelle Drang, wie auch die Fahigkeit zum Vollziehen des Ge
schlechtsaktes blieben meistenteils die erste Zeit bei den Hahnen erhalten; 
es konnte aber eine mehr oder weniger ausgesprochene Sterilitat festge
stellt werden. Nach etwa 2 Jahren entwickelte sich bei den Hahnen 
eine stets zunehmende Schwache und sie gingen am Marasmus zugrunde, 
wobei eine starke Atrophie des Hodens konstatiert wurde. 

In der neueren Zeit ist eine Arbeit von JEDLOWSKI (1933) erschienen, 
welche sich mit derselben Frage beschaftigt. JEDLOWSKI entfemte bei 
vier etwa 1 Jahr alten Hahnen verschieden groBe Abschnitte der GroB
hirnrinde, und nach 11/ 2-3 Monaten untersuchte er die endokrinen 
Drusen. In allen 4 Fallen konnte eine hochgradige Atrophie des Hodens 
mit volliger Hemmung der Spermatogenese festgestellt werden. Die 
Thyreoidea war bei allen Hahnen auf das 2-3fache vergroBert; das 
mikroskopische Bild derselben erinnerte an eine Basedow-Schilddruse. 
Mit CENI nimmt JEDLOWSKI im GroBhim der Vogel ein Hemmungs
zentrum fur die Schilddruse an, dessen Entfemung die Hypertrophie 
der Thyreoidea verursacht. 

4. Vorderhirn und Metabolie. 
Die Frage der Bedeutung des Vorderhirns fur die Metabolie, das 

Korpergewicht und die Temperatur der Vogel ist von den russischen 
Physiologen Popow und BAJANDUROW untersucht worden. 

Zuerst hat Popow (1923) festgestellt, daB nach Entfemung des GroB
hirns trotz des unveranderten Nahrregims starke Gewichtsschwankungen 
auftreten. Besonders auffallig war eine Gewichtszunahme, welche direkt 
nach der Operation auftrat. Durch weitere Versuche, die Popow mit 
BAJANDUROW (1925) und mit ERGOLINSKY (1926/1927) untemahm, konnte 
diese Tatsache an 23 Tauben bestatigt werden. 

Dieses Phanomen konnte erstens auf ein Oberwiegen assimilatorischer 
Prozesse infolge einer verminderten Beweglichkeit der operierten Vogel 
zuruckgefiihrt werden; weiter konnte man auch eine primare Storung 
der Metabolie infolge der GroBhirnexstirpation annehmen. Popow und 
BAJANDUROW (1930) haben nun versucht, zu entscheiden, welche von 
diesen zwei Moglichkeiten die richtige ist. Da die Beweglichkeit der 
operierten Tauben eher zu- als abnahm und die Metabolie eine kleine 
steigende Tendenz zeigte, glauben diese Forscher, daB durch die Ex
stirpation des GroBhirns besonders gunstige Bedingungen fiir die Aus
nutzwig der Nahrung geschaffen werden, wodurch eine Fettablagerung 
eintritt. 
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BAJANDUROW (1927) untersuchte den Verlauf von Avitaminosen bei 
groBhirnlosen Tauben. Er findet, daB der Gewichtsverlust bei der 
Avitaminose wenigstens zurn Teil yom Zentralnervensystem abhangig ist. 

Weiter hat Popow zusammen mit KUDRJAwzEw (1930) die Beein
flussung des Gewichtes der groBhirnlosen Tauben durch Thyreokrin unter
sucht. Diese Versuche haben gezeigt, daB die groBhimlosen Tauben eine 
erhohte Empfindlichkeit gegenuber den Schilddrusenpraparaten haben. 

BAJANDUROW (1930) untersuchte irn selben Jahre noch die Wirkung 
der Schadigung und der Exstirpation des GroBhirns auf das Wachstum 
von Kiiken und jungen Tauben. Bei den Kuken BAJANDUROWS trat nach 
der Exstirpation des GroBhims eine Wachstumshemmung oder ein voll
standiger Wachstumsstillstand ein. Das Korpergewicht des Kontroll
tieres wurde Iomal so groB, das des groBhirnlosen Kukens erreichte zu 
derselben Zeit kaum das Doppelte. Die Temperatur war emiedrigt. 
Die Piepstirnme blieb unverandert. Die Befiederung sparlich; die Daunen 
blieben wahrend der ganzen Lebensdauer erhalten. Skelet und Muskeln 
waren schwach. Auf Schall reagierten die operierten Kuken nicht; 
Hindemisse wurden von ihnen vermieden. 

Um eine Aufklarung der Frage, warum das Wachstum bei den Kuken 
nach der Entfemung des GroBhirns gehemmt wird, zu finden, hat 
Popow mit IWANow und KUDRJAwzEw (1930) das endokrine System 
bei denselben naher untersucht. Sie konnten feststellen, daB bei den 
groBhimlosen Kuken die Thymusdruse klein ist und bei der mikro
skopischen Untersuchung atrophisch erscheint. An den ubrigen Drusen 
konnten auBerlich keine merkbaren Veranderungen festgestellt werden. 
Bei der Operation wird die Glandula pinealis stets beschadigt, doch 
kann man die Hemmung des Wachstums auf diese Druse nicht beziehen, 
da FOA (1928) bei Kuken nach Entfemung dieser Druse keine Wachstums
storungen feststellen konnte. Wahrscheinlich verursacht die Entfemung 
des GroBhirns die Atrophie der Thymusdruse und dadurch .eine Wachs
tumshemmung. 

5. Bedingte Reflexe, Dressurversuche und ihre Lokalisation im GroBhim. 

Zu der Frage der Bildung von bedingten Reflexen und die Dressur
moglichkeiten bei normalen und groBhimlosen Tauben ubergehend, muB 
ich, urn der chronologischen Reihenfolge getreu zu bleiben, zunachst den 
kurzen Bericht von TREVES und AGGAZZOTI (1901) erwahnen. Diesen 
Untersuchem gelang es, eine Taube, bei der das GroBhim exstirpiert 
war (Sektionsbefunde werden leider nicht mitgeteilt), zu dressieren 
ihren Kafig aufzufinden und sich auf den Stock niederzusetzen. 

Versuche, bedingte Reaktionen auf verschiedene neutrale Erreger bei 
Tauben zu bilden, sind von mir (1923) angestellt worden. Diese Versuche 
haben gezeigt, daB bei normalen Tauben leicht bedingte Reaktionen auf 
verschiedene Reize in derselben Weise gebildet werden konnen, wie bei 
Hunden die bedingten Speichelreflexe. 
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Durch verschiedene akzidenteIle, auBergewohnliche Reize werden die 
bedingten Reaktionen bei den Tauben aufgehoben, gehemmt. Dies sind 
sog. Erscheinungen der aufJeren Hemmung (PAWLOW). Wenn femer der 
bedingte Erreger eine Zeitlang hintereinander ohne den unbedingten 
Erreger, der Fiitterung, wiederholt wird, dann verschwindet seine 
Wirkung ffir eine bestimmte Zeit, wonach dieselbe sich dann aber spontan 
wieder einstellt. Diese Erscheinungen der inneren Hemmung PAWLOWs 
kann leicht bei den Tauben beobachtet werden. 

Aus meinen Versuchen an normalen Tauben geht ganz unzwei
deutig hervor, daB bei ihnen bedingte Reaktionen wie auch Reflexe 
gebildet werden konnen, wobei dieselben sich vollkommen nach den 
Regeln verhalten, welche PAWLOW und seine Schiller fiir die Speichel
reflexe beim Hund festgestellt haben. 

Etwas spater ist die Arbeit Popows und TSCHERNIKOFFs (1924) 
erschienen, welchen es gelang, mit der Methode der bedingten Reflexe 
bei Tauben eine Dillerenzierung der akustischen Reize nach ihrer Qualitat 
wie auch in der Richtung der Ortsveranderung durchzufiihren. Der 
Zustand der Differenzierung konnte durch die Wirkung eines indifferenten 
Reizes gehemmt werden, urn nach Beseitigung desselben sich wieder 
einzustellen. 

1925 er'lchien die Arbeit von PoPOW und BAJANDUROW, in welcher 
sie iiber dezerebrierte Tauben berichten, die von normalen nicht zu 
unterscheiden waren, bei denen aber ein voIlkommener Schwund aller 
bedingten Reflexe ins Auge fiel. 

Eine ausgedehnte Untersuchung iiber die "individuelle" Tatigkeit des 
Zentralnervensystems der Tauben hat BERITOFF (1926) ausgefiihrt. Er 
bildete bedingte, wie er sie nennt, individuelle Abwehrreflexe auf ver
schiedene indifferente Reize. Bei der Bildung des individuellen Reflexes 
auf einen musikalischen Ton konnte BERITOFF erreichen, daB aIle anderen 
Laute, welche sich von diesem nur urn einen Ton unterschieden, keinen 
Reflex hervorriefen; es trat somit eine deutliche Dillerenzierung ein. 
BERITOFF hat dieselben Versuche mit einer Taube angesteIlt, bei welcher 
der groBte Teil des GroBhirns entfemt war und nur die hinteren Ab
schnitte des Meso- und Ektostriatums zugleich mit ganz kleinen Resten 
der Rinde (Cortex occipitalis basalis) zUrUckgeblieben waren. Bei dieser 
Taube konnte BERITOFF bedingte Abwehrreflexe auf optische und 
akustische Reize bilden. Bei der groBhimlosen Taube konnte BERITOFF 
auch eine bestimmte Differenzierung der akustischen Reize erzielen; so 
wurden die Schlage des Metronoms von der elektrischen Glocke und die 
TonstoBe einer Orgelpfeife unterschieden. Auch bedingte Reflexe auf 
den FreBakt lieBen sich bei der groBhirnlosen Taube genau in derselben 
Weise bilden wie die Abwehrreflexe. 

Gleichzeitig mit BERITOFF, aber ganz unabhangig von ihm hat 
Popow (1926) ahnliche Versuche an Tauben ausgefiihrt. Popow ist es 
gelungen bei Tauben nach Exstirpation der Rinde des GroBhims bedingte 

Ergebnisse der Biologie XIII. II 
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Abwehrreflexe sowohl auf optische und akustische als auch auf taktile 
Reize zu bilden. Popow hat die Gehirne seiner Tauben untersucht und 
konnte dabei feststellen, daB die ganze Rinde entfemt, wahrend der 
gr6Bte Teil des Striatums zuriickgeblieben war. Popow glaubt, daB 
das Zustandekommen der bedingten Reflexe bei den Vogeln im Striatum 
zu lokalisieren ist. 

Zur selben Zeit hat BAJANDUROW (1926/1927) Versuche an Tauben nach 
der Methode der bedingten Reflexe verrichtet. Er konnte feststellen, 
daB bei den Tauben leicht bedingte Hemmungen hervorgerufen werden 
k6nnen. BAJ ANDUROW gelang es femer sekundiir bedingte Reflexe bei 
normalen Tauben zu bilden. ROCHLINA (1928), welche sich ebenfalls 
mit der Bildung bedingter Reflexe bei Tauben beschaftigte, weist auf die 
groBe Bestandigkeit derselben hin, wenn sie sich einmal gebildet haben. 

Mit der Frage der Bildung bedingter Reflexe bei den Vogeln be
schaftigen sich auch ZAWADOWSKY und ROCHLINA (1929). Sie finden, 
daB bei den Hiihnem die Erregungsvorgange iiberwiegen und deshalb 
ist es schwieriger, bei ihnen hemmende und differenzierende Reaktionen 
zu erhalten. Dennoch konnen bei den Hiihnem Hemmungen und 
Differenzierungen auf N ahrungsbewegungsreflexe erzielt werden. Be
dingte Reflexe, welche friiher gebildet sind, beherrschen die neugebildeten. 
ZAWADOWSKY und ROCHLINA konnten auch eine Wirkung experimenteller 
Hyperthyreosen auf den Verlauf der bedingten Reflexe feststellen. 

GEMELLI und PASTORI (1930) untersuchten die Fahigkeit von Tauben 
und Hiihnem nach Zerstorung des GroBhims bestimmte Dressuren wieder
zuerlemen, ahnlich wie LASHLEY dies mit Ratten tat. Sie konnten 
erreichen, daB groBhimlose Tauben ihren Schnabel ins Wasser steckten, 
wenn sie mit ihren FiiBen in eine Schale mit Wasser kamen. 

Ahnlich wie REVESZ, lehrten GEMELLI und PASTOR! ihre Hiihner 
Reis- und Maiskomer von einem farbigen Karton zu picken, und die auf 
grauen Karton aufgeklebten unberiihrt zu lassen. Nachdem eine so1che 
Differenzierung erreicht war, wurde der groBte Teil der GroBhimrinde 
entfemt. Wenn man ihnen die oben erwahnten Testkartons vorsetzte, 
so pickten die operierten Hiihner vorwiegend nach den Komem auf dem 
farbigen Karton. Diese Hiihner, bei welchen der groBte Teil der Rinde 
entfemt war, konnten somit Farben unterscheiden. 

RIDDLE und BURNS (1931) haben festgestellt, daB, wenn man Tauben 
salzsaures Yohimbin in Pillen reicht, dieselben nach einer bestimmten 
Zeit schon beim Einbringen des Y ohimbins in den Kafig zu brechen 
beginnen, es bildet sich somit in diesen Fallen ein bedingter Brechreflex. 

In der letzten Zeit sind noch weitere Untersuchungen von BAJAN
DUROW erschienen, in welchen er die Methode der bedingten Reflexe zur 
Erforschung der Seh-, GehOr- und Geruchsanalysatoren bei den Tauben 
benutzte. BAJANDUROW (1932) konnte bei den Tauben die Fiihigkeit 
des Sehanalysators zu feiner Differenzierung feststellen. Er konnte 
namlich eine Differenzierung zwischen einer Ellipse, einem Kreis und 
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einer eckigen Figur bei den Tauben erreiehen. Die von den Behavioristen 
festgestellte Tatsache, daB Vogel Figuren unterscheiden konnen, wurde 
von BAJANDUROW somit bestatigt. 

In gemeinsamer Arbeit mit LARIN, hat BAJANDUROW (1935) die Frage 
iiber das Riechvermogen der Vogel naher untersucht, indem er auf ver
schiedene Riechstoffe bedingte Abwehrreflexe zu bilden verstichte. Es 
gelang ihm auf diese Weise zu zeigen, daB Tauben verschieden riechende 
Stoffe ~terscheiden konnen. BAJANDUROW untersuchte weiter die 
Wirkung der Exstirpation des GroBhirns auf die bedingten Reflexe und 
kommt auf Grund seiner Versuche im Gegensatz zu BERITOFF zu dem 
Schlusse, daB mit der Entfemung des GroBhirns die gebildeten bedingten 
Reflexe verschwinden nnd neue nicht mehr gebildet werden konnen. 

VIII. SchluBbetrachtungen. 
Die in chronologischer Reihenfolge beschriebenen Versuche an den 

verschiedenen Abschnitten des Zentralnervensystems der Vogel, welche 
das Resultat einer langen und miihevollen Arbeit zahlreieher Forscher 
darstellen, haben ohne Zweifel unsere Kenntnisse iiber die Funktion des 
Zentralnervensystems dieser Tierklasse befOrdert. Obwohl, wie gesagt, 
die Versuche am Zentralnervensystem der Vogel zahlreieh sind und viele 
Forscher gerade bei den Vogeln viel weiter in Einzelheiten und Folge
rongen gingen als bei den anderen Wirbeltieren, sind dennoch die 
bekanntgewordenen Tatsachen fiir die Gestaltung eines vollkommenen 
Bildes iiberdie Funktion des Zentralnervensystems der Vogel noch lange 
nicht hinreiehend. Es sind noch zahlreiche Liicken vorhanden, welche 
durch weitere Versuche ausgefiillt werden miissen. Dies bezieht sich 
nieht nur auf das noch wenig erforschte Mittel- und Zwischenhirn, 
sondem auch auf das·Vorderhirn und das Kleinhirn, welche viel unter
sucht worden sind. 
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I. Einleitung. 
Die postembryonalen Entwicklungsleistungen des Insektenorganismus 

sind vielgestaltig. Ihre deskriptive Untersuchung hat die aufeiflander
folgenden Entwicklungsschritte, ihre Latenzperioden, die Veranderungen 
der Gewebe (Histolyse) im Lauf der EntwickluIig aufgezeigt. Die Fragen 
nach den Ursachen, den auslosenden und reagierenden Faktoren, die 
jene Entwicklungsfolge und ihre Veranderungen bedingen, und auf welche 
Weise die korrelative Zusammenarbeit der Gewebe zustande kommt, 
urn aus dem Larvenkorper den so ganzlich anders gestalteten Organismus 
des fertigen Insektes auszubilden, sind jedoch noch kaum beantwortet. 
Aber es sind gerade diese Fragen, die im vorliegenden Artikel besprochen 
werden sollen. Da unser Wissen auf diesem Gebiet noch sehr liickenhaft 
ist, wurde mit vollem Bedacht auf eine Verallgemeinerung und Ver
gleichung der Befunde mit solchen von anderen Tiergruppen oder mit 
denen der Embryonalentwicklung verzichtet. Die an den einzelnen 
Insektengruppen ermittelten Tatsachen wurden unabhangig voneinander 
dem Rahmen der Fragestellung angepaBt. 

Das Literaturverzeichnis macht keinen Anspruch auf Vollstandigkeit, 
doch sind die das Determinationsproblem selbst betreffenden Arbeiten 
in betrachtlicher Vollstandigkeit vorhanden. 

IL Determinationsgrad von Organen und KOrperbezirken. 
Das Wesen der Enhvicklung besteht darin, daB aus anfanglich Ein

fachem im Laufe des Entwicklungsgeschehens ein Vielfaches, Kompli
ziertes entsteht. Formbildungs- undDifferenzierungsvorgange, zusammen
arbeitend, machen aui;; den anfanglich embryonalen Zellen solche mit 
weitgehend spezialisierter Funktion. Die uns hier interessierende Frage 
ist die nach Art und Anzahl der Faktoren, die im Entwicklungsgeschehen 
eine Rolle spielen, und nach dem Wesen ihrer gesetzmaBigen Wirkung. 
In den folgenden Abschnitten sind einzelne Organe ausgewahlt, bei 
denen sich .bereits einiges im Hinblick auf diese Fragestellung aussagen 
laBt. Die kausale Analyse des Entwicklungsgeschehens hatte aufgezeigt, 
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daB ein gegebener embryonaler Gewebekomplex mehr zu leisten imstande 
ist, als er tatsachlich spater verwirklicht; seine prospektive Potenz ist 
also groBer denn seine prospektive Bedeutung. Unter Determination 
versteht man nun die Festlegung der im Genombestand enthaltenen 
Entwicklungsmoglichkeiten eines Organs, die tatsachlich verwirklicht 
werden. Zum Studium des Determinationsgeschehens sind natiirlich 
diejenigen Organe am besten geeignet, deren Entwicklungsgrad noch 
relativ einfach ist. So handelt es sich bei den entwicklungsmechanisch 
untersuchten Objekten in der Hauptsache urn die Determination der 
Primitiventwicklung. 

Die sog. Imaginalanlagen in den Larven der Insekten sind die primi
tiven Anlagen zukiinftiger Imagoorgane; sie sind primitiv erhaltene 
Gewebe, die erst im Lauf postembryonaler Entwicklung, wenn andere 
Organe der Tiere bereits weitgehend differenziert sind, ihre Entwicklungs
tendenzen zur Geltung bringen. Hier ist also das Determinationsproblem 
in der postembryonalen Entwicklung eng mit dem der Primitiventwick
lung verkniipft. Die Untersuchungen iiber den Determinationszustand 
dieser Organanlagen sollen im folgenden Kapitel zuerst besprochen 
werden. Es folgen dann Untersuchungen an Organen, die bereits zu 
Beginn des postembryonalen Stadiums, also nach AbschluB der Primitiv
entwicklung, zu typischer Funktion spezialisiert sind, aber dennoch im 
Lauf der postembryonalen Entwicklung staI:ken Differenzierungsprozessen 
unterliegen. 

A. Fliigel. 

I. Die Ausdehnung des imaginalen Feldes. 
Die Fliigel der Schmetterlinge entwickeln sich aus den sog. Imaginal

scheiben. Diese Imaginalscheiben sind bereits in der jiingsten Raupe 
als kleine Verdickungen der Hypodermis an den Seiten des Meso- und 
Metathorax vorhanden. Die Fliigelanlagen sind also ektodermaler Her
kunft. Uber die Ausdehnung der die Fliigelpotenz enthaltenden 
Materialien gibt das Exstirpationsexperiment Auskunft. Wird in der 
Raupe von Lymantria dispar die ganze Fliigelanlage entfernt, so kann 
es dennoch zur Bildung einer Imaginalscheibe kommen (MEISENHEIMER 
1909; V. UBISCH 19II). Selbst bei Entfernung der Imaginalscheibe mit 
einer gewissen Menge der sie umgebenden Hypodermis (v. UBISCH 19II) 
werden noch Fliigelregenerate angelegt. Dieses zeigt, daB zum Fliigel
aufbau selbst noch Zellen befahigt sind, die sich normalerweise nicht 
am Aufbau der Imaginalscheibe beteiligen. Wird ein noch groBeres 
Hypodermisstiick mit der Fliigelanlage entfernt, so verlauft die Neu
bildung der Imaginalscheibe nicht mehr normal; es werden nur noch 
schwache Einstiilpungserscheinungen des Ektoderms beobachtet (Abb.1a) 
(an Vanessa urticae; BODENSTEIN, unveroffentlicht). UmfaBt der 
exstirpierte Ektodermbezirk fast das ganze Fliigelsegment, so unter
bleibt die Neubildung des Fliigels vollstandig (Abb. 1b) (BODENSTEIN, 
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unveroffentlicht). Die Bildung des FHigels kann also nur von einem 
bestimmt begrenzten Ektodermbezirk, dem Flugelfeld, geleistet werden, 
nach dessen Exstirpation die Anlagenbildung unterbleibt. Die Beobach
tung, daB bei Abwesenheit genugender Bildungsmaterialien eine unvoll
kommene Anlage entsteht, zeigt, daB zur Ausbildung eines vollkommenen 
Organs eine gewisse Menge von Bildungsmaterialien, ein primares Organ
system (s. S. 191) notwendig ist. 

-in:------- Reg. 

a b 

Abb. la. Schnitt durch die Fliigelscheibenregion einer Vanessa urUcae-Raupe (8 Tage nach der Operation), 
dereD Flugelimaginalscheibe samt einer gewissen Menge der sie umgebenden Epidermis entfernt worden war. 
Der Raum, den normal die Flligelscheibe einnimmt (vgl. Abh. 2), is! mit Biut, Bindegewebe und Fettzellen 
erflillt. Die Epidermis zeigt an einer Stelle (Reg) eine schwache Einsttilpung, die als Ausdruck der be
ginnenden, aber nicht mebr zu voller Entfaltung gelangenden Regenerationsbestrebung des Fliigelfeldes 

aufzufassen ist. (BODENSTEIN, Original.) 

Abb. lb. Schnitt durch die FltigeHmaginalscheibenregion einer Vanessa 1trUcae-Raupe (14 Tage nacb der 
Operation), deren Flugelimaginalscheibe und ein groBes Stuck der umgebenden Epidermis entfernt worden 
war. - Die Regeneration des Fltigels ist vollstandig unterblieben. Der Raum den die Imaginalscheibe ein-

nehmen mullte, ist mit Blut, Bindegewebe und Fettzellen stark angefGllt. (BODENSTEIN, Original.) 

DaB die Imaginalscheibe auch aus sich selbst heraus zur Erganzung 
fahig ist, geht bereits aus den Versuchen von MEISENHEIMER (1909) 
hervor, in denen nach Exstirpation der Anlage noch Reste dieser erhalten 
blieben und die neue Anlage aus diesen ihren Ursprung nahm. Da hier 
jedoch die Verbindung mit der Epidermis erhalten blieb, ist es wahr
scheinlich, daB diese Bildungsmaterial beisteuert. J edoch scheint auch 
vom Ektoderm isoliertes Fliigelscheibenmaterial, entgegen den Ver
suchen von v. UBISCH (19II), gut am fremden Ort sich zu entwickeln 
und sogar regenerativ sich erganzen zu k6nnen; denn bei Transplantation 
von Imaginalscheibenstucken (etwa der halben Anlage) in das Abdomen 
der Raupen, wo die Implantate ohne Verbindung mit dem Ektoderm 

Ergebnisse der Biologie XIII. 12 
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frei in der Leibeshohle zwischen barrn und Ektoderrn zu liegen kamen, 
blieben sie gut erhalten und verrnochten sich wahrscheinlich noch 
regenerativ zu erganzen (Abb. za). Die Faltung der Anlage in der 
Abbildung ist wohl auf ungiinstige Lageverhaltnisse am fremden Ort 
zuriickzufiihren. Es mogen aber auch durch Regeneration zwei unter
einander zusammenhangende Fliigelteile entstanden sein (BODENSTEIN, 
unveroffentlicht; unter Vorbehalt mitgeteilt). 

.--,tI'-t---,.- FJ. 

~,....,..---,--Tr. 

·a b 

Abb. 2a. In das Abdomen einer urticae-Raupe transplantierte halbe Flugelimaginalseheibe, die sieh hier 
(12 Tage naeh der Operation) gut entwickelt bat. 

Abb. 2 b. Normale Flugelimaginalseheibe. Ek. Ektoderm; D. Darmwand; Fl. Flugelimaginalseheibe; 
Tr. Traeheen. (BODENSTEIN, Original.) 

z. Die Determination der Entwicklungsfolge. 
Die Entwicklung des pupalen Schmetterlingsfliigels zu imaginaler 

Gestaltung vollzieht sich zeitlich nicht kontinuierlich, sondern ist viel
mehr an bestimmte Entwicklungsphasen gebunden. Es lassen sich 
Ruhe- und Entwicklungsperioden nachweisen. Die Frage ist nun, ob 
diese Entwicklungsperioden zeitlich bereits in der Fliigelanlage determi
niert sind, oder aber, ob diese Faktoren auBerhalb der Anlage den Zeit
punkt des Entwicklungsbeginnes bestimmen. Hieriiber gibt folgendes 
Experiment Auskunft (BYTINSKI-SALZ 1933). Es wurde die Vorderfliigel
anlage einer Schwarrnerhybridenraupe des letzten Stadiums an' die 
Stelle der Hinterfliigelanlage einer anderen Schwarmerraupe des gleichen 
Stadiums transplantiert, nachdem dem Wirtstier die Hinterfliigel-
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imaginalscheibe exstirpiert worden war. Das Transplantat entwickelte 
sich offenbar in seiner neuen Umgebung weiter; denn der schIti.pfende 
Falter zeigte an Stelle des einen HinterfItigels ein kleines Ui.ppchen, das 
sich durch seine Beschuppung als der transplantierte Vorderfliigel 
dokumentierte. Dieser transplantierte Fliigel stammte nun aber von 
einer Hybridenraupe, die durch die Eigenart ihrer Genkonstitution sich 
nie zum Falter zu entwickeln vermag, sondern ihre Entwicklung mit 
der Puppe beendet. Die Wirtsraupe dagegen war eine Raupe der normalen 
Elternart . Die Entwicklung des Hybridenfliigels in der normalen Puppe 
zu imaginaler Ausbildung zeigt, daB die Anlage in bezug auf ihre Ent
wicklungsfolge noch undeterminiert gewesen sein muB. Denn sie ver
mochte ja auf die yom normalen Wirt ausgehenden Entwicklungsreize 
zu reagieren und ihre Entwicklung zu beenden, wozu sie in ihrer herkunfts
gemaBen Umgebung nicht fahig gewesen ware. Wir konnen jedoch den 
einen dieses Ergebnis zeitigenden Fall nicht als ausreichend zum Beweis 
betrachten. Es ist namlich nicht ausgeschlossen, daB das als Fliigel 
angesehenen Lappchen tatsachlich nichts anderes darstellte, als den 
Stumpf des bei der Operation zuriickgelassenen Hinterfliigels. 

3. Die Determination der Ausstiilpungstendenz. 

Die Fliigelanlagen der Schmetterlingsraupen stiilpen sich bei der 
Verpuppung aus und bilden so den Puppenfliigel. Natiirlich sind mit 
der Bildung des Puppenfliigels 
noch andere Erscheinungen, wie 
beispielsweise strukturelle und 
differentielle Veranderungen, 
verbunden. Hier ist die Frage, 
ob transplantierte, in andere 
Umgebung gebrachte Fliigel
anlagen unabhangig yom neuen 
Wirt ihre Ausstiilpungstendenz 
zur Geltung zu bringen ver
mogen. Zu diesem Zweck wurde 
einer Lymantria dispar-Raupe 
kurz vor ihrer Verpuppung eine 

Abb. 3. Transplantation der Fltigelimaginalscheibe einer 
kurz vor der Verpuppung stehendenLymantria dispar-Raupe 
in eine ein Stadium jiingere Raupe. Nach der Hautung 
des Wirtstieres erscbeint das Transplantat als schwarzes 
Uippchen s eitlich an der Raupe. (Nach KoPEC 1922.) 

Fliigelanlage entnommen und diese in eine ein Stadium jiingere Raupe 
transplantiert . Das Wirtstier erhielt das Transplantat orthotop, nachdem 
die entsprechende Wirtsanlage entfernt worden war (KOPEC 1922C) . Nach 
der Hautung des Wirtstieres erschien das Transplantat als Ausstiilpung 
seitIich an der Raupe (Abb. 3) . Es war stark deformiert, schwarzlich und 
einem Puppenfliigel sehr ahnlich; die histologische Untersuchung best a
tigte dieses. 1m Zeitpunkt der Operation, also kurz vor der Verpuppung 
der Raupe, war in der ImaginaIscheibe die Fahigkeit zur Ausstiilpung 
bereits festgelegt; denn sie brachte, ihrer Herkunft entsprechend, un
beschadet des neuen Ortes, ihre Ausstiilpungserscheinungen zur Geltung. 

I2* 
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Es ist noch unklar, welche Faktoren fiir die Ausstiilpung der Fliigel
anlagen verantwortlich zu machen sind. W. KOHLER (I932) glaubt an 
Hand von morphologischen Untersuchungen am Fliigel der Mehlmotte 
(Ephestia Kiihniella) , daB durch bestimmte Muskelkontraktionen der 
Vorpuppe und damit verbundene Druckdifferenzen die Anlage ihre 
Ausstiilpung vollfiihrt. Bei dieser Annahme ist die Rolle der Imaginal
scheibe selbst, bei diesem Vorgang, eine mehr oder minder passive, 
indem sie durch die umgebenden mechanischen Verhaltnisse zu der 
Bewegung gezwungen wird. Demgegeniiber stehen die obengenannten 
Beobachtungen von KOPEC, wonach nach Transplantation die Anlage 
unabhangig yom Wirt ihre Ausstiilpung vollzieht. In diesem Fall aber 
war weder der Wirt im Verpuppungsstadium, als die Imaginalaus
stiilpung geschah - es konnte also die vorpupale Muskelbewegung den 
ProzeB nicht veranlaBt haben -, noch ist anzunehmen, daB die Muskeln 
nach der einige Tage vorhergegangenen Operation bereits so gut und so 
gleichmaBig verwachsen waren, daB sie einen so spezifischen Kontraktions
vorgang vollfiihren konnten. Auch ein Experiment von FREW (I928), 
in welchem die Fliigelanlage einer Fliege in vitro zur Ausstiilpung gebracht 
werden konnte, spricht gegen eine Beteiligung der Muskeln bei diesem 
ProzeB. Dennoch ist es wohl nicht ausgeschlossen, daB exharente 
Faktoren, wie Muskelbewegungen und Spannungszustande der Gewebe, 
helfend den ProzeB fOrdem k6nnen. Doch ~rd man Faktoren in der 
Anlage selbst auch nicht auBer acht lassen diirfen. 

4. Die Determination des Zeitpunktes des Fliigelgeaders. 

Die Untersuchungen wurden an den Fliigelscheiben von Philosamia 
cynthia DRURY (HENKE I933a) ausgefiihrt. Sie erstreben den Zeitpunkt 
zu ermitteln, von dem ab das Fliigelgeader dieses Schmetterlings als 
determiniert angesehen werden kann. Wird an der Fliigelimaginalscheibe 
einer 2-3 Tage vor der Verpuppung stehenden Raupe ein Defekt gesetzt, 
so k6nnen am Falterfliigel selbst in den von der Operation nicht unmittel
bar betroffenen Regionen iiberzahlige Aderaste auftreten oder auch ganze 
Aderstiicke ausfallen. Dieses zeigt, daB zur Zeit der Operation die 
Determination des Fliigelgeaders noch nicht endgiiltig festgelegt war. 
Andererseits zeigen gegeneinander verschobene Aderstiicke im Bereich 
der Operationszone, daB durch den Schnitt prasumptive Aderbezirke 
getroffen worden sind und daB daher bereits eine gewisse 'vorzeichnung 
des Aderverlaufs im Fliigel vorhanden gewesen sein muB. Aber auch 
I Tag nach der Verpuppung ist das Adersystem noch nicht in allen 
seinenEinzelheiten festgelegt; denn eine Operation in diesem Zeitpunkt 
kann noch Unterdriickung oder Neubildung von Adem im engeren 
Umkreis der Operationsstelle zur Folge haben. Der Zeitpunkt fiir die 
endgiiltige Determination des Adersystems der hier untersuchten Lepi
dopterenart liegt in der einige Tage alten Puppe. In dem Zeitraum von 
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3 Tagen vor bis I Tag nach der Verpuppung ist das Adersystem nur als 
mehr oder minder labil determiniert anzusehen. 

Weiterhin konnte HENKE (1933 a) zeigen, daB das Tracheensystem 
und das System des Geaders in ihrer Entwicklung voneinander unabhangig 
sind; denn ein durch die Operation verandertes Tracheensystem braucht 
kein oder ein nicht in gleicher Weise abgeandertes Geader zur Folge 
zu haben. Dagegen scheint das Geader und das bei der Puppenfliigel
scheide vorgezeichnete Chitinrippensystem des Geaders korrelativ ver
bunden zu sein; denn ein Fliigel mit abnorm angelegtem Chitinrippen
system weist spater ein gleichsinnig verandertes Adersystem auf. Doch 
auch hier scheinen wenigstens hinsichtlich der Determinationspunkte 
noch keine so v611ig festen Beziehungen zu bestehen; denn einige Male 
wurden Faile mit iiberzahligen Chitinrippen beobachtet, die spater ein 
normales Geader aufwiesen. 

Versuche an der Libelle Arnax parthenopa lassen annehmen, daB 
im vorletzten Nymphenstadium die Aderung noch nicht endgiiltig 
determiniert ist (OKA 1935). Wird namlich in diesem Stadium die 
Fliigelscheide mit geschmolzenem Paraffin iibergossen, so finden sich 
manchmal in unmittelbarer Nahe des begossenen Bezirks iiberzahlige 
Adem. Doch k6nnen solehe auch weiter entfemt von der Behandlungs
stelle auftreten. Die Ausbildung der Adem an den direkt von Paraffin 
bedeckt gewesenen Stellen ist meistens schwach. 'Wahrscheinlich hat die 
Warmereizung den gleichen Effekt wie bei Lepidopteren die Defektsetzung. 
Hier wie dort treten iiberzahlige Adem in Regionen auf, die selbst nicht 
unmittelbar von der Behandlung betroffen sind. AuBerdem lassen sich 
nach OKA soleh iiberzahlige Adern auch durch Kauterisierung der Fliigel
scheide hervorrufen. Diese Befunde legen es nahe anzunehmen, daB im 
vorletzten Nymphenstadium die Determination des Fliigelgeaders in 
allen Einzelheiten noch nicht vollzogen ist. Genauere Untersuchungen 
miissen hier jedoch abgewartet werden. Bei den eben genannten Ver
suchen ist femer interessant, daB die iiberzahligen Aderstiicke immer 
im Zentrum einer Aderzelle entstehen, daB also zwischen dem neu
gebildeten Aderfragment und dem umgebenden Geader eine bestimmte 
raumliche Korrelation vorhanden sein muB. Diese Beobachtung k6nnte 
fiir die weitere Analyse der Determination des Adersystems von Be
deutung sein. 

Von groBem Interesse sind in diesem Zusammenhang auch die 
interessanten Versuche von GOLDSCHMIDT (1935 a, b, c) iiber die Ver
anderung der Fliigelform bei Drosophila durch Hitzebehandlung der 
Larven zu bestimmten kritischen Zeitpunkten. Die sch6nen Experimente 
k6nnen in ihrem vollen Umfang und in ihrer groBen Tragweite im be
sonderen in ihrer Verbindung mit Vererbungsexperimenten hier leider 
nicht ausfiihrlich besprochen werden. 1m Hinblick auf unser spezielles 
Problem mag hier nur gesagt sein, daB GOLDSCHMIDT zeigen konnte, 
daB in gewissen Drosophila-Rassen bestimmte Strukturen des Fliigel-
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musters bereits in der Imaginalscheibe determiniert sein miissen; da 
genetisch bedingte Einschmelzungen von Fliigelteilen auf imaginalem 
Stadium einen spateren Ausfall der betreffenden Teile zur Folge hat. 
Durch Hitzebehandlung der Larven konnten nun sehr ahnliche Fliigel
defekte erzielt werden. GOLDSCHMIDT erklart die ermittelten Tatsachen 
in sehr einleuchtender Weise durch seine seit langem bekannte Theorie 
der abgestimmten Reaktionsgeschwindigkeiten. 

5. Die Determination des Fliigelmusters. 
DaB Temperaturreize verschiedenen Grades das Zeichnungsmuster 

der Insekten zu beeinflussen vermogen, ist seit langem bekannt. Neuer
dings sind nun derartige Experimente verbunden mit dem Studium 
des normalen Entwicklungsgeschehens, vergleichender morphologischer 
Untersuchungen und entwicklungsphysiologischer und genetischer Ana
lyse wieder aufgenommen worden. Diese Untersuchungen haben das 
Wissen iiber die Determination der Musterbildung weitgehend vorwarts 
gebracht. Wenn auch unserer Meinung nach die Temperaturexperimente 
als solche speziell zum Problem der Determination des Musters wenig 
exakte Daten erbringen konnten, so sind sie es doch vor allem gewesen, 
die die Forschung hier angeregt und die ersten Anhaltspunkte, Angriffs
punkte zu weiterer Forschung geliefert haben. Aus diesem Grund seien 
sie hier auch kurz erwahnt. 

a) Temperatur und Zeichnungsmuster. Temperaturversuche sind 
vorwiegend an Lepidopteren ausgefiihrt worden; vor allem wurde die 
Zeichnung des Fliigels untersucht. Das Zeichnungsmuster des Schmetter
lingsfliigels ist durch Temperaturreize nur dann beeinfluBbar, wenn der 
Reiz wahrend eines ganz bestimmten Zeitabschnittes der postembryonalen 
Entwicklung einwirkt. Vot oder nach diesem Zeitabschnitt, bekanilt als 
sensible oder kritische Periode, ist der Reiz wirkungslos. Bei den 
Schmetterlingen fallt die kritische Periode in die ersten Tage nach der 
Verpuppung. Es hat sich nun gezeigt (KUHN 1926 u. a.), daB ver
schiedene Zeichnungselemente des Fliigelmusters auf Temperaturreize 
teils verschieden, teils gleichartig reagieren, daB also bestimmte Flecken
gruppen oder bestimmte Musterbestandteile auf Reizung reagieren, 
wenn andere noch unbeeinfluBbar sind. Es gibt also fiir bestimmte 
Mustergruppen sensible Perioden, die zeitlich verschieden liegen. Die 
Veranderungen dieser einzelnen Modifikationssysteme betreffen fast aus
schlieBlich die Starke der Pigmentbildung, Form und Lage der Zeichnungs
elemente wird dagegen seltener verandert. Ein Beispiel mag die ge
fundenen Verhaltnisse, graphisch dargestellt, verdeutlichen. Abb.4 gibt 
einen Vberblick iiber die zeitliche Lage der verschiedenen sensiblen 
Perioden, wie sie FELDOTTO (1933) fUr die Mehlmotte angegeben hat. 
Die Fliigelzeichnung der Mehlmottebesteht aus bestimmten Gruppen 
von Zeichnungselementen, die, wie das Experiment lehrt, voneinander 
unabhangig auf Temperaturreize reagieren. So liegt die sensible Periode 
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fUr die Randflecken zeitlich von der der Querbindenzeichnung ver
schieden (Abb.4). Die Querbinden weisen zwei sensible Perioden auf, 
deren erste fur die Starke der Binden von Bedeutung ist, wahrend die 
zweite die Lage der Bindenzeichnung auf der Flugelflache verandert. 
Die Binden rucken namlich bei Reizung zu dieser Zeit zur Flugelmitte 
zusammen. Bei spaterer Reizung der Puppe werden die Randfransen 
entschuppt. Und zeitlich nur wenig spater liegt eine Periode, in der 
Reizung die Entschuppung des ganzen Flugels zur Folge hat. Eine 
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Abb. 4. Die Lage der verschiedenen sensiblcll Perioden wahrend der Puppenruhe. I. Anzahl der dunklen 
Schuppen in den Randflecken; 2. Starke der Querbinden; 3. Zusammenrucken der Querbinden; 4. Verlust 
der Randfransen; 5. Verloschen der Zeichnung durch Verlust der Schuppen auf der Fliigelflache; 6. Auf· 
hellung des Untergrundes; 7. Verdunklung des Untergrundes. Abszissen: Zeit nach der Verpuppung in 
Stunden. Ordinaten: Mittelwerte der in den einzelnen Zeitabschnitten gereizten Tiere in def Ordinaten
einheit - a (Streuung) def KontrolIzuchten; positiv abgctragen: Zunahme; negativ abgetragen: Abnahme 

eines Merkmals. (Nach FELDOTTO I933.) 

Periode fUr die Entschuppung des Abdomens liegt kurz danach. Gegen 
Ende der Puppenruhe findet sich nun noch eine sensible Periode fUr 
Verdunklung des ganzen Untergrundes. Und eine solche fUr Aufhellung 
des Untergrundes liegt am Anfang der Puppenruhe (siehe nahere Angaben 
in Abb.4). Es sei hier bemerkt, daB bei Lepidopteren Struktur- und 
Pigmentbildungsvorgange gemeinsam das typische Musterbild pragen. 
So kann das Muster verandert werden, indem die Zahl der Schuppen, 
die einem bestimmten Musterkomplex zu eigen sind, sich andern, oder 
aber es kann auch die Form der Schuppen anders werden, wahrend die 
Anzahl unverandert bleibt. Weiterhin kann das betreffende Pigment 
in verschiedener Dichte 'in den einzelnen Schupp en abgelagert werden. 
lndem nun die sensiblen Perioden sich zeitlich uberschneiden und es 
moglich ist, die Puppen zu den verschiedensten Zeiten zu beeinflussen, 
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SO daB mehrere Modifikationssysteme abgeandert werden konnen, ist es 
moglich, Mustertypen von groBer Mannigfaltigkeit zu erhalten. 

Ein soleh verschiedenes Verhalten einzelner Zeiehnungselemente 
gegenuber Temperaturreizen ist nun auch noch an anderen Insekten
arten, z. B. von HENKE (1924) fur die Feuerwanze, nachgewiesen worden. 
Hier liegen die Verhaltnisse nur insoweit etwas anders, als erstens die 
Moglichkeit der Beeinflussung des Musters durch Temperatur innerhalb 
eines bedeutend langeren Zeitraumes (vom letzten Larvenstadium bis 
zur Ausfarbung des Imago) moglich ist, und zweitens die Pigment
bildungsvorgange hier unabhangig yom Schuppenbildungsvorgang ver
laufen, da das Muster der Feuerwanze eine Pigment ablagerung in den 
auBeren Lagen des Chitinpanzers ist. 

Es ist nun von Interesse, daB diese Temperatur-Modifikationssysteme 
mit den Zeiehnungssystemen der allgemeinen Nymphalidenzeiehnung 
identisch sind (KUHN 1926; HENKE 1933; FELDOTTO 1933). Diese 
Zeiehnungssysteme sind ein System von Binden- und Fleckenzeiehnungen, 
die auf Grund vergleiehender morphologischer Untersuchungen als 
Grundbestandteile des Zeiehnungsmusters, besonders der nymphaliden
ahnlichen Schmetterlinge, erkannt wurden (SCHWANWITZ 1924, 1929; 
SUFFERT .1927, 1929). Spater wurde dann dieses Grundschema der 
allgemeinen Nymphalidenzeiehnung auch ffir andere Gruppen mit gutem 
Erfolg angewandt (HENKE 1933c). Doch haben HENKEs Untersuchungen 
gezeigt (s. nachsten Abschnitt), daB der durch die vergleiehende morpho
logische Analyse gewonnene Begriff der unabhangigen Zeiehnungs
systeme entwieklungsphysiologisch relativ ist, indem namlich bestimmte 
Zeiehnungselemente eines Systems Eigenschaften aufweisen, durch die sie 
sieh entwicklungsphysiologisch verschiedenen Systemen zuordnen lassen. 

Die Entwicklung des Zeiehnungsmusters als Formbildungsvorgang 
aufzufassen und diese Formbildungsvorgange in eine Parallele mit denen 
zu stellen, die wir als Organbildungsvorgange von der Entwicklungs
physiologie her kennen, wurde bereits von GOLDSCHMIDT (1920, 1923) 
versucht. Wir werden also bei soleher Betrachtungsweise mit eben den 
gleiehen Fragestellungen an das Problem der Musterbildung heranzugehen 
haben, wie solehe die Entwicklungsphysiologie benutzt, namlich die 
Frage nach den Ursachen, die den zeitlichen und ortlichen Entwicklungs
vorgangen zugrunde liegen. Die Temperaturexperimente zeigen nun mit 
groBer Deutlichkeit, daB in der jungen Schmetterlingspuppe der Flugel, 
im Hinblick auf die Determination seines Musters, bereits gewisse Ver
schiedenheiten aufweisen muB, da der gleiehe Reiz ja eine unterschiedliehe 
Reaktion bestimmter Flugelareale auslost. Auf welehe Weise die Determi
nation des Flugelmusters geschieht, ist aus den Temperaturversuchen 
nieht zu ersehen. GOLDSCHMIDT (1920, 1923, 1927) hat, fuBend haupt
sachlieh auf seinen Experimenten uber Intersexualitat und auf Be
obachtungen uber die Ausfarbungsvorgange in der Entwieklung des 
Schmetterlingsflugels, uber die Determination des Zeiehnungsmusters 
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folgende Vorstellung entwickelt: Dem Flugel werden zu bestimmter 
Zeit verschiedene Stoffe dargeboten, die die jeweils reaktionsfahigen 
Schuppenbildungszellen zur Pigmentbildung veranlassen. Die Fest
legung der Entwicklungsgeschwindigkeiten bestimmter Flugelareale und 
ihre jeweils verschiedene Bereitschaft auf Determinationsstoffe ist von 
ausschlaggebender Bedeutung. Wie schon am Anfang dieses Kapitels 
gesagt wurde, haben die Temperaturversuche als solche, speziell fUr die 
Fragen des Determinationsgeschehens eines so komplizierten Vorganges 
wie es die Musterbildung ist, wenig Positives leisten konnen. Doch sei 
nicht verkannt, daB sie fur weitere Experimente wegbereitend gewesen 
sind, indem sie bestimmte Zustande und Reaktionsmoglichkeiten des 
Materials aufzeigten. Es scheint uns, daB die Temperaturversuche erst 
dann, dann aber in hohem MaBe, fur die Fragen des Determinations
geschehens aufschluBreich sein konnen, wenn sie in Verbindung mit 
Experimenten ausgefUhrt werden, wie solche im nachsten Abschnitt 
besprochen werden. 

b) Die Determination der Mustersysteme und ihrer einzelnen Kompo
nenten. Die Untersuchungen an dem Spinner Philosamia cynthia wurden 
von HENKE (I933a) ausgefUhrt. Es wurde an der Imaginalscheibe der 
erwachsenen Raupe und der jungen Puppe Defektsetzungen vorgenommen 
und die Veranderungen der Flugelmusterelemente untersucht. Es konnen 
hier nur ganz kurz einige fur das Determinationsproblem wichtige Er
gebnisse aufgezeigt werden. Genauere Angaben findet man in der aus
gezeichneten Arbeit von HENKE. Bereits in der erwachsenen Raupe 
sind bestimmte Musterteile determiniert, wahrend andere noch durch 
die Operation weitgehend verandert werden konnen, ihr Determinations
zustand jedenfalls sehr labil gewesen sein muB. Bei der Determination 
des Discoidaladerocellus, eines in der Mitte des zentralen Symmetrie
systems gelegenen Zeichnungselements, lassen sich zwei voneinander 
verschiedene Determinationsschritte nachweisen: 1. Die Schaffung eines 
Discoidaladerocellus-Feldes inrterhalb und von dem aUi der Ocellus nur 
entstehen kann. Dieser Determinationsschritt ist in der Raupe des 
letzten Stadiums bereits vollzogen. Dieses Feld stellt ein harmonisch
aquipotentielles System dar; denn durch operative Spaltung des Feldes 
ist es moglich, mehrere kleinere, aber vollstandige Ozellen zu schaffen 
(Abb.5). 2. Der zweite Determinationsschritt legt die Ausdehnung des 
Ocellus innerhalb des Feldes und die Gliederung der einzelnen Zonen des 
Ocellus fest. Die Festlegung dieser Verhaltnisse geschieht bedeutend 
spater und ist selbst in der jungen Puppe noch nicht beendet. Es besteht 
ferner eine bestimmte kausale Korrelation zwischen den einzelnen 
Zeichnungszonen des Ocellus. Fur das zentrale Symmetriesystem ist 
es noch fraglich, ob in dem Raupenflugel des letzten Stadiums bereits 
ein Gebiet vorhanden ist, das allein nur die Elemente des Systems 
hervorzubringen vermag. J edenfalls aber sind die Materialien auch bier 
weitgehend aquipotent, denn sie lassen sich ahnlich wie die Ocellus-
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materialien noch zur Erzeugung von zwei getrennten Symmetriemustem 
bringen. Selbst in der jungen Puppe ist die Lage der Symmetriebinden auf 
der FhigelfHiche noch nicht endgiiltig festgelegt; sie lassen sich durch die 
Operation noch weitgehend verlagem. Weiterhin bestehen Korrelationen 
einzelner Musteranlagenkomplexe zueinander. Dieses laBt sich dadurch 
zeigen, da13 bei operativ verkleinerter Fliigelflache bestimmte Muster
elemente und Systeme bevorzugte Gebiete haben, in die sie sich 

zurUckziehen. Am Au13enrand des 
Fliigels gelegene Musterpartien sind 
bereits in der Raupe des letzten 
Stadiums auf einen begrenzten 
Raum festgelegt; denn nach Defekt-

Oe. setzungen am Fliigelrand werden 
die hier liegenden Muster nicht 
mehr angelegt, wenn der Exstir
pationsschnitt eine gewisse Menge 
Au13enrandmaterial entfemt hat. 
Bei der Determination der einzel
nen Komponenten des Au13enrand
musters ist wahrscheinlich eine An
zahl von Faktoren wirksam. Es 
konnte klar ein Einflu13 des Fliigel-

Abb. 5. Oben: Vorderfliigel von Pkilosamia 
cynthia. Oe. Diseoidaladeroeellus. Dnten links: 

geaders nachgewiesen werden. Da
neben aber scheinen auch noch die 
Lageverhaltnisse der einzelnen 
Komponenten zueinander von aus-

Teilung des Diseoidaladeroeellus naeh Operation 
an der Vorderfliigelanlage der Puppe in zwei, 
unten rechts in drei verkleinerte, aber vollstandige 

Oeellen. (Naeh HENKE I933.) 
schlaggebender Bedeutung zu sein. 

Zu ahnlichen Resultaten gelangt auch MAGNUSSEN (1933), die ver
schiedene Falterarten (Papilio machaon, Vanessa urticae, io und atalanta, 
Smerinthus ocellata und Phalera bucephala) fUr ihre Untersuchungen 
benutzte. Sie fand, da13 der Zeitpunkt der Determination der einzelnen 
Musterelemente, sowie die Entwicklungsgeschwindigkeit der Imaginal
scheiben bei den einzelnen Arten verschieden liegt. Werden mittels eines 
feinen Lanzettmessers im proximalen Teil der Fliigelscheibe in der jungen 
Puppe Defekte gesetzt, so wird distal yom Defekt die Schuppenbildung 
und die Bildung der Schuppenbalge unterdriickt. Doch sind die Schuppen
balge in den Reaktionszonen viel weiter verbreitet als die Schuppen. 
Dieses zeigt, da13 die Schuppenbalge sich auch unabhangig von den 
Schuppen zu bilden vermogen. Die schuppenfreie Stelle zieht distal 
yom Defekt zum Rande hin und ist im proximalen Fliigelteil hinter dem 
Defekt meist schmaler als dieser. ]edoch treten im engsten Umkreis 
der Operationsstelle noch stark deformierte Schuppen auf, deren Pigment
ablagerung meist normal ist. Es ist interessant, da13 durch Temperatur
reize ahnliche Veranderungen in der Schuppenform und -gro13e be
obachtet wurden (FEDERLY 19°5-19°7). Die distalen Teile des Fliigels 
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sind in der Stcirungszone glashell. Mit zunehmendem Puppenalter nimmt 
die Starke des Defektes bei gleichartiger Defektsetzung abo Bei 78 Stunden 
nach der Verpuppung operierten Tieren tritt keine schuppenfreie Zone 
mehr auf; doch sind die Schuppen hier schmaler und stark aufgehellt. 
Die Randfransen werden meist vom Defekt nicht getroffen und normal 
ausgebildet. Diese Experimente geben vielleicht einige Anhaltspunkte 
iiber die Art der das Fliigelmuster determinierenden Faktoren (s. auch 
KUHN und V. ENGELHARDT I933). MAGNUSSEN diskutiert die Moglich
keit, daB das Fehlen der Schuppen sich vielleicht darauf zuruckfUhren 
lasse, daB ein zur Schuppenbildung notwendiger Stoff die Defektstelle 
nicht zu passieren vermochte, wahrend im engsten Umkreis des Defektes 
noch eine geringe Diffusion dieses Stoffes hat stattfinden konnen, die 
die, wenn auch anormale, Schuppenbildung gewahrleistete. Es ware 
aber auchan einen Mangel von Nahrstoffen zu denken (MAGNUSSEN). 
Dies ist nicht so wahrscheinlich; denn aus anderweitigen Untersuchungen 
(W. KOHLER I932) geht hervor, daB im Stadium del' Operation das 
Wachstum del' Epithelien noch nicht beendet ist. Wiirde also Nahrungs
mangel den Defekt bedingen, so miiBte dieses Nahrungsminimum fiir die 
Teilung del' Epithelzellen geniigen, nicht abel' fiir die Ausbildung del' 
Schuppen (MAGNUSSEN). Die mehr oder minder normale Ausbildung 
der Randfransen konnte dadurch bedingt sein, daB die Verbreitung der 
Stoffe durch die Randlagune stattfindet; oder aber, daB zur Zeit der 
Reizung die Bildungszellen der Randfransen bereits sehr fruh zu einer 
von der Blutzufuhr unabhangigen Entwicklung befahigt sind. Fiir diese 
Annahme spricht, nach MAGNUSSEN, die Beobachtung KOHLERS (I932), 
daB die Randfransenzellen differentielle Mitosen friiher aufweisen als 
die Fliigelschuppen bildungszellen. 

Vereinigungen ganzer Puppenteile, speziell urn die Beeinflussung der 
beiden Komponenten aufeinander hinsichtlich ihrer Farbung zu studieren, 
wurde von CRAMPTON (I900) ausgefUhrt. Es wurden Puppen verschieden 
gefarbter Schmetterlinge in mannigfaltigen Kombinationen vereinigt. 
Jeder der Partner behielt seine ihm eigentiimlichen Farbungsmerkmale 
bei. Dieses Ergebnis ist nicht erstaunlich, wenn man an die Resultate 
der oben berichteten Versuche iiber die Determination des Fliigelmusters 
denkt, die ja zeigen, daB bereits in der jiingeren Puppe das Fliigelmuster 
der Schmetterlinge im groBen und ganzen als fest determiniert angesehen 
werden kann. Die Verschmelzungen nicht mehr ganz junger Puppen, 
die CRAMPTON wohl fUr seine Versuche benutzte, lassen also nicht viel 
anderes erwarten. Allerdings mogen gegenseitige Beeinflussungen der 
Komponenten moglich sein, wenn junge Puppen zur Vereinigung gebracht 
werden; doch dariiber ist nichts bekannt. Freilich glaubt CRAMPTON 
einige Falle von gegenseitiger Beeinflussung beobachtet zu haben; doch 
wird man diesen wenig Bedeutung beimessen konnen; da die Individual
variation der benutzten Tiere zu groB war, urn tatsachlich die beobachtete 
Anderung der Farbung als Folge der Vereinigung anzusehen. Immerhin 
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mag eine gewisse Farbmischung der Komponenten in unmittelbarer 
Nahe der Vereinigungsstelle moglich sein, die auf ein Ineinanderwachsen 
der Zellen beider Partner in der Verwachsungszone zuruckzufUhren ware. 

Die Entwicklung des Zeichnungsmusters, als Formbildungsvorgang 
aufgefaBt, und die bei soIcher Fragestellung sich ergebenden Befunde 
haben zum Verstandnis der Musterbildung weitgehend beigetragen. Sie 
haben gezeigt, daB innerhalb des Ganzen die Determination einzelner 
Areale zu verschiedenen Zeiten geschieht, daB mit dem ersten Determina
tionsschritt, der ein Areal festlegt, nicht gleichzeitig alle Einzelheiten 
im Areal selbst bestimmt werden, daB also die Festlegung der Einzel
heiten ein vom erst en unabhangiger Determinationsschritt ist. Die 
Faktoren, die fUr die Determination verantwortlich zu machen sind, 
scheinen, wenigstens soweit es die Schuppenbildungbetrifft, im Blut
strom zu liegen. Hier scheinen die Verbindungen zwischen Temperatur
experimenten und den hier besprochenen Versuchen zu liegen, doch 
scheint es uns noch unangebracht, Vergleiche heranzuziehen. Erst ein 
groBeres Wissen wiirde soIche Vergleiche rechtfertigen. Das Verhalten 
der Musterteile (Symmetriesysteme) zueinander einerseits und die Be
ziehungen einzelner Musterelemente zu den Symmetriesystemen anderer
seits, sowie die Abhangigkeit gewisser Zeichnungselemente von Flugel
form und Geader zeigen, daB fUr die Determination des Musters alle 
diese Beziehungen von Bedeutung sind. 

B. Extremitat. 

1. Herkunft und Ausdehnung des imaginalen Materials. 

Die Imaginalscheiben der Falterbeine liegen in den Raupenbrust
beinen, und zwar dort im zweiten Glied der Beine. Die Imaginalscheibe 
ist eine ektodermale Ausstiilpung des Beinektoderms. Bei Vanessa 
urticae bilden sich die Imaginalscheiben erst im letzten Raupenstadium 
(BODENSTEIN 1935). Exstirpiert man in der jungen Raupe (2. oder 
3. Stadium) die Raupenbeine so weit, daB nur noch Glied I als Stumpf 
erhalten bleibt, so entstehen aus den operierten Raupen Falter, die 
normale, aber etwas verkurzte Beine aufweisen. Wird jedoch der Opera
tionsschnitt so gefUhrt, daB auch Glied I entfemt wird, dann entstehen 
Falter, denen die betreffenden Beine fehlen. Dieses zeigt, daB die zur 
Beinbildung notwendigen Materialien auch im ersten Glied, dem Basal
glied des Raupenbrustbeins, enthalten sein mussen. Werden die beiden 
distalen Glieder eines Raupenbrustbeins des ersten Beinpaares orthotop
heteronom vor der Bildung der Imaginalscheibe auf den Beinstumpf 
eines hinteren Beins transplantiert, so entwickelt das Transplantat am 
fremden Ort seine herkunftsgemaBe Beinstruktur. Das Transplantat
material ist leicht vom Wirtsmaterial zu unterscheiden (Abb. 6). Dieses 
Ergebnis besagt, daB auch distal von der Imaginalscheibenbildungszone 
noch Materialien vorhanden sein mussen, die Beinpotenz enthalten 
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(BODENSTEIN 1935). Die prasumptiven Beinbildungsmaterialien er
strecken sich also tiber das ganze Raupenbrustbein. Es ist wahrscheinlich, 
daB bei der Imaginalscheibenbildung die Bildungsmaterialien im Bildungs
glied konzentriert werden und hier die Anlage bilden. Andererseits ist 
es aber auch nicht ausgeschlossen, daB nur die im zweiten Glied liegenden 
Materialien die Anlage bilden, wahrend die proximal und distal davon 
liegenden Teile sich am Aufbau des Korperektoderms beteiligen, also 

K 

a b c 

Abb.6. a Falterhinterbein; b Faltervorderbein von Vanessa urficae; c Falterhinterbein von V . urticae, 
dessen Tarsus stark chimarisch ist; entstanden durch Vereinigung von Vorder- und Hinterbeinmaterialien 
im Raupenstadium. v .Hs. Vorderbeinhaarschuppen; H.B. Hinterbeintarsalschuppen; Fe. Femur; Ti. Tibia; 

Ta. Tarsus; K. Chitinklaue; Ch. Ta. chimarischer Tarsus. (Nach BODENSTEIN I934.) 

ihre Beinpotenz im normalen Fall nicht verwirklichen. Ware dem so, 
dann ware die prospektive Potenz des auBerhalb der eigentlichen Imaginal
scheibenzone liegenden Ektoderms groBer denn seine prospektive Be
deutung. 

2. Der Zeitpunkt der Determination der Qualitat. 

Die Beinpaare mancher Schmetterlinge sind verschieden gestaltet. 
So ist das erste Beinpaar von Vanessa urticae in Form und Beschuppung 
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von den anderen Beinpaaren stark unterschieden. Ein Austausch der 
imaginalen Anlagen der Beine, in den verschiedenen Larvenstadien aus
gefiihrt, zeigt zum hier behandelten Problem folgendes: 1m dritten 
Raupenstadium wurden Teile des Vorderbeines auf ein hinteres Bein 
transplantiert, dessen entsprechende Glieder entfernt worden waren 
(BODENSTEIN 1935). Die aus diesen Versuchen schliipfenden Falter 
zeigten nun am operierten Bein deutlich die transplantierten Materialien 
eingelagert (Abb.6), die sich als lange Haarschuppen im sonst normal 
geformten Bein abhoben. Das transplantierte Material hatte also seine 
Qualitat (Vorderbein) am fremden Ort bewahrt, hatte herkunftsgemaBe 
Struktur entwickelt. Das prasumptive Beinmaterial ist im 3. Raupen
stadium im Hinblick auf Schuppenform und Qualitat also bereits zum 
Vorderbein determiniert. 

3. Determination der formal en G liederung. 

Die Erzeugung chimarischer Schmetterlingsbeine durch experimentelle 
Vereinigung prasumptiver Beinteile verschiedener Herkunft im Raupen
stadium hat neben speziellen Fragen der Determination auch noch 
Einblicke in die Regulationstendenzen der Extremitat erlaubt (BODEN
STEIN 1934/1935). 

Exstirpiert man im 3. Raupenstadium die drei distalen Glieder des 
hinteren Brustbeins, laBt man also Glied I als Stumpf stehen, so weist 
der nach dieser Operation schliipfende Falter ein etwas verkiirztes, aber 
vollstandig harmonisches Bein auf. Transplantiert man aber zwei distale 
Glieder eines V orderbeins auf den gleichen Amputationsstumpf, so ent
steht nach dieser Operation ein Falter, dessen Tarsus chimarisch, also 
teils aus Vorderbein-, teils aus Hinterbeinmaterialien aufgebaut ist. 
Tibia und Femur sind dagegen normal. Transplantiert man nun drei 
Glieder eines Vorderbeins wiederum auf den gleichen Amputationsstumpf 
des Hinterbeins und benutzt gleicherweise Raupen des 3. Stadiums als 
Spender und Wirt, so weist der schliipfende Falter einen normalen 
Femur, eine chimarische Tibia und einen rein aus Spendermaterial 
bestehenden Tarsus auf. Bei Transplantation von mehr Vorderbein
materialien auf den gleichen Amputationsstumpf entstehen dann schlieB
lich Falterbeine, deren Femuren stark chimarisch sind, wahrend Tibia 
und Tarsus rein von Spendermaterialien gebildet werden. Je mehr 
Spendermaterial also mit der gleichen Menge Wirtsmaterial vereinigt 
wird, urn so mehr Spendereinschlag weisen die Beine auf, urn so weniger 
aber beteiligt sich Wirtsmaterial am Beinaufbau. Es ist hier von Wichtig
keit, daB ein harmonisches Bein gebildet wird, ein Bein namlich, das 
seine typischen Beinteile, Femur, Tibia und Tarsus, besitzt. Da die 
Operationen im 3. Raupenstadium ausgefiihrt wurden, also weit vor dem 
Zeitpunkt der Bildung der Imaginalscheibe (die erst im letzten Stadium 
stattfindet), kann von Regeneration der Imaginalscheibe nicht gesprochen 
werden; dann dazu miiBte die Scheibe als solche vorhanden gewesen 
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sein. Untersuchungen tiber das Regenerationsvermogen von Raupen
imaginalscheiben haben gezeigt, daB diese nur im Raupenstadium zu 
regenerieren vermogen (MEISENHEIMER 1909; v. UBISCH 19II; KOPEC 
1913). In dem hier diskutierten Fall muB die Regeneration der Imaginal
scheibe praktisch gleich Null sein, da die Zeitspanne zwischen Bildung 
der Imaginalscheibe (letztes Raupenstadium) und Verpuppung sehr kurz 
ist. DaB dieses tatsachlich zutrifft, zeigt sich, wenn man ein Raupen
bein im letzten Stadium exstirpiert, also zu einer Zeit, da die Imaginal
scheibe bereits ausgebildet ist. Aus solehen Operationen entstehen dann 
immer Falter, die mehr oder minder groBe Beinfragmente aufweisen, 
deren GroBe von der Menge der exstirpierten Materialien abhangig ist. 
Bei Exstirpation von Raupenbeinteilen im letzten Raupenstadium 
werden also nie vollkommene Beine gebildet. Da mit Regenerations
prozessen nicht mehr in groBem Umfang zu rechnen ist" zeigen diese 
Experimente, daB in diesem Zeitpunkt die Determination des Beins, 
zum mindesten seiner Form nach, bereits vollzogen ist. Werden dagegen 
in Raupen des 2., 3. und 4. Stadiums Beine in gleicher Rohe amputiert, 
so weisen die schltipfenden Falter alle im gleichen MaBe verkleinerte, 
aber vollkommene Beine auf. Dieses besagt, daB die Zeit von der Opera
tion bis zur Verpuppung flir die Gtite der gebildeten Beine ohne Be
deutung ist. Es zeigt weiter, daB die Anlage sich immer bis zu einer 
bestimmten GroBe reguliert. Doch ist die Quantitat der gebildeten 
Beine noch von einem anderen Faktor abhangig: Dieser Faktor ist der 
Raum, den die Imaginalscheibe bei ihrer Bildung im letzten Raupen
stadium vorfindet. Die unterschiedliche GroBe der Raupenbeinregenerate 
bei den Beinexstirpationen in den verschiedenen Stadien (s. S.2II) ist 
flir die GroBenverhiiltnisse des Imagobeins von Bedeutung. Es besteht 
demnach zwischen der formalen Gestaltung (Quantitat) des Raupen
beins einerseits und der des Falterbeins andererseits eine kausale Korre
lation. Die Festlegung der endgiiltigen GroBe des Falterbeins erfolgt 
also offenbar erst im letzten Raupenstadium (BODENSTEIN 1935). Wie 
oben gesagt entstehen bei der Exstirpation von Beinteilen im 2. bis 
4. Raupenstadium harmonische Beine. Dieses trifft jedoch nicht zu, 
wenn nur noch ein geringer Rest des Beins als Stumpf erhalten bleibt. 
DaB bei soleh weitgehenden Exstirpationen tatsachlich noch Beinanlage
material vorhanden ist, zeigt sich an miBgestalteten Beinrudimenten, 
die der Falter aufweist. Zur Bildung eines harmonischen Beins ist also 
eine gewisse Menge von prasumptiven Beinmaterialien notwendig. Zum 
Verstandnis dieser Befunde ist der Begriff des primaren Organsystems 
eingeftihrt (BODENSTEIN 1935). Das primare Organsystem ist notwendige 
Voraussetzung eines jeden harmonischen Organs. Den Zustand, den ein 
gegebenes Bildungsmaterial regulativ erreicht hat, urn ein harmonisches 
Organ aus sich entstehen zu lassen, ist ein primares Organsystem. Zur 
Bildung eines primaren Organsystems sind notwendig und gleicherweise 
wichtig: 1. Organpotenz enthaltende Materialien, und 2. eine gentigende 



192 DIETRICH BODENSTEIN: 

Menge dieser Materialien. Bei ganzlicher Exstirpation des Raupenbeins 
in jfingeren Stadien kann kein harmonisches Bein mehr entstehen, weil 
der Rest der erhalten gebliebenen Beinfeldzellen zur Bildung eines 
primaren Organsystems nicht mehr ausreicht. Bei der Transplantation 
von Spenderbeinmaterialien auf einen gegebenen Rest von Wirtsbein
materialien, die ohne Transplantation noch fahig sind ein primares 
Extremitatensystem zu bilden, also ein vollstandiges Bein aus sich ent
stehen zu lassen, unterbleibt die Regulation der Wirtsmaterialien; sie 
bilden aus sich nur ein Beinfragment; dennoch wird ein harmonisches 
Bein gebildet, da die Spendermaterialien sich am Aufbau des Beins 
harmonisch beteiligen. Wirts- und Spendermaterialien bilden gemeinsam 
ein primares Extremitatensystem, das eine harmonische, in diesem Fall 
chimarische Extremitat entstehen laBt (Abb.6c). 

4. Die Determination der Beinteile zu ihrer Qualitat. 

Hinsichtlich ihrer Qualitat zu Femur, Tibia und Tarsus sind die Teile 
des Beins im 3. Raupenstadium noch nicht determiniert. Werden die 
beiden distalen Glieder eines Vorderbeins (des 3. Stadiums) auf den 
zweigliedrigen Amputationsstumpf eines Hinterbeins transplantiert, so 
beteiligen sich die transplantierten Materialien nur am Aufbau des 
Tarsus (Abb.7a). Wird dagegen das gleiche Transplantat auf einen 
eingliedrigen Amputationsstumpf verpflanzt, so beteiligen sich hier die 
Spendermaterialien auch am Aufbau der Tibia (Abb.7b). Daraus ergibt 
sich, daB die Teilsonderung der Beinmaterialien im 3. Raupenstadium 
noch nicht vollzogen ist, sie konnen noch beliebig zum Aufbau der ver
schiedensten Beinteile verwendet werden. Auch die Beteiligung der 
Wirtsmaterialien am Aufbau . eines chimarischen Beins gibt AufschluB 
fiber den Determinationszustand der Beinabschnitte. Transplantiert man 
im 3. Raupenstadium die beiden distalen Glieder des Vorderbeins auf 
Glied I des Hinterbeins, so weisen Femur, Tibia und Tarsus Wirts
material auf. Dagegen weisen die Femuren allein nur Wirtseinschlag 
auf, wenn ein dreigliedriges Vorderbeintransplantat benutzt wird (BODEN
STEIN 1935). Es ist jedoch nicht ausgeschlossen, daB im 3. Stadium 
bereits eine gewisse regionale Materialsonderung vorhanden ist, was 
sich aus bestimmten Lageverhaltnissen der Spender- und Wirtsmaterialien 
im chimarischen Bein und aus Exstirpationsexperimenten schlieBen laBt. 

5. Die Determination des Entwicklungsablaufes. 

Bezfiglich des Entwicklungsablaufes muB man aus den obengenannten 
Experimenten schlieBen, vornehmlich aus denen, in denen als Spender 
und Wirt nicht gleiche Tiere, sondern verschiedene Raupen des gleichen 
Stadiums zur Operation verwendet wurden, daB der Rhythmus des 
Entwicklungsablaufes synchron bei Spender und Wirt erfolgte. Denn 
hinsichtlich ihres Entwicklungszustandes werden die vereinigten Anlagen 
bei der Operation sicherlich nicht vollig gleichartig gewesen sein. 
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Der zeitliche Ablauf der Entwicklungsprozesse ist also im 3. Raupen
stadium noch nicht im Beinbildungsmaterial festgelegt, sondem wird 
yom Wirt bestimmt. Allerdings sind die Altersunterschiede bei dieser 
Art der Operation nicht groB genug, urn den SchluB ganzlich zu festigen. 
AufschluBreicher sind hier 
Experimente, in denen als 
Spender und Wirt unter
schiedliche Stadien ver
wendet werden. Wird z. B. 
das Bein einer Raupe des 
z. Stadiums heteronom
anaplastisch auf eine Raupe 
des 3. Stadiums trans
plantiert, so verlauft die 
Entwicklung yom Spender 
und Wirt offenbar syn
chron; denn das Trans
plantatbein weist im Falter 
den gleichen Entwicklungs
grad wie die Wirtsbeine 
auf. Das gleiche Ergebnis 
erhalt man, wenn man 
Beinteile des 4. Stadiums 
auf eine Raupe des 5. Sta
diums transplantiert. In 
diesem Fall wird der Ent
wicklungsablauf des Trans
plantates yom Wirt auch 
beschleunigt.Auchdas Um
gekehrte kann zutreffen. 
Das Brustbein einer Raupe 
des 4. Stadiums wurde in 
die dorsale Mediane einer 
Raupe des 3. Stadiums 
transplantiert. In diesem 
Fall fiihrte nun das trans
plantierte Beinanlagen
material nicht seine Ver-

puppungserschein ungen 

• CUi. 

spJl.ScA 

a b 

Abb. 7. Chimarische Falterbeine von Vanessa urticae, entstanden 
durch Vereinigung von Vorder- nnd Hinterbeinmaterialien im 
Raupenstaclium. Fe. Femur; Ti. Tibia; Ch.Ta. chimarischer 
Tarsus; Ch.Ti. chimarische Tibia; W.Sch. Wirtsschuppen; 
sp.H.Sch. Spender-H:.arschuppen; sp.M.T. Spendermaterial, 

welches sich am Aufbau der Tibia beteiligt. 
(Nach BODENSTEIN I935.) 

bei der nachsten Hautung des Wirtes durch, wie es seiner Herkunft ent
sprochen hatte, sondem erst in einem Stadium spater, namlich bei der Ver
puppung der Wirtsraupe und synchron mit dieser (BODENSTEIN I933 c/ I934 
und I935). Die Determination des Entwicklungsablaufs der Beinmaterialien 
ist also selbst in der Raupe des 4. Stadiums noch nicht vollzogen. Da die 
Faktoren die diese Entwicklungsfolge (Differenzierungsfolge) bestimmen, 

Ergebnisse der Biologie XIII. 13 
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offensichtlich vom Wirt ausgehen, SO erhebt sich die Frage, ob auch und 
inwieweit physiologisch verschieden altes Material auf diese vom Wirt 
ausgehenden Faktoren zu reagieren vermag. Die oben angefuhrten 
Experimente zeigen nun deutlich, daB sowohl physiologisch jungeres als 
auch alteres Material reagieren kann. Der hier geprufte Altersunter
schied zwischen Spender und Wirt betrug im Hochstfall ein Stadium 
(junger oder alter). Wie sich Spender- und Wirtsmaterialien bei noch 
groBerem Altersunterschied verhalten, ist noch ungewiB. 

6. Die Determination des pupalen Chitins. 
An der Oberflache der Puppe von Vanessa urticae sind Teile des 

ersten und zweiten Puppenbeinpaars als chitinose Beinscheiden sichtbar. 
Das dritte Beinpaar ist unter der harten AuBenhillle der Puppe verborgen. 
Vom ersten Beinpaar beteiligen sich nur die Tarsen, vom zweiten Bein
paar Tarsen und Tibien am Aufbau der harten, auBeren Puppenhulle. 
Das Chitin der Beinteile, die an der Puppe sichtbar sind, ist hart, wahrend 
das Chitin der Beinteile, die innerhalb unter dem Schutz des AuBen
chitins liegen, nur hauchdiinn ist. 1m folgenden bezeichnen wir das 
Chitin der Beinteile, das auBerhalb liegend hartes Chitin bildet, als 
"AuBenchitin"; und jenes; das versteckt unter dem Schutz der Puppen
hulle liegt und hauchdiinn ist, als "Innenchitin". 

a) Die Determination der Qualitat des Chitins zu AuBen- oder Innen
chitin 1. Transplantiert man im 3. Raupenstadium drei Glieder eines 
ersten Brustbeins auf Glied I eines hinteren Brustbeins (bei V. urticae), 
so erhalt man Falter, deren Tarsen ausschlieBlich aus Spendermaterial 
gebildet sind (BODENSTEIN 1934/1935). Da, wie oben gesagt, der Tarsus 
des Vorderbeins ja, auBen an der Puppe liegend, hartes AuBenchitin 
bildet, wahrend das dritte, hintere Beinpaar, innen gelegen, dunnes 
Innenchitin ausbildet, wurde durch die Operation ein Beinteil, der 
AuBenchitin entwickelt, in eine Umgebung gebracht, in der Innenchitin 
entwickelt wird. Nachdem der Falter die Puppenhillle verlassen hatte, 
zeigten die in der Puppe zUrUckgelassenen Chitinhilllen der Beine, daB 
am Hinterbein die Regionen, die vom Transplantatmaterial gebildet 
waren, auch ihre harte Chitinstruktur entwickelt hatten (Abb. 8, Au.Ch.S.) 
Obwohl die transplantierten Materialien an einem Ort sich befanden, 
an dem normalerweise Innenchitin entsteht, hatten sie, ihrer Herkunft 
entsprechend, hartes AuBenchitin mit typischer Oberflachenriffelung 
gebildet (BODENSTEIN 1935). Der Determinationsschritt, der die Qualitat 
des Chitins bestimmt, ist also bereits im 3. Raupenstadium vollzogen. 

1 Bei der Korrektur dieses Artikels finde ich einen Aufsatz von BYTINSKI
SALZ [BioI. ZbI. 56 (1936)J "Uber die Ausbildung des Chitinpanzers in der 
Schmetterlingspuppe". Es werden hier meine im Roux' Arch. [133 (1935)J 
veroffentlichten Resultate und Gedankengange weitgehend benutzt; ja sogar 
meine Operationen (oft mit meinen Protokollnummern versehen) verwertet, 
ohne jedoch Angaben fiber deren Herkunft zu machen. Der Artikel bringt 
zum Determinationsproblem nichts, was ich nicht schon 1935 gesagt hatte. 
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b) Die Determination des Zeitpunktes der Puppenchitinbildung. Aus 
den obengenannten Experimenten geht nicht hervor, ob der Zeitpunkt, 
von dem ab das Matelial Puppenchitin zu bilden vermag, bereits determi
niert ist, da die Transplantationen autoplastisch ausgeftihrt wurden. 
Stadienverschiedene Transplantationen geben hier Auskunft (BODEN
STEIN 1933c). Einer V. urticae-Raupe des 4. Stadiums wurde ein Bein 

.-" AII..C'h.S. 

Abb. 8. Teil der ventralen Puppenhiille von Vanessa ",ticae von auBen (rechts) und von innen (links) gesehen. 
Zeigend die Lage der Extremitaten, Ftihler, Riisselscheiden und die herauspraparierten AuBenchitin be~ 
sitzenden Beinscheiden der transplantierten Vorderbeinmaterialien; die iunen gelegen aber herkunftsgemaB 
AuBenchitin gebildet haben. N.S. Normale rechte Vorderbeinscheide; E.S. verkiirzte linke Vorderbeinscheide, 
von der das Transplantat stammte; J.Ch. Innenchitinscheiden; Au.Ch.S. Au3enchitinscheiden des Trans-

plantates. (Nach BODENSTEIN 1935.) 

total amputiert und dieses in die dorsale Mediane einer anderen Raupe 
des 3. Stadiums transplantiert. Das Beinchen heilte gut am neuen Ort 
an und vollftihrte synchron mit dem Wirt dessen zwei weitere Raupen
hautungen. Mit der dritten Hautung des Wirts, dessen Puppenhautung, 
verwandelte es sich nun zum Puppenbeinchen. Es saB nun ventral auf 
dem Abdomen der Wirtspuppe (Abb. 9). Da das transplantierte Material 
sich synchron mit dem Wirt entwickelte, also seine Puppenchitinbildung 
bedeutend spater ausfiihrte als es seiner Herkunft entsprach, so muB 
geschlossen werden, daB selbst im 4. Raupenstadium der Zeitpunkt, 

13* 
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an dem das Beinchen seine Puppenchitinstruktur zur Geltung bringt , 
noch nicht determiniert gewesen sein kann. Und weiter ist die Reaktions

Abb. 9. Synchron mit der Verpuppung 
des Wirtstieres zum Puppenbeinchen 
umgewandeltes heterotop homopla· 
stisch·kataplastisch transplantiertes 
Brustbein von Vanessa urticae auf 

moglichkeit auf jene yom Wirt ausgehenden 
Verpuppungsfaktoren dem Material noch tiber 
den normalen Zeitpunkt hinaus zu eigen. Der 
Determinationsschritt, der die Qualitat des 
Chitins bestimmt, und jener, der den Zeit
punkt der Chitinausbildung festlegt, sind also 
voneinander zeitlich unabhangige Prozesse. 

7. Doppelbildungen. 
Verdopplungen und Mehrfachbildungen 

verschiedenster Insektenorgane wurden als 
Naturfunde vielfach beschrieben. Abb. 10 

zeigt als ein Beispiel einige Beinverdopplungen 
von Kafern. Wie man sieht, kann an der 
Extremitat die Spaltung yom Femur distal
warts sich erstrecken, so daB aIle drei Bein
glieder doppelt angelegt sind (Abb. 10 c) . 
Abb. loa zeigt einen Fall, bei dem Tibia und 
Tarsus verdoppelt sind. In Abb. 10 b sind die 
Endklauen des Tarsus dreifach ausgebildet . 

dem Abdomen der Wirtspuppe. 
(Nach BODENSTEI N 1933.) Uber die ursachlichen Zusammenhange, 

unter deren EinfluB diese Mehrfachbildungen 
entstehen, ist bei Insekten bis jetzt noch so gut wie nichts be
kannt. Soweit nicht Spaltungen In frtihesten Embryonalstadien dafiir 

b 

K 

Abb. 10. Doppel- und Dreifachbildungen von Kaferbeinen (Naturfunde). f. Femur; t. Tibia; tao Tarsus; 
k. Krallen . (Aus KORSCHELT, nach TORNIER.) 

verantwortlich zu machen sind , konnte es sich urn sog. Bruch-, 
Doppel- oder Dreifachbildungen handeln, die durch Verletzungen 
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entstanden sind (PRZIBRAM I92I). DaB aber nicht nur grob mechanische 
Wundsetzungen allein Doppelbildungen zu erzeugen vermogen, dafUr 
sprechen Beobachtungen von Doppel- und Mehrfachbildungen am 
Geschlechtsapparat der Schmetterlinge (GOLDSCHMIDT I92I), wo ohne 
Wundsetzung, also freie WundfHiche, Mehrfachbildungen entstanden 
durch Anderung der raumlichen Verhaltnisse in der organischen Um
gebung des Geschlechtsanlagenapparats. Auch bei experiment ell er
zeugten Beinverdopplungen bei Schmetterlingen wurde an ahnliche Ver
haltnisse gedacht (BODENSTEIN I933 a). 

DaB die Determination der Achsen mit dem Auftreten von Doppel
bildungen zusammenhangt, konnte fUr Amphibien von RARIUSON und 
seiner Schule nachgewiesen werden (s. hierzu zusammenfassende Dar
stellung von MANGOLD I929). DaB derartige Beziehungen nun auch bei 
Insekten bestehen, konnte neuerdings fUr Schmetterlinge nachgewiesen 
werden (BODENSTEIN, unveroffentlicht). Doppel- und Dreifachbildungen 
traten namlich mit groBer RegelmaBigkeit auf, wenn im Raupenstadium 
Teile eines Beins amputiert und, urn bestimmte Grade gedreht, wieder 
aufgeheilt wurden (Abb. rra). Bei normal orientierten Transplantaten 
dagegen wurden fast nie Doppelbildungen beobachtet. Diese hier auf
tretenden Verdopplungen lassen sich nun nicht einfach auf der Basis 
der Erfahrungen an den Bruch-, Doppel- und Dreifachbildungen ver
stehen. bfters namlich ist die Spaltung der Teile weit von der Wund
flache entfernt, so daB diese in kaum erklarbaren Beziehungen zu den 
Verdopplungen stehen kann. In einem un serer Falle liegen die Verhalt
nisse besonders klar. Dieses Tier zeigt eine Tarsenverdopplung, die 
erzielt wurde, indem einer Raupe des letzten Stadiums das Bein in der 
Rohe des zweiten Gliedes amputiert und der distale Teil, urn I80 0 gedreht, 
wieder aufgeheilt wurde. Die schwache Ansatzstelle des Tarsus an die 
Tibia zeigt die Stelle der Operation an. Von hier bis zum Punkt der 
Gabelung der Tarsen ist der Tarsus einfach. Die Verdopplung ist also 
innerhalb des invertierten Stucks erfolgt. Sie ist kaum so zu erklaren, 
daB von der Stumpfwundflache ein Tarsus regenerierte, der den einen 
Zweig der Gabelung darstellen muBte, wahrend das invertierte Stuck 
selbst den zweiten Tarsus lieferte. Ferner zeigt dieser Fall, daB die Re
generation des Stumpfes kaum von Bedeutung sein kann. Denn am 
gleichen Tier wurde noch an einem zweiten Bein die gleiche Operation 
vorgenommen; hier jedoch wurde das Transplantat abgestoBen. Dieses 
Bein kann als Regenerationskontrolle dienen. Der Falter wies am 
Kontrollbein nur Femur und ein kurzes Stuck Tibia auf; es fehlten ihm 
genau von jenem Punkt ab, in dem das Transplantatbein die Wund
knickung aufwies, alle weiteren Beinglieder. Nur ein winziges, dunnes 
Zapfchen war an der Wundflache des Kontrollbeins ausgebildet, das 
keine Gliederung erkennen lieB. Dieses zeigt, daB wenigstens in diesem 
Fall kaum mit Regenerationsprozessen zu rechnen ist. Allerdings muB 
die Moglichkeit offenbleiben, daB die einzelnen Beinpaare des Tiers 
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verschiedene Entwicklungsraten aufweisen. Wie dem auch sei, es scheint 
sicher, daB die Verdopplung des Tarsus innerhalb des Transplantats 
geschah. Viel klarer diirften die Verhaltnisse liegen, wenn man ein 
Material als Transplantat benutzte, das sich vom Stumpfmaterial unter
scheiden lieBe. Auch hier liegen einige Falle VOL Wie schon des i)fteren 
gesagt wurde, ist das Vorderbein von Vanessa urticae in Form und 
Beschuppung von der des Hinterbeins unterschieden. Bei disharmonischer 

a Abb. II. b a Abb.I2. b 
Abb. I lund 12. Experimentell erzeugte Doppelbildungen von Lepidopterenbeinen; entstanden durch Inversion 
distaler Beinglieder im Raupenstadium. I I a Bein von Pseudohazis eglanterina n1tttalli STRECK (Spinner) 
mit distaler Tarsusverdopplung. II b Normales Bein . 12 a Bein von Vanessa urticae mit verdoppeltem 
Tarsus. Der Doppeltarsus besteht aus Spendermaterial; die Verdopplung ist innerbalb des Transplantats 

erfolgt. 12 b Normales Bein. (BODENSTEIN, Original.) 

Orientierung eines solchen Vorderbeintransplantats auf den Stumpf 
eines Hinterbeins traten nun ebenfalls Verdopplungen auf. Wie Abb. Izb 
zeigt, ist die verdoppelte Region von Spendermaterialien gebildet. Diese 
Befunde zeigen, daB die Bruchmehrfachbildungshypothese zur Erklarung 
der gefundenen Verhaltnisse allein nicht ausreicht; doch mogen einzelne 
Falle sich auf solche Entstehungsweise zuriickfiihren lassen. Ein genaues 
Studium der Symmetrieverhaltnisse der Verdopplungen - die Experi
mente sind in Bearbeitung - wird weitere Aufschliisse geben und auch 
einiges Licht auf das Symmetrieproblem als solches werfen. 
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C. Auge. 

1. Beziehungen zwischen Auge und Gehirn. 

Interessante Aufschliisse iiber bestimmte Entwicklungskorrelationen 
zwischen Auge und Gehirn geben Experimente von KOPEC (1922b). 
Das optische Ganglion der Schmetterlinge entsteht durch die Meta
morphose der auBeren Teile des Larvengehirns, die das Ganglion opticum 
der Raupe darsteilen (BAUER 1904; JOHANSEN 1892). Bei der Ent
wicklung des Imagoauges ohne Anwesenheit des Gehirns konnte folgendes 
festgesteilt werden: Raupen des letzten Stadiums von Lymantria dispar 
wurde das Gehirn und das optische Ganglion entfernt. Einige der gehirn
losen Tiere verwandelten sich zur Puppe und lieferten Falter, deren Augen 
normal entwickelt waren. Die histologische Untersuchung bestatigte 
dieses. Form und Zahl der Omatidien war erhalten und auch aile Kompo
nenten der Retina normal ausgebildet. Jedoch fanden sich bei der an 
der inneren Flache des Auges gelegenen Nervenbiindelschicht gewisse 
Abweichungen. An dieser Nervenbiindelschicht lassen sich zwei Teile 
unterscheiden: eine auBere Schicht, bestehend aus einer einfachen Lage 
von Nervenbiindeln mit einer relativ geringen Zahl von Nervenfasern 
und einer inneren Schicht, die aus einer Anzahl von vereinigten Nerven
biindeln besteht. Die einzelnen Nervenbiindel sind in den Schichten 
deutlich voneinander zu unterscheiden. Die innere Schicht verlauft 
regelmaBig in das Innere des Kopfes, strahlend in der Richtung des 
Ganglion opticum. An den operierten gehirnlosen Tieren wies nun die 
auBere Schicht keine Besonderheiten auf, wahrend die Biindel der inneren 
Schicht immer auffailend unregelmaBig verliefen. DaB dieses abnorme 
Verhalten keine Folge der Operation selbst ist, konnte durch die Tat
sache wahrscheinlich gemacht werden, daB bei Entfernung des Auges 
und dessen Regeneration die Biindelschicht sich normal verhalt, obgleich 
sie auch hier operativen Einfliissen ausgesetzt war. Ebenfalls trat bei 
Transplantation des Auges in das Abdomen der Raupe die gleiche Un
regelmaBigkeit im Verhalten der inneren Nervenbiindelschicht auf. Die 
transplantierten Augen wiesen keine Nervenverbindung zum Bauchmark 
auf, trotzdem war das Transplantat sowohl histologisch als auch morpho
logisch gut entwickelt. Diese Beobachtungen zeigen, daB die Entwicklung 
des Imagoauges in voilstandiger Unabhangigkeit vom Gehirn sich voil
zieht. Jedoch laBt sich ein richtungsdeterminierender EinfluB des 
Gehirns oder des optischen Ganglions auf gewisse Nervenbiindel nach
weisen. Ebenso hat die Entfernung des zweiten Kopfganglions keinen 
EinfluB auf die Entwicklung der Augen, da es fiir deren Ausbildung 
gleichgiiltig war, ob nun das Gehirn ailein oder aber dieses gemeinsam 
mit dem Unterschlundganglion entfernt wurde. 

Das Falterhirn von L. dispar weist gewisse Abnormitaten auf, wenn 
in Raupen des 2. oder 3. Stadiums die Augenanlagen entfernt werden. 
So war das optische Ganglion umfangreicher, dabei kiirzer, es fehlten 
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ihm vollstandig die Korner-, Molekular- und Ganglionzellenschichten. 
Weiterhin wurden Strukturveranderungen in den inneren Schichten 
gefunden (KOPEC 1922 b). Da diese Gewebe bei der Operation selbst 
nicht verletzt wurden, wie die mikroskopische Untersuchung, kurz nach 
der Operation ausgefiihrt, nachwies, und da ferner die Schichten des 
Ganglions nach Regeneration des Auges normal waren, so muB ge
schlossen werden, daB die Entwicklung bestimmter Gehirnteile in Ab
hiingigkeit yom Auge geschieht. 

Ebenfalls konnte KOPEC eine Entwicklungskorrelationzwischen den 
beiden Ganglien des Kopfes aufzeigen. Bei Entfernung des Gehirns 
namlich weist das Unterschlundganglion Entwicklungsmangel auf, 
wahrend die Exstirpation des Unterschlundganglions keinen EinfluB auf 
die Entwicklung des imaginalen Gehirns ausiibt. 

2. Reaktionsfahigkeit der Augengewebe auf Pigmentierungs
faktoren. 

Werden die pigmentierten Hoden einer schwarzaugigen Mehlmotten
rasse in den Korper eines anderen Tieres transplantiert, das einer rot
augigen Rasse angehort (CASPARI 1933), so konnen durch diese Trans
plantate die roten Augen des Wirtstieres bis zu kaffeebraun ausgefarbt 
werden. Die Transplantationen wurden im letzten Raupenstadium vor
genommen. Wahrscheinlich beginnt das Transplantat bald nach der Uber
tragung seine Wirksamkeit zu entfalten, die offenbar darin besteht, daB 
die Hodengewebe einen Stoff ins BIut abgeben, der die Augengewebe 
zur Pigmentierung anregt. Die Versuche zeigen, daB die Augengewebe 
alter Larven und Puppenstadien noch auf bestimmte Pigmentierungs
reize zu reagieren vermogen. Die Augenfarbe ist zu diesem Zeitpunkt 
offenbar noch sehr labil determiniert, da sie ja weitgehend umgestimmt 
werden konnte.. Der genaue Zeitpunkt, von dem ab die Transplantate 
selbst ihre Wirksamkeit verlieren und bis zu welchem Entwicklungsgrad 
die Augengewebe noch zu reagieren vermogen, ist noch unbekannt. 

D. Hypodermis. 

1. Die Determination des Zeitpunktes der Hautung. 

Man kann sich vorstellen, daB im Lauf der Entwicklung die Hypo
dermis der Raupen ihren Zustand fortlaufend verandert und daB die 
Hautung des Tieres dann eintritt, wenn ein bestimmtes Entwicklungs
niveau erreicht ist. Oder aber die Hypodermis behalt wahrend der Ent
wicklung stets denselben Zustand bei, und der Zeitpunkt der Hautungen 
wird von auBerhalb der Hypodermis gelegenen Faktoren bestimmt. 
Zur Frage, ob die Hautungsleistungen der Hypodermis tatsachlich 
autonom ohne EinfluB der Umgebung verlaufen oder aber, ob Faktoren 
auBerhalb der Hypodermis die Hautungsleistung bestimmen, wurden 
folgende Experimente ausgefiihrt: Das Bein einer Vanessa urticae-



Das Determinationsgeschehen bei Insekten. 201 

Raupe (Raupenbeine sind Hypodermisausstiilpungen) wurde heterotop 
in die dorsale Mediane verpflanzt und festgestellt, wie sich hier das 
transplantierte Hypoderm in anderer Umgebung bezuglich des Ein
setzens der Hautung verhalt (BODENSTEIN 1933c). Die Hautung des 
Transplantats erfolgte nun immer synchron mit der Hautung des Wirts
tieres. Die Hautung der Transplantatspenderraupe war oft zeitlich 
stark gegenuber der Wirtstierhautung und seines Transplantats ver
schoben. Dieses Ergebnis laBt schlieBen, daB der Zeitpunkt der Hautung 
noch nicht in der Hypodermis determiniert gewesen war. Das trans
plantierte Hypodermisstuck verhielt sich hinsichtlich des Einsatzes und 
V ollzuges der Hautung ortsgemaB. 

2. Die Determination der Anzahl der Hautungen 

konnte am selben Objekt untersucht werden (BODENSTEIN 1933c). 
V anessa ~trticae durchlauft wahrend ihres Raupenlebens konstant vier 
Hautungen und verwandelt 
sich mit einer fiinften Hau
tung zur Puppe. Wurde 
jetzt als Transplantat ein 
Hypodermisstuck (Raupen
bein) des letzten Raupen
stadiums, dessen nachste 
Hautung eine Puppenhau
tung sein muBte, verwendet 
und dieses in ein j ungeres 
Raupenstadium transplan
tiert, so vollfuhrte das Trans
plantat wiederum synchron 
mit dem Wirt seine Haritung. 
Es verwandelte sich nun 
jedoch nicht, seiner Her
kunft entsprechend, in ein 
Puppenbeinchen, sondem 
fiihrte eine uberzahlige Rau
penhautung durch (Abb. 13). 

Abb. 13. Heterotop homoplastisch·kataplastisch transplan· 
tiertes Brustbein von Vanessa urticae. Das TnlDsphilltat, 
nachdem es eine iiberzahlige Raupenhautung durchgeftihrt 

hat. (Nach BODENSTEIN 1933.) 

Dieses Ergebnis besagt aber, daB die Anzahl der Raupenhautungen noch 
nicht in der Hypodermis determiniert gewesen sein kann, da extra
hypodermale Faktoren das Hypodermisstuck veranlaBten, eine Raupen
hautung mehr durchzufiihren als es seiner Herkunft entsprochen hatte. 

3. Die Determination der Qualitat der Hautung. 

Das oben besprochene Experiment gibt auch Auskunft uber den 
Determinationszustand der Hypodermis bezuglich deren Qualitat zu 
Raupen- oder Puppenhautung. Ein Hypodermisstuck namlich, das 
normalerweise bei der nachsten Hautung Puppenhypoderm gebildet 
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hatte, wird in anderer Umgebung zur Bildung von Raupenhypoderm 
veranlaBt (Abb.13). Das umgekehrte Experiment freilich, namlich ein 
jungeres Stuck Hypoderm friihzeitig zur Bildung von Puppenhypoderm 
zu veranlassen, schlug fehl, da diese Transplantate mit RegelmaBigkeit 
abgestoBen wurden (BODENSTEIN 1933c). Ob dieser Umstand nun darauf 
zuruckzufiihren ist, daB das jiingere Material noch unfahig zur Ver
puppung war oder aber, ob Faktoren mechanischer Natur dafur ver
antwortlich waren, bleibt noch ungewiB. Man wird jedoch zur zweiten 
Annahme neigen, da das Transplantat am fremden Ort bei der Ver
puppung wahrscheinlich mit betrachtlichen mechanischen Schwierig
keiten zu kampfen hat (BODENSTEIN 1933c, S.581). Sieher ist, daB die 
Hypodermis der Raupe, selbst im letzten Raupenstadium, noch nieht 
zur Bildung von Puppenhypoderm determiniert ist. 

In diesem Zusammenhang sollten auch die Ergebnisse, die WIGGLES
WORTH an Wanzen erzielte, besprochen werden. Auch sie zeigen klar, 
daB die Hypodermis des Larvenstadiums mehr und etwas anderes zu 
leisten imstande ist, als sie normalerweise verwirklicht. Wir verweisen 
auf das, was im Abschnitt V, auf S. 225f., gesagt ist. 

4. Die Art und Lokalisation der determinierenden Faktoren. 

Dber die Lokalisation der die Hypodermis zu diesen bestimmten 
Leistungen veranlassenden extrahypodermalen Faktoren vermogen die 
eben besprochenen Experimente niehts auszusagen. Heteroplastische 
Transplantationen zeigen nur, daB speziell die den Zeitpunkt der Hautung 
bestimmenden Faktoren nieht artspezifisch sind (BODENSTEIN 1933c). 
Transplantationen innerhalb verschieden alter Raupenstadien lassen 
annehmen, daB es mehrere Arten von Faktoren gibt, die die oben
genannten Leistungen determinieren (s. Abschnitt V). 

E. Malpighische GefiiBe. 

Die Malpighischen GefaBe der Schmetterlinge verandern ihren 
Differenzierungszustand wahrend ihrer postembryonalen Entwieklung. 
Es ist moglich Malpighische GefaBe des Raupenstadiunls von so1chen 
der Puppe und des Falters zu unterscheiden. Urn die Entwicklungs
fahigkeit von Malpighischen GefaBfragmenten auBerhalb ihres Verbandes 
und ohne normale funktionelle Beziehung zum Organismus zu prufen, 
transplantierte man Teile dieser Organe in den Kopf oder das Abdomen 
gleieh alter oder im Alter einige Tage unterschiedener L. dispar-Raupen 
(KOPEC 1922C). Die transplantierten Teilstucke heilten gut ein. Ihre 
Entwicklung verlief normal. Wie die Untersuchung der Transplantate 
im Falter ergab, hatten sie aIle die differentiellen Wandlungen, die 
normalerweise ein Malpighisches GefaB vom Raupen- bis zum Falter
stadium durchlauft, ebenfalls durchgemacht (Abb. 14). Da die trans
plantierten Organe sieh sozusagen als Isolate im Korper entwiekelten 
ohne in funktionellem Zusammenhang mit den WirtsgefaBen zu stehen, 
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so zeigt der Versuch, daB der Entwicklungsablauf dieser Organe offen bar 
unabhangig von ihrer funktionellen Tatigkeit erfolgt. Beztiglich des 
Zeitpunktes der Determination des Entwicklungsablaufes geben diese 
Experimente nicht klaren AufschluB, da die Altersdifferenz zwischen 
Spender und Wirt bei der Operation zu gering war. 

a b 

Abb. 14. Transplantation Malpighischer GelaBe von Lymanlria dispar·Raupen des letzten Stadiums in den 
Kopf oder Thorax einiger Tage jiingerer Raupen. b Malpighisches GeiaB aus einer Raupe; c ein solehes 
aus dem Falter; a Malpighisches GelaBtransplantat; es zeigt herknnftgemaBe Entwicklung, vergleiche 

mit c . (Nach KOPEC 1922.) 

F. Fettgewebe. 

Wie die meisten Gewebe des Insektenkarpers vollfUhren die Fett
zellen vom Larvenzustand bis zu imaginaler Gestaltung eine Meta
morphose. Der Determinationsschritt, der die zeitliche Folge dieser 
Metamorphose oder Differenzierungsleistung festlegt, scheint bei Kafern 
in dem Fettgewebe der jungen Puppe bereits vollzogen. DafUr sprechen 
Experimente von GUARESCHI (1934). Werden junge Puppen (36 Stun den 
alt) von Lina populi bei 2000 Umdrehungen etwa 5 Minuten zentri
fugiert, so kannen aus diesen Puppen Kafer sich entwickeln, deren 
Hinterleiber mehr oder minder pupalen Charakter aufweisen. Eines dieser 
Tiere, das 3 Tage nach dem Schltipfen untersucht wurde, wies ganzlich 
pupale Fettzellen in seinem Leibe auf, wogegen die Histogenese der 
Fettzellen bei einem 18 Tage nach dem Schltipfen untersuchten Tier 
schon fast beendet war. GUARESCHI nimmt an, daB durch die Zentri
fugation die Entwicklung der Gewebe gehemmt wurde. Die weitere 
Entwicklung der pupalen Fettzellen im imaginalen (oder mehr oder minder 
imaginalen) Karper zeigt nun, daB selbst hier die Entwicklung noch sich 
vollziehen kann. Dieser Versuch, scheint uns, ist einer Transplantation 
der Fettgewebe in den Karper der Imago gleichzustellen. Er zeigt, daB 
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die Determination der Entwicklungsfolge in den Fettzellen der jungen 
Puppe bereits vollzogen war; denn diese Gewebe vermochten selbst in 
anderer Umgebung noch ihre Entwicklungstendenzen zu entfalten. Da 
jedoch, wie GUARESCHI weiter zeigen konnte, bei langerer Zentrifugation 
die Entwicklung vollstandig aufhoren kann, so ist anzunehmen, daB die 
Umgebung bereits ein gewisses Entwicklungsniveau erreicht haben muB, 
das die Entwicklung der Organe gewahrleistet. Und erst, wenn dieses 
Niveau erreicht ist, vermogen die Organe ihre Entwicklungsfahigkeiten 
zu entfalten. (Siehe hierzu, was im Abschnitt V iiber die Metamorphose
impulse gesagt ist.) 

G. Der EinfluB des Nervensystems auf die Entwicklung einiger Gewebe. 

Die N otwendigkeit des N ervensystems fiir die Entwicklung einiger 
Organe der Lepidopteren wurde von KOPEC (1923) nachgewiesen. Er 
entfernte bei L. dispar-Raupen des letzten Stadiums die drei Thorakal
ganglien und fand, daB die Entwicklung der imaginalen Muskeln in den 
von der Operation betroffenen Regionen unterblieb. Dagegen voll
fiihrten die Fettzellen ihre normalen Entwicklungsdifferenzierungen un
beschadet der Abwesenheit der Ganglien. Ebenfalls ist die Entwicklung 
der Hypodermis und ihrer Derivate, wie Fiihler, Fliigel und Beine, 
unabhangig yom Nervensystem. Wenn ein EinfluB der Ganglien sich 
auf die Entwicklung der Imaginalmuskeln bemerkbar machte, so scheinen 
die Ganglien jedoch die Entwicklung der Larvalmuskeln nicht zu beein
flussen; denn bei Exstirpation des 5. Abdominalganglions in jiingeren 
Raupen (des 2. Stadiums) zeigte sich selbst 5 Wochen spater noch 
keine Spur von Atrophie oder Degeneration der Muskeln im ganglion
freien Segment. 

H. Ovarien und Hoden. 

I. Die Abhangigkeit _der sekundaren Geschlechtsmerkmale 
von den Geschlechtsdriisen 

ist bei Wirbeltieren nachgewiesen. Man hat nun versucht, dieser Frage 
bei den Insekten experimentell nachzugehen. Besonders die Schmetter
linge. sind durch ihren ausgepragten Geschlechtsdimorphismus als ge
eignetes Objekt erkannt und ausgiebig untersucht worden. 

Bereits in den jiingsten Raupen der Schmetterlinge sind die Ge
schlechtsorgane des zukiinftigen Schmetterlings vorhanden. Hier wurden 
dann auch Geschlechtsdriisentransplantationen vorgenommen, indem 
man zwischen mannlichen und weiblichen Raupen diese Organe aus
tauschte. Die transplantierten Hoden und Ovarien heilen am neuen 
Ort gut ein und entwickeln sich normal weiter. Der Effekt der Trans
plantation miiBte sich an den Faltern nachweisen lassen, die besonders 
in dem Bau der Fiihler und Farbung der Fliigel starken Geschlechts
dimorphismus aufweisen. Es zeigte sich aber, daB weibliche wie 



Das Determinationsgeschehen bei Insekten. 205 

mannliche Falter mit andersgeschlechtlichen Transplantaten im Leib 
unabhangig von diesen ihre normalen Geschlechtscharaktere ausbildeten. 
Es konnte nie eine Beeinflussung der Geschlechtsmerkmale durch die 
Transplantate nachgewiesen werden. Selbst Tiere, die in der Raupe nach
einander flinf Geschlechtsanlagen des anderen Geschlechts implantiert 
erhalten hatten, zeigten nie irgendwe1che Abweichungen im Sinn des 
Spenders. Die Beobachtungen der verschiedensten Forscher, die diese 
Frage untersuchten, stimmen hier vollkommen uberein (MEISENHEIMER 
1909; KLATT 1919; PRELL 1914; KOPEC 19II). Man hat auch an Stelle 
ganzer Anlagen Quetschsaft von Hoden oder Ovariengewebe den kastrier
ten Raupen injiziert mit gleichem negativem Resultat. Die gute Ein
heilung derTransplantate legte es nahe, Transplantationenheteroplastisch, 
ja sogar xenoplastisch zu versuchen. Hierbei sollte gepruft werden, ob 
durch so1che Kombinationen sich ein EinfluB des Transplantats auf die 
Spezies bzw. auf die Artmerkmale des Wirts bemerkbar machen wurde; 
ein so1cher konnte aber nie beobachtet werden. Vielmehr wurden die 
fremdartigen Transplantate resorbiert. J e artfremder die verwendeten 
Transplantate waren, urn so schneller fielen sie der Degeneration anheim. 

Die oben berichtete Feststellung, daB bei Schmetterlingen die Ge
schlechtsdrusen ohne EinfluB auf die Ausbildung der sekundaren Ge
schlechtsmerkmale waren, legte es nahe nach anderen Faktoren als 
so1chen in den Gonaden lokalisierten zu suchen: Die Lymphe einiger 
Schmetterlinge ist in beiden Geschlechtern verschieden gefarbt. Es 
ware also moglich, daB in ihr ein Stoff enthalten ist, der die Geschlechts
merkmale beeinflussen konnte. Es wurde daher das gelbliche Blut einer 
mannlichen L. dispar-Raupe in eine griines Blut besitzende weibliche 
Raupe derselben Art ubertragen und vice versa. 65 Stunden nach der 
Transfusion hatte das injizierte BIut die Farbe des Wirtsblutes an
genommen, gleichgUltlg, ob weibliches Blut in mannliche Tiere oder 
umgekehrt eingefuhrt wurde. Eine Beeinflussung der sekundaren Ge
schlechtsmerkmale trat nie ein" (KOPEC 19II; KLATT 1919). Weiterhin 
versuchte man den EinfluB von transplantierten Geschlechtsdrusen auf 
sich neubildende Organe zu prftfen, indem man Gonadentransplantations
experimente mit Flugelregenerationsexperimenten kombinierte (MEISEN
HEIMER 1909; KOPEC 19II). Aber auch hier wiesen die Regenerate 
von Tieren mit andersgeschlechtlichen Gonaden im Leib gegenuber den 
Kontrollserien, d. h. kastrierten oder nichtoperierten Tieren, keinerlei 
Unterschiede auf. 

Alle diese Versuche scheinen zu besagen, daB bei Insekten die Ge
schlechtscharaktere im Larvenstadium bereits unabanderlich determiniert 
sind, daB nicht wie bei Wirbeltieren von den Geschlechtsdrusen ein Hor
mon produziert wird, das fur die Ausbildung mann lichen oder weiblichen 
Geschlechts von Bedeutung ist. Allerdings mogen die Geschlechtszellen 
auch bei den Insekten ein Hormon produzieren, doch vermogen die 
genetisch erharteten sekundaren Geschlechtsmerkmale darauf nicht zu 
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reagieren. Weiterhin ware es durchaus moglich, daB ein anderer Mecha
nismus, irgendeine Druse mit innerer Sekretion, im Korper der Insekten 
existieren mag, die das Geschlechtshormon abgibt, die jedoch durch die 
bis jetzt angesteIlten Versuche nicht ausgeschaltet wurde. Urn das Fur 
und Wider dieser Moglichkeit zu prufen, muBte man nicht wie bisher 
die Gonaden, das Blut oder irgendwe1che Organe, von denen man an
nimmt, daB sie die stimulierende Substanz enthalten, in den Organismus, 
also zum reagierenden Material, bringen, sondem man muBte umgekehrt 
das reagierende Material, z. B. die Flugel, die je als Testmaterial dienten, 
in den andersgeschlechtlichen Organismus verpflanzen und dann hier 
die Ausbildung der sekundaren Geschlechtsmerkmale des Transplantats 
verfolgen. Mit diesem Experiment hatte man das reagierende Material 
dem EinfluB eines eventueil existierenden, Geschlechtshormon produ
zierenden Zentrums im Organismus ausgesetzt. Erst wenn dieses Ex
periment negativ verlauft, mag man berechtigt sein zu sagen, daB bei 
Schmetterlingen keine Geschlechtshormone vorhanden sind, oder aber, 
daB so1che auf die bereits geschlechtlich unabanderlich determinierten 
sekundaren Geschlechtsmerkmale ohne EinfluB sind. KOPEC hat (1922a) 
so1che Experimente ausgefiihrt. Er transplantierte Flugelanlagen von 
mannlichen L. dispar-Raupen in weibliche Tiere und vice versa. Das 
Transplantat wurde dem Wirtstier orthotop eingepflanzt, nachdem der 
entsprechende Flugel dort exstirpiert worden war. Von 120 operierten 
Raupen waren nur zwei brauchbar, die gut eingewachsene Transplantate 
zeigten. Doch auch diese 2 Tiere vermochten sich nicht aus der Puppen
huile zu befreien und muBten herausprapariert werden. Es handelte 
sich urn 2 weibliche Tiere mit mannlichen Flugeltransplantaten. In 
einem der Faile waren die Schuppen des Transplantatflugels nicht sehr 
gut entwickelt. Der andere Fall jedoch zeigte gut entwickelte Schuppen; 
diese waren von braunlicher Farbe und schienen demnach mannlich zu 
sein, denn der weibliche Flugel weist vielmehr weiBliche Schuppen auf. 
Die Entwicklung der mannlichen Transplantate im weiblichen Tier war 
also offenbar im Hinblick auf die Ausbildung der Farbmerkmale herkunfts
gemaB verlaufen. Eine Beeinflussung durch die weibliche Umgebung 
schien nicht stattgefunden zu haben. Wie dem auch sei, sicherlich sind 
diese 2 Faile nicht sehr beweiskraftig, daher soIlte die Frage an groBerem 
Material nochmals gepruft werden, ehe das letzte Wort gesprochen wird. 

Wenn es sich nun auch gezeigt hatte, daB die Geschlechtsdrusen 
keine Hormone liefem, die die sekundaren Geschlechtsmerkmale modi
fizieren, so ist es dennoch nicht ausgeschlossen, daB sie Hormone produ
zieren, die fur andere Leistungen von Bedeutung sind. Wir haben 
einige Anhaltspunkte fUr so1che Geschlechtshormone. Beim Studium 
von Lymantria dispar-Intersexen fand GOLDSCHMIDT (1931), daB diese 
Tiere ihre Entwicklung mit einem Geschlecht beginnen, es tritt je
doch dann zu bestimmter Zeit ein Drehpunkt in der postembryonalen 
Entwicklung auf, von we1chem ab die Entwicklung des Geschlechtes 
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entgegengesetzt verlauft. Von diesem Drehpunkt ab beginnen sich Hoden 
in Ovarien oder Ovarien in Hoden umzuwandeln. GOLDSCHMIDT machte 
es nun sehr wahrscheinlich, daB fUr diese Geschlechtsumwandlung 
Hormone von ausschlaggebender Bedeutung sind. Hormone oder 
Enzyme ausgehend von der Gonadenkapsel bedingen mannliche, und 
Stoffe ausgehend von den Eirohrenstielen bewirken weibliche Diffe
renzierung. Dieser Fall einer hormonell bedingten Geschlechtsdriisen
differenzierung steht nun aber bei Insekten nicht vereinzelt da. Es 
gehoren hierher die auf S. 232 erwahnten Versuche von WIGGLESWORTH 
und weiterhin Experimente an Lepidopteren von BYTINSKI-SALZ (s. S. 230). 
Ebenfalls mogen die auf S. 231 kurz besprochenen Experimente an Blatta 
(IwANOFF und MESTSCHERSKA]A 1935) in diesem Zusammenhang von 
Bedeutung sein. In all diesen letzterwahnten Fallen liegen die Ver
haltnisse nun so, daB nicht, wie in den Versuchen von GOLDSCHMIDT, 
die Geschlechtsdriisen selbst das Hormon produzieren, sondern daB die 
die Geschlechtsdriisen zur Differenzierung anregenden Stoffe von anderen 
Organen abgesondert werden. (Man vergleiche, was hierzu an den 
betreffenden Stellen gesagt ist.) 

2. Die Determination des Entwicklungsablaufes. 

Transplantationen von Hoden und Ovarien jiingerer Raupen, deren 
Geschlechtszellen eine bestimmte Differenzierung aufweisen, in altere 
Tiere zeigen, daB die implantierten Organe ihre Entwicklung unabhiingig 
yom Wirt fortsetzen. Hier ist die Kenntnis von drei Versuchsserien 
nutzlich. Die Versuche wurden an Lymantria dispar ausgefUhrt (KOPEC 
19II). Versuch I: Es wurden Ovarien in mannliche kastrierte oder 
normale Raupen transplantiert. Nach 6, 10 und 20 Tagen wurden die 
Ovarien aus dem Wirt herausprapariert und untersucht. Sie zeigten 
alle herkunftsgemaBe Entwicklung, d. h. der Entwicklungsgrad stimmte 
mit den in den Spendertieren belassenen Kontrollovarien iiberein. Ver
such 2: Es wurden die Ovarien von Raupen im 3. oder 4. Stadium in 
solche des letzten Stadiums transplantiert. Die Implantate wurden am 
geschliipften Falter untersucht. Sie erreichten nie den Entwicklungs
grad eines Falterovariums, sondern glichen Ovarien, wie solche in jungen 
Puppen zu finden sind. Leider wurde nicht untersucht, ob die Weiter
entwicklung der Ovarien auch noch im Falter stattfinden kann (siehe, was 
iiber Fettgewebe auf S. 204 gesagt wurde) , oder ob sie auf einem be
stimmten Entwicklungsgrad stehengeblieben waren. Versuch 3: Als 
Spender dienten Ovarien von Raupen des 5. Stadiums. Diese wurden 
a) in Ibis 2 Tage alte Puppen, b) in Puppen, die 4 bis 7 Tage vorm 
Schliipfen standen, transplantiert. Die Transplantate wurden am Falter 
untersucht. Sie zeigten im ersten Fall (a) noch unentwickelte Eier in 
den entwickelten Eischlauchen; im zweiten Fall (b) befanden sich Trans
plant ate noch im Blaschenstadium, genau wie die in den Spendertieren 
belassenen Kontrollovarien. Diese drei Versuchsserien zeigen einheitlich, 
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daB die Determination der zeitlichen Folge des Entwicklungsgeschehens 
bereits vollzogen war. 

Zu ganzlich anderen Ergebnissen fUhrten Ovarientransplantationen, 
die zwischen einem Schwarmerhybriden und der normalen Elternart 
ausgefUhrt wurden (BYTINSKI-SALZ 1933). Der als Spender benutzte 
Hybrid besitzt Ovarien, deren Entwicklung zu einer bestimmten Zeit 
in der Puppe aufhort. Die Entwicklung dieser Ovarien bleibt auf einem 
der normalen Entwicklung entsprechenden friihpupalen Stadium stehen; 
es kommt bei ihnen nie zur Ausbildung von Eiern in den Eischlauchen. 
Werden diese Ovarien nun in eine Puppe der normalen Elternart trans
plantiert, so entwickeln sie sich hier unter dem EinfluB des neuen Ortes 
zu vollkommen imaginaler Differenzierung weiter; ihre Entwicklung 
verlauft also ortsgemaB. Beziiglich des zeitlichen Ablaufs der Ent
wicklungsfolge finden wir diese Ovarien also noch undeterminiert. 

Die an diesen beiden Falterarten ermittelten Tatsachen stehen kraB 
gegeneinander. An der Richtigkeit der Beobachtungen ist wohl nicht 
zu zweifeln. Wie diese Unterschiede im Verhalten sich erklaren lassen, 
ist vorerst nicht zu sagen. Sie zeigen nur, wie vorsichtig man bei der 
Deutung der Befunde sein muB und daB Verallgemeinerungen bei dem 
geringen Stand des jetzigen Wissen von wenig Bedeutung sind. Es ware 
wiinschenswert Transplantationen von Ovarien verschiedenen Alters 
zwischen iiberwinternden und schnell schliipfenden Tieren auszufUhren 
und die Verhaltnisse an solchem Material eingehender zu studieren. 
Es ist nicht ausgeschlossen, daB das Alter der Transplantate und die 
Abstammung von iiberwinternden oder nichtiiberwinternden Tieren 
einerseits, und Alter und Latenzzeiten der Wirte andererseits, fUr den 
Ausfall der Reaktion, d. h. fUr abhangige oder unabhangige Entwicklung 
von Bedeutung waren. 

3. Die Determination der Torsion. 

Bei man chen Lepidopteren wachsen die anfanglich paarigen Hoden 
der Raupen kurz nach der Verpuppung zu einem einzigen Organ zu
sammen. Sie legen sich dabei eng aneinander und vollfiihren eine Torsion 
urn sich selbst. Bei den im nachsten Absatz besprochenen Hoden
transplantationen an der Mehlmotte (CASPARI 1933), bei denen Hoden 
des letzten Raupenstadiums in einen gleich alten, aber andersrassigen 
Wirt transplantiert wurden, konnte nun beobachtet werden, daB be
stimmte Pigmentlinien, die im Hoden deutlich sichtbar hervortreten, 
spiralig gedreht sind, obgleich hier der Partnerhoden fehlte. Dieses weist 
darauf hin, daB der Hoden auch allein die Torsion urn sich selbst voll
bringen kann. Es ist anzunehmen, daB mit dem Determinationsschritt, 
der die unabhangige Entwicklungsfolge bestimmt, zugleich die Torsion 
determiniert wird. Doch sind die Versuche im besonderen zur Beant
wortung dieser Frage nicht geeignet, da mehr oder minder gleichartige 
Raupen operiert wurden. 



Das Determinationsgeschehen bei Insekten. 20<) 

4. Reaktionsfahigkeit der Hodengewebe auf Pigmentierungs
faktoren. 

Bei der Mehlmotte Ephestia Kiihniella gibt es eine Rasse, deren Hoden 
farblos sind, wahrend eine andere Rasse rotliche Hoden aufweist. Bei 
der Transplantation eines hellen Hodens in ein Tier mit rotem Hoden 
(Transplantation im letzten Raupenstadium) konnte beobachtet werden, 
daB sich die hellen Transplantate im Wirtstier anfarbten. Dieses besagt, 
daB die transplantierten Gewebe die Fahigkeit besitzen auf pigment
bildende Reize zu reagieren und daB diese Fahigkeit auch einem Gewebe 
zukommt, das normalerweise farblos verbleibt. DaB es sich nun nicht 
einfach urn eine Dbertragung des Farbstoffs der pigmentierten Wirts
hoden auf die unpigmentierten Spenderhoden handelt, konnte dadurch 
gezeigt werden, daB unpigmentierte Hoden sich auch in weiblichen 
Tieren ausfarbten. In diesem Zusammenhang bedeuten die festgestellten 
Tatsachen, daB der helle Hoden etwas mehr leistet als er normalerweise 
geleistet hatte, daB also in dieser Hinsicht die prospektive Potenz des 
hellen Hodens groBer war denn seine prospektive Bedeutung. 

Zu ahnlichen Ergebnissen gelangte DOBZHANSKY (I93I), indem er 
Gynander von zwei verschiedenen Rassen von Drosophila herstellte. 
Die eine der Rassen besaB farblose Hoden und Vas efferens, wahrend bei 
der anderen (wilden Rasse) die Hoden und Vas efferens leuchtend gelb 
waren. Hoden und Vas efferens der wilden Rasse sind kurz nach dem 
Schliipfen der Fliegen noch farblos, doch farben sie sich in einigen Tagen 
bis zu leuchtendem Gelb aus. Wenn die Gynander der farblosen Rasse 
angehorten, dann miiBten Hoden und Vas efferens auch farblos sein. 
Zunachst waren sie es auch, spater aber farbten sie sich gelblich, nur 
geschah dieses spater als bei der wilden Rasse. Wenn die Augen des 
betreffenden Gynanders "wild" waren, wurde die Ausfarbung der hellen 
Hoden beschleunigt. Diese Resultate besagen, so wie es oben fUr die 
Hodenfarbung der Mehlmotte angegeben war, daB die hellen Hoden 
dieser Fliegenrasse in anderer Umgebung etwas anderes leisteten als es 
ihrer Norm entsprach. Die Beobachtung, daB wildfarbige Augen die 
Ausfarbung beschleunigen, laBt annehmen, daB die Faktoren, die den 
Reiz aussenden oder doch fUr ihn verantwortlich sind, in den Augen oder 
im Kopf lokalisiert zu sein scheinen. Da jedoch auch ohne wildfarbige 
Augen schlieBlich die AusHirbung, wenn auch spater, erfolgte, so scheinen 
auch andere Gewebe diese Faktoren zu enthalten (DOBZHANSKY I93I). 

5. V oltinism us. 

Mit V oltinismus bezeichnet man die Anzahl der Generationen, die 
eine Rasse in einem Jahr erzeugt; hierbei ist die langere oder kiirzere 
Ruheperiode der Eier ausschlaggebend. Beim Seidenspinner Bombyx 
mori gibt es nun Rassen, deren Generationszahl innerhalb eines Jahres 
verschieden ist. Rassen, deren Eier eine lange Ruheperiode haben und 

Ergebnisse der Biologie XIII. 
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die so nur eine Generation im Jahr aufweisen, nennt man univoltine 
Rassen. Bivoltine Rassen dagegen erzeugen Eier, die sieh schneller 
entwickeln und daher zwei Generationen im J ahr haben. Es wurden 
nun Ovarien zwischen univoltinen und bivoltinen Rassen von Bombyx 
mori im Raupenstadium ausgetauscht und die Eier, die diese Tiere dann 
ablegten, auf ihren Voltinismus hin untersucht (UMEYA 1926, 1930). 
Es zeigte sich nun, daB sieh der Voltinismus immer nach der Nahr
mutter richtete. Wenn man also ein univoltines Ovarium in die Raupe 
einer bivoltinen Rasse transplantiert, so sind die Nachkommen in den 
meisten Fallen bivoltin. Welche Faktoren in diesem Fall den Voltinismus 
bestimmen und ob sie imstande sind ihn endgiiltig zu determinieren, 
ist noch absolut ungewiB. Sieher ist, daB der Voltinismus als solcher 
wohl iiberhaupt sehr labil determiniert ist, dann er laBt sieh auch durch 
Temperaturveranderungen weitgehend umstimmen. Wahrscheinlich ver
mogen vielerlei Faktoren den Voltinismus zu beeinflussen, die ihn dann 
einzeln oder zusammenwirkend mehr oder minder labil determinieren. 

III. WachstumsverhiUtnisse. 

Die Fiille von Daten, die das Studium der Wachstumsverhaltnisse 
bei den Insekten gezeitigt hat, kann hier nieht besprochen werden. 
Wir verweisen auf die zusammenfassenden Arbeiten von PRZIBRAM und 
HUXLEY. Zur kausalen Analyse des Wachstumsproblems hat HARRISON 
neue Wege eroffnet. Die von ihm und seiner Schule zum Determinations
problem des Wachstums speziell an Amphibien gefundenen Tatsachen 
zeigen die Schwierigkeiten auf, mit denen wir bei einem so komplexen 
Vorgang, wie es das Wachstum ist, zu rechnen haben. Durch die Giinstig
keit des Objekts operativen Einfliissen gegeniiber konnte die Wachstums
analyse weitgehend gefordert werden. Bei den Insekten stehen wir noch 
weit hinter diesem Wissen zuriick, bedingt wohl in der Hauptsache 
durch methodische Schwierigkeiten, die die Insekten operativen Ein
griffen entgegenstellen. Das Wachstum eines Organs, wie es sieh uns 
darbietet, ist von HARRISON zuerst erkannt und unterschieden, der Aus
druck von inharenten, im Organ selbst gelegenen Fahigkeiten und von 
exharenten, regulatorischen Prozessen in der geweblichen Umgebung 
des Organs, die die inharente Wachstumsrate eines Organs modifizieren. 
Das Zusammenwirken von inharenten (genetischen) Faktoren mit 
exharenten Faktoren, die funktioneller oder mechanischer Natur sein 
konnen oder auf Nahrungsfaktoren und anderen beruhen mogen, determi
nieren die spezifische Wachstumsrate eines gegebenen Organs. Wie 
schwierig die Verhaltnisse liegen konnen, geht aus einer Arbeit von 
TWITTY (1934) hervor, in der er andeutet, daB es oft sehr schwer sein 
kann zwischen exharenten und inharenten Faktoren zu unterscheiden, 
weil inharente Faktoren bei ihrem Ausdruck wie exharente wirken 
konnen. 
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Bei den Insekten ist die Trennung zwischen inharenten und exharenten 
Wachstumsfaktoren innerhalb des Organverbandes noch nicht moglich. 
Nur einige Angaben iiber die Wirksamkeit von exharenten Faktoren, 
wohl mechanischer Natur, liegen vor. Dber diese allein solI hier berichtet 
werden. Transplantiert man Hoden von Schmetterlingsraupen in andere, 
ihrer Ovarien beraubte weibliche Raupen, so wurden die transplantierten 
Hoden groBer, als wenn sie in nonnaler Umgebung belassen worden waren 
(KOPEC 19II; MEISENHEIMER 1909,1922). Man hat fiir diese Erscheinung 
Raumverhaltnisse verantwortlich gemacht; denn in der groBeren weib
lichen Raupe, die ihrer Ovarien beraubt war, hatten die Hoden mehr 
Platz und konnten daher ihreWachstums-
tendenzen ungehinderter zur Geltung bringen. 
Zu den gleichen Ergebnissen gelangt CASPARI 
(1933) bei Transplantationen von Raupenhoden 
der Mehlmotte in mannliche, unkastrierte 
Raupen. Hier waren die Raumverhaltnisse 
natiirlich nicht so gUnstig als im nonnalen 
Fall, da die Implantate in einen Wirt verbracht 
wurden, der nicht kastriert war. Die trans
plantierten Hoden erreichten daher auch nie 
die GroBe eines nonnalen Hodens. Auch an 

a 
Abb. 15. a Nach Exstirpation 
des Thorakalganglions vcrgroBerte 
Trachaee von Lyman/ria aispar; 
b normale Trachaee der gleichen 

Region. (Nach KOPEC 1923.) 

anderen Organen wurde Ahnliches beobachtet. So 'vergroBerten sich bei 
der Exstirpation von Kopf- und Thorakalganglion (Lymantria dispar) 
die Tracheen in den von der Operation betroffenen Regionen (Abb. 15). 
Hier also war durch die Entfemung der Ganglien den Organen mehr 
Raum zur Entwicklung gegeben(KoPEc 1923). Beim Studium der 
regenerativen Fahigkeiten des Falterbeins konnten ahnliche Beziehungen 
zwischen BeingroBe und Raumverhaltnissen aufgezeigt werden. Trans
plantiert man einige Glleder von Raupenbeinen orthotop, so resultieren 
aus diesen operierten Tieren Falter, deren Beinglieder immer mehr 
oder minder verkiirzt sind. Die" im letzten Raupenstadium sich aus
stiilpende Imaginalscheibe findet wahrscheinlich im operierten Bein 
anonnale Raumverhaltnisse vor (BODENSTEIN 1935). Alle diese Versuche 
beweisen offenbar, daB exharente Faktoren mechanischer Natur die 
Wachstumsnlte eines Insektenorgans zu rnodifizieren vennogen. Es ist 
bekannt, daB Umgebungsfaktoren, wie Temperatur, Feuchtigkeit, un
giinstige Hautungs- oder Emahrungsbedingungen u. a. m., das Wachstum 
des Ganzen oder der Teile zu beeinflussen vennogen. Ebenso konnen 
bestimmte Organe mehr als andere auf solche Faktoren reagieren, so daB 
dadurch die Koordination der Teile bis zum gewissen MaB gestort wird 
(PRZIBRAM 1930; HUXLEY 1932). Doch konnen diese Dinge hier nicht 
naher besprochen werden, da die Wachstumsveranderungen, erzeugt 
von oben genannten Umgebungsfaktoren, zu komplexer N atur sind. 
Sie sagen nichts, oder doch sehr wenig, iiber die Art und Wirksamkeit 
derjenigen Faktoren aus, die letzten Endes die bestimmenden sind, 
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da sie als iibergeordnete Stimulanten erst eine Anzahl von Faktoren 
in Bewegung setzen, die dann erst das Wachstum determinieren. 

IV. Regeneration. 
Die kausale Erforschung der Regeneration hat tiefe Einblicke in das 

Entwicklungsgeschehen erlaubt. Bei den Insekten allerdings ist die 
Analyse noch wenig fiber das deskriptive Stadium hinausgekommen. 
Das wenige, das zum Determinationsproblem im Regenerationsgeschehen 
der Insektenbisher bekannt ist, wird hier im Vordergrund der Betrachtung 
stehen, wahrend alle anderen Fragen, die mit dem Regenerationsproblem 
zusammenhangen, hier vernachlassigt werden mfissen, oder nur soweit 
herangezogen werden, wie es zum Verstandnis der hier speziell be
handelten Fragen von Bedeutung ist. 

Die Fahigkeit der Regeneration ist bei den Insekten weit verbreitet. 
Nicht nur auBere Organe, wie Beine, Augen, Mundwerkzeuge usw., 
sondern auch innere Organe, Drusen, Darmabschnitte, gewisse Teile 
der Gonaden, Imaginalanlagen und anderes vermogen sich regenerativ 
herzustellen. Abb. 16 zeigt die Regeneration einer Flfigelimaginalscheibe 
von Vanessa urticae. Die Fahigkeit der Regeneration ist oft an den 
Entwicklungsgrad des Tieres gebunden. Manche Tiere besitzen nur im 
Larvenstadium die Fahigkeit der Regeneration; in der Puppe und im 
Imago dagegen ist diese erloschen (z. B. Fliigel an Lepidopteren; MEISEN
HEIMER 1909; KOPEC 1913; v. UBISCH 19II). Diese Verhaltnisse brauchen 
jedoch nicht immer so zu liegen. Denn bestimmte Organe einer Art 
konnen sich verschieden verhalten, oder es mogen auch Verschieden
heiten innerhalb einzelner Insektengruppen bestehen. J a, sogar am 
fertigen Insekt ist Regeneration beobachtet worden. In der Regel jedoch 
wird mit zunehmendem Alter das Regenerationsvermogen erloschen. 
Dieser Verlust der Regenerationspotenzen braucht nun nicht immer durch 
das physiologische Alter -bedingt zu sein; auch andere Faktoren, wie 
Temperatur, Jahreszeiten, Ernahrungszustand usw,. konnen von EinfluB 
sein. Wenn bei Lepidopteren die Regenerationsfahigkeit der Flfigel auf 
das Raupenstadium beschrankt ist, so konnen andere Organe noch in der 
Puppe gewisse Regenerationsprozesse vollfiihren (HIRSCHLER 1903/1904). 
Ja, selbst im ausgebildeten Falter konnen noch die Gonaden regenerieren 
(KOPEC 19II). Ein Beispiel, daB das Regenerationsvermogen nur auf 
einen bestimmten Zeitabschnitt im Larvenleben beschrankt ist, giht 
ABELOOS (1933) ffir Coleopteren. Er konnte zeigen, daB die Regenerations
fahigkeit der Beine auf das Vorpuppenstadium beschrankt ist. 

Dber die Herkunft des Regenerationsmaterials wissen wir noch wenig. 
Ein Sprassen der Stumpfgewebe scheint manchmal vorzuliegen. In den 
meisten Fallen bildet sich fiber der Wunde ein Regenerationsblastem, 
aus dem das Regenerat dann seinen Ursprung nimmt. Ob der Korper 
Zellen zur Regeneration beisteuert oder ob diese allein yom Organrest 
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ge bildet werden, ist frag
lich. Uber die Bedin
gungen, die zur Prolife
ration der Zellen, d. h. 
zur Einleitung des Rege
nerationsprozesses not
wendig sind, ist kaum 
etwas bekannt. Die 
Wundsetzung als solche 
muB wohl von EinfluB 
sein. Mit welchen Mit
teln sie arbeitet, ist 
allerdings undurchsich
tig. Die starke An
sammlung von Blut
zellen mag dafiir spre
chen, daB diese prolife
rationsanregende Stoffe 
liefern. Die Frage nach 
der Notwendigkeit des 
N ervensystems fiir das 
Zustandekommen der 
Regeneration ist noch 
keinesfalls klar. So fand 
KOPEC (1923), daB nach 
Entfernung der Gan
glien und N erven an den 
AfterfiiBen von Schmet-

terlingsraupen und 
darauffolgender Ampu
tation dieser Organe 
gute Regenerate aus
gebildet wurden. Hier 
schein en also die N erven 
fiir den Regenerations
prozeB unwichtig. An 
Mantiden wurde (THOM
SON 1922) nach Zersto
rung des Thorakalgan
glions das Vorderbein 
amputiert, das jedoch 
gut regenerierte. Da hier 
aber besonders die Be
weglichkeit des Regene
rats angegeben wurde, 
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scheint es unangebracht, von einem nervenlosen Regenerat zu sprechen. 
Neuerdings sind von SUSTER (I933a und b) Regenerationsversuche 
verbunden mit Ganglienexstirpationen an Sphodromantis vorgenommen 
worden. Er fand, daB Beine und Fiihler dieser Tiere unabhangig von 
den dazugehorigen Ganglien zu regenerieren vermogen. Die vollstandige 
Funktionslosigkeit der regenerierten Organe zeigte, daB die N erven nach 
erfolgter Exstirpation nicht in das Regenerat neu eingewachsen waren. 

Die Regenerationsfahigkeit eines Organs ist auf das Organ selbst 
beschrankt. Meist jedoch vermogen noch Materialien, die im engsten 

Abb. 17. Unterdriickung der Beinregeneration bei Dixippus morosus durch Transplantation eines Fiihlers 
auf die WundfHiche. Reg. Unter der Hypodermis sich anlegendes Beinregenerat des transplantatfreien 
Kontrollstumpfes; Trpl. das achtgJiedrige Fiihlertransplantat unterdriickt die Regeneration des Beines. 

(Nach BODENSTE1N I933.) 

Umkreis urn das Organ liegen, Regeneration zu gewahrleisten (Organfeld, 
Regenerationsfeld). Nach Entfernung des Organs mitsamt einer gewissen 
Menge des umgebenden Materials (KOPEC 1912 u. a.) unterbleibt die 
Regeneration. Zur Ausbildung eines vollkommenen Regenerats ist eine 
gewisse Menge von Organfeldzellen notwendig (s. S. 191). 

Unterdriickung der Regeneration ist durch schnelle Uberhautung der 
Wundflache moglich (SCHAXEL und ADENSAMER 1923; BODENSTEIN 
1933 b, I933d). Wird bei Dixippus auf den Amputationsstumpf eines 
Beins ein Fiihler transplantiert, so unterbleibt die Regeneration, wahrend 
sie sich am transplantatfreien Kontrollbein vollzieht (Abb. 17). Die 
gleiche Erfahrung wurde an transplantierten Raupenbeinen gemacht. 
Transplantiert man namlich einige Glieder von Raupenbeinen auf 
den Organstumpf eines anderen Raupenbeins, so kann unter gewissen 
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Umstanden die Regeneration des Organrestes unterdruckt werden. Die 
Vollstandigkeit der Unterdruckung der Regeneration ist von der Voll
standigkeit der Amputationsschnittflachenbedeckung durch das Trans
plant at abhangig. Werden die Wundrander vom Transplantat und Organ
rest gut zur Deckung gebracht, so unterbleibt die Regeneration (Abb. IS). 

Abb.I8. Orthotop heteronom auf ein Bauchbein transplantiertes Brustbein von Vanessa urticae. Die 
Regeneration des Transplantats und die durch das Transplantat unterdriickte Regeneration des '\\t'irts· 
bauchbeinstumpfes zeigend. Reg. Regenerat des Transplantates; Trpl. Transplantat; Bb.St. Bauchbein-

stumpf. (Nach BODENSTEIN 1933.) 

Bleibt jedoch nur ein kleiner Teil der Amputationsschnittflache vom 
Transplantat unbedeckt, SO wird von der freien Wundflache aus ein 
Regenerat gebildet (Abb. 19). Wieweit hierbei rein mechanische Faktoren 

Ch.H. TrpJ. Reg. 

\ 

Abb. 19. Orthotop heteronom auf ein Bauchbein transplantiertes Brustbein von Vanessa u,rticae. Die 
Regeneration des Transplantats und die des Wirtsstumpfes zeigend. Trpl. Reg. Regenerat des Trans
plantates; W .Reg. Wirtsregenerat; TIpJ. Transplantat; Ch.H. Chitinhaken am Wirtsregenerat; W.St. Bauch· 

beinstumpf des Wirtes. (Nach BODENSTEIN 1933.) 

eine Rolle spielen, ist schwer zu entscheiden. Es mag die Orientierung 
des Transplantats von gewisser Bedeutung sein. Auch beim Studium 
der regenerativen Fahigkeit des Falterbeins konnte ein regenerations
verhindernder EinfluB bei ZufUgung von fremdem Material beobachtet 
werden (BODENSTEIN 1935). Hier liegen jedoch die Verhaltnisse insoweit 
etwas anders, da mit noch indifferenzierten Geweben gearbeitet wurde. 
In den Raupen der Schmetterlinge liegen die Bildungsmaterialien fUr 
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das zukiinftige Falterbein in den Brustbeinen. Entfernt man nun ein 
Drittel des Raupenbeins und ersetzt dieses durch ein gleichartiges Bein
stuck eines anderen, so weist der Falter ein Bein auf, dessen Tarsus 
Transplantatcharakter zeigt. Transplantiert man jedoch zwei Drittel 
eines Vorderbeins auf den gleichen Amputationsstumpf, so ist nur noch 
der Femur des Falterbeins von Ortsmaterial gebildet. Die hinzugefiigten 
fremden Teile hinderten also die Ortsmaterialien in ihrer Ausbildung. 

Abb. 20. Heterotop h omoplastisch transplantiertes 
Brus tbein einer R aupe des 4. Stadiums von V. urticae 
in die dorsale Mediane einer Raupe des 3. Stadiums. 
Photo nach der zweiten der Operation folgenden 

Raupenhautung; Trpl. Transpiantat. 
(Nach BODENSTE IN 1933.) 

Da hier die vereinigten Kompo
nenten immerhin noch ziemlich 
gleichartig, namlich beide Bein
materialien (allerdings Vorder- und 
Hinterbein) waren, so entstanden 
harmonische Beinchimaren. In
struktiver in diesem Zusammen
hang sind Vereinigungen ganzlich 
fremder Gewebe miteinander 
(BODENSTEIN, unveroffentlicht). 
Hier wurde das Bein einer Raupe 
des letzten Stadiums so amputiert, 
daB nur Glied I als Stumpf er
halten blieb. Dieses Bein wurde als 
Kontrollbein benutzt. Die gleiche 
Operation wurde am Partnerbein 
ausgefiihrt, nur wurde hier in den 
Organstumpf die Halfte einer 
Flugelimaginalscheibe versenkt 
und der amputierte Teil wieder 
aufgeheilt. Der Falter wies am 

Kontrollbein ein gutes Regenerat auf. Das Bein mit Transplantat da
gegen best and nur aus einem Femurstuck, an dessen distalem Ende 
ein Flugellappenfragment hing. Die Ausbildung des Regenerats war 
unterdruckt. Dieser Versuch sei nur unter Vorbehalt mitgeteilt, weil 
die Untersuchungen noch nicht beendet sind. 

Die Qualitat und Orientierung eines Regenerats bestimmenden 
Faktoren sind auf das Organ selbst beschrankt, der Gesamtkorper scheint 
hierauf keinen EinfluB zu haben. Transplantiert man namlich ein 
Raupenbein heterotop in die dorsale Mediane einer Raupe (Abb. 20) 

und amputiert dann innerhalb des Transplantats, so ist die Orientierung 
und Qualitat der sich neu bildenden Teile gleich der des Organrestes, 
gleichgiiltig, in welchem Orientierungsverhaltnis der Stumpf zum Orga
nismus stand (Abb. 21). Das gleiche Ergebnis erhalt man, wenn man ein 
Raupenbrustbein auf einen Bauchbeinstumpf transplantiert, auf einen 
Ort also, der selbst stark organisierende Potenzen enthalt, und dann 
innerhalb des Transplantats amputiert. Das Regenerat ist auch in 
diesem Fall ein Brustbein und seine Orientierung entsprechend der 
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Transplantatstumpforientierung, gleichgiiltig, ob letztere eine andere als 
die Wirtsstumpforientierung war (Abb.I8) (BODENSTEIN I933d) . Den 
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Abb. 21. Heterotop in die dorsale Mediane transplantiertes Brustbein von V. urticae; zeigend die Regeneration 
des Transpiantats nach der zweiten pcstoperativen Hautung. Trp\. Transpiantat; Reg. Regenerat des 

Transpiantats. (Nach BODENSTEIN 1933.) 

organisa torischen Einfliissen 
des Organstumpfes ist die 
Qualitat und Orientierung 
des Regenerats unterworfen. 
In dieser Hinsicht ist die 
Regeneration der Insekten
organe die selbstandige or
ganisatorische Leistung be
stimmt begrenzter Teil
bezirke des Organismus. 

Bei Insekten beobachtet 
man ofters eine merkwiir
dige Form der Regeneration, 
die unter dem N amen homo
otische Regeneration be
kannt ist. Es handelt sich 
hier darum, daB vom Organ
rest ein anderes Organ ge
liefert wird, als eigentlich an 
seine Stelle hingehort, z. B. 
ein Bein an Stelle eines Fiih
lers (Abb. 22). Auch Natur
funde so1cher Art wurden 

b 

Abb. 22. DixiPpus morosus, vorderer Kopfteil der Imago. 
a Der abgeschnittene rechte Ftihler als Bein regeneriert; 
b beide Fiihler als Beine regeneriert. (Aus KORSCHELT, nach 

CUENOT 1921.) 
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fUr verschiedene Insektengruppen beschrieben. Jedoch konnte homo
otische Regeneration auch experimentell hergestellt werden. Das fiir 
diese Frage (von PRZIBRAM und seiner Schule) am besten untersuchte 
Objekt ist Dixippus morosus. Fiihler von Dixippus regenerieren nach 
Amputation einen Fiihler, wenn die Amputationsstelle distal yom Fiihler
schaftglied liegt. Wird jedoch innerhalb des Schachtes amputiert, so 
entsteht ein Beinregenerat. Man war lange geneigt zu glauben, daB 
das im Fiihlerschaft liegende J OHNSToNsche Organ einen formativen 
EinfluB auf die Art der Regeneration habe, indem namlich bei Anwesen
heit des Organs ein Fiihler, bei Nichtanwesenheit ein Bein regeneriert 
wird. Diese Ansicht muBte jedoch fallengelassen werden, da das Auf
treten von Beincharakteren nicht unbedingt mit der Abwesenheit des 
JOHNSToNschen Organs verkniipft zu sein braucht. Es ist nun auffallend, 
daB homootische Regeneration meist dann eintritt, wenn nur wenig 
Amputationsstumpf erhalten ist. Hat dagegen der Organrest groBeren 
Umfang, so verlauft die Regeneration normal. Die homootische Bildung 
tragt weiterhin meist den Charakter von Organen, die eng benachbart 
liegen. Es ist demnach wahrscheinlich, daB die Organisationspotenz 
der Nachbarregion, und nicht mehr die des kleinen Organrestes, die 
Regeneration leitet. 

V. Hormonelle Beziehungen im postembryonalen 
Entwicklungsgeschehen. 

In den vorhergehenden Kapiteln wurde der Determinationszustand 
verschiedenster Organe und Korperbezirke besprochen. Es wurde so gut 
wie nichts iiber die Art der die Organe zu bestimmten Leistungen 
determinierenden Faktoren angegeben. In letzter Zeit nun haben sich 
die Anzeichen gemehrt, die es wahrscheinlich machen, daB auch in der 
Entwicklung der Insekten Hormone eine Rolle spielen und diese weit
gehend beeinflussen. Es ist nicht ausgeschlossen, daB diese Hormone, 
teilweise wenigstens, mit jenen Faktoren gleichzusetzen sind, die die 
Organe zu den Leistungen determinieren, die in den vorhergehenden 
Kapiteln besprochen wurden. Allerdings sind der Daten noch wenige, 
weshalb eine Darstellung der gefundenen Verhaltnisse gesondert an
gebrachter erscheint. 1m Metamorphosegeschehen der Insekten sind 
wahrscheinlich drei Arten von Metamorphosehormonen zu unterscheiden 
(BODENSTEIN 1933e), die in verschiedenen Entwicklungsstadien ihre 
Wirksamkeit entfalten. 

1. Larvale Metamorphosehormone. 

DaB die Larvenhautungen der Insekten einer hormonellen Kontrolle 
unterliegen, wurde zuerst durch Experimente von KOLLER und v. BUDDEN
BROCK aufgezeigt. Injizierte man namlich Blut von hautungsreifen 
Raupen (Sphingiden) in hautungsfernere des gleichen Stadiums, so 
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konnte dadurch eine friihzeitige Hautung ausgelost werden. 1m Blut 
sich hautender Raupen muB also ein Stoff vorhanden sein, der den 
HautungsprozeB anregt. Diese Versuche wurden von v. BUDDENBROCK 
(I930b) statistisch ausgewertet, ohne jedoch geniigende Riicksicht auf 
die Streuung von Kontroll- und Operationsserien zu nehmen; bei Er
rechnung des mittleren Fehlers iiberschneiden sich die Kurven. Die 
Beweiskraft dieser Experimente ist demnach nicht sehr groB. Weit bessere 
Aufschliisse zu diesem Problem geben Untersuchungen von WIGGLES
WORTH (1934). WIGGLESWORTH arbeitete mit der Wanze Rhodnius 
prolixus, die konstant 5 Larvenstadien aufweist. Hautung tritt zu 
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Abb. 23. Figuren zeigen ffir die einzelnen Stadien die Menge (in %) der Rhodnius-Larven, die sich hauteten 
nach Dekapitierung zu verschiedenen Zeiten nach der Fiitterung. (Nach WIGGLESWORTH 1934.) 

einer bestimmten Zeit, nachdem Futter gereicht ist, ein. Nur eine Mahl
zeit ist in jedem Stadium dazu notwendig. Bei einer Durchschnitts
temperatur von 24° C tritt bei Larven des s. Stadiums Hautung in etwa 
28 Tagen nach der Fiitterung ein. Larven des 4. Stadiums brauchen 
nach der Fiitterung nur etwa IS Tage zur Hautung und jiingere Larven 
noch weniger. Werden nun Larven des 4-, 3., 2. oder 1. Stadiums zu 
verschiedenen Zeiten nach der Fiitterung dekapitiert, so zeigt sich, 
daB zu einem bestimmten Zeitpunkt nach der Fiitterung der Kopf zur 
Hautung des Tieres notwendig ist; Kopfung nach diesem Zeitpunkt ist 
aber ohne EinfluB auf diese. In Abb. 23 sind die gefundenen Daten 
fiir die verschiedenen Hautungen angegeben. Die kritische Periode ffir 
die einzelnen Entwicklungsstadien liegt zwischen dem 3. und s. Tag 
nach der Fiitterung. Die sich nicht hautenden, kopflosen Insekten leben 
gut weiter, ohne sich spater zu hauten. Diese Experimente zeigen 
einwandfrei, daB im Kopf der Tiere ein Faktor vorhanden sein muB, 
der fiir die Hautung notwendig ist. Welcher Natur nun ist dieser Faktor? 
Oder: Auf welche Weise wirkt er sich aus? Auch hier gibt WIGGLESWORTH 
Auskunft. Werden zwei gekopfte Tiere so miteinander verschmolzen, 
daB ihr Blut miteinander in Verbindung steht (Abb. 24c), und werden 
die beiden Partner so gewahlt, daB der eine vor, der andere nach der 
kritischen Periode ist, so induziert der altere Partner im jiingeren eine 
Hautung. 1m Blut der nach der kritischen Periode gekopften Laus 
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muB also ein Faktor (Hormon) vorhanden sein, der die Hautung des 
jiingeren Tieres bestimmt. Eine weitere Frage ist nun, wie lange dieses 
Hormon im Blut vorhanden ist. Zu diesem Zweck wurden Tiere, die 
7, 8, 9, 10 und 12 Tage nach der Fiitterung gek6pft waren, mit jiingeren 
Tieren verschmolzen. Aile von den 7 bis 10 Tage alten Tieren induzierten 
im jiingeren Partner Hautung, solche jedoch von 12 Tagen nicht mehr. 
Diese Versuche zeigen, daB das Hormon seine Wirksamkeit bis zu einem 
Stadium behalt, in dem die Entwicklung des Tieres bereits recht fort
geschritten ist. Zwei M6glichkeiten iiber die Herkunft dieses Larven
hautung bestimmenden Hormons im Blut sind in Betracht zu ziehen: 
1. Es wird im Kopf produziert und gelangt von dort ins Blut, oder 2. der 
Kopf gibt nur einen Stimulus, der ein anderes Zentrum anregt, dieses 
Hormon ins Blut abzuscheiden. Auf der Suche nach einem Organ inner
sekretorischer Art, das in der kritischen Periode tatig ist, fand WIGGLES
WORTH dieses Organ in dem Corpus allatum. Da keine anderen hier in 
Frage kommenden Organe Veranderung zur gegebenen Zeit aufweisen, 
so ist die Annahme, daB das Corpus allatum das hormonspendende 
Zentrum ist, recht gut gesichert. Ein neues Experiment von WIGGLES
WORTH (1935) zeigt, daB diese Annahme richtig ist. Er erhielt namlich 
bei Transplantation des Corpus allatum einer Larve des 4. Stadiums 
in eine solche des 5. Stadiums Hautung des Spendertieres an Stelle von 
Metamorphose. Durch Vereinigung von Tieren des Genus Rhodnius 
mit Tieren des Genus Triatoma konnte er weifer zeigen, daB das Hautungs
hormon nicht artspezifisch ist. Welches ist nun der Stimulus, der das 
Corpus allatum zur Erzeugung des Hormons anregt? DaB dieser Stimulus 
irgendwie mit der Fiitterung zusammenhangen muB, scheint gewiB, da 
immer zu bestimmter Zeit nach Fiitterung Hautung eintritt. WIGGLES
WORTH konnte durch verschiedene, speziell zu dieser Frage angestellte 
Experimente (schwache Fiitterung, Verklebung des Afters durch Paraffin) 
es sehr wahrscheinlich machen, daB die Ausdehnung des Hinterleibs 
nach der Fiitterung und ein. damit verbundener Nervenreiz die Hormon
sekretion des Corpus allatum bedingt. Wenn dem so ware, also das 
N ervensystem tatsachlich verantwortlich zu machen ware, miiBte nach 
Durchschneiden der Nerven, die das Corpus allatum versorgen, trotz 
reichlichen Futters die Hautung unterbleiben. Dieses traf auch zu. 
Bei Durchtrennung des Nervenstranges kurz hinterm Kopf unterblieb 
trotz vorhergegangener Fiitterung die Hautung. Die Organe des Kopfes 
und des Corpus allatum selbst waren, wie die histologische Untersuchung 
zeigte, in keiner Weise beschadigt. 

Fiir die Annahme, daB bei Lepidopterenraupen die Hautungen eben
falls hormonell bedingt sind, sprechen neben den oben erwahnten Blut
transfusionen noch folgende Experimente. Transplantiert man das 
Raupenbein einer Raupe des 4. Stadiums in die dorsale Mediane eine!' 
anderen Raupe des gleichen Stadiums (von Vanessa urticae), die jedoch 
stadiumalter ist, so vollfiihrt das Transplantat im fremden Ort synchron 
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mit dem Wirt seine Hautung, d. h. es hautet sieh friiher als normal 
(BODENSTEIN 1933c). Transplantationen, zwischen verschiedenen Raupen
stadien ausgefiihrt, zeigen das gleiehe. Diese Versuche besagen, daB der 
Zeitpunkt der Hautung nieht im reagierenden Material gelegen sein kann, 
daB vielmehr der Wirt das Einsetzen der Hautung bestimmt. Diese 
im Wirt gelegenen, die Hautung des Transplantats bestimmenden 
Faktoren sind auch nieht artspezifisch, wie Transplantationen zwischen 
verschiedenen Arten aufzeigten; sie mogen jene im BIut der Raupen 
befindlichen Hautungshormone sein. Dber die Lokalisation des hormon
spendenden Zentrums bei den Lepidopteren wissen wir noch niehts 
Genaues (siehe was hierzu auf S. 222f. gesagt ist). 

2. Pupale Metamorphosehormone. 

DaB fiir die Werdung der Puppe aus der Raupe auch Hormone 
notwendig sind, scheint eine Anzahl der verschiedensten Experimente 
zu beweisen. Die ersten Aufschliisse in dieser Riehtung gibt uns KOPEC 
(1922C). Er legte urn die Korpermitte von Lymantria dispar-Raupen 
nach der letzten Hautung zwei Ligaturen aus Seide und schnitt die Tiere 
zwischen den beiden Ligaturen entzwei; er erhielt dadurch zwei Raupen
fragmente, namlich Vorder- und Hinterteile voneinander getrennt. 
Wurde diese Manipulation 7 Tage nach der letzten Raupenhautung vor
genommen, so vermochten nur die Vorderteile sieh zu verpuppen. Dieses 
geschah dann 7 bis 9 Tage nach der Operation. Die Hinterteile dagegen 
zeigten bis zu 35 Tagen nach der Operation keine Entwieklung und 
starben schlieBlich. Wurde die Operation einige Tage spater vorgenommen, 
so verpuppten sieh Vorder- und Hinterteile. Diese Versuche zeigen, daB 
im Vorderende der Raupe ein Faktor wirksam sein muB, der zur Ver
puppung notwendig ist, und weiter, daB dieser Metamorphoseimpuls 
ausgehend yom Vorderende, wenn er das Hinterende erreieht hat, dieses 
befahigt unabhlingig yom V otderende seine Metamorphoseleistungen 
durchzufiihren. Den gleiehen Verhaltnissen begegnen wir in den bereits 
auf S.203 angefiihrten Experimenten. Wenn namlich KOPEC Fliigel
anlagen oder Malpighische GefaBe aus kurz vor der Verpuppung stehenden 
Raupen entnahm und diese in jiingere Stadien transplantierte, entwickelten 
sieh die verpflanzten Organe unabhangig yom Wirt weiter. Dieses besagt 
hier aber, daB die Organe den Metamorphoseimpuls bereits erhalten 
hatten, der sie befahigte ihre Verpuppungserscheinungen unabhangig 
durchzufiihren, da sie ja aus kurz vor der Verpuppung stehenden Raupen 
stammten. Zu sehr ahnlichen Ergebnissen gelangte auch FRANKEL 
(1934), der als Versuchsobjekt die Fliege Callipho~a erythrocephala 
benutzte. Wenn er namlich alte Larven, die nieht mehr als 12 Stunden 
vor der Verpuppung standen, mittels einer Ligatur in zwei Teile teilte, 
so verpuppten sieh Vorder- und Hinterteil. Wurde jedoch die Ligatur 
friiher angelegt, so verpuppten sich die Hinterteile nie, wogegen die 
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Vorderteile sieh manehmal verpuppten oder aueh die Verpuppung ver
fehlten. DaB der yom Vorderteil der Fliegenlarven abgegebene Impuls 
nun nieht nerv6ser Art ist, konnte dadureh naehgewiesen werden 
(FRANKEL 1934), daB die nerv6se Verbindung zwischen Vorder- und 
Hinterteil unterbroehen wurde; trotzdem trat Verpuppung ein. Dber die 
Lokalisation des Metamorphosezentrums nn Vorderteil der Fliegenlarve 
ist bis jetzt noeh niehts bekannt. FRANKEL stellt weitere Versuehe in 
Aussieht. 

Das gleiche konnte fUr Drosophila naehgewiesen werden (BODEN
STEIN, unver6ffentlieht). Wurden letzte Larvenstadien von Drosophila, 
die zur Verpuppung an den Wanden des Zuehtglases heraufstiegen, 
mittels Ligaturen in zwei Teile geteilt, so verpuppten sieh iInmer 
die Vorderteile, wahrend die Hinterteile sich teils verpuppten, teils 
unverpuppt blieben. Wurden jedoeh letzte Larven aus dem Futter 
ausgelesen, die also jiinger als die ersteren waren, und diese mittels 
Ligaturen geteilt, so wurde nie eine Verpuppung der Hinterteile beob
aehtet. Aus diesen Versuehen geht also hervor, daB im Vorderteil ein 
fUr die Verpuppung der Fliegenlarve notwendiger Faktor vorhanden 
sein muB. 

Auf der Suehe naeh der Lokalisation des Metamorphosezentrums 
im Vorderteil ergab sieh (iIn Fall der Raupen, KOPEC 1922e), daB das 
Raupengehim wahrseheinlieh als Metamorphosezentrum aufzufassen ist; 
denn bei friihzeitiger Exstirpation des Raupengehims im letzten Raupen
stadiums unterblieb die Verpuppung, wahrend bei spaterer Entfemung 
des Gehims die Verpuppung normal erfolgte. Fiir die Fliegenlarven ist 
iiber die genauere Lokalisation des Verpuppungszentrums noeh niehts 
bekannt. 

Auf welche Weise nun wirken die yom Vorderteil ausgehenden 
Stimuli? F olgende Experimente sind hier weiter aufklarend: Wenn 
man namlieh, wie v. BUDDENBROCK (1930 b) zeigen konnte, das Blut 
von sieh gerade verpuppenden Sphingidenraupen in jiingere Raupen 
des gleiehen Stadiums injiiiert, so kann dadureh verfriihte Verpuppung 
ausge16st werden. Im Blut sich hautender Raupen ist also ein Faktor 
(Hormon) vorhanden, der Verpuppung aus16st. Leider sind jedoeh aueh 
diese statistiseh von v. BUDDENBROCK ausgewerteten Ergebnisse nieht 
dureh den mittleren Fehler gesiehert. Nun konnte v. BUDDEN BROCK 
weiter zeigen (1930a), daB die "groBe Zelle" des VERsoNsehen Driisen
komplexes wahrseheinlieh eine Zelle mit innerer Sekretion ist, und daB 
sie rhythmiseh mit den Hautungsvorgangen Ruhe- und Tatigkeits
perioden erkennen laBt. Aus dieser Beobaehtung sehlieBt v. BUDDEN
BROCK, daB die "groBen Zellen" es sind, die das Verpuppungshormon 
ins Blut abgeben. Diese Experimente von v. BUDDENBROCK sind neuer
dings von SCHURFELD an gr6Berem Material und statistiseh gesiehert 
wiederholt worden. Sie zeigen, daB dureh Injektion von Verpuppungsblut 
in verpuppungsfemere Raupen keine friihzeitige Verpuppung ausge16st 
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werden kann. Auch ist die groBe Zelle des VERsoNschen Drusen
komplexes, entgegen den Untersuchungen von v. BUDDENBROCK, wie 
SCHURFELD zeigen konnte, keine Druse mit innerer Sekretion, sondern 
sie ist eine Hautungsdriise, die zur Abscheidung des Hautungswassers 
zwischen alte und neue Hypodermis zur Zeit der Hautung von Bedeutung 
ist. Ferner sind die auf S. 2I8 erwahnten Untersuchungen von v. BUDDEN
BROCK, wo durch Injektion von Hautungsblut in hautungsfernere Raupen 
eine friihzeitige Hautung ausge16st werden solite, durch die neuen Experi
mente von SCHURFELD als widerlegt zu betrachten. 

Wir mochten hier jedoch erwahnen, daB selbst die gut gesicherten 
Versuche von SCHURFELD diese Frage noch nicht endgiiltig in negativem 
Sinne lOsen. Wie v. BUDDEN BROCK, benutzte SCHURFELD bei seinen 
Versuchen nicht den eigentlichen VerpuppungsprozeB als kritischen 
Punkt, sondern eine vorpupale Instinkthandlung, namlich das Ein
graben der Raupen in die Erde vor der Verpuppung. Da dieses Ein
graben nun aber erst Einleitung und nicht Finale im Verpuppungs
prozeB darstelit, so ware es sehr moglich, daB der tatsachliche Injektions
effekt bei dieser Art der Versuchsstellung ubersehen wurde. Auch ist 
der EingrabungsprozeB als solcher, obwohl naturlich engstens mit der 
Verpuppung verbunden, sicherlich sehr variabel und ein statistisches 
Erfassen aus diesem Grunde recht schwer. Weiterhin miissen Faktoren 
in dem Organismus selbst, die die injizierten Stoffe vielleicht an ihrer 
Wirksamkeit hindern (s. Experimente von WIGGLESWORTH) mit in 
Betracht bezogen werden; und zuletzt ist die Menge des injizierten 
Stoffes von Bedeutung. AIle diese Faktoren werden bei weiteren Experi
men ten in Rechnung gezogen werden miissen, ehe das letzte Wort 
gesprochen wird. 

Auch im Blut sich- verpuppender Fliegen (Calliphora erythrocephala) 
ist ein Verpuppungsstoff vorhanden, wie FRANKEL (I934) nachweisen 
konnte, indem er das Blut von Vorpuppen in Fliegenhinterteile injizierte, 
die vor der kritischen Periode geschnurt waren. Bei diesem Versuch 
verpuppten sich 50 % der Tiere, die ohne Injektion sich nie verpuppt 
hatten. 

Tiefere Einblicke in das Metamorphosegeschehen der Insekten ver
danken wir den ausgezeichneten, schon im vorhergehenden Kapitel 
erwahnten Untersuchungen von WIGGLESWORTH. Fur die Metamorphose 
der Wanze Rhodnius ist ebenfalls ein im Kopf liegender Faktor verant
wortlich. Wie auf S. 2I9 fUr die Larvenhautungen von Rhodnius an
gegeben wurde, findet die Metamorphosehautung erne bestimmte Zeit 
nach der Futterung statt. Nach Dekapitation der Tiere Ibis 4 Tage nach 
der Fiitterung vermogen diese nicht mehr zu hauten. Spatere Dekapitation 
dagegen halt den HautungsprozeB nicht mehr auf. Das kritische Stadium 
liegt in der Larve des letzten (5.) Stadiums, zwischen 6 bis 8 Tagen nach 
der Fiitterung (Abb. 25). Es erhebt sich nun die Frage, ob ahnlich wie 
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fill die Larvenhautung auch fUr die Metamorphosehautung ein Faktor 
im Blut vorhanden ist. Wurde ein Tier des 5. Stadiums, das bereits den 
Metamorphoseimpuls yom Kopf erhalten hatte, also nach der kritischen 
Periode, mit einem Tier des 4. Stadiums verschmolzen, das 24 Stunden 
nach der Futterung (also ohne Impuls) gekopft war (Abb.24b), so 

a b 

d 

Abb. 24. Vereinigung von dekapitierten Rhodnius-Larven. a V ereinigung von zwei Larven des 5. Stadiums. 
b Vereinigung einer Larve des 5. Stadiums mit einer salchen des 4. Stadiums. c . Vereinigung von zwei 
Larven des 4. Stadiums. d. Vereinigung einer Larve des 5. Stadiums mit einer salchen des 4. Stadiums, d er 

nur die Spitze des Kopfes amputiert worden war. (Nach WIGGLESWORTH 1934.) 

induzierte das 5. Stadium im Partner des 4. Stadiums eine Hautung, 
und zwar eine Metamorphosehautung, und nicht die eigentlich dem 
4. Stadium zukommende Larvenhautung. Das gleiche Ergebnis erhielt 
WIGGLESWORTH, wenn er an Stelle des 4. Stadiums ein Tier des 1. Stadium 
mit einem des 5. Stadiums nach der kritischen Periode vereinigte. Auch 
hier induzierte das alte Tier eine Metamorphosehautung im jungen, 
1. Stadium. Es entstand also ein Zwergimago. Diese Experimente 
zeigen, daB 1. die Metamorphose nicht durch eine inharente Veranderung 
der Korperzellen der 5. Stadien bedingt ist, sondern daB ein Faktor im 



· .----_ .. _-------------

Das Determinationsgeschehen bei Insekten. 225 

Blut die typisehe Leistung bestimmt, und daB 2. dieser Faktor, der 
Metamorphose bedingt, von dem, der Hautung bestimmt, untersehieden 
sein muB. 

LaBt sieh nun noeh Weiteres iiber die Versehiedenheit der Faktoren 
im Blut, die Hautung oder Metamorphose bedingen, aussagen? Aueh 
hier gibt WIGGLESWORTH Antwort. Er nimmt an, daB im Blut aller 
Larvenstadien ein Faktor vorhanden ist, der Metamorphose auslOst. 
Die Larvenhautung kommt aber zustande, indem ein zweiter Faktor 
in Wirksamkeit tritt, der den ersten, den Metamorphosefaktor, unter
driiekt. Nur im letzten Larvenstadium fehlt dieser Hemmungsfaktor, 
so daB nun Metamorphose ausgelost wird. 
Der Untersehied zwischen Hautungs- und Ver
puppungsfaktor besteht also darin, daB beim 
HautungsprozeB zwei Faktoren, bei der Ver
puppung dagegen nur ein Faktor (Hormon) 
wirksam ist. Folgende gute Griinde stiitzen diese 
Annahme: Werden Larven des 4. Stadiums 5 Tage 
naeh der Fiitterung gekopft und mit Larven des 
5. Stadiums, die 24 Stunden naeh der Fiitterung 
dekapitiert sind, versehmolzen, so vollfiihren 
beide Tiere eine Metamorphosehautung. Doeh 
weisen die Tiere des 5. Stadiums noeh gewisse 
Larveneharaktere auf. Die nur sehr sehwaeh 
angedeuteten Larveneharaktere erklarte WIGG
LESWORTH dadureh, daB die Verdiinnung des 
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Abb.25. 
Figur zeigt die Menge (iu %) 
die Rhodnius-Larven des 5. Sta
diums, die metamorphosierten 
nach Dekapitation zu verschie
denen Zeiten nach der Fiitterung. 
(Nach W,GGLESWORTH 1934.) 

Hemmungsfaktors dureh die reiehliehe Blutmenge des 5. Stadiums diesem 
nieht ermogliehte, seine volle Wirksamkeit zu entfalten, daB also die 
geringe Konzentration von Hemmungsfaktoren im Blut nieht annahernd 
ausreiehte, urn gut ausgepragte Larveneharaktere zu gewahrleisten. 
Wenn dem so ware, miiBte eine hohere Konzentration des Hemmungs
faktors im Blut bessere Larveneharaktere bedingen. Dieses konnte 
nun aueh tatsaehlieh naehgewiesen werden. Wenn namlieh die Ver
einigung mit Larven des 4. Stadiums vorgenommen wurde, die 6, 7 oder 
8 Tage naeh der Hautung gekopft wurden, so wurden die Larven
eharaktere der 5. Stadiumkomponenten besser ausgebildet (Abb. 26 b). 
Wie oben bereits gesagt wurde, metamorphosierten aueh die Larven des 
4. Stadiums bei diesen Vereinigungen. Aber aueh hier war die Meta
morphose keine vollkommene. Die bei dieser Art des Experiments vor
handene Mogliehkeit, daB die Metamorphose der 4. Stadien nieht einer 
Verdiinnung des Hemmungsfaktors dureh das Blut des 5. Stadiums 
zuzusehreiben ist, sondern daB ein Faktor, im Korper des 5. Stadiums 
erzeugt, die Metamorphose des 4. Stadiums bedingt, wird dureh folgendes 
Experiment ausgesehaltet: Der gleiehe Versueh, namlieh mit 24 Stunden 
naeh der Fiitterung dekapitierten 4. Stadien an Stelle von 5. Stadien 
ausgefiihrt, hatte dieselben Ergebnisse (Abb. 24e). Wenn also, wie gesagt, 

Ergebnisse der Biologie XIII. 
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die Konzentration des Hemmungsfaktors fiir die Qualitat der Hautungs
leistung verantwortlich zu machen ist und wenn weiter mit der Annahme 
gearbeitet wird, daB dieser Faktor im Kopf produziert wird und die 
Produktion des Stoffes iiber eine gewisse Zeitspanne sich erstreckt, 
dann miiBte es moglich sein, den Hemmungsfaktor so zu konzentrieren, 
daB er seine volle Wirksamkeit ausiibt, also Larvenhautung ausiibt. 
WIGGLESWORTH konnte auch dieses zeigen. Wurden namlich Larven 
des 4. Stadiums, denen nur die Spitze des Kopfes entfernt worden war 
(bei denen also jenes hypothetische Zentrum im Kopf intakt gelassen 
wurde), mit Larven des 5. Stadiums verschmolzen, die 24 Stunden 
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Abb, 26. a Abdominalsegmente (von ventral gesehen) einer normalen mannlichen Wanze (adult) . b Abdomi· 
naisegmente einer mannlichen Wanze, entstanden aus einer Larve des 5. Stadiums, die vereinigt war mit 
einer Larve des 4. Stadiums, die 7 Tage nach der Flitterung gekopft worden war. c Abdominalsegmente 
einer Larve des 5. Stadiums nach Vereinigung mit einer Larve des 4. Stadiums, bei der nur die Spitze 
des Kopfes entfernt worden war. d Abdominalsegmente einer normalen ffiaonlichen Larve des 5. Stadiums. 

(Nach WIGGLESWORTH 1934,) 

nach der Fiitterung gekopft waren (Abb. 24d), so vollfUhrten diese Tiere 
keine Metamorphose, sondern hauteten sich. In diesem Fall also konnte 
der Hemmungsfaktor seine volle Wirksamkeit entfalten; er induzierte 
in den Larven des 5. Stadiums eine Larvenhautung, erzeugte also 
Riesenlarven (Abb.26c) . 

Da Larven des 5. Stadiums ja nur Metamorphosefaktoren (Hormone) 
enthalten, so miiBte es moglich sein, junge Larven zur Metamorphose 
zu zwingen, wenn man sie den Metamorphoseeinfliissen eines 5. Stadiums 
aussetzte. So wie man also Riesennymphen erzeugen konnte, indem 
man 5. Stadien dem Hemmungsfaktor aussetzte, konnte WIGGLESWORTH 
Zwergimagos erzeugen, indem er junge Larven des 1. Stadiums, die 
24 Stun den nach der Fiitterung gekopft waren, mit Tieren des 5. Stadiums 
vereinigte, die bereits den Metamorphoseimpuls enthielten. Abb. 27 
zeigt einen solchen Zwergimago verglichen mit einer normalen Larve 
des 2. Stadiums. 

Aus den erwahnten Experimenten geht hervor, daB der Kopf not
wen dig fUr die Produktion des Hautungshormons sowie fUr die des 
Metamorphosehormons ist. Weiterhin haben wir gesehen, daB die 
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Konzentration des Hemmungsfaktors im Blut zu Beginn der kritisehen 
Periode noeh verhaltnismaBig gering ist , doch spater steigt. Wenn nun 
angenommen wird, daB die Produktion des Hemmungsstoffes zeitlieh 
spater als die des Verpuppungsstoffes geschieht, so miiBte dureh einfache 
Dekapitation aueh Metamorphose ausgeli:ist werden ki:innen, wenn fruh 
genug dekapitiert wird. In diesem Fall ware ja Metamorphosehormon 
bereits gebildet, wahrend A 

der Hemmungsfaktor 
noeh nieht oder nur in 
sehr geringer Konzen
tration vorhanden ist. 
Dnd wirklieh, bei ein
faeher Dekapitation urn 
die kritisehe Periode 
konnte WIGGLESWORTH 
bei allen Larvenstadien 
friihzeitigeMetamorphose 
ausli:isen. Einige Tiere 
vollzogen keine vollkom
mene Metamorphose. Die 
aus diesen dekapitierten 
Larven entstandenen 
Tiere lassen sieh in einer 
Reihe ordnen, deren Ex
treme an einem Ende 
normale Larven , am 
anderen vollkommene 
Imago sind. In welchem 
Mengenverhaltnis also 
diese beiden Hautungs
stoffe im Organism us zur 
Zeit der Ki:ipfung vor

B c 
Abb. 27. A V ereinigung einer Rhodnius-Larve des 1. Stadiums mit 
einer solchen d es 5. Stadiums. B Aus dieser Vereinigungentstandener 
Zwergimago, verglichen mit C einer normalen Larve des 2. Stadiums. 

(Nach WIGGL E SWORTH 1934.) 

handen waren, ist aussehlaggebend fiir die Art der Reaktion, d. h. fur 
vollkommene Metamorphose, Prothetelie oder Hautung. 

Dureh die eben genannten Experimente seheint der SehluB bereehtigt, 
daB 1. die Konzentration des Hemmungsfaktors im Blut anfanglieh nur 
gering ist, doeh stetig zunimmt, und daB 2. die Produktion des Hemmungs
hormons zeitlieh spater als die des Metamorphosehormons erfolgt. Die 
Qualitat der Leistung (Larven- oder Metamorphosehautung) wird also 
durch die Wirksamkeit eines Faktors oder zweier Faktoren im Blut 
bestimmt. Nun ist es freilieh nicht ausgeschlossen (WIGGLESWORTH 
I934, S. 2I3), daB uberhaupt nur ein Hormon im Blut vorhanden ist und 
daB die Menge dieses Hormons die Qualitat der Leistung bestimmt. 
Es ware denkbar, daB bei fruhzeitiger Dekapitation nur eine geringe 
Menge Hormon ins Blut abgegeben worden ist - und dieses wurde 



228 DIETRICH BODENSTEIN: 

Metamorphose bedeuten -, wahrend bei spaterer Dekapitation bereits 
groBere Mengen von Hormon vom Kopf in das Blut gelangt sind, die dann 
Larvenhautung auslosen. Bei dieser Auffassung ware der Unterschied zwi
schen Verpuppungs- und Hautungshormon nur ein quantitativer. Zur Aus
schaltung dieses Einwandes werden weitere Experimente notwendig sein. 

Was nun die Quelle des Hemmungshormons betrifft, so ist WIGGLES
WORTH geneigt, es auch im Corpus allatum zu sehen. Die histologischen 
Veranderungen dieses Organs in der kritischen Periode von jiingeren 
Larven und Larven des 5. Stadiums sind verschieden. In den Larven des 
5. Stadiums zeigen aIle Corpus allatum-Zellen in der kritischen Periode 
eine starke Schwellung, wahrend nur ein Teil der Zellen in der kritischen 
Periode der jiingeren Stadien diese Schwellung aufweisen. J ener Zell
komplex also, der in jiingeren Stadien allein stark anschwillt, konnte 
das das Metamorphosehormon produzierende Zentrum im Corpus allatum 
sein, wahrend die iibrigen Zellen den Hemmungsfaktor ausscheiden. 
1m 5. Stadium dagegen wird allein Metamorphosehormon produziert, 
offenbar von allen Zellen des Corpus allatum. Es mag hier erwahnt 
sein, daB die Versuche von WIGGLESWORTH, soweit sie das Metamorphose
geschehen betreffen, eigentlich in den folgenden Abschnitt gehoren, da 
hier von Verpuppungsfaktoren die Rede ist und Wanzen kein Puppen
stadium besitzen. Aus rein didaktischen Griinden wurden sie jedoch 
hier besprochen. 

Ausgehend von der Annahme, daB auch die Hautung und Ver
puppung von Lepidopteren durch einen Faktor im Blut bedingt ist, 
erhebt sich die Frage, ob zwischen diesen beiden Faktoren ein Unter
schied besteht. Hier sind folgende Experimente aufschluBreich (BODEN
STEIN 1933c). Transplantiert man ein Raupenbein des letzten Stadiums, 
dessen nachste Hautung die Verpuppungshautung gewesen ware, in 
einen ein Stadium jiingeren Wirt, so vollfiihrt das Transplantat synchron 
mit dem Wirt seine Hautung, nun aber nicht seine ihm eigentlich zu
kommende Verpuppungshautung, sondern eine iiberzahlige Raupen
hautung. Das besagt aber, daB der Hautungsbefehl, ausgehend vom 
Wirt, nicht nur Hautung allgemein befohlen haben kann, sondern daB 
er offenbar Raupenhautung lautete. Denn Material, das normalerweise 
eine Verpuppungshautung auszufiihren hatte, fiihrte unterm EinfluB 
des Wirtes eine iiberzahlige Raupenhautung aus. Es ist demnach wahr
scheinlich, daB zwischen Raupen- und Verpuppungshautungsfaktor em 
grundsatzlicher Unterschied besteht. 

3. Imaginale Metamorphosehormone. 

Fiir die Annahme, daB die imaginale Differenzierung eben falls hormo
nell stimuliert wird, haben wir einige Anhaltspunkte. Wir begegnen 
namlich bei der Werdung des Falters aus der Puppe den gleichen Ver
haltnissen, wie wir sie bei der Werdung der Puppe aus der Larve an
getroffen haben. Wieder ist es der zephale Teil der Puppe, wie es der 
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Vorderteil der Larve war, der einen fUr die Differenzierung des Imago 
notwendigen Faktor enthalt. HACHLOW (I93I) konnte zeigen, daB, 
wenn er junge Puppen quer unterhalb der Flugelscheiden entzweischnitt 
und die so erhaltenen Vorder- und Hinterteile auf sterile Gl~splatten 
heilte, sich nur die Vorderteile entwickelten, wahrend die Hinterteile 
unentwickelt abstarben. Wurden jedoch etwas altere Puppen auf die 
gleiche Weise zerschnitten und die Teilhalften auf sterilen Glasplatten 
weitergezogen, so wiesen Vorder- und Hinterteile Entwicklung auf. 
1m Vorderteil der Puppe muB also ein fUr die imaginale Entwicklung 
notwendiger Faktor liegen. Und erst nachdem der Differenzierungs
impuls, yom Vorderteil ausgehend, das Hinterteil erreicht hat, vermag 
dieses sich unabhangig zu imaginaler Gestaltung zu differenzieren. 
HACHLOW konnte durch verschiedene Schnittfuhrung wahrscheinlich 
machen, daB dieses fur die imaginale Entwicklung notwendige Zentrum 
ventral im Puppenthorax gelegen sein muB. Wir wissen nicht, ob nach 
erfolgtem Differenzierungsimpuls auch im Blut der Puppe ein Differen
zierung anregender Stoff kreist; an ahnliche Versuche denkend, die im 
vorigen Kapitel besprochen wurden, ist es jedoch naheliegend, dieses zu 
vermuten. Einen Anhaltspunkt fUr die Stofflichkeit dieses Differen
zierungsfaktors gibt vielleicht folgendes Experiment (BODENSTEIN I935). 
Wenn man einer jungen Puppe mittels einer Haarligatur einen Teil 
des Puppenbeins abschnurt, ist der isolierte Teil nicht mehr zur Ent
wicklung fahig. Wird jedoch an Stelle der Ligatur ein starker Brenn
defekt gesetzt, so daB ein Pfropf toten Materials die vor und hinter der 
Brennung liegenden Teile trennt, so entwickeln sich die isolierten Teile. 
Auch wenn die Haarschlinge nicht genugend fest angezogen ist, vermag 
der Teil sich zu entwickeln. Es scheint demnach, daB im Fall der 
Brennung der yom Thorax ausgehende, imaginale Entwicklung an
regende Faktor die Brennstelle, also den Pfropf toten Materials, passieren 
konnte; dieses war ihm bei Totalschnurung nicht moglich. Fur die 
Wahrscheinlichkeit, daB der die lmaginaldifferenzierung anregende Stoff 
mit dem Blut ubertragen wird, spricht ein Experiment von CRAMPTON 
(I900). Er brachte verschiedene Teile von Schmetterlingspuppen zur 
Verschmelzung, die alsdann ihre Entwicklung synchron vollendeten, 
d. h. die beiden Komponenten waren zur gleichen Zeit schlupfungsreif. 
Da in diesen Versuchen vorwiegend uberwinternde Puppen gebraucht 
wurden, deren Schlupfungszeiten, bzw. Puppenruhe, recht variabel sind, 
und da ferner verschiedene Spezies miteinander verschmolzen wurden, so 
ist es wahrscheinlich, daB hinsichtlich ihres Schlupfungszustandes nicht 
immer gleichwertige Puppenteile vereinigt wurden. Die Synchronie der 
Entwicklung ist nur bei einer gewissen Korrelation untereinander moglich. 
Die Verschmelzung der Falter war nur eine oberflachliche, eine Tatsache, 
die gegen eine direkte Beeinflussung der Teile untereinander spricht. 
Offenbar ist das korrelative Zusammenarbeiten beider Teile mehr 
indirekter Art gewesen, indem der beide Komponenten gemeinsam 
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durchflieBende Blutstrom mit seinen die Imaginalentwicklung anregenden 
Faktoren das gleichzeitige Schltipfen der Falter bestimmte. 

Die Abhangigkeit der Entwicklung von Faktoren im Vorderteil 
konnte ~uch bei Fliegen nachgewiesen werden (BODENSTEIN, unver
offentlicht). Wird eine Haarligatur jungen Drosophila-Puppen urn die 
Mitte des Korpers gelegt und der Vorderteil amputiert, so vermogen sich 
die Hinterteile nicht zu entwickeln. Die gleiche Manipulation, an etwas 
alteren Puppen vorgenommen, gibt gut entwickelte Hinterteile (Abb. 28). 

H 

a b d 

Abb. 28. Entwicklungsmoglichkeit von Drosothila-Fuppen nach Amputation des Vorderendes zu ver
scbiedenen Zeiten. a Normale Puppe von Drosophila, aus dem Tonnchen prapariert I-24 Stunden nach 
der Verpuppung. b Unentwickeltes Puppenhinterteil (vgl. mit a und cj, dessen Vorderteil 1- 24 Stunden 
nach der Verpuppung abgeschniirt worden war. c Vollkommen differenzierte Fliege, einige Stunden vor dem 
Schhipfen aus der Puppenhiille prapariert. d Entwickelter Puppenhinterteil, dessen Vorderteil 36 bis 

48 Stunden nach der Verpuppung entfernt worden war (vgl. mit a und c). H Haarligatur. 
(BODENSTEIN, Original.) 

Die Untersuchungen tiber die Lokalisation dieses Zentrums im Vorder
teil sind noch nicht abgeschlossen. 

DaB bestimmte Entwicklungsprozesse in der Puppe einer inner
sekretorischen Kontrolle unterliegen, wird durch ein Experiment von 
BYTINSKy-SALZ (1933) wahrscheinlich gemacht. Er transplantierte die 
Ovarien einer Sphingidenhybridenpuppe, deren genetische Konstitution 
so beschaffen war, daB sie ihre Entwicklung im Puppenstadium beendet, 
in eine Puppe der normalen Elternart. Dabei zeigte es sich nun, daB 
dieses auf unentwickeltem Stadium stehenbleibende Ovar sich unter 
dem EinfluB des normalen Wirtes zu imaginaler Gestaltung ausbildete. 
Da das transplantierte Organ im Puppenleib nicht in unmittelbarer 
Verbindung mit anderen Organen stand, sondern mehr oder minder 
frei in der Leibeshtille lag, so ist die Annahme nicht von der Hand zu 
weisen, daB das umgebende Blutmedium die zur Weiterentwicklung 
des Ovariums notwendigen Faktoren enthalten haben mag. 
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In diesem Zusammenhange schein en uns auch noch elmge Experi
mente von IWANOFF und MEsTscHERsKAJA (1935) von Bedeutung. Ver
fasser untersuchten die physiologischen Eigenschaften von reifen und 
unreifen Ovarien von Blatta. (Auch noch einige andere Orthopteren 
wurden benutzt.) Sie konnten zeigen, daB durch Transplantation eines 
unreifen Larvenovariums in die Leibeshohle eines reifen Tieres das 
Transplantat die physiologischen Eigenschaften eines reifen Ovariums 
annahm. Das gleiche Ergebnis konnte erhalten werden bei Isolation 
des unreifen Ovariums fiir etwa 30-60 Minuten in der Lymphe eines 
reifen Tieres. Auf der Suche nach einem Organ, das diesen geschlechts
reifenden Stoff ins Blut absondert, glauben sie dieses Organ in dem 
Fettkorper gefunden zu haben, denn nur mit Fettkorperextrakt gelang 
es in vitro die physiologische Umwandlung (Permeabilitatsanderung) 
eines unreifen in ein reifes Ovar zu erzielen; nicht aber mit Ovarextrakt 
selbst. Andere Organe wurden aber nicht untersucht. Dieser im reifen 
Fettkorper enthaltende Stoff scheint weder geschlechts- noch art
spezifisch zu sein. Weiter konnte gezeigt werden, daB durch Injektion 
von Hypophysenhormon (Hinterlappenhormon) unreife Ovarien zu 
physiologisch geschlechtsreifen Ovarien gebracht werden konnten. Durch 
Verfiitterung von Oberflachenspannung herabsetzenden Stoffen wie 
Saponin oder N atriumtaurocholat konnte eine ahnliche Permeabilitats
zustandsanderung erreicht werden. Allerdings ist angegeben, daB bei 
Verfiitterung der obengenannten Stoffe nie eine wirkliche Geschlechts
reife erzielt wurde, da die Tiere unfahig zur Eiablage waren. Doch wurde 
durch Hypophysenhormoninjektion die Reifung vollkommen in die 
Wege geleitet. Durch Injektion von Hypophysenhormon oder Fett
korper aus einem reifen Weibchen in Larven des 4. Stadiums konnte 
die Metamorphose dieser Tiere urn 12 bis 19 Tage beschleunigt werden. 
Wir mochten hier noch ganz kurz ein weiteres Experiment von IWANOFF 
und MESTSCHERSKA]A erwahnen. Manche Schaben, z. B. Blatta, tragen 
die abgelegten Eier in einem besonderen Kokon an der Geschlechts
offnung. Es hat sich nun gezeigt, daB der Permeabilitatszustand des 
normalen Ovariums von dem Ovarium eines kokontragenden Weibchens 
unterschieden ist. Wird nun das Ovar eines kokonlosen Weibchens in 
die Leibeshohle eines kokontragenden Tieres transplantiert, so erlangt 
es dort die physiologischen Eigenschaften eines "kokontragenden" 
Ovariums. Dieser im Blut von kokontragenden Weibchen enthaltende 
Stoff scheint nach Ansicht der Verfasser von den proximalen Teilen 
des Ovariums geliefert zu werden. Die Wertung dieser eben besprochenen 
Versuche scheint uns vorerst noch recht schwierig. Die allgemeinen 
Schhisse, die IWANOFF und MESTSCHERSKA]A aus ihren Versuchen ziehen, 
scheinen uns noch sehr verfriiht. Sicher scheint, daB verschiedene 
Substanzen bestimmte physiologische Anderungen im Ovarium hervor
rufen konnen. Wieweit und ob diese Stoffe tatsachlich Geschlechtsreife 
in die Wege leiten, mag noch dahingestellt sein. 
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Es mag hier noch eine kurze, interessante Mitteilung von WIGGLES
WORTH (1935) erwahnt sein, die zeigt, daB im Blut von Wanzen ein Stoff 
enthalten ist, dec Eiproduktion anregt. Dieser Stoff wird offenbar 
vom Kopf abgesondert, und es ist wahrscheinlich wiederum das Corpus 
allatum, das die Produktionsstelle ist. Die Experimente sind folgende: 
Tieren, denen das Gehirn und das Corpus allatum entnommen war, 
vermochten nicht Eier zu entwickeln. Wurde jedoch das Gehirn ohne 
Corpus allatum exstirpiert, so entwickelten sich die Eier normal. Blut 
von Tieren mit Corpus allatum induziert Eientwicklung in Tieren, denen 
das Corpus allatum fehlt. Eine ausfiihrlichere Mitteilung dieser inter
essanten Ergebnisse werden wir hoffentlich bald zu erwarten haben. 
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Das Studium soleher speziaiisierter Prozesse ist deshaib 
von eminenter Bedeutung und ein sehr wiehtiges Werk
zeug fUr das Eindringen in das Getriebe des Protoplasten. 
(PFEFFER: Pflanzenphysiologie, Einleitung.) 

Wir unterscheiden bekanntlich bei den KriimmungsbewegungEm der 
hoheren Pflanzen solche, die durch ungleiches Wachstum (Nutations
bewegungen) und solche,- die durch ungleiche Turgoranderungen der 
antagonistischen Flanken entstehen (Variationsbewegungen). Mit dem 
vorliegenden Bericht tiber die Variationsbewegungen erstrebe ich nicht 
so sehr das Ziel, moglichst umfassend aIle tiber die Turgorbewegungen 
der Pflanzen bekanntgewordenen Tatsachen zusammenzustellen. Viel 
wichtiger erscheint mir die Untersuchung, wieweit die bekannt
gewordenen Tatsachen zur Aufstellung und Begrtindung moglichst um
fassender Erklarungen ftir die Entstehung der Bewegungen ausreichen. 
Daher werde ich bei meinem Bericht vorwiegend und moglichst er
schopfend die experimentellen Untersuchungen beriicksichtigen, die sich 
in dieser Hinsicht schon auswerten lassen. N eben dieser Einschrankung 
werde ich aber andererseits auch gelegentlich Gebietstiberschreitungen 
vornehmen. Das geschieht aus der Dberlegung heraus, daB die Er
forschung der Reizerscheinungen fUr den Physiologen ein Mittel ist 
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(wenn auch nicht n1Jr ein Mittel), namlich ein Mittel zur Erforschung der 
Zellvorgange. Wo also aus den reizphysiologischen Tatsachen Riickschlusse 
auf allgemein wichtige Zellvorgange gezogen werden, will ich auch 
andere, mit unserem Thema nicht unmittelbar im Zusammenhang 
stehende Tatsachen berucksichtigen. Ich glaube, daB mein Bericht 
hierdurch nicht den Charakter einer Monographie verliert, sondern im 
Gegenteil nur so zu einer einheitlichen, in sich geschlossenen physio
logischen Monographie werden kann. 

In der Erforschung der Reizbewegungen lassen sich drei logisch 
und zum groBten Teil auch historisch aufeinanderfolgende Haupt
abschnitte unterscheiden: die Beschreibung des Bewegungsverlaufs unter 
normalen und geanderten Bedingungen bei den verschiedensten Pflanzen; 
die Ermittlung der Bewegungsmechanik, also der fur die Ausfuhrung der 
Bewegungen notwendigen Energiequellen der Pflanzen und des Mechanis
mus der Ausnutzung dieser EnergiequeHen; drittens die Erforschung 
der Erreg~tngsprozesse, d. h. die Untersuchung, durch welche Zellvorgange 
der Reiz die sich vorher nicht ausgleichenden Energiepotentiale zum 
Ausgleich und damit zur Arbeitsleistung veranlaBt. Natiirlich lassen 
sich diese drei Abschnitte der Forschung nicht scharf voneinander 
trennen. Das Hauptgewicht habe ich in meinem Bericht auf die Be
wegungsmechanik und die Erregungsvorgange gelegt. Un sere Haupt
frage lautet also: Wie entstehen durch Reizung Turgoranderungen? Zur 
Beantwortung dieser Frage werden wir vor aHem die durch StoBreize 
bedingten Bewegungen (Seismonastie) einerseits und die durch Licht-, 
Temperatur- und endonome Reize bedingten Blattbewegungen, dabei 
vor aHem auch die tagesperiodischen Bewegungen, andererseits heran
ziehen. 

I. Die Turgoranderungen bei der Seismonastie. 
A. Allgemeine Charakteristik der Seismoreaktionen. 
Einen Dberblick uber die wichtigsten FaHe von StoBreizbarkeit findet 

man in jedem Lehrbuch der Pflanzenphysiologie [auch bei RAWITSCHER 
(2)]. Ich erinnere hier zunachst an die bekannten Bewegungen der 
Mimose (Abb. I), an die nach einer Reizung zusammenklappenden Blatt
half ten von Dionaea (Abb.5), sowie an die Bewegungen der Staub
gefaBe (Abb. 1-4) und N arbenlappen mancher Pflanzen. Zu den ana
tomischen V oraussetzungen der seismonastischen Reaktionsfahigkeit 
gehort vor allem, daB sich im Bewegungsgewebe kein Festigungsgewebe 
befindet; die GefaBbundel werden bei den Pflanzen mit Bewegungs
gelenken, z. B. bei der Mimose oder bei Biophytum, ins Innere verlagert. 
Ferner ist es notwendig, daB die Zellen des Bewegungsgewebes stark 
dehnbare Wande besitzen, also leicht ihr Volumen verandern konnen; 
oder die Form der Zellen muB so sein, daB geringe Turgoranderungen 
zu groBen Langenanderungen der reizbaren Organe fiihren; dieses Prinzip 
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ist im Bewegungsgewebe der Gelenke verwirklieht, indem dureh die 
ziehharmonikaartige Anordnung der Zellwande eine Turgorzunahme zur 
Ausdehnung in der Langsriehtung der Organe fiihren muB (Abb. 6). 

Da uns in erster Linie die Physiologie der Turgoranderungen interessiert, 
wird die Reizart bei unserer Darstellung von untergeordneter Bedeutung 
sein; jedenfalls haben wir keine Veranlassung, uns beim Studium der 

Abb. I. Mimosa pudica. Links ungereizt, rechts gereizt. Die Reaktion entsteht, indem sich die Prima.rgelenke 
auf der Unterseite verkiirzen (und auf der Oberseite verlangern). Auch die vier Sekundargelenke kon
trahieren sieh, so daB sich die vier Fiedern mehr aneinanderlegen. Die zahlreichen FiederbHittchen kIappen 
durch entsprechende Kontraktionen ihrer eigenen Gelenke (Blattchengelenke) nach oben und vorn zu-

sammen. (Nach PFEFFER.) 

seismonastiseh reizbaren Organe auf die dureh den adaquaten Reiz, also 
den StoBreiz bedingten Bewegungen zu besehranken. Die eigentliehen 
Erregungsprozesse (von den Reizaufnahmeprozessen abgesehen) ver
laufen bei der Anwendung anderer, z. B. ehemiseher oder elektriseher 
Reize ebenso wie naeh adaquater Reizung. Schon aus diesem Grunde 
werden wir uns aueh nicht auf die seismonastisch reizbaren Pflanzen 
besehranken durfen, sondern mussen u. a. noeh die Thigmonastie und 
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Elektronastie beriicksichtigen; 
dafiir bestehen, daB in diesen 
andersartig sind. 

jedenfalls dann, wenn Anhaltspunkte 
anderen Fallen nur die "Rezeptoren" 

Die seismische Reizbarkeit scheint speziell mit der 
thigmischen nahe verwandt zu sein. PFEFFER hat die 
seismische Reizbarkeit 
von der thigniischen 
dadurch unterschieden, 
daB bei jener ein ein
facher StoB oder eme 

A 
Abb.5. 

B 

B 

Abb·3· 

Abb.6. 

Abb·4· 

Abb.2. Berberis·Bliite mit seismonastisch reizbaren StaubgefaBen. Links ein StaubgefaB in RuheJage, 
rechts in maximaler Reizlage. Der Doppelpfeil gibt die Lage der reizbaren Zone (an der Innenseite der 
Filamentbasis) an. Die iibrigen vier StaubgefiiBe und die Bliltenhiille sind entfernt. Die Reaktion entsteht 

durch Verkilrzung der Zellen in der reizbaren Zone. [Nach BUNNING (17).] 

Abb. 3. SParmannia a/ricana; a die Blute mit den reizbaren StaubgefaBen; b ein Teil des Bliitenbodens (B) 
mit dem basalen Teil eines StaubgefaBes; dieses in Ruhelage (I) und in Reizlage (2), F Fruchtknoten. 

[Nach BUNNING (6).] 

Abb. 4. Basaler Teil eines Staubblattes von Sparmannia ajrica1la starker vergr6Bert. Die reaktionsfahigen 
Zellen sind dick umrandet gezeichnet; die Reaktion entsteht durch Verkiirzung dieser Zellen. 

[Nacb BUNNING (6).] 

Abb. 5. Bl~tt von Dionaea mu,scifrtt,la. A ungereizt, B gereizt (ein Ohrwurm gefangen). Die Reaktion entsteht 
durch Turgorverringerung der (borstentragenden) Oberseite, vor allem aber durch Turgorerhohung und 

Wachstum der Untersei!e. (Nach PFEFFER.) 

Abb. 6. Zellen des Bewegungsgewebes von Phaseolus multi/torus (nicht seismonastisch reizbar), vollturgeszent 
(- - -) und entspannt (--). Aus dem Langsschnitt des Geleuks. (Nach M. BRAUNER.) 

irgendwie geartete Erschiitterung (Z. B. auch durch einen Wasser
strahl) zur Erregung fiihrt, wahrend bei der Thigmonastie und beim 
Thigmotropismus, also bei der "Tastreizbarkeit", wenigstens zwei 
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benachbarte Punkte des Organs dem ungleichen Druck durch einen 
festen Korper ausgesetzt sein miissen. Eine Zerrung, die durch den 
Wind oder durch einen Wasserstrahl hervorgerufen wird, bleibt, ebenso 
wie die Beriihrung mit einem Gelatinestab, bei den thigmonastisch 
reizbaren Organen unwirksam. DaB hier offenbar nur die "Sensibilitat" 
(bzw. die Reizaufnahme) verschieden ist, die eigentliche Erregung aber 
in beiden Fallen iibereinstimmt, ergibt sich aus einer ganzen Reihe von 
Beobachtungen. Z. B. treten in beiden Fallen wahrend der Erregung 
elektrische Potenhalanderungen (Aktionsstrome) auf. Ferner laBt sich 
sowohl die Erregung der thigmisch als auch die der seismisch reizbaren 
Pflanzen durch elektrische Reize auslosen und verlauft danach ebenso 
wie bei adaquater Reizung. Erwahnenswert ist noch, daB thigmische 
und seismische Reizbarkeit oft an ein und demselben Objekt vorkommen; 
z. B. scheinen die seismisch reizbaren Blatter von Dionaea auch thigmisch 
reizbar zu sein, wahrend umgekehrt nach ZELTNER an den Ranken, also 
dem schonsten Beispiel fUr thigmische Reizbarkeit, auch Seismonastie 
vorkommt. 

DaB die bekanntesten thigmisch reizbaren Pflanzen ihre Reaktion 
meistens mit Hilfe von Wachstumsvorgangen, d. h. als Nutations
bewegungen durchfUhren, die bekanntesten seismisch reizbaren Pflanzen 
aber durch Turgorschwankungen, also als Variationsbewegungen, beweist 
keinen tieferen Unterschied. Auch die Seismoreaktionen konnen Nuta
tionsbewegungen sein; das zeigen z. B. die Versuche ZELTNERS an Ranken. 
Bei den seismonastischen Bewegungen von Dionaea und Aldrovandia 
sind ebenfalls Wachstumsvorgange mitbeteiligt. Der Unterschied zwischen 
Nutations- und Variationsbewegungen ist in dieser Hinsicht ebenso 
belanglos wie der, daB bei einem Wechsel der Bedingungen an seis
monastisch reizbaren Pflanzen unter Umstanden statt der normalen 
Turgorsenkung eine von prinzipiell gleichen Erregungsprozessen be
gleitete Turgorzunahme eintritt. Eine Turgorzunahme aber kann, wie 
wir wissen, sehr leicht zur bleibenden Verlangerung, also zum Wachs
tum werden. 

Recht belanglos ist es auch, daB die Reaktionen in einigen Fallen 
N astien, in anderen Fallen Tropismen sind. (Tropismus: die Kriimmungs
richtung wird durch die Angriffsrichtung des Reizes bestimmt; N ashe: 
die Kriimmungsrichtung ist unabhangig von der Angriffsrichtung des 
Reizes und wird durch die Symmetrieverhaltnisse des Organs bestimmt.) 
Bei thigmisch reizbaren Organen sind tropistische Reaktionen wohl ebenso 
oft wie nastische; die Seismoreaktionen treten meistens als N ashen auf, 
jedoch kommen auch hier - z. B. bei manchen StaubgefaBen - tro
pistische Reaktionen VOL J a, durch geringfUgige Veranderungen in 
den AuBenbedingungen kann aus einem nastisch reagierenden Objekt 
ein tropistisch reagierendes werden. Entscheidend dafiir, ob die Reak
tionen eines allseits empfindlichen Organs nastisch verlauft, ist nam
lich die Moglichkeit einer guten Reizleitung. Fehlt diese - z. B. bei 
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StaubgefaBen, die aus inneren oder auBeren Grunden wenig empfindlich 
sind -, so bleibt die Reaktion auf den Reizort beschrankt und wird 
demgemaB bei lokalisierter Reizung tropistisch, oder sie ist doch zu
nachst tropistisch und wird erst dann, wenn doch noch eine langsame 
Fortleitung der Erregung 
stattfindet, allmahlich na
stisch. 

Von der Reizleitung 
hangt es auch ab, ob die 
Reaktion des ganzen Organs 
dem Alles-oder-Nichts-Ge
setz folgt. Die einzelne 
Zelle reagiert, soweit un sere 
Erfahrungen reichen, stets 
nach diesem Gesetz ; in 
den meisten Fallen auch 
das ganze Organ. Wenn 
die Reizleitung fehlt oder 
nur schwach ausgepragt 

50 c /x_X-
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Zeit nilch Beginn der Reizllng 
Abb.7. Reaktionsverlauf bei Helianthemum vulgare. L Latenzzeit. 

Gr6Bte Reaktionsgeschwindigkeit 2 Sek. nach der Reizung. 
[Nach BUNNING (3).] 

ist, hangt die Reaktionsstarke des ganzen Organs naturlich von der 
Zahl der reagierenden Zellen und damit auch von der Reizstarke abo 

Es gibt eine ganze Reihe von Reizerscheinungen, die sich auBerlich 
stark von der Seismonastie unterscheiden und doch mit ihr verwandt 
sind. rch erwahne als Beispiel aus der 
neueren Literatur die durch Reizung 

'f(J" 
bedingte AbstoBung der Blumenkrone 
von Stachytarphata cayennensis (WENT), JO" 

und die vornehmlich an dem Verlauf ZOo 

der Aktionsstrome untersuchten Er- 10" 

n;lgungsvorgange bei manchen Algen, 
o s 10 15 Min. etwa bei Nitella. Je nach den ana

tomischen Voraussetzungen auBert sich Abb. 8. Mehrfache Reizung eines Berberis-
Staubfadens. Abszisse: Zeit nach der 

die Erregbarkeit eben im einen Fall in 
dieser, in anderen Fallen in jener Weise. 
Diese Notwendigkeit bestimmter ana
tomischer Voraussetzungen laBt , im 
Zusammenhang mit der verschieden
artigsten systematischen Stellung der 

ersten Reizung. Ordinate: Bewegungsreak
tion (Kriimmungswinkel). Der zweite Reiz 
(I2,5 Min. nach dem ersten) liegt schon auBer
halb des Refraklarsladiums, daher gleich 
starke Reaktion wie nach dem ersten. Der 
drille Reiz (6 Min. nach dem zweilen) fallt 
noch in das relative Refraktarstadium, daher 
geringere Reaktion. [Nach BUNNING (17).] 

Pflanzen, bei denen die seismonastische Reizbarkeit vorkommt, ver
muten, daB im Prinzip, jedenfalls aber unter geeigneten Bedingungen, 
alle Pflanzen die bei den Sensitiven nur besonders auffallige Erreg
barkeit besitzen. Die Erregung kann dann, wenn die Seismorezeptoren 
fehlen, auf andere Weise erzeugt werden. Durch mehr oder weniger 
kraftige mechanische oder elektrische Reize lassen sich an jeder 
Pflanze Erregungsvorgange und sehr haufig auch Turgorreaktionen 

Ergebnisse der Biologie XIII. 16 
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bedingen, die durchaus an das Verhalten der eigentlich "Sensitiven" 
ermnern. 

Die Abb. 7-10 zeigen an einigen Beispielen den Verlauf der seismo
nastischen Reaktion. Wir beobachten zunachst eine kurze Latenzzeit 

Abb. 9. Mimosa pudica. Hauptgelenk durchOifnungsinduktions
schlage gereizt. I. Acbt Reize im Abstand von I Min. und 
ein Reiz nach weiteren 3 Min., nur der erste und letzte (mit 
geringer Reaktion!) wirksam; absolutes Refraktarstadium also 
zwischen lund 3 Min. 2. Eine Stunde spater zwei Reize im 
Abstand von II Min.; beide wirksam, aber auf den zweiten nur 
eine halb so groBe Reaktion; also nach II Min. noch relativ 
refraktar. 3. Eine weitere Stunde spater acht Reize im Ab
stand von I Min., ein Reiz nach weiteren 2 Min.; nur der erste 
und letzte (sehr schwach) wirksam. Absolutes Refraktarstadium 
also etwa 2 Min. 4. Zwei Reize im Abstand von IO Min.; beide 
wirksam, aber der zweite im relativen Refraktarstadium. 
Un ten Zeitmarken in 10 Min. Abstand. [Nach UMRATH (17).] 

(Abb. 7, 10) und dann die 
ihre Geschwindigkeit zu
nachst steigernde, spater 
wieder langsamer werdende 
Reaktion. Da die Reaktion 
normalerweise dem A lles
oder-Nichts-Gesetz folgt, be
steht sofort nach der Reizung 
ein Stadium vi:illig fehlender 
Erregbarkeit, das absolute 
Refraktiirstadium, nachher 
ein Stadium verringerter Er
regbarkeit, d. h., ein Zeit

abschnitt erhi:ihter ReizschweHe und geringerer Reaktionsfahigkeit 
(Abb. 8, 9), das relative Refraktarstadium. 

Einige Zahlen soHen fur normale AuBenbedingungen und bei einer 
Temperatur von etwa 20° C die Reaktion bei einigen wichtigen Ob

R 

B 

Abb. 10. Berberis vulgaris. Photographische Regi
strierung der Bewegnng. Oben: Reizsignal, R Reiz
beginn, L Ende der Latenzeit (0,04 Sek.), B Ende 
der Reaktion (0,15 Sek.). Unten Zeitmarken in 

jekten charakterisieren (Tabelle I). 
In dieser Zusammenstellung ver
stehen wir unter der Bewegungs
dauer die Zeit bis zur Erreichung 
der extremen Reizlage. Es sei gleich 
hervorgehoben - auch die Tabelle 
zeigt dies -, daB die Zeitdauer der 
Reaktion und der Ruckkrummung 
vom Erregungszustand, also vom 
Refraktarstadium weitgehend unab
hangig sind. 

Erhebliche Unterschiede finden 
wir also vor aHem in der Latenzzeit '/, Sek. [Nach COLLA (I).] 

Tabelle I. 

Latenzzeit "'," •. ~""'= 1 Ro,,,,,mm"""-I RefrakUirstadium 
Objekt dauer 

absolutes relatives 
Sek. Sek. Min. Min. Min. 

Mimosa, 
Blattgelenk . 0,1-0,5 10-20 1O-IS 2 5-10 

Berberis. 
Staubfaden . 0,04-0 ,1 0,1 1O-IS 4-5 7- 9 
Sparmannia. 
Staubfaden . 0,8 1O-IS 1O-IS 2 5-10 
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und in der Bewegungsdauer, wahrend die Zeiten der riicklaufigen Be
wegung und des Refraktarstadiums bei den einzelnen Objekten recht 
weitgehend iibereinstimmen. Das gesamte Refraktarstadium, also die 
Summe von absolutem und relativem, dauert in der Regel 10-15 Min. 
Nur Dionaea zeigt ein erheblich kiirzeres Refraktarstadium. Die anderen 
Pflanzen verhalten sich sonst hinsichtlich der Dauer der einzelnen Zeit
abschnitte durchaus ahnlich wie die oben genannten. Wenn jedoch 
bei der Bewegung oder bei der Riickkriimmung Wachstum hinzutritt, 
werden diese Phasen verlangert. So z. B. bei Aldrovandia; die Latenz
zeit ist hier ebenfalls sehr kurz (etwa 0,1 Sek.), auch der Hauptteil der 
Reaktion wird in Bruchteilen einer Sekunde vollzogen; dann tritt aber 
eine nicht mehr durch Turgorabnahme, sondem durch Turgorzunahme 
der entgegengesetzten Flanke bedingte Fortsetzung der Reaktion in der 
gleichen Richtung hinzu. 

B. Die Mechanik der Bewegungen. 

I. Die Zellsaftausscheidung. 

Die Seismoreaktionen entstehen im Normalfall durch eine Ver
ringerung der Turgeszenz. Die zuvor stark g.edehnten Watlde werden 
teilweiseentspannt, und somit 
erfolgt eine Volumenverringe
rung dieser Zellen. Die Tur
gorverringerung auBert sich 
begreiflicherweise in einer Er
schlaffung des Organs, die 
an der Zunahme der Biegungs
fahigkeit auch quantitativ 
gemessen werden kann. Beim 
Mimosa-Gelenk nimmt die 
Biegungsfahigkeit, gemessen 
an dem mit einer bestimmten 
durchbiegendenKraft erreich
ten Winkel wahrend der Reak-
tion urn das 2-3fache zu. 

a 

J c 

J 
d 

---, -, ---"") =i 

Abb. II. Auaere Ze11membran einer reizbaren Epidermiszelle 
von SParmannia africana. Staubblatt a vor der Reizung, 
b wabrend der Reaktion, c etwas spilter, d nach mehrfacher 

Reizung. [Nach BUNNING (6).J 

PFEFFER errechnete fiir die Mimose aus der Energie der Bewegung 
eine Turgorsenkung urn 2-5 Atm. Die Turgeszenz wird aber fast 
nie ganz aufgehoben; vielmehr bleiben die Zellwande immer noch 
ziemlich stark gespannt, so daB durch Plasmolyse, oder auch schon durch 
eine emeute, vor BeendigungderRiickkriimmung vorgenommene Reizung 
eine noch starkere Kontraktion erreicht werden kann. Nur in seltenen 
Fallen, wie z. B. an den reizbaren Catasetum-Bliiten, kommt es nach 
der Reizung sogar zur Abl6sung des Protoplasten von der Zellwand 
[v. GUTTENBERG (2)]. 

16* 
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Die V olumenverringerung der reagierenden Zellen betragt nicht selten 
20--30 % des Ausgangszustandes, sie ist von einem Fliissigkeitsaustritt 
aus den Zellen begleitet. Dieser laBt sich bei mehreren Objekten, z. B. 
bei den Sparmannia-Staubfaden [BUNNING (6)J und bei den Mimulus
Narben (CHRISTALLE) direkt unter dem Mikroskop beobachten, in anderen 
Fallen indirekt nachweisen, namlich dadurch, daB aus den Schnitt
flachen der abgetrennten Organe nach der Reizung Fliissigkeit austritt, 
wenn die Organe zuvor mit Wasser injiziert wurden. Sehr oft wird die 
Fliissigkeit nicht, oder nicht nur in die Interzellularen ausgeschieden, 
sondem zum Teil auch in die Zellwande, die sich dabei deutlich, und zwar 
erheblich mehr als allein infolge der Zellverkiirzung zu erwarten ist, 
verdicken. Durch die Zellwande hindurch kann die ausgeschiedene 
Fliissigkeit sogar nach auBen gelangen (Abb. II) und dann ist es be
sonders leicht, in dieser Fliissigkeit Zellsaftbestandteile, wie z. B. Gerb
stoff oder Chlorionen, nachzuweisen, gelegentlich sogar Anthocyanfarb
stoff [BUNNING (3)J. Aus diesen Beobachtungen folgt zunachst nur, 
daB wahrend der Reaktion kein reines Wasser ausgeschieden wird; 
vielleicht wird aber nicht der konzentrierte, sondem ein verdiinnter 
Zellsaft abgegeben. 

2. Allgemeines tiber die Ursachen der Zellsaftausscheidung. 

Urn die Bewegungsmechanik aufklaren zu konnen, miissen wir unter
suchen, durch welche Krafte und infolge welcher Veranderungen der 
verdiinnte oder konzentrierte Zellsaft ausgeschieden wird. N ach den 
iiblichen Vorstellungen fiber die Krafte, die das Wasser in die Zellen auf
nehmen und dort festhalten (Saugkraft der Zelle gleich Saugkraft des 
Inhalts minus Wanddruck) mfiBte entweder die Saugkraft des Inhalts 
verringert oder der Wanddruck erhoht werden, urn eine Fliissigkeits
ausscheidung zu ermoglichen. Die friiher gelegentlich vertretene Ansicht, 
es konne auch eine aktive Kontraktion des Protoplasten Ursache der 
Volumenverringerung sein, muB fallengelassen werden, da das Plasma 
nicht die geniigende Festigkeit besitzt, urn bei unveranderter Beschaffen
heit der semipermeablen Grenzschichten aus der Vakuole Fliissigkeit 
auspressen zu konnen. Eine Kontraktion ohne Volumanderung, also 
bei gleichzeitiger starker Verdickung des Organs (analog dem Verhalten 
des Muskels) kommt entgegen den Ansichten iilterer Autoren bei der 
Seismonastie nicht vor. Wir werden spater noch weitere Griinde kennen
lemen, die eine aktive energetische Beteiligung des Plasmas an der 
Reaktion (iiber die Erregung ist damit nichts ausgesagt) ausschlieBen. 
Die Moglichkeit einer ErhOhung des Wanddrucks durch Anderung der 
Membraneigenschaften konnte schon durch PFEFFERS Untersuchungen 
ausgeschlossen werden; die Membraneigenschaften andem sich wahrend 
der Reaktion nicht. 

Daraus darf nun aber' keineswegs geschlossen werden, die Reaktion 
komme durch eine Verringerung der Saugkraft des Zellinhalts, also 
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durch eine chemische Umwandlung, die zur Bildung von osmotisch 
wenig wirksamen Stoffen aus stark wirksamen fiihrt, zustande. Die 
oben genannte Formel Sz = Sin-W gilt namlich, wenn wir unter Sin 
mit URSPRUNG den Maximaldruck im physikalisch-chemischen Sinne 
verstehen, nur dann, wenn der nach der Formel 

I - DurchHi.ssigkeit fur das Geloste 
- 1- DurchHi.ssigkeit fUr das Losungsmittel 

berechnete Semipermeabilitatsgrad J: = 1 ist. Wird J: < I, so verringert 
sich die Saugkraft [BUNNING (12)]' Die Zellen konnen natiirlich dann 
auch nur weniger Wasser festhalten. Die genauen quantitativen Be
ziehungen zwischen der Rohe der Semipermeabilitat und der GroBe der 
Saugkraft haben v. DELLINGSHAUSEN und LEPESCHKIN (3, 4) unter
sucht. In die normale Saugkraftformel ist nach v. DELLINGSHAUSEN 
bei verringerter Semipermeabilitat statt Sin der Wert Sin .J: einzusetzen 
(J: nach der oben angegebenen Formel). Namentlich auch LEPESCHKIN 
hat sowohl aus theoretischen Erwagungen als auch auf Grund von Ver
suchen an kiinstlichen Membranen den Standpunkt vertreten, daB die 
thermodynamische GroBe des osmotischen Drucks bei unvollstandiger 
Trennung des Losungsmittels von der gelosten Substanz kleiner sein 
muB als im Falle vollstandiger Trennung, "so daB unabhangig davon, 
ob die aus den Zellen diffundierenden Stoffe sich in der Zellwand oder 
den Interzellularen ansammeln oder nicht, der Turgordruck der Zelle 
durch das Permeieren der Zellsaftsubstanzen durch das Protoplasma 
stark herabgesetzt werden muB" [LEPESCHKIN (4)]. 

Ferner muB noch beriicksichtigt werden, daB auch unabhangig von 
der Verringerung des Wertes Sin auf Sin· E bei vetminderter Semi
permeabilitat, also unabhangig von den osmotischen 'Eigenschaften der 
Vakuolenfliissigkeit, diese mit einer von der Rohe des Wanddrucks und 
dem Filtrationswiderstand des Plasmas abhangigen Geschwindigkeit 
ausgepreBt werden muB. Diese einfache Druckstromung kann dann, 
wenn der J:-Wert sehr klein wird, iiberwiegen. - Zunachst sollte hier 
nur auf die M oglichkeit einer Erklarung der Fliissigkeitsausscheidung 
durch Verringerung des Semipermeabilitatsgrades hingewiesen werden. 

Wir miissen aber auch noch eine andere Moglichkeit beriicksichtigen, 
die durch die Einfiihrung des Faktors E in die Saugkraftformel nicht 
erfaBt wird. Die Wasseraufnahme braucht namlich keineswegs nur 
durch osmotische Krafte im engeren Sinne bedingt zu sein, vielmehr 
muB auch, da jede Zelle ein elektrisches Potential zwischen Vakuole 
und Umgebung aufweist, mit der Teilnahme elektrischer Krafte gerechnet 
werden. DaB der elektrische Faktor tatsachlich bei Wasserabgabe
vorgangen beteiligt sein kann, beweisen die Versuche N OLDs an der 
Utricularia-Blase: Die Spannung der entspannt gewesenen Blase beruht 
auf einer Wasserausscheidung aus dem Blaseninnern durch die Wandung 
hindurch. Die treibende Kraft ist dabei offenbar die zwischen der Innen
und AuBenseite bestehende Potentialdifferenz von 40--50 m V. 
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Tatsachlich ist schon vor langerer Zeit von BERNSTEIN auf einer 
derartigen elektrophysiologischen Grundlage eine Theorie des Fliissig
keitsaustritts bei der seismonastischen Reaktion aufgestellt worden. 
Die Erregung des seismisch gereizten Organs ist ja von elektrischen 
Potentialanderungen begleitet. Auf Grund der Messungen von BURDEN
SANDERSON an Dionaea-Blattern, nach denen der Aktionsstrom bereits 
0,04 Sek. nach der Reizung, die Fliissigkeitsverschiebung im Gewebe 
aber erst spater (etwa I Sek. nach der Reizung) eintritt, vermutet 
BERNSTEIN, die Potentialanderung sei Ursache der Wasserverschiebung: 
die ungereizte Zelle besitzt "ein Ruhepotential, welches eine gewisse 
Wassermenge in derselben festhalt. Sinkt dieses Membranpotential bei 
der Reizung, so wird die erregte Stelle negativ gegen die ruhende Stelle 
des Gewebes und die Folge ist nun ein Austritt des Wassers aus den 
Zellen in die angrenzenden Raume". 

An dem Beispiel der reizbaren Sparmannia Filamente konnte ich 
zeigen, daB die elektrischen Potentialanderungen weder die alleinige 
noch auch nur die Hauptursache des FHissigkeitsaustritts aus den 
gereizten Zellen sein konnen [BUNNING (IS)]. Ware die Negativitat im 
Sinne der BERNSTEINSchen Auffassung Ursache der Fliissigkeitsaus
scheidung, so sollte man erwarten, daB zum mindesten annahernd eine 
Parallele zwischen dem Graci der Negativitat und der Geschwindigkeit 
der FHissigkeitsauspressung besteht. Die Negativitat hat aber dann, 
wenn die Fliissigkeitsausscheidung beendet ist, keineswegs wieder den 
Wert 0 erreicht, sondern gerade ihr Maximum; und sie ist dann, wenn 
die Auspressung ihre groBte Geschwindigkeit aufweist, noch relativ 
gering. Wir werden auf diese Messungen spater zuriickkommen. - Mit 
einer untergeordneten Beteiligung des elektrischen Faktors muB aller
dings gerechnet werden. 

Als entscheidende Ursache fiir den Fliissigkeitsaustritt bleiben also 
vorlaufig nur zwei Moglichkeiten: Verringerung des osmotischen Drucks 
im Zellsaft infolge der Bildung osmotisch unwirksamer Stoffe aus wirk
samen oder partieller Semipermeabilitatsverlust. Fur die erste dieser 
beiden Moglichkeiten bestehen keine experiment ellen Anhaltspunkte, 
die vorliegenden Erfahrungen sprechen sogar gegen sie. Wohl aber gibt 
es sichere Beweise fUr die zweite Moglichkeit. 

3. Der Semipermeabilitatsverlust als wichtigste Ursache 
der Fliissigkeitsausscheidung. 

Schon die Tatsache, daB wahrend der Reaktion Zellsaftbestandteile 
ausgeschieden werden, beweist, daB ein Semipermeabilitatsverlust ein
getreten ist. Diese Permeabilitatssteigerung laBt sich aber noch mit 
mehreren anderen Methoden nachweisen. Z. B. kann darauf hingewiesen 
werden, daB nach der Reizung mehrere Farbstoffe, bei Sparmannia
Filamenten Neutralrot, Methylviolett und Methylenblau [BUNNING (3)J, 
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bei Berberis-Filamenten Methylrot [COLLA (6)J wesentlich schneller in 
die Zellen eindringen als vorher. Bei den reizbaren Narben von Mimulus 
wird durch die Reizung das Eindringen von Glycerin erleichtert. Das 
auBert sich darin, daB gereizte Narben, die in Glycerin und nachher in 
Wasser gelegt werden, sich dort schneller und weiter wieder 6ffnen als 
ohne die genannte Vorbehandlung; es muB also Glycerin in die Zellen 
der gereizten Narben eingedrungen sein (CHRISTALLE). - Auch bei 
Aldrovandia besteht die primare Xnderung vielleicht in einer Perme
abilitatserh6hung [ASHIDA (I)J. 

Weitere Beweise fur das Stattfinden einer Permeabilitatserh6hung 
bestehen in dem erleichterten Eindringen von Ammoniak- und Essig
sauredampfen: die Reaktionszone der reizbaren Staubfaden von M ahonia, 
Berberis und Centaurea verfarbt sich in Ammoniakdampfen nach der 
Reizung schneller als vorher [BUNNING (3)J. Seismisch gereizte Gentiana
naceen-Bluten verfarben sich in Essigsauredampfen schneller als die 
ungereizten [WEBER (I)J. 

Wichtig sind auch noch die Beobachtungen von BLACKMAN und 
PAINE. Taucht man Mimosa-Gelenke in ein LeitfahigkeitsmessungsgefaB 
mit Wasser, dessen Leitfahigkeit aIle 5 Min. gemessen wird, so beob
achtet man nach der Reizung eine deutliche Zunahme der an der Leit
fahigkeitssteigerung gemessenen Exosmose (vgl. auch SEN). 

4. Quantitative Untersuchungen uber den Verlauf 
der Permeabilitatsanderung. 

Neben diesen mehr qualitativen Nachweisen fUr den Eintritt einer 
Permeabilitatserh6hung gibt es auch eine Methode, die annahernd einen 
quantitativen Einblick in den zeitlichen Verlauf der Zunahme und 
Wiederabnahme der Permeabilitat erm6glicht. Eine Permeabilitats
erh6hung muB ja nicht unbedingt zum Flussigkeitsaustritt fUhren. 
Bei geringer Zunahme der Durchlassigkeit braucht sich der Turgor der 
Zelle nicht notwendig zu andern; das gilt namentlich dann, wenn im 
wesentlichen nur die Wasserpermeabilitat erh6ht ist (Erh6hung der 
Inhalts- und Wasserpermeabilitat gehen oft parallel; eine ErhOhung 
der Wasserpermeabilitat kann sich aber in der Regelleichter bemerkbar 
machen als eine Erh6hung der Inhaltspermeabilitat, da es zur Erm6g
lichung eines Zellsaftaustritts schon einer sehr weitgehenden Xnderung 
bedarf). Eine nur geringe PermeabilitatserhOhung, die im wesentlichen 
nur den Wasserdurchtritt erleichtert, wird sich mit den oben genannten 
Methoden nicht nachweisen lassen; denn jene Methoden zeigen aIle nur 
einen erleichterten Ein- oder Austritt geli::ister Stoffe. Sehr gut aber 
laBt sich die erh6hte Wasserpermeabilitat durch erleichterte Wasser
aufnahme oder -abgabe nachweisen. Dazu ist allerdings das Vorhanden
sein eines ausreichenden osmotischen Potentials erforderlich; d. h., wir 
mussen das Objekt, je nachdem in welcher Richtung der Potentialabfall 
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bestehen solI, entweder in sehr trockene oder in sehr feuchte Luft iiber
tragen (oder in hyper- bzw. in hypotonische Losungen); und auch dann 
miissen die Objekte (z. B. die Bliiten mit reizbaren Staubfaden) noch 
von den Pflanzen abgetrennt werden, urn sie von der Wasserversorgung 
durch die Pflanze abzuschneiden. Zeigt sich bei der Anwendung dieser 
Methode in einem bestimmten Zeitpunkt der Erregung (verglichen mit 
dem ruhenden Organ) eine Forderung der Wasserabgabe bzw. -aufnahme, 
so diirfen wir auf eine Zunahme der Wasserpermeabilitat schlieBen. 
Diese Methode zur Bestimmung der Wasserpermeabilitat entspricht 
durchaus dem bei der Untersuchung von einzelnen Zellen oder von Ge

Abb. I2. Verlauf der Permeabilitatserhohung gereizter 
Sparmannia· Staubfiiden bei (von Ibis 4) abnehmender 

Erregbarkeit. Schema. [Nach BUNNING (6).] 

webeschnitten iiblichen Ver-
fahren. Durch ihre Anwen
dung gelang es mir, die Reiz
bewegung durch Ubertragung 
in feuchte Luft ganz umzu
kehren; d. h., statt einer 
Fliissigkeitsauspressung be
dingte der Reiz eine schnelle 
Fliissigkeitsaufnahme undda
her eine Bewegungsreaktion, 
die der normalen entgegen
gesetzt ist [BUNNING (7) J. 
Die vollstandige Umkehr der 
Bewegungsreaktion gelingt 
allerdings nur an schwach er
regbaren Objekten, da in der 
Regel eine so starke Zunahme 

der Permeabilitat fUr den Zellsaft erfolgt, daB selbst in wasserge~attigter 
Luft oder in Wasser die Auspressung iiberwiegt. Die Herabsetzung der Er
regbarkeit laBt sich sehr leicht durch Zugabe bestimmter Salze oder auch 
schon durch wiederholte Reizung erreichen. DaB die Permeabilitiit bereits 
in der Latenzzeit und auch noch nach Beendigung der Reaktion, also 
wahrend der Riickkriimmung erhOht ist, laBt sich aber auch schon an 
vollempfindlichen Staubfaden mit den genannten Methoden nachweisen. 

Das oben genannte Verhalten der reizbaren Staubfaden bei herab
gesetzter Erregbarkeit wird am best en mit dem Schema (Abb. I2) und 
den experiment ell gefundenen Bewegungskurven (Abb. I3) erlautert. 
Aus dem Schema ergibt sich, daB bei herabgesetzter Erregbarkeit die 
Latenzzeit ansteigen, die Reaktionsdauer aber sink en muB; bei sehr 
schwacher Erregbarkeit erfolgt iiberhaupt nur noch eine Permeabilitats
anderung, die normalerweise keine Fliissigkeitsausscheidung, sondern 
(jedenfalls dann, wenn die Umgebung keine zu hohe Saugkraft besitzt) 
lediglich eine verstarkte Wasseraufnahme, also eine der normalen ent
gegengesetzte Bewegung bedingt. - Die Umkehr der Bewegungsrichtung 
bei herabgesetzter Erregbarkeit wurde spater von DIJKMAN bestatigt. 



Die Entstehung der Variationsbewegungen bei den Pflanzen. 249 

Anders verhalt es sich natiirlich, wenn in der Umgebung der reizbaren 
Zellen eine sehr hohe Saugkraft besteht (hypertonische Losung oder 
trockene Luft) und die Wasserzufuhr von den Pflanzen durch Abschneiden 
der Objekte verhindert wird: jetzt verschiebt 32D 

sich gleichsam die in dem Schema (Abb. 12) 
Z6D eingezeichnete Horizontale (also die Grenze 

zwischen der Permeabilitatserhohung, die 2'1" 

zur Zellsaftauspressung fiihrt, und der, die ZOO 

nur die Endosmose fordert) nach unten, die 160 

Latenzzeit wird verkiirzt, vor allem aber die 
12° Dauer der Reaktion ganz erheblich verlangert 

(Abb. 14). Dabei kann z. B. an den Berberis
Staubfaden eine Verlangerung der Reak- '10 

tionsdauer von 1/10 Sek. auf mehrere Sekun- 00 

J 
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den oder sogar mehrere Minuten erreicht -2°0 2 'I 6 8 to 12Sek. 

werden. Priifen wir nun, bis zu welchem 160 

Zeitpunkt diese Verlangerung der Reaktions- 120 

dauer maximal moglich ist, so finden wir 
damit die Zeit, bis zu der die Permeabilitat 
erhoht ist. Die Versuche zeigten, daB die 
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/ 
Permeabilitiit gerade dann den normalen nie- 00 

drigen Wert wieder erreicht hat, wenn das -2°0 2 'I 6 8 to 11Sek. 
1-

gesamte Refraktiirstadium beendet ist. 
Mit der oben genannten Methode laBt 

sich, obwohlmehrereFehlerquellen bestehen, 
die die Resultate beeinflussen, nicht nur die 
Gesamtdauer der Permeabilitatserhohung, 
sondern auch (eben an der Geschwindig
keit der Fliissigkeitsaufnahme bzw. -abgabe) 
die Hohe der Permeabilitat wahrend der 
einzelnen Phasen des Erregungsprozesses 
ungefahr bestimmen. Das Permeabilitats
maximum wird schon zu Anfang der Reak
tion erreicht; selbst bei den langsam reagie
renden Sparmannia-Staubfaden in 3-4 Sek., 
bei Berberis nach Bruchteilen einer Sekunde. 
J edoch is.t die Permeabilitat auch gleich 
nach Beendigung der Reaktion noch iiber
aus hoch und sinkt dann recht schnell, ist 
aber selbst in den spateren Abschnitten des 
Refraktarstadiums noch recht ansehnlich. 

:WHebblll 
'I 0 2 'I 6 8 to 12Sek. 

I I t 
8 to 12 Sek. 
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Abb. 13. Bewegungsverlauf gereizter 
Sparmannia-Staubfaden bei verschie
den starker (von 1 bis 6 zunebrnender) 
Herabsetzung der Erregbarkeit durch 
Einwirkung von NaCI-Losungen. Ab
szisse Zeit nach der Reizung. Positive 
Ordinate: Kriimmung nach auBen 
(normal); negative Ordinate: Kriim
mung nach innen (inverse Bewegungs-

richtung). [Nach BUNNING (6).] 

Die Wasserpermeabilitat ist zu Beginn der Riickkriimmung sicher noch 
etwa 100mal so hoch wie einige Sekunden spater. 

Aus unseren Ausfiihrungen ergibt sich, daB die auBerlich so auffalligen 
drei Stadien der Reaktion (Latenzzeit, Reaktion und Riickkriimmung) 
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gar nicht nur durch den inneren Zustand, also die Rohe der Erregung 
determiniert werden, sondern auJ3erdem weitgehend von der Rich
tung des Saugkraftgefalles abhangig sind. Rein theoretisch ist z. B. 
der Zeitpunkt der Bewegungsumkehr, also des Dberganges von der 
Reaktion zur Ruckkrummung, so festgelegt: die Geschwindigkeit der 
Flussigkeitsauspressung, also der Druckstromung, errechnet sich aus 
der GroJ3e des Wanddrucks und dem Filtrationswiderstand des Plasmas 
fUr den Zellsaft, wahrend sich die Geschwindigkeit der Wasseraufnahme 
aus dem aktuellen osmotischen Potential, also aus Sin - Su und der 
Wasserpermeabilitat errechnet (wobei unter Su die Saugkraft in der un-

20° 

10° 

/ 
I 
I 

,,.,--------------

o z 
Abb. '4. Berberis-Staubfaden. Rei
zung unter normalen Bedingungen 
(-) und bei einem welkenden Staub
faden in trockener Luft (- - -). 

[Nach BUNNING (17).] 

mittelbaren Zellumgebung verstanden wird). 
Die Geschwindigkeit der tatsachlichen Flussig
keitsverschiebung entspricht der Differenz 
zwischen diesen beiden (fiktiven) Stromungs
geschwindigkeiten; ist die Differenz = 0 ge-
worden, so hort die Reaktion auf. 

Unsere Dberlegungen zeigen, daJ3 keines
wegs nur ein verringerter Semipermeabilitats
grad, sondern unter Umstanden schon eine 
erhohte Wasserpermeabilitat zur Reaktion 
fUhren kann. Fur die Seismonastie seIber 
ist dieses Resultat allerdings nicht von groJ3er 
Bedeutung, da normalerweise immer eine 
zum Semipermeabilitatsverlust fUhrende Per
meabilitatserh6hung eintritt. Bei anderen 
Bewegungsvorgangen sind aber, wie wir sehen 
werden, solche nur durch Anderung der 

Wasserpermeabilitat bedingten Turgoranderungen wichtig. 
Es sei noch erwahnt, daJ3 die oben genannten Resultate nicht etwa 

nur fUr die reizbaren Staubfaden gultig sind; u. a. wurden auch bei 
Mimosa Versuche ausgefUhrt, die prinzipiell gleichartige Resultate 
lieferten [BUNNING (7)]; auch BOSE (I, 2, 3) hat gelegentlich schon unter 
bestimmten Bedingungen die Bewegungsumkehr beobachtet. 

5. Weitere Probleme der Bewegungsmechanik. 
Die Energie fur die normale, unter Turgorsenkung ablaufende Reaktion 

wird durch die Spannung der Zellwand und damit indirekt.durch die 
osmotische Energie des Zellinhalts geliefert; die Energie fUr die "inverse 
Seismonastie", also fur die bei verminderter Erregbarkeit nach einer 
Reizung eintretenden Wasseraufnahme (und Turgorerhohung) unmittel
bar durch die osmotische Energie des Zellinhalts. Entscheidend fUr den 
Eintritt der Arbeitsleistung durch die ja schon in der ruhenden Zelle 
vorhandenen Energiepotentiale ist stets die Erhohung der Permeabilitat. 

Eine gewisse Schwierigkeit entsteht noch bei der Erklarung der 
Ruckkrummung, also der erneuten Wasseraufnahme nach Beendigung 
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der Zellsaftauspressung. Es ist von mehreren Autoren darauf hin
gewiesen worden, daB die osmotische Wirksamkeit des ausgepreBten 
Zellsaftes die erneute Wasseraufnahme hemmen muB. Aber diese 
osmotische Gegenwirkung muB doch sehr bald wieder vermindert werden. 
Selbst wenn chemische Umsetzungen nicht stattfinden, erfolgt doch ein 
allmahlicher Ausgleich mit der Dampfspannung in den Interzellularen, 
so daB sich auf jeden Fall wieder Bedingungen herstellen miissen, die den 
vor der Reizung gegebenen entsprechen. Vielleicht wird der ausgepreBte 
Zellsaft iiberhaupt zum groBen Teil bald durch Gase, z. B. durch Kohlen
saure, verdrangt und die Neuaufnahme von Wasser in die reizbaren 
Zellen erfolgt aus den an
grenzenden nicht reizbaren 
Zellen bzw. aus den GefaBen. 
Auch LEPESCHKIN (4) kommt 
durch theoretische Erwagun
gen zu dem Ergebnis, daB 
der in die Interzellularen ab
gegebene Zellsaft die Riick
kriimmung nicht beeinflussen 
kann, der Turgordruck sei 
von der Konzentration der 
Lasung, die die Zellwande 
durchtrankt, unabhangig (so
fern diese Konzentration nicht 
durch kiinstliche Injektion 
starker Lasungen zustande 
kommt) und werde von der 

Abb. I5. Zellen aus einem Berberis-Staubfaden. A und C zwei 
Zellen yor, A' und C' nach der Kontraktion. D Zellkern aus 
ruhender, Dl aus kontrahierter Zelle. B endoplasmatische 

Aggregation. [Nach CO LLA (6) .] 

Konzentration der Lasung in den GeiaBen beeinfluBt. - Die Erfahrung, 
daB trotz der Zellsaftausscheidung sofort nach der Beendigung der 
Reaktion wieder eine sehr schnelle Riickkriimmung eintritt, zeigt, daB 
die hier angedeuteten Maglichkeiten (oder zum mindesten eine von ihnen) 
zutreffen miissen. 

Nach den neueren, auf Grund zellphysiologischer Erfahrungen ge
wonnenen Ansichten miissen wir annehmen, daB der Protoplast zwei 
semipermeable Grenzschichten besitzt, namlich eine auBere (Plasma
lemma) und eine innere (Tonoplast). Manche Erfahrungen sprechen 
dafiir, daB zahlreiche Stoffe zwar noch ziemlich leicht durch das Plasma
lemma, aber wesentlich schwerer durch den Tonoplasten permeieren. 
Wenn also nach der seismonastischen Reizung Zellsaftbestandteile aus
geschieden werden, so miissen wir nicht notwendig eine Erhahung der 
Plasmalemmapermeabilitat annehmen, auf jeden Fall aber eine Er
hahung der Tonoplastenpermeabilitat. Manche Tatsachen sprechen sogar 
dafiir, daB im wesentlichen nur der Tonoplast durchlassiger wird; denn 
in mehreren Fallen, so jedenfalls nach COLLA (6) bei Berberis (Abb. IS) , 
erreicht die Vakuolenverkleinerung ein wesentlich haheres AusmaB als 
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die Menge der an die Umgebung abgegebenen Fliissigkeit, und zwar 
dadurch, daB ein groBer Teil der Fliissigkeit in das Plasma gelangt, 
das sein Volumen auf diese Weise erheblich vergr6Bert. Auch gehen die 
den ErregungsprozeB begleitenden elektrischen PotentiaHinderungen nach 
Studien an Algen (vgl. S.272) vor allem auf Veranderungen im Tono
plasten zuriick. 

Unsere weiteren Betrachtungen miissen nun zeigen, wie es zur 
Permeabilitatserh6hung, und ferner, wie es zur Wiederherstellung des 
Ausgangszustandes kommt. 

C. Die Reizaufnahme. 
Wir sagten schon, daB zwar der AufnahmeprozeB nach Anwendung 

verschiedener Reizarten verschieden ist, daB aber die eigentlichen, bzw. 
die spateren Erregungsvorgange unabhangig von der Reizart stets die 
gleichen sind. Daher braucht nur die Reizaufnahme nach Reizarten 
gesondert besprochen zu werden. 

I. Die Aufnahme mechanischer Reize. 

Die Primarwirkung der StoBreize muB zu einer mechanischen Be
einflussung des Protoplasmas fiihren. Namentlich HABERLANDT hat 
darauf hingewiesen, daB sich bei vielen Pflanzen Organe zur Erleichterung 
dieser Beeinflussung des Plasmas tinden, z. B. unverdickte Membran
partien ("Fiihltiipfel"), die den Zutritt der mechanischen Reize erleichtern. 
Oder es finden sich Borsten und Haare, die als Stimulatoren wirksam 
sind, indem ihre Beriihrung leichter als die direkte Einwirkung auf die 
reizbaren Zellenzu einer Deformation im Plasma fiihren kann. Eine 
gr6Bere Empfindlichkeit des Plasmas der mit Fiihltiipfeln ausgeriisteten 
Zellen oder der den Stimulatoren benachbarten Zellen ist nie nach
gewiesen worden. Z. B. hat LINSBAUER (I) durch sorgfaltige Studien 
zeigen k6nnen, daB die Staubfadenhaare von Centaurea keine Per
zeptionsorgane im Sinne HABERLANDTs sein k6nnen, sondern h6chstens 
Reiziibertrager, also Stimulatoren. Auch die Haare bzw. Borsten auf 
der Oberseite der Blatter von Aldrovandia und Dionaea sind offenbar 
nur Stimulatoren; jedenfalls ist ihr Plasma fUr elektrische Reize weniger 
empfindlich als das der anderen Zellen des Blattes [ASHIDA (2)]. Auch 
sonst sprechen alle Versuche, z. B. die bei Anwendung elektrischer 
Reize gewonnenen Erfahrungen dafUr, daB Zellen mit besonders empfind
lichem reizaufnehmendem Plasma nicht vorkommen. Das hangt eng 
damit zusammen, daB wir bei der StoBreizbarkeit der Pflanzen iiberhaupt 
keine eigentliche Differenzierung in aufnehmende, leitende und reagierende 
Zellen vorfinden. Wo eine Reizleitung vorkommt, zeigen die reizauf
nehmenden Zellen allemal die gleichen Erregungsvorgange wie die 
reagierenden, und umgekehrt k6nnen auch alle reaktionsfahigen Zellen 
Reize aufnehmen. 
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Die genannten Einrichtungen erleichtem also nur die Defonnierung 
im Plasma der reizbaren Zellen. Die interessantere Frage ist nun, auf 
we1chem Wege diese Defonnation zur eigentlichen Reizaufnahme, d. h. 
zu dem erst en Schritt des Erregungsvorganges fiihrt. Urn diese Frage 
beantworten zu k6nnen, wird man zweckmaBigerweise fragen, we1che 
sichtbaren Wirkungen so1che Defonnationen an Pflanzenzellen iiberhaupt 
haben k6nnen. Man wird dann vor allem an ZerreiBungen innerhalb des 
Protoplasten oder einzelner seiner Teile, etwa in den Plasmagrenz
schichten (Tonoplast oder Plasmalemma) denken, und zwar darum, weil 
so1che ZerreiBungen in der Tat sehr leicht durch mechanische Ein
wirkungen entstehen k6nnen. Es gibt sogar Pflanzenzellen, bei denen 
eine 'leichte Beriihrung den ganzen Protoplasten zum ZerreiBen bringt, 
so daB sich in ihm eine Durchlocherung bildet, die sich nach kurzer 
Zeit entweder wieder schlieBt oder sekundar zu weiteren Anderungen 
fiihrt. So beobachtete KUSTER bei Codium nach mechanischer Ein
wirkung eine Durch16cherung des Protoplasten, und ich konnte bei 
Biddulphia schon nach sehr vorsichtiger Einwirkung eines mechanischen 
Reizes ein ZerreiBen des Protoplasten beobachten [BUNNING (14)J. 

In anderen Fallen zerreiBt nicht der ganze Protoplast, aber doch 
offensichtlich einzelne Teile in ihm, so daB es zu einem Austritt von 
Zellsaft und damit zur sog. Reizplasmolyse kommt [PR.h, BUNNING (14)]. 
DaB gerade der Tonoplast besonders empfindlich ist und zerreiBen kann, 
ist mehrfach hervorgehoben worden. CHAMBERS und HOFLER fanden 
bei ihren Studien an Tonoplasten von Allium, daB der von einer Nadel 
durchbohrte Tonoplast zerreiBt, sobald die Nadel in Vibration versetzt 
wird. Hier wird die Analogie mit der seismischen Reizbarkeit besonders 
deutlich; wir diirfen geradezu behaupten, daB Tonoplasten seismisch 
reizbar sind, und zwar offenbar auch bei Pflanzen, die nicht zu den 
Sensitiven geh6ren. Dafiir, daB auch bei der nonnalen Seismonastie 
die Rezeption in einer ZerreiBung des Tonoplasten besteht, spricht, daB 
jede starke und schnell genug verlaufende Dehnung zur Rezeption fiihrt, 
z. B. bei Berberis-Staubfaden eine einfache, durch Dbertragung in Wasser 
bedingte Turgorzunahme [BUNNING (7)J. Auch Aldrovandia ist durch 
eine schnelle Anderung des osmotischen Drucks im umgebenden Medium 
erregbar [ASH IDA (2)J. 

Fiir die Annahme, daB bei der Rezeption der seismischen Reize eine 
ZerreiBung von semipenneablen Membranen, und zwar eine ZerreiBung 
im Tonoplasten erfolgt, lassen sich noch weitere Beweise vorbringen. 
Einerseits laBt sich zeigen, daB wahrend des Aufnahmevorganges (also 
nicht nur erst wahrend der Reaktion) Fliissigkeit aus den Zellen aus
tritt, oder zum mindesten bei starker Reizung in deutlich erkennbarer 
Menge austreten kann. Bei starker Reizung laBt sich namlich an 
Sparmannia beobachten, daB der eigentlichen Reizbewegung eine kurze 
Vorreaktion vorangeht, die keine Latenzzeit besitzt und von der 
Hauptreaktion deutlich getrennt ist; diese Tatsache wurde von 
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DIJKMAN festgestellt (Abb. 16) und von mir (II) in der angegebenen 
Weise gedeutet. DaB diese vorubergehende Aufhebung der Semi
permeabilitat im Tonoplasten erfolgt, ist schon darum wahrschein
lich, weil - wie erwahnt - der Semipermeabilitatsverlust zum 
mindesten hier, und hachstens erst in zweiter Linie auch im Plasma
lemma stattfinden muB. 

10 

Mit unserer Deutung, daB die Rezeption der StoBreize in 
einer ZerreiBung des Tonoplasten besteht, stimmt es auch 
uberein, daB eine Summation unterschwelliger StoBreize nicht 
moglich ist [LINSBAUER (I, 2), BUNNING (3) u. a.J; ein Reiz 
fiihrt entweder zur ZerreiBung oder nicht, und im letzteren 
Fall hinterlaBt er keine erkennbare Wirkung. Anders verhalt 
es sich naturlich bei dem Ubergang von schwachen zu starken 
Reizen wie bei DIJKMANS Versuchen; dort wird jetzt eine graBere 
Zahl von Zellen erregt; ein schwacher Reiz bedingt nur in 
wenigen Zellen eine Reizaufnahme, so daB die ohne Latenzzeit 
ablaufende Vorkrummung in der Regel nicht erkennbar ist; je 
mehr Zellen rezipieren, urn so starker wird die DIJKMANsche 
Reaktion. Fur das gesamte Organ ist also (im Gegensatz zur 
Einzelzelle) die Aufnahme kein Alles-oder-Nichts-Vorgang, son
dern zeigt eine deutliche Beziehung zur Reizstarke. So kann 
auch die Latenzzeit urn einen gewissen Betrag abgekurzt werden, 
wenn starkere Reize gewahlt werden (BOSE (2, 3)J, aber nur bis 
zu einer Grenze, die dadurch gegeben ist, daB alle reaktions-

fahigen Zellen auch 
rezipieren und da
her nicht erst die 

o~~~--~~'-~~~+-~~~~--~71 
9 die Latenzzeit ver-

Abb. 16. Seismonastische Reaktion eines Sparmannia-Staubfadens; nach einer 
kinematographischen Aufnahme. Abszisse: Zeit nach der Reizung; Ordinate: 
Bewegnngsgesckwindigkeit (also im Gegensatz zu den friiheren Kurven nicht der 
zuriickgeiegte Weg) in Grad/Sek. (NachDIJKMAN, aus KOSTYTSCHEW-WENT: 

Pflanzenphysioiogie, Bd. 2.) 

langernde Reizlei
tung hinzukommt. 
(Man spricht in 
diesen Fallen auch 
von einer Reak-

tionszeit im Gegensatz zur Latenzzeit; die Latenzzeit im engeren Sinne 
ist dann von der Reizstarke unabhangig.) 

Der Rezeptionsvorgang wird auch an elektrischen Potentialanderungen 
erkennbar, die sich deutlich vom eigentlichen Aktionsstrom unter
scheiden lassen. UMRATH (13, IS) bezeichnet diese Rezeptionsvorgiinge 
als Latenzvorgiinge. Er kommt zu der auch von mir geteilten Ansicht, 
daB '. die verschiedenarfigen· Reize . zunachst eine primare Veranderung 
an der Zellgrenzflache bedingen, c;lie dann ihrerseits erst den eigentlichen, 
nach dem Alles-oder-Nichts-Gesetz verlaufenden Erregungsvorgang aus
lasen. Auch im Refraktarstadium, also dann, wenn eine erneute Reaktion 
noch nicht maglich ist, kann sehr wohl der ja rein passive Reizaufnahme
vorgang erzielt werden. 
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Die Bezeichnung des Aufnahmevorganges als Latenzvorgang ist in 
mancher Hinsicht nicht ganz treffend. Wir haben bisher unter der 
Latenzzeit die Zeit bis zum Beginn der Reaktion verstanden und sahen, 
daB wahrend dieser Zeit schon ganz ahnliche V organge ablaufen wie 
wahrend der Reaktion. Wenn also beim Aufnahmevorgang von einem 
Latenzvorgang gesprochen wird, so dad darunter nicht die Latenzzeit 
der Reaktion, sondern nur die der Erregung verstanden werden; diese 
Zeit ist bestimmt hochstens wenige hundertstel Sekunden lang, da sich 
ja schon die Latenzzeit der Reaktion auf einen so kurzen Betrag ab
kiirzen laBt. 

Das Wesentliche, was wir am Aufnahmevorgang festgestellt haben, 
ist eine lokale Zerstorung des semipermeablen Tonoplasten. Wenn die 
notige Erregbarkeit besteht, geniigt diese Veranderung offenbar zur 
Auslosung der weiteren Erregung. Es scheint also, daB die eigentliche 
Erregung dadurch entsteht, daB bestimmte Stoffe des Zellsaftes mit dem 
Plasma in Beriihrung kommen, und hierbei handelt es sich wohl urn 
die namentlich bei Mimosa untersuchte Erregungssubstanz; jedenfalls 
ist FITTING auf Grund der Tatsache, daB auch in rasch abgetoteten 
BIattern Erregungssubstanz vorhanden ist, zur Ansicht gekommen, daB 
schon die ungereizte Zelle diesen Stoff enthalt, daB also nicht erst die 
Reizung zu seiner Entstehung fiihrt. UMRATH (8) deutet die Beob
achtungen allerdings etwas anders, er meint, die Bildung der Erregungs
substanz sei integrierender Teil des Erregungsvorganges und auBerdem 
unausbleibliche Folge der mit dem Zelltod verkniipften chemischen 
Umsetzungen. UMRATH meint, wenn die Erregungssubstanz schon in 
der normalen Zelle vorhanden ware, seien dauernd autonome Bewegungen 
zu erwarten. Diese Konsequenz wird aber durch unsere Annahme aus
geschlossen, daB die ruhende Zelle gerade dadurch ausgezeichnet ist, 
daB die undurchbrochene semipermeable Membran das erregbare Plasma 
von der Erregungssubstanz trennt. Allerdings miissen wir auch noch 
die Moglichkeit offenlassen, daB die Durchbrechung der semipermeablen 
Membran nur den Dbertritt von Stoffen aus dem Zellsaft ermoglicht, 
die erst zur Bildung der Erregungssubstanz fiihren. Zum mindesten zeigt 
aber gerade die gleichartige Wirkung von Reizung und Totung, daB es 
auf die Aufhebung der Trennung von Zellsaft und Plasma ankommt, 
und dieses Resultat bewahrt sich auch bei der Erklarung der Aufnahme 
anderer Reize. 

2. Die Aufnahme elektrischer Reize. 

Bei der elektrischen Reizung kommt es - und diese Auffassung 
entspricht auch den tierphysiologischen Erfahrungen - nicht auf den 
absoluten Wert der Stromintensitat oder Stromdichte an, sondern vor 
allem auf die Geschwindigkeit der Intensitatsanderung (Du BOIS
REYMOND); aber auch die Dauer der Durchstromung ist wichtig, Die 
Gesetze der elektrischen Erregbarkeit sind von tierphysiologischer Seite 
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so eingehend dargestellt worden (vgl. z. B. CREMER), daB es uberflussig 
ist, hier auf diesen Gegenstand naher einzugehen (vgl. auch STERN (r) 
und UMRATH (r, 6) ]. Uns interessiert an dieser Stelle viel weniger die 
quantitative als die qualitative Seite der Frage: Welche Veranderungen 
bedingt der elektrische Reiz im Plasma? Nach den vorliegenden Er
fahrungen erweist sich auch fUr Pflanzen die NERNSTsche Theorie als 
eine brauchbare Grundlage. Bei der elektrischen Durchstromung eines 
Gewebes entstehen an den Plasmagrenzschichten lonenkonzentrations
veranderungen; diese Membranpolarisierung wird, sobald sie ein bestimmtes 
AusmaB erreicht hat, zur Ursache der Erregung. Hierbei kommt es 
anscheinend vor allem auf die Konzentrationsanderung der H- und 

Abb. 17. Nitella mucronata. In eine Internodialzelle wurden zwei Elektroden eingestochen, deren Spannungs
anderungen aben bzw. unten abgebildet sind. Reizung durch Offnungsinduktionsschlage, zugefuhrt mit 
Platinelektroden. Zu Beginn von a, b und d und zu Ende von c sind die Nul1steilungen des Elektrometers 
verzeichnet. Bei a ist der mit dem Aktionsstrom verbundene Latenzvorgang deutlich von diesem abgesetzt; 
bei b nur der Aktionsstrom erkennbarj bei c auch nur der Aktionsstrom und daun eine Eichung, die den 
Ausschlag von 0,1 Volt zeigt; bei d nur Latenzvorgang, keine Erregung. Unten: Zeitmarken in 10 Sek. 

Abstand. [Nach UMRATH (13) .] 

OH-lonen an; durch diese Konzentrationsanderungen entstehen dann 
Anderungen im kolloidchemischen Zustand (Quellung oder Entquellung) . 

Der entscheidende, und an elektrisch gereizten Zellen nach KOKETSU 
(r) und LAPICQUE auch mikroskopisch oder ultramikroskopisch sichtbare 
Effekt besteht in Ausfallungen im Plasma, die begreiflicherweise zu einer 
Zerstorung der labilen Plasmagrenzschicht fUhren konnen. Vielleicht 
geniigen oftmals auch schon feinere Anderungen als die ultramikroskopisch 
sichtbaren Triibungen. lch erinnere hier an die Modellversuche von 
DIXON und BENNET-CLARK mit Ol-Wasser-Emulsionen. Ein elektrischer 
Strom bedingt an diesem Modell eine Permeabilitatserhohung, die 
Emulsion wird fUr lonen durchlassiger. Diese Wirkung erklart sich 
einfach aus einer Phasenanderung; zunachst befindet sich Wasser a1s 
disperse Phase im Dispersionsmitte1 01, nach der "Reizung" aber wird 
das 01 zur dispersen Phase. 

Es entspricht durchaus diesen Erfahrungen, daB der Rezeptions
vorgang in der Einzelzelle bei elektrischer Reizung im Gegensatz zu 
dem nach seismischer Reizung eintretenden von der Reizintensitat 
abhangig ist, und daher anscheinend auch eine Summation unterschwelliger 
Reize im Gegensatz zur Nichtsummierbarkeit unterschwelliger seismischer 
Reize moglich ist. Einzelne ~lektrische Reize konnen sich noch sum
mieren, wenn ihr Abstand bis zu 5 Sek. betragt. Allerdings lassen sich 
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gegen diese scheinbar so leicht sicher zu stellende Annahme der Summier
barkeit unterschwelliger elektrischer Reize wichtige Bedenken vortragen, 
die z. B. ZELTNER betont hat: Man muB damit rechnen, daB die elektrische 
Durchstromung eine Widerstandsherabsetzung des Gewebes bedingt und 
die nachsten Reize daher trotz unveranderter Spannung eine groBere 
Stromstarke im Gewebe zur Folge haben; die nachsten Reize sind also 
trotz unveranderter Versuchsanordnung starker als der erste. 

Fur die Summierbarkeit unterschwelliger elektrischer Reize spricht 
aber auch die Tatsache, daB der Rezeptionsvorgang (also der Latenz
vorgang im Sinne UMRATHS) weitgehend von der Reizstarke abhangig 
ist; gerade hierdurch gelingt es auch, ihn in der Aktionsstromkurve 
deutlich von der eigentlichen, dem Alles-oder-Nichts-Gesetz folgenden 
Erregung zu trennen (vgL z. B. Abb. I7). 

Ganz entsprechend wie bei der seisnl'ischen Reizung laBt sich auch 
nach elektrischer Reizung schon wahrend der Rezeption eine Permea
bilitatserhohung nachweisen, die bei starker Reizung zu einer geringen, 
der DIJKMANschen Reaktion entsprechenden Vorkrummung fuhren kann. 
Mit dieser Auffindung einer PermeabilitatserhOhung, also einer lokalen 
Zerstorung der Semipermeabilitat wahrend der Aufnahme des Reizes, 
sind wir auch hinsichtlich der elektrischen Reizung bis zu dem Punkt 
gelangt, an dem die weiteren Erregungsvorgange mit Notwendigkeit 
einsetzen. 

3. Die Aufnahme chemischer und thermischer Reize. 

Als chemische Reize sind z. B. Ammoniak-, Chloroform-, Ather- und 
Essigsauredampfe wirksam. Wesentlich deutlicher als nach seismischer 
Reizung laBt sich nachweisen, 
daB auch hier wieder - wie 
schon auf Grund der bekannten .. 3D 

schadigenden Wirkung so1cher ~ g5 

Stoffe zu erwarten ist - primar ~ 20 

ein lokaler Semipermeabilitats- ~ 
verlust eintritt, der dann die ~ 10 

eigentliche Erregung bedingt. 

o 
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Man beobachtet namlich, bevor 
die Erregung ausge16st wird, eine 
Vorkrummung (Abb. IS), deren 
Richtung in den Anfangsstadien 
von der Richtung des Saugkraft
gefalles abhangt, die also auf einer 
PermeabilitatserhOhung beruht. 

Abb. 18. Berberis-Staubfaden. Einwirlrnng von NH,
Gas. Zunacbst eine geringe Vorkriimmung durch Scba
digung, dann Ausiosung der Erregung, nachher Riick
kriimmung, dann aber iiberwiegt die in der gleichen 
Richtung wie die anfangliche Vorkriimmung verlaufende 

Scbadigungskriimmung. [Nach BUNNING (3).] 

Das gleiche gilt fur thermische Reize, auch hier beobachtet man 
wieder einen Rezeptionsvorgang, der bei schwacher Reizung mehrere 
Sekunden dauert und wieder erst nach der Erreichung eines bestimmten 
AusmaBes die eigentliche Erregung auslost. 

Ergebnisse der Biologie XIII. 17 



258 ERWIN BUNNING: 

4. Riickblick auf die Reizaufnahme. 

Wir sehen also, daB, wenn auch die Rezeptionsvorgange bei den 
einzelnen Reizarten verschieden sein k6nnen, doch insofern eine Dber
einstimmung herrscht, als aile primar eine lokal begrenzte Schadigung, 
namlich einen lokalen Verlust der Semipermeabilitat bedingen. Diese 
Schadigung braucht nur uberaus gering zu sein; sie muB nur die weitere 
Erregung ausl6sen; wird sie aber gesteigert, indem eine gr6Bere Zahl 
von ZeIlen rezipiert, so kommt es zu einer merklichen Schadigung des 
ganzen Organs, die zum mindesten nicht so leieht ruckgangig gemacht 
werden kann, wie die eigentliche Erregung. - Eine Ausnahme machen 
hier nur die Organe (etwa bei den Droseraceen), die an die Aufnahme 
chemischer Reize besonders angepaBt sind; hier wissen wir niehts Ge
naueres uber die Aufnahmevorgange. 

Wir mussen, selbst wenn schon im RezeptionsprozeB durch unn6tig 
starke Reizung direkt ein starker Semipermeabilitatsverlust entsteht, 
der auch zu einer entsprechenden Schnellkrummung fuhrt, diese direkte 
Zerst6rung sehr wohl von der spateren, erst sekundar durch die Frei
setzung der Erregungssubstanz bedingten Permeabilitatserh6hung unter
scheiden, die wir als die eigentliche Erregung anzusehen haben. Mit 
dieser Erregung wollen wir uns jetzt beschaftigen. 

D. Die Erregung. 
I. Die Erregungssubstanz. 

Die chemische Natur der Erregungssubstanz, deren Vorhandensein 
zuerst von RICCA festgestellt wurde, ist noch unbekannt. FITTING hat 
versucht, auf indirektem Weg, mit Hilfe der sog. "endogenen Chemo
nastie", einen Einbliek zu gewinnen. Das Prinzip seiner Versuche beruht 
darauf, daB eine Reaktion an abgeschnittenen Mimosa-Blattern auch dann 
ausge16st wird, wenn die Blatter in L6sungen von Blattextrakten, d. h. 
in L6sungen, die die Erregungssubstanz enthalten, gestellt werden; 
noch Verdiinnungen von 1: 1000000 (1 g Erregungssubstanz in IOOO I 
Wasser) sind wirksam. FITTING versuchte nun, andere Stoffe zu finden, 
die bei dieser Art der Zufuhr eine ahnliche Wirkung ausuben. Zwar sind 
in der Tat mehrere Stoffe, vor aHem oc-Aminosauren (Alanin, Serin, 
Aminobuttersaure, Asparaginsaure und Glutaminsaure) sehr wirksam, 
aber niemals in so geringen Konzentrationen wie die Erregungssubstanz; 
deren chemische Natur lieB sich also auf diese Weise nicht ermitteln. 

Kurzlich konnten SOLTYS und UMRATH aus Blattextrakten von 
N eptunia plena Praparate darsteHen, die noch in der Verdunnung 
1 : 100000000 bei Mimosa Reaktionen aus16sten. Es handelt sieh urn 
eine Oxysaure mit hohem Sauerstoffgehalt und einem Molekulargewicht 
von etwa 500. 

Die Erregungssubstanz ist (jedenfaHs bei Mimosa) gegen Kochen 
bestandig, durch Bakterien kann sie zersetzt werden [FITTING; UMRATH 
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(4, 8)J. Sie ist offenbar, wie auch die verschiedene Hitzebestandigkeit 
zeigt, zwar bei verwandten Arten und Gattungen chemisch uberein
stimmend, bei weniger naher Verwandtschaft aber verschieden (UMRATH). 
UMRATH (12) vermutet eine ldentitat der Erregungssubstanz mit der 
(chemisch ebenfalls unbekannten) Zellteilung aus16senden Substanz, und 
zwar darum, weil durch haufige Reizung von Mimosen die Ausbildung 
der Achselsprosse gefordert wird. 

2. Der ZerfallsprozeB. 

Den durch die Wirkung der Erregungssubstanz bedingten und zum 
Verlust der Semipermeabilitat fUhrenden Vorgang bezeichnen wir als 
den Zer/allsprozefj; im Gegensatz dazu den zur Wiederherstellung des 
Ruhezustandes fUhrenden Vorgang als den Restitutionsprozefj. 

Das Wesen des Zerfallsprozesses konnte man a priori sowohl in einer 
starken Quellung als auch in einer Ausflockung sehen; jene konnte 
durch Porenerweiterung, diese durch eine Zerstorung der semipermeablen 
Membran die Permeabilitat erhohen. AuBerdem kommen aber noch 
andere, kompliziertere, kolloidchemische Umwandlungen in Frage. 

Gegen die Annahme, daB die Permeabilitatserhohung wahrend der 
Erregung auf einer Plasmaquellung beruht, spricht die Tatsache, daB 
quellungsfordernde - und daher sogar die Permeabilitat erhohende -
Mittel niemals die Erregbarkeit heben, sondern sie im Gegenteil ver
mindern oder ganz beseitigen. Das Wesentliche bei der Quellungsforderung 
scheint die Zunahme der Stabilitat der Plasmakolloide zu sein. Jede 
Stabilitatserhohung durch hydratationssteigernde lonen setzt die Erreg
barkeit herab. Vor allem fUr Anionen konnte, wenn sich die hierbei 
benutzten Sparmannia-Bluten entweder ohne Stiel auf den Losungen 
oder ganz in diesen (0,1-0,25 mol) befanden, eine charakteristische 
Reihe zunehmender Hemmung der Erregbarkeit gefunden werden 
[BUNNING (6)J: 

Citrat, S04 < N03 < CI < Br < J < SCN, 
die der Reihe zunehmender Hydratationssteigerung entspricht. 

Auch eine Quellungsforderung durch Wasserzufuhr setzt, wenn auch 
bei weitem nicht im gleichen AusmaB wie die genannten lonen, die 
Erregbarkeit herab; Entquellung (Welken) fordert sie etwas, obwohl die 
Reaktionsfahigkeit durch das Welken, also die abnehmende Turgeszenz, 
begreiflicherweise abnimmt [KOKETSU (2) J. 

Die in Verbindung mit der Hydratationssteigerung durch lonen ein
tretende Permeabilitatserhohung fUhrt, wie zu erwarten, auch zu einem 
- auBerlich an die seismonastische Reaktion erinnernden - Zellsaftaustritt 
(Turgorabnahme). Diese Cytolyse ist in den Anfangsstadien reversibel; 
von ihrem AusmaB ist der Grad der Erregbarkeitsherabsetzung abhangig. 
Durch Salzgemische kann, den Erfahrungen an anderen biologischen 
Objekten entsprechend, die cytolytische Wirkung und auch die Hemmung 
der Erregbarkeit vermindert werden. 
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AuBerlich ruft also ein stark quellendes Salz ahnliche Wirkungen 
hervor wie ein Reiz, namlich eine PermeabilitatserhOhung, die je nach 
der Richtung des Saugkraftgefalles und dem AusmaB zur verstarkten 
Aufnahme oder Abgabe von Flussigkeit fuhrt. Daraus k6nnte die Ver
mutung entstehen, daB der normalen Erregung gerade eine Plasma
quellung entspricht. Man k6nnte hier auf die ganz entsprechenden 
Erfahrungen an Nerven undMuskeln, sowie auf die aus diesenErfahrungen 
gezogenen SchluBfolgerungen (HOBER, LILLIE) verweisen. Es gibt aber 
Tatsachen, die meines Erachtens sowohl fUr den Nerven als auch fUr 
die seismonastisch reizbaren Organe der Pflanze eine Erklarung der 
Erregung als PermeabilitatserhOhung infolge Quellung ausschlieBen. 
Vor allem gibt es zwar fur mechanische Reize, nicht aber fUr "Salz
reize" ein Refraktarstadium. Allerdings entsteht eine Verringerung der 
seismischen Erregbarkeit sowohl wenn die Permeabilitat durch einen 
vorhergehenden seismischen Reiz als auch wenn sie durch ein quellungs
fOrderndes Salz erh6ht wird. Aber in beiden Fallen bedingen Salze 
ebenso leicht eine weitere Permeabilitatserh6hung, als wenn nicht vorher 
der seismische oder der Salzreiz eingewirkt hat. Diese Tatsache ist ein 
Beweis dafUr, daB die normale (durch seismische Reize bedingte) Erregung 
keine Quellung, zum mindesten keine Quellung von der Art einer Salz
quellung ist. 

Aus diesen Grunden betrachte ich die Erregung nicht als eine Auf
lockerung der Plasmamembran durch Quellung, sondern als deren v611ige 
Zerst6rung etwa durch eine Koagulation oder einen ahnlichen ProzeB. 
DaB auch auf diese Weise eine Permeabilitatserh6hung entstehen kann, 
ist sowohl fUr pflanzliche als auch fur tierische Zellen bekannt, z. B. ist 
eine Hamolyse nicht nur durch Quellung, sondern auch durch Koagulation 
m6glich. Mit dieser Ansicht, daB das Wesen der Erregung in einer Zer
st6rung der Plasmamembran durch deren Ausfallung besteht, lassen 
sich auch alle anderen Erfahrungen in Einklang bringen. In diesem 
Zusammenhang kann noch auf COLLAs Beobachtung hingewiesen werden, 
daB die normale Reizung im Innenplasma Ausfallungen (Aggregationen) 
bedingt, die allerdings keine sicheren Schlusse auf die Vorgange in den 
Grenzschichten zulassen. 

Auf jeden Fall ware also der Zer/allsproze/l ein physikalischer (kolloid
chemischer) V organg; chemische Reaktionen sind an ihm nicht beteiligt. 
Auch das stimmt mit anderen Erfahrungen gut uberein. Vor aHem 
kann keine Hemmung des Zerfallsvorganges durch Gifte, Narkotika 
oder durch Sauerstoffentzug beobachtet werden. Die erregungshemmende 
Wirkung solcher Einflusse beruht vielmehr, wie wir sehen werden, auf 
einer Beeinflussung des Restitutionsprozesses. 

Die Geschwindigkeit des Zerfallsprozesses ist deutlich von der Tem
peratur abhangig. Das auBert sich vor allem schon in der Verkurzung 
der Latenzzeit bei zunehmender Temperatur und ferner auch in der 
Verkurzung der Zeit bis zur Erreichung des Erregungsmaximums. 1m 



Die Entstehung der Variationsbewegungen bei den Pflanzen. 26r 

Bereich zwischen 15 und 25° betragt der Temperaturkoeffizient QI0 fUr 
die Geschwindigkeit des Zerfallsprozesses nach solchen Messungen der 
Latenzzeit und der Zeit bis zum Erregungsmaxirnum etwa 2,0. Aus 
dieser starken Temperaturabhangigkeit darf nicht geschlossen werden, daB 
am ZerfallsprozeB chemische Reaktionen beteiligt sind. Gerade wenn wir 
das Wesen der Erregung in einer Ausfallung oder einem ahnlichen kolloid
chemischen Vorgang sehen, wird ein Temperaturkoeffizient zwischen 
2 und 3, der auch sonst fUr Koagulationen gefunden wurde, verstandlich. 

1m ganzen genommen herrscht eine gute Ubereinstirnmung mit den 
an Nerven gewonnenen Erfahrungen; auch dort finden offenbar vor allem 
Anderungen irn Kolloidzustand der Plasmagrenzschicht statt; zwar wird 
beim Nerven schon wahrend des Zerfallsprozesses Warrne freigesetzt, 
das ist aber kein Ausdruck fiir einen mit Hilfe chemischer Reaktionen 
vollzogenen Energieaufwand, sondem offen bar Folge des Ausgleichs der 
elektrischen Potentiale an der Membran (HILL). Auch bei der Seis
monastie wird anscheinend keine starke "Initialwarrne" (im Gegensatz 
zur Restitutionswarrne) gebildet, die die Verrnutung einer Beteiligung 
chemischer Reaktionen am ZerfallsprozeB nahelegen konnte. Allerdings 
stehen die Warmemessungen bei der Seismonastie noch ganz im Anfang, 
so daB keine weittragenden Schliisse aus ihnen gezogen werden diirfen. 

Auch iiber den zeitlichen Verlauf des Zerfallsprozesses laBt sich einiges 
aussagen. Es ware verfehlt, anzunehmen, daB der Zerfall bis zur Beendi
gung der Reaktion andauert und dann die Restitution einsetzt. Wir 
sahen ja schon, daB der Zeitpunkt des Uberganges von der Reaktion 
in die riicklaufige Bewegung keinen ausgezeichneten Punkt im Erregungs
vorgang darstellt. Besser begriindet ware die Annahme, daB der Zerfalls
prozeB bis zur Erreichung des Erregungsmaxiinums andauert und dann 
der RestitutionsprozeB einsetzt. Aber auch di€se Annahme stimmt noch 
nicht mit den Tatsachen iiberein. Daraus, daB bereits bei schwachen 
Erregungen (in einem Organ mit herabgesetzter Erregbarkeit) eine 
Restitution ausgelost wird, laBt~ sich folgem, daB auch norrnalerweise 
schon die Anfange der Erregung den RestitutionsprozeB auslosen. Diese 
Annahme wird dadurch vollig gesichert, daB nach einer Ausschaltung 
des Restitutionsprozesses durch bestimmte Gifte oder durch Sauerstoff
entzug schon sehr bald nach der Reizung ein wesentlich starkerer Zerfall 
(starkerer Erregungsanstieg) zutage tritt als normalerweise. 1m Normal
fall muB also der Zerfall sehr schnell nach seinem Beginn wieder teilweise 
riickgangig gemacht worden sein. Es stirnmt mit dieser Erfahrung gut 
iiberein, wenn wir die Annahme machen, daB die Geschwindigkeit des 
Zerfalls in jedem Zeitpunkt dem noch moglichen Zerfall proportional 
ist [eine entsprechende Ansicht hat schon UMRATH (6) vertreten]. Die 
Geschwindigkeit des Restitutionsprozesses wird ungefahr der Erregung, 
also dem vorhandenen Zerfall proportional sein und der Restitutions
prozeB demgemaB sofort nach der Reizung beginnen, schnell zunehmen 
und dann schlieBlich langsam wieder sinken. 
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3. Der RestitutionsprozeJ3. 

a) Die Refraktarstadien. Das Stattfinden einer Restitution erkennen 
wir an mehreren Tatsachen; zunachst daran, daB die Reaktion aufh6rt, 
obwohl die erforderliche Energie keineswegs schon verbraucht ist (also 
obwohl der Wanddruck noch gr6Ber als 0 ist) , femer vor allem daran, 
daB die infolge der Erregung, die ja nach dem Alles-oder-Nichts-Gesetz 
verlauft, ganz aufgehobene Erregbarkeit langsam wiederhergestellt ·wird, 
daB also das absolute und schlieBlich auch das relative Refraktarstadium 
beseitigt wird. Hierbei handelt es sich urn ein kontinuierliches Fort
schreiten der Restitution; namentlich im· relativen Refraktarstadium 
wird das sehr deutlich: zu Beginn des relativen Refraktarstadiurns ist 
nur eine geringe Reaktion m6glich, die (bei sehr hoher Reizschwelle) 
eine schwache und kurz dauemde Reaktion bedingt; j e langer die seit 
der Reizung verstrichene Reizung ist, urn so starker werden die m6glichen 
Reaktionen, und urn so mehr sinkt die Reizschwelle wieder. 

Aber auch im absoluten Refraktarstadiurn laBt sich schon das all
miihliche Voranschreiten der Restitution nachweisen; gegen Ende des 
absoluten Refraktarstadiums sind namlich .schon wieder Erregungen 
m6glich, die nur zu schwach sind, urn Reaktionen zu bedingen. Die 
M6glichkeit von "unterschwelligen Erregungen" haben wir ja schon 
mehrfach hervorgehoben. Im absoluten Refraktarstadium werden sie 
an dem Stattfinden von Aktionsstr6men und an der Verlangerung des 
absoluten Refraktarstadiurns der Reaktionsfahigkeit ·erkennbar. Z. B. 
sind Berberis-Filamente, die I oder 1/2 Min. vor dem Ende des absoluten 
Refraktarstadiurns (also ohne eine Bewegungsreaktion zur Folge zu 
haben) gereizt wurden, nachher erst I Min. spater wieder reizbar als die 
nur einmal gereizten [UMRATH (5)]. 

Wir haben also seht wohl ein absolutes Refraktarstadium der Erregbar
keit yom absoluten Refrakta"rstadium der Reaktionsfahigkeit zu unter
scheiden. Wahrend das Jetztere z. B. im Hauptgelenk von Mimosa pudica 
90 Sek. oder mehr betragt, ist ersteres schon 15-40 Sek. nach der 
Reizung beendet [UMRATH (17)]. 

b) Die Arbeitsleistungen. Durch den Restitutionsvorgang mussen 
die infolge des Zerfalls bedingten Veranderungen innerhalb der Zelle 
wieder rUckgangig gemacht werden. Bei diesen Veranderungen handelt 
es sich einerseits urn die mit der Reaktion, andererseits urn die mit der 
Erregung zusammenhangenden Veranderungen. Zu den ersteren geh6rt 
die Fliissigkeitsabgabe; die Neuaufnahme von Wasser ist aber kaurn 
eine der Leistungen des Restitutionsprozesses; sie wird mit Hilfe der 
schon vorhandenen und gleich ausnutzungsfahig vorliegenden osmotischen 
Energie des Zellsaftes vollzogen. Allerdings hat die Menge der osmotisch 
wirksamen Substanzen im Zellsaft infolge der Reaktion abgenommen, 
und vielleicht gehOrt diese Neubildung wirksamer Substanzen schon 
zu den wahrend der Restitution vollzogenen Arbeitsleistungen. 
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Viel mehr als die Wiederherstellung der normalen Turgeszenz inter
essiert uns hier aber die Restitution des normalen Plasmazustandes; 
also die Beseitigung der im Innenplasma bedingten Ausfallungen, die 
Zersti:irung der im Plasma befind- rr------------, ~6'0 
lichen Erregungssubstanz, die N eubil- .... 

·~50 
dung einer semipermeablen Plasma- .~ 
membran und die Beseitigung derpar- ~ I/O 

tiellen Durchmischung von Plasma- ,~J'o 
~ und Zellsaftbestandteilen, also die !> <fi:.ao 

Wiederherstellung der normalen ~ 
~1'0 Stoffverteilung. 1§ 

11 
Es leuchtet ein, daB zum minde- ~ 0 l' a J' 1/ 

sten einige dieser Vorgange, wie z. B. SttuellffotruehuH in % des nOl'mu/en 
gerade die Wiederherstellung der Abb. 19. Berberis vulgaris. AbhAngigkeit des 

absoluten Refraktiirstadiums von der Sauerstoff· 
normalen Stoffverteilung, also die konzentIation. [Nach BUNNING (16).] 

Leistung osmotischer Arbeit (Kon-
zentrationsarbeit) nur unter erheblichem Energieaufwand durchgefiihrt 
werden konnen; daher ist die Beteiligung energieliefemder Reaktionen, 
also von Atmungsprozessen zu erwarten. Diese Konsequenz laBt sich 
auf verschiedene Weise als richtig be-

~~-------~ statigen. Beispielsweise ist fur den Resti-
tutionsvorgang Sauerstoff erforderlich 
[BUNNING (16)]. Bei einer Verringerung 
der Konzentration des Sauerstoffs oder 
bei dessen volliger Ausschaltung durch 
Luftverdiinnung oder durch Dbertragung 
in Wasserstoff wird die Geschwindigkeit 
des Restitutionsprozesses erheblich herab
gesetzt; das Refraktarstadium (sowohl 
das absolute als auch das relative) also 
verlangert, und schlieBlich (bei- zu weit 
gehendem Sauerstoffentzug) erfolgt uber
haupt keine vollige Restitution mehr 
(Abb. 19). Dieser EinfluB der Sauerstoff
konzentration auBert sich nicht nur in 
der Dauer des Refraktarstadiums, son
dem auch in der Geschwindigkeit der 
rUcklaufigen Bewegung. Bei Sauerstoff
mangel verharrt das Organ wesentlich 

I 

.......... -

L.l.0--...l,--..J,....::~-....I·--}- I/SfrI. 

Abb. 20. Berberis vulgaris. Verlauf der 
Krfunmung und Riickkriimmung unter 
normalen Bedingungen (--) und im 
sauerstofffreien Raum (---). Kriim
mungswinkel 0 gleich Ausgangs- (Ruhe·) 
Lage. II und IV zeigen, daB die RiickkrUm
mung bei Neuzufuhr von Sauerstoff wieder 
beschleunigt wird. [Nach BUNNING (16).] 

langere Zeit als sonst in der Reizlage, bewegt sich also nur wenig und 
langsam zUrUck (Abb. 20); sobald wieder Sauerstoff zugefiihrt wird, 
steigt die Restitutionsgeschwindigkeit (Abb.20, II und IV). Auch die 
Beobachtung der Dauer der Reizbewegung ist aufschluBreich. Diese wird 
namlich bei Sauerstoffmangel· verlangert; bei Berberis von weniger als 
0,3 Sek. auf mehrere Sekunden oder sogar Minuten. Das ist verstandlich, 
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weil wie wir schon sagten - der Zerfallsvorgang von der Sauer
stoffkonzentration unabhangig ist, also wie normal ablauft. Es kommt 
daher bei Sauerstoffmangel nach der Reizung zu einer libernormal 
starken Erregung, die infolge des gehemrnten oder ausgeschalteten 
Restitutionsprozesses lange bestehen bleibt. 

Der Sauerstoffbedarf der erregten Organe ist erheblich groBer 
als der der ruhenden. Sauerstoffkonzentrationen, die zur Ermog
lichung einer Restitution nicht mehr ausreichen, konnen die unge
reizten Organe viele Stunden reaktionsfahig erhalten. 

11/. 
Min. 

o 
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\ 
\ 
~ . 
~ .. .. ~ W 

/ 
j 

Die nach allen diesen Beo b
achtungen sich aufdrangende An
nahme, daB die Arbeistleistungen 
wahrend der Restitution durch ge
steigerte Atmung bewaltigt werden, 
mliBte natlirlich eigentlich noch 
durch den Nachweis einer gefOr
derten Kohlensaureproduktion be
statigt werden. Dieser Nachweis 
wird beider Kleinheit der Objekte 
ebenso auf Schwierigkeiten stoBen, 
wie die quantitative Bestimmung 

5 10 15 20 25 30 r 35 des Sauerstoffverbrauchs. Vorlaufig 0 

TemperllflJr mlissen wir uns mit dem Hinweis 
Abb. 21. Berberis vulgaris. Temperaturabhangigkeit 

des absoluten Refraktarstadiums. 
auf die interessante Entdeckung 
von COLLA (5, 6) begniigen, daB bei 
Berberis infolge der Reizung eine 

[Nach BUNNING (7).J 

erhebliche Verringerung des pwWertes im Plasma und im Zellsaft ein
tritt, die ebenso lange andauert wie das Refraktarstadium, also ganz 
offensichtlich mit den Restitutionsvorgangen im Zusammenhang steht. 
Der pwWert wird von 5-6 auf etwa 3 verringert. Allerdings bleibt es 
noch unbekannt, wieweit diese pwAnderung auf eine gesteigerte CO2-

Produktion zUrUckzuflihren ist und in welchem MaBe auch andere Sauren 
(etwa Zwischenstufen des oxydativen Kohlehydratabbaues) beteiligt sind. 
Die genannten PH-Anderungen hat COLLA durch Einflihrung von Farb
indikatoren in die Zelle gemessen. 

Mit ahnlicher Methodik, d. h. auch durch die Einflihrung von Farb
stoffen, und zwar der bei der Bestimmung von Redoxpotentialen liblichen, 
hat COLLA auch eine Verringerung des rwWertes wahrend des ganzen 
Refraktarstadiums (also wahrend des Restitutionsprozesses) nachgewiesen. 
Der gesteigerte Sauerstoffverbrauch in der Zelle kann diese Anderung 
des Oxydationsreduktionspotentials durchaus verstandlich machen; denn 
nach neue·en Untersuchungen ist der intrazellulare rwWert weitgehend 
von der Sauerstoffkonzentration in den Zellen abhangig. - Beim Er
regungsvorgang von Nitella konnte UMRATH (I3) eineAnderung des Redox
potentials mittels eingestochener Elektrode nicht mit Sicherheit feststellen. 
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Wir sagten schon bei der Untersuchung des Zerfallsprozesses, daB 
aus der Hohe der Temperaturabhangigkeit keine sicheren Riickschliisse 
auf die physikalische oder chemische N atur des Vorganges gezogen werden 
konnen; zum mindesten aber steht beim RestitutionsprozeB die Tem
peraturabhangigkeit nicht im Widerspruch, sondern in gutem Einklang 
mit der Tatsache, daB chemische Reaktionen (namlich Atmungsprozesse) 
beteiligt sind. Besonders auffallig ist die starke Temperaturabhangigkeit 
des absoluten Refraktarstadiums 
(QI0 bei Berberis zwischen IS und 2S ° 
2,0; zwischenI2und 22 0 2,7,Abb.2I). }/1o 
Das relative Refraktarstadium ist, 
jedenfalls bei hoher Temperatur, 
wesentlich weniger . temperaturab
hangig als das absolute; da das rela-
tive Refraktarstadium den Haupt- 20 

antell des gesamten ausmacht, ist 
infolgedessen auch das gesamte Re
fraktarstadium bei mittleren und 
hohen Temperaturen wenig tempe
raturabhangig (Abb. 22), bei nied- 10 

rigen Temperaturen aber sehr stark 
(QI0 zwischen 19 und 29° 1,1-1,2; 
zwischen 9 und 19° 2,S). Man darf 
aus diesen Beobachtungen den SchluB 
ziehen, daB ahnlich wie bei vielen 0 

anderen physiologischen Prozessen 

x 
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bei niedrigen Temperaturen die 
chemische Reaktion seIber, bei hohen 
Temperaturen physikalische Vor
gange, z. B. die Zuleitung der rea
gierenden Stoffe und die Ableitung 

Abb. 22. Berberis vulgaris. TemperaturabMngig· 
keit des Gesamtreiraktlirstadiunis (bei den hOheren 
Temperaturen wurden nur die Extremwerte durch 
einen senkrechten Strich miteinander verbunden). 

[Nach BUNNING (I9).] 

der Reaktionsprodukte, also Diffusionsprozesse mit niedrigen Temperatur
koeffizienten, die Reaktionsgeschwindigkeit begrenzen, und diese Be
grenzung durch physikalische Prozesse wird vor allem im spateren Tell 
der Restitution iiberwiegen. Hier kann auf durchaus entsprechende 
Erfahrungen iiber die Temperaturabhangigkeit der Atmung und der 
von Atmungsprozessen gesteuerten Prozesse bei anderen Organismen 
verwiesen werden (z. B. WASSINK). 

Der physikalische ProzeB, der bei hoher Temperatur die Geschwindig
keit des Restitutionsvorganges begrenzt, wird unter normalen Be
dingungen die Zufuhr des Atmungsmaterials zu den Verbrennungsorten 
sein. Erst im sauerstoffarmen Raum, der ja eine erhebliche Verlang
samung des Restitutionsprozesses bedingt, wird die Sauerstoffmenge 
wichtig. Die von COLLA wahrend des Refraktarstadiumsheobachtete 
Verringerung der Oxydationskraft (Verringerung der intrazellularen 
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rH-Werte) konnte die Vermutung nahelegen, daB die Sauerstoffzufuhr 
schon beim Aufenthalt in gewohnlicher Luft fUr die Geschwindigkeit 
der Restitution wichtig ist. Die Verringerung des rwWertes erklart 
sich wohl, wie schon gesagt wurde, durch den starken Sauerstoffverbrauch 
wahrend der Restitution (die gleiche Erscheinung ist auch an N erven 
bekannt). Man konnte sich nun vorstellen, daB durch diese Verringerung 
der Sauerstoffkonzentration in det Zelle die Neuzufuhr von Sauerstoff 
zum begrenzenden Faktor der Atmungsgeschwindigkeit wird. J edoch 
muBte dann erwartet werden, daB die Geschwindigkeit des Restitutions
vorganges dann besonders gering ist, wenn der rwWert sein Minimum 
erreicht. Eine solche Parallelitat zwischen rwWert und Restitutions
geschwindigkeit besteht aber nicht. 

Die Restitution ist auch von einer geringen Warmebildung begleitet 
(Temperaturerhohung urn 0,001-0,002°), die sich z. B. im Mimosen
Gelenk durch eingestochene Thermo-Nadeln nachweisen laBt. Die 
Messungen stehen, auch in methodischer Hinsicht, noch durchaus am 
Anfang, so daB vorlaufig keine weiteren Konsequenzen aus ihnen gezogen 
werden durfen [BUNNING (16)]. Auffallig ist, daB die entstandene 
Warmemenge annahernd der yom Muskel von einer gleichen Substanz
menge wahrend der Reaktion freigesetzten entspricht, aber viel groBer 
ist, als die (etwa 1/1000000 so groBe) Warmebildung durch den Nerven. 
Das ist darum auffallig, weil der RestitutionsprozeB bei der Seismonastie 
ja offenbar nicht die fUr die Spannung der Zellwand notige Energie zu 
Hefern hat. Oder sollte das doch insofern zutreffen, als die aus dem 
Zellsaft in das Plasma ausgetretenen Zellsaftbestandteile wieder (entgegen 
dem Konzentrationsgefalle) mit Hilfe chemischer Energie zurucktrans
portiert werden mussen? 

Fur den Nerven vermuten HILL und COWAN, daB der wichtigste Teil 
der Restitutionsarbeit in der Wiederherstellung der Konzentrations
verschiedenheiten an der Plasmagrenzschicht besteh t. Solche V organge 
bilden auch bei der Seismonastie zum mindesten einen Teil der Arbeits
leistungen. Dnd wenn, wie z. B. bei Nitella, nur die Erregung, nicht 
die Bewegungsreaktion stattfindet, ist die Dbereinstimmung mit den 
Nervenprozessen noch groBer. OSTERHOUT und HILL sehen fUr Nitella 
die wesentliche Restitutionsleistung in der Wiederherstellung des K
Ionen-Konzentrationsgefalles (vgl. auch S. 271). DaB Atmungsprozesse 
an der Leistung von Konzentrationsarbeit beteiligt sein konnen, wurde 
ja bei neueren tier- und pflanzenphysiologischen Prozessen mehrfach 
festgestellt. Dabei darf aber nicht vergessen werden, daB auch die 
Semipermeabilitat restituiert werden muB. 

Die Tatsache, daB es ein absolutes Refraktarstadium gibt, das mehrere 
Minuten andauert, obwohl doch der RestitutionsprozeB nachweisHch 
sofort nach dem Beginnder Erregung einsetzt, ist zunachst unverstand
Hch. Aus dem Fehlen von Erregungssubstanz laBt sich das Andauern des 
absoluten Refraktarstadiums nicht erklaren; denn auch bei kunstlicher 
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Zufuhr von Erregungssubstanz kann man im absoluten RefrakHir
stadium keine Erregung erzielen, obwohl doch infolge der beginnenden 
Restitution nicht mehr die maximale Erregung besteht. Meines Erachtens 
ist das nur verstandlich, weil durch den RestitutionsprozeB seIber 
Anderungen entstehen, die die neugebildete semipermeable Membran 
zunachst unempfindlich machen, und hierbei konnte schon die Erhohung 
der Wasserstoffionenkonzentration ausschlaggebend sein; in der Tat 
wird auch durch eine kiinstliche Erhohung der Wasserstoffionenkon
zentration die Erregbarkeit herabgesetzt [BUNNING (5) J und auch an
dere Starreerscheinungen lassen sich, wie wir sehen werden, mit einer 
ungiinstigen Wasserstoffionenkonzentration im Zellinnern in Zusammen
hang bringen. 

Dber die Beeinflussung des Restitutionsvorganges durch N arkose 
werden wir in einem spateren Abschnitt sprechen. - Auch das an dieser 
Stelle noch wichtige Problem, wodurch der RestitutionsprozeB ausgelost 
wird, soll weiter unten behandelt werden. 

c) Die Errniidungserscheinungen. Wir sahen, daB die Geschwindigkeit 
des Restitutionsprozesses wenigstens bei hoher Temperatur offenbar durch 
die Zuleitung des Atmungsmaterials zu den Verbrennungsorten begrenzt 
wird. Wird nun das in der Nahe der Verbrennungsorte befindliche 
Atmungsmaterial verbraucht, so muB eine Verzogerung der Restitution, 
also eine Verlangerung des Refraktarstadiums eintreten. So haben wir 
wohl die nach wiederholter Reizung eintretenden Ermudungserscheinungen 
zu erklaren, unter denen wir [mit LINSBAUER (2)J nicht schon das ein
fache Refraktarstadium, sondern erst das durch wiederholte Reizung 
verlangerte verstehen. 

DaB bei der Seismonastie tatsachlich solche Ermiidungserscheinungen 
auftreten konnen, ist von mehreren Forschern [z. B. BosE (I, 2, 3) und 
LINSBAUER (2)J festgestellt worden. Wiederholte Reize fiihren erst dann 
zu Ermiidungserscheinungen, wenn der Abstand der Einzelreize kleiner 
ist als das Gesamtrefraktarstadium. Allerdings fand KOKETSU (I) an 
der Mazus-Narbe noch bei einem Reizintervall von I Stunde eine 
deutliche Ermiidung; da aber schon die zweite Reaktion schwacher war 
als die erste, war hier das normale Refraktarstadium tatsachlich langer 
als I Stunde. Bei Mimosa geniigt nach KOKETSU ein Reizintervall 
von 20 Min., urn schon nach wenigen Reizen eine Ermiidung deutlich 
werden zu lassen (auch hier war das Refraktarstadium etwas groBer als 
der Abstand der Einzelreize). 1st der Reizabstand bei Mimosa groBer, 
so erfolgt keine Ermiidung [BosE (2,3)]. Bei Mimulus fand LUTZ schon 
nach der achten Reizung eine Verlangsamung der Bewegung, sofern der 
Abstand der Einzelreize 15-20 Min. betrug. Deutlicher werden die 
Ermiidungserscheinungen, wenn der Abstand der Einzelreize kleiner 
gewahlt wird. LINSBAUER konnte an Mimosa feststellen, daB nach einer 
langere Zeit durchgefiihrten intermittierenden kurzperiodischen Reizung 
schlieBlich iiberhaupt keine Reaktionen mehr eintreten. 
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Ein Beispiel fUr die Errnudung bringt Abb. 23. An Stelle dieses 
Typs des "growing fatigue" (BOSE) kann man gelegentlich auch das des 
"periodique fatigue" beobachten (Abb. 24): die Reaktionen werden trotz 
unveranderten Reizintervalls gelegentlich wie
der starker. Diese Erscheinung erklart sich 
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Abb. 23. Berberis. Reizintervall '4 Min. Allmahlich abnehmende Abb. 24. Sparmannia. Die Reak· 
Reaktionsstarke. Spater, nachdem die periodische Reizung langere tion auf den dritten Reiz ist 

Zeit unterbrochen worden ist, wieder starke Reaktionen. starker als die auf den zweiten. 
[Nach BUNNING (12).] [Nach BUNNING (12).] 

ein kurzes Refraktarstadium hinterlieB. - Noch deutlicher als in solchen 
Versuchen wird die Ermudung, wenn man die Verliingerung des Refraktiir
stadiums bestimmt. Als Beispiel diene Abb. 25: Nach vier Reizen im 
Intervall von je 8 Min. genugen 20 Min. noch nicht, urn die volle Erreg

Tabelle 2. Verliingerung der Kriim
mungsdauer bei wiederholter 

Reizung (Sparmannia). 

Reiz 
Nr. 

2 

3 
4 

I 
Abstand vom I K .. I Krummungs· 

vorherigen Reiz rU\~~k~7gs- dauer 
Min. Sek. 

o 
5 
5 
7 

12 

10 

21 

50 

barkeit wiederherzustellen; und 
die folgenden Reize zeigen, das 
selbst 26 bzw. 38 Min. dazu nicht 
ausreichen, wahrend das nor
male Refraktarstadium ja etwa 
15 Min. betragt. 

Die Ermudung braucht nicht 
notwendig eine Verkurzung der 
Reaktionsdauer zu bedingen , 
sondern kann sogar deren Ver
langerung zur Folge haben. DaB 

zeigt an einem Beispiel fUr Sparmannia-Filamente Tabelle 2. 

Dieses Ergebnis ist durchaus verstandlich; das langsame Abklingen 
der Erregung nach wiederholter Reizung zeigt nur, daB das Wesen der 
Ermudung in einer Hemmung des Restitutionsvorganges besteht; der 
ZerfallsprozeB aber nicht beeintrachtigt wird. Die Erregung muB also 
(ahnlich wie nach einer Hemmung der Restitution durch Sauerstoff
entzug) langer bestehen bleiben als sonst. Die Hemmung des RestitutiOnE
prozesses au Bert sich auch bei der Ermudung (entsprechend den 
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Erfahrungen uber das Verhalten bei Sauerstoffmangel) in einer Hemmung 
der Ruckkrummung (Abb. 26); diese Hemmung der Ruckkrummung 
kann nach andauernder Reizung mit kurzem Intervall (z. B. 1/2 Min.) 
dazu fUhren, daB das Organ in einer, wenn auch nicht extrem starken 
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Abb.25. Berberis. Reizintervall anfangs 8 Min., dann 
groBer. Starke Zunahme des Refraktarstadiums. 

[Nach BUNNING (12).] 
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Abb.26. SParmannia . Die Ermiidung auBert sich 
in abnehmender Reaktionsstarke. zunehmender 
Reaktionsdauer (Hemmung der Riickkriimmung!) 

und abnehmender Reaktionsgeschwindigkeit. 
[Nach BUNNING (12). ] 

Reizlage verharrt, sich also weder zuruckkriimmt, noch bei einem 
erneuten Reiz seine Kriimmung verstarkt; das Organ zeigt also die 
Erscheinung des Tetanus. 

4. Die elektrischen Potentialanderungen. 

Wir haben schon erwahnt, daB die Erregung von elektrischen Poten
tialanderungen, den sog. Aktionsstromen, begleitet ist [BOSE (I), UM
RATH (6, 17, IS), BUNNING (IS)]. Einige Beispiele sind in Abb. 27-29 

Abb. 27. Mimosa pudica. Elektrische PotentiaHinderung im Hauptgelenk. Der ersto Reiz lOst den drei
teiligen Aktionsstrom aus: I. Teil steile Anfangszacke. Der 2. TeiJ auGert sich in einer starken Verbreiterung 
im absteigenden Ast des vorigen. Der dritte Teil besteht in def sich lang hinstreckenden Erhebung, die die 
ganze weitere Abbildung einnimmt und erst weit au.l3erhalb derselben enden wurde. Etwa 14 Sek. nach 
dem ersten Reiz eine Eichung (- 0,1 Volt). 45 Sek. nach dem ersten Reiz ein zweiter; 55 Sek. nach diesem 
ein dritter, beide 16sen einfache Aktionsstrome aus. 30 Sek. nach dem dritten Reiz ein vierter, der keinen 
Aktionsstrom auslOst, die Zacke entsteht durch das Einbrechen des Reiz-Stroms (es wurde elektrisch gereizt) 

in das Elektrometer . Unten: Zeitmarken in Abstanden von 10 Sek. [Nach UMRATH (17). ] 

dargestellt_ Die Potentialanderung besteht im Normalfall in einer 
Negativitat, die in der Regel 10-50 m V erreicht. Wir betonten schon, 
daB es nicht gelingt, die Aktionsstrome als Ursache der Bewegung zu 
betrachten, vielmehr handelt es sich aHem Anschein nach nur urn eine 
Begleiterscheinung der Erregung. 
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Bei der ErkHirung der Aktionsstr6me wollen wir versuchsweise die 
BERNSTEINsche Membrantheorie zugrunde legen. Diese BERNSTEIN
HOBERsche Theorie geht von der Ansicht aus, daB in der ruhenden Zelle 
durch elektive Kationenpermeabilitat 
Membranpotentiale entstehen. Die 
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Abb. 28. Sparmannia . Bewegungsreaktion (B) und 
elektrische Potentialanderung (E) bei zwei unter 
iibereinstimmenden AuBenbedingungen gereizten 
Filamenten. Die Ordinatenbezeichnung auf der 
linken Seite bezieht sich auf die Potentialanderung, 
die der rechten Seite auf die Bewegungsreaktion 

Abb. 29. Kurve der mechanischen (obere) und 
elektrischen (untere) Reaktion eines Biophylum
Gelenks nach Reizung (x). Der Abwartsbewegung 
der Kurve entspricht Hebung des Blattchens 
und galvanometrische Positivitat. [Nach BOSE, 

aus STERN (I)- J 
(Krummungswinkel). [Nach BUNNING (IS). J 

Kationen permeieren leichter aus den Zellen als die Anionen, dadurch 
wird die auBere Oberflache positiv, die innere negativ geladen. Bei einer 
Verletzung oder Reizung wird die elektive Kationenpermeabilitat auf

Abb. 30. Entstehung des VerJetzungs
oder Aktionsstroms nach der Theorie 
von BERNSTEIN. Zelle links in Rube; 
rechts verletzt oder erregt. Die Plasma
membran zeigt links die normale elek
trische Doppelschicht; rechts dagegen 
gleichen sich die Ladungen infolge der 
Permeabilitatserhohung zum Tell aus; 
diese Seite wird also gegeniiber jener 
negativ und es fliellt ein Strom in der 

Pfeilrichtung. E Elektrometer. 

gehoben (Permeabilitatserh6hung!), so daB 
sich die elektrische Doppelschicht mehr 
oder weniger der Grenzladung 0 annahert . 
Es wird also ein Strom zur gereizten Stelle 
flieBen, d. h. diese wird gegen die nicht 
erregte negativ (Abb. 30). 

Die Richtigkeit dieser Theorie ist zu
nachst an zwei Bedingungen geknupft: 
Erstens, daB das Ruhepotential tatsachlich 
mit der elektiven Kationenpermeabilitat 
zusammenhangt, und zweitens, daB die Er
regung von einer Zerst6rung der elektiven 
Permeabilitat begleitet ist. Gegen diese 
beiden V oraussetzungen sind gelegentlich 
wichtige Einwande erhoben worden. Be

trachten wir zunachst die Entstehung des Ruhepotentials. Fur die 
Potentialh6he E gilt nach der genannten. Theorie die Formel 

E= RT. u-v ln ~-
F u + V C2 ' 

in der R die Gaskonstante, T die absolute Temperatur, F die Elektri
zitatsmenge in Grammion in Farad, u und v die relative Beweglichkeit 
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der Kationen und Anionen, C1 und C2 die Elektrolytkonzentration auf den 
beiden Seiten der Membran bedeuten. 

Nach dieser von MICHAELIS durchgefiihrten Anwendung der NERNST
schen Formel fiir die Entstehung des Potentials miiBte dieses der abso
luten Temperatur proportional sein; es ist aber nach UMRATHs Messungen 
an Nitella viel starker von der Temperatur abhangig. Die Erklarung 
des Ruhepotentials durch selektive Kationenpermeabilitat wird hierdurch 
nicht ausgeschlossen, wenn man die (keineswegs willkiirliche) Annahme 
einer Temperaturabhangigkeit der Permeabilitat macht. 

Die Vorstellungen der eingangs erwahnten Theorie, nach denen die 
Potentiale also entstehen, weil die Membran infolge ihrer Eigenladung 
die Diffusion von Anionen und Kationen verschieden beeinfluBt, sind 
durch die Untersuchungen von BEUTNER u. a., nach denen die Potentiale 
als Verteilungspotentiale anzusehen sind, also auf verschiedener L6slich
keit beruhen, etwas erschiittert worden. Als Schema iiir die Entstehung 
solcher Verteilungspotentiale kann folgender Modellversuch dienen: 

+ NaCl-Losung / Phenol/Ather / NaCl-Losung-
(elektromotorische Kraft 0,2 Volt). 

STERN (2) hat mit Recht betont, daB je nach der Natur der beteiligten 
Stoffe und Prozesse bald die VorsteHungen von BEUTNER, bald jene 
von MICHAELIS den biologischen Tatsachen entsprechen k6nnen, indem 
das Wesentliche der Membranwirkung einmal in den Poreneigenschaften, 
im anderen FaHe in der Olnatur besteht. Die beiden verschiedenartigen 
Theorien der Potentialentstehung verhalten sich also zueinander ahnlich 
wie die verschiedenen Permeabilitatstheorien. Kiirzlich hat auch WIL
BRANDT darauf hingewiesen, daB hier eigentlich kein scharfer Gegensatz 
besteht: die Bewegung der Molekiile durch Membranen kann als eine 
L6sung in der Membran oder als ein einfaches Hindurchdringen durch 
die Poren betrachtet werden; das seien nur zwei verschiedene Betrach
tungsweisen iiir ein und denselben V organg. 

Soviel iiber die Entstehungdes RUhepotentials. - Auch gegen die 
Annahme, daB die Potentialanderung durch eine Permeabilitatserh6hung 
entsteht, sind mehrfach Bedenken vorgetragen worden. In der Tat 
scheint es Erregungsvorgange zu geben, die nicht von Permeabilitats
anderungen begleitet sind. UMRATH (13, 14) hat darum die Anschauung 
vertreten, daB das Ruhepotential durch oberflachenaktive orientiert ein
gelagerte Molekeln bedingt wird, und der Aktionsstrom durch eine 
chemische Reaktion dieser Molekeln entsteht. Aber von mehreren 
Autoren sind auch in neuester Zeit sowohl an tierischen als auch an 
pflanzlichen ZeHen Erfahrungen gemacht worden, die iiir eine Beteiligung 
von Permeabilitatsanderungen sprechen. Ich erwahne vor aHem die 
Untersuchungen OSTERHOUTs bzw. von HILL und OSTERHOUT an Nitella; 
hier scheint spezieH die erleichterte Permeabilitat iiir K-Ionen wichtig 
zu sein; eine Annahme, die sich auch gut mit den an Nerven gewonnenen 
Erfahrungen vereinbaren laBt (COWAN). Bei Nitella iiihrt vor aHem die 
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Permeabilitatsanderung der inneren Plasmagrenzschicht zur Potential
anderung. Das stimmt mit unserem Resultat uber die Bedeutung des 
Tonoplasten bei der Erregung "hoherer Pflanzen uberein. Wesentlich 
trager reagiert bei Nitella die auBere Grenzschicht; ihre Erregung be
dingt ein zweites, dem ersten (in weniger als I Sek. nach der Reizung 
erreichten) nach 2-3 Sek. folgendes Maximum der Negativitat. Bei 
Chara coronata reagiert nach OSTERHOUT (2) uberhaupt nur die innere 
Plasmagrenzschicht. 

Bei den seismonastisch reizbaren Organen besteht nun allerdings 
keineswegs eine vollige Parallelitat zwischen der Hohe der Permeabilitat 
und der GroBe der Potentialanderung. Wahrend die Permeabilitat z. B. 
bei SParmannia ihr Maximum schon nach 3-4 Sek. erreicht, ist das 
Negativitatsmaximum erst bei der Beendigung der Bewegungsreaktion, 
also nach etwa 10 Sek. erreicht; und schon nach weiteren 20 Sek. ist 
das Ausgangspotential wiederhergestellt, obwohl die Permeabilitat dann 
keineswegs schon wieder den N ormalwert erreicht hat. Die genannte 
Tatsache, daB die Negativitat ihr Maximum bei der Beendigung der 
Bewegungsreaktion erreicht, also dann, wenn der ausgepreBte Zellsaft 
die Hochstmenge erreicht hat (Abb. 28), zeigt, daB der Grad der Nega
tivitat durch die Menge des ausgeschiedenen Zellsaftes bestimmt oder 
doch wesentlich mitbestimmt wird. Dieses Resultat entspricht dem von 
KUMMEL fUr den Verletzungsstrom gefundenen; es kommt danach fur 
die Entstehung der Potentialanderung auf die Dberfuhrung des Systems 

I AbleitungS-\ . I Ableitungs-I 
Elektrode fliissigkeit mtakte Zelle fliissigkeit Elektrode 

in das System 

\ 
AbleitungS-\ I intakte \ Ableitungs-I 

Elektrode fliissigkeit Zellsaft, Zelle fliissigkeit Elektrode 

an. Auf diese Weise mussen wir eine Potentialanderung erhalten, weil 
die Bedingungen in dem- neuen System ahnlich sind, wie bei asym
metrischer Ableitung von dem Gewebe einer Pfla;nze oder von einer 
Einzelzelle; es wird namlich der Konzentrationseffekt eintreten 
[JOST (3), KUMMEL, STERN und BUNNING (I)J. Die Gewebspartie, 
die mit der konzentrierteren Ableitungsflussigkeit in Verbindung steht, 
verhalt sich negativ zu der mit der verdiinnten Ableitungsflussigkeit 
verbundenen. 

Wir sehen also, daB der Verlauf der Potentialanderung weitgehend 
yom Verlauf der Bewegungsreaktion mitbestimmt wird und keineswegs, 
wie oft angenommen wurde, ein getreues Bild des Erregungsverlaufs gibt. 
Die genannte Parallelitat konnte ubrigens nicht nur bei Sparmannia-, 
sondern z. B. auch bei Berberis-Staubfaden beobachtet werden [BUN
NING (15)]. BOSE (I) hat sie fur Mimosa und Biophytum betont (Abb. 29): 
AMLONG und BUNNING fur elektrisch gereizte Wurzeln. 
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Es solI aber betont werden, daB auch ohne Bewegungsreaktion, also 
ohne Fliissigkeitsabgabe, ein Aktionsstrom moglich ist. Das beweist 
schon das friiher erwahnte Auftreten elektrischer Potentialanderungen 
im absoluten Refraktarstadium des Reaktionsvorganges. Die Potential
schwankungen sind dann aber erheblich geringer und kiirzer dauernd. 

Wenn wir also die Massenstromung von Zellsaft hinzunehmen, bietet 
die alte BERNSTEINSche Theorie durchaus eine gute Grundlage fUr die 
Erklarung der Aktionsstrome. Einer besonderen Hervorhebung bedarf 
aber noch die Tatsache, daB die Permeabilitatserhohung erheblich langer 
andauert als die Negativitat. Wahrend die Permeabilitatserhohung bis 
zur Beendigung des relativen Refraktarstadiums (also 10-15 Min.) 
besteht, ist das Ausgangspotential bei Sparmannia nach 1/2, bei Berberis 
nach I Min. annahernd wiederhergestellt. Auch hier besteht aber keine 
theoretische Schwierigkeit; denn in der letzten, aktionsstromfreien 
Phase des Restitutionsvorganges ist nur noch die Wasserpermeabilitat 
erhoht; ein Grund fUr ein geandertes Membranpotential besteht also 
nicht mehr. 

Die mangelnde Ubereinstimmung zwischen dem Verlauf der Erregung 
und des Aktionsstroms laBt sich mit entsprechenden tierphysiologischen 
Erfahrungen vergleichen. Allerdings hat TAIT gefunden, daB die Dauer 
der absoluten refraktaren Phase mit dem aufsteigenden Schenkel der 
Aktionsstromkurve, die Dauer der relativen refraktaren Phase mit dem 
absteigenden Schenkel iibereinstimmt. Diese Erfahrungen konnten aber 
an anderen Objekten nicht bestatigt werden; vielmehr dauert die refrak
tare Phase immer Zanger als der Aktionsstrom, jene wird auBerdem oft 
durch Gifte verlangert, die den Aktionsstrom nicht beeinflussen. Wir 
konnen uns auf Grund dieser tierphysiologischen Erfahrungen und der 
bei der Seismonastie gewonnenen durchaus der Auffassung von LILLIE 
anschlieBen, daB die Potentialschwankung zwar mit der Restitution der 
semipermeablen Membran zuriickgeht, daB aber noch nach der Wieder
herstellung der Semipermeabilitat weitere physikalische oder chemische 
Prozesse ablaufen miissen, bevor die volle Reizempfindlichkeit wieder 
erreicht ist. 

Wir miissen uns endlich noch kurz mit der gelegentlich statt der 
Negativitat auftretenden elektrischen Positivitat beschaftigen. Diese kann 
z. B. bei Nitella schon auftreten, wenn das Ruhepotential durch Zusatz 
von 0,1 mol Kel umgekehrt wird. OSTERHOUT und HILL (3) beobachteten 
dann, daB eine Reizung, die ja zur partiellen Aufhebung des Ruhe
potentials fUhrt, keine Negativierung, sondern Positivierung bedingt. 
Ganz anderer Natur ist die Positivitat, die man bereits ohne solche 
Vorbehandlung finden kann. Schon BOSE (I, 2) hat bei Mimosa mehr
fach eine Positivitat beobachtet, und meines Erachtens mit Recht 
darauf hingewiesen, daB sich diese Positivitat durch Wasseraufnahme 
erklart. BOSE fand, daB eine Reizung bei Mimosa und Biophytum 
gelegentlich (z. B. nach schwacher Reizung, bei weiter Entfernung des 

Ergebnisse der Biologie XIII. IS 
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Reizorts vom Erregungsort oder bei wenig empfindlichen Gelenken) 
statt der Blattsenkung eine Blatthebung bedingt. Diese durch Wasser
aufnahme in die untere Gelenkhalfte bedingte Rebung ist immer mit 
einer zunehmenden Positivi tat der Unterhalfte verbunden. Auch der 
normalen Reizbewegung kann unter Umstanden eine kurze Blatthebung 
vorhergehen, die dann ebenfalls von einer Positivi tat begleitet ist 
(Abb. 29). Das entsprechende gilt nach meinen Beobachtungen fur 
Sparmannia-Staubfaden. Wir berichteten ja schon daruber, daB auch 
hier unter bestimmten Bedingungen eine "inverse Seismonastie" auf
tritt; diese ist dann ebenfalls von einer Positivitat begleitet. Riermit 
bestatigt sich aufs beste un sere Ansicht, daB die elektrische Potential
schwankung kein genaues Bild vom Erregungsverlauf gibt, sondern 
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Abb. 31. Dionaea muscipula. Potentialdifferenz zwischen Ober· und Unterseite einer Blatthalfte. Dreimal 
gereizt. Zeitmarken in Abstanden von 1110 Sek. (Nach BURDON-SANDERSON. ) 

weitgehend von der Reaktion abhangt (die Erregung ist ja, wie wir 
zeigten, bei der inversen Seismonastie nur quantitativ von der nor
malen verschieden). Auch der Aktionsstrom von Dionaea (Abb.31) 
diirfte so wie bei den vorgenannten Beispielen zu erklaren sein. Wir 
beobachten zunachst einen kurzen Vorschlag (etwa 0,1 Sek.) , bei dem 
die Unterseite negativer wird als vorher, die erregbare Oberseite also 
positiver. Dann wird die Oberseite weniger als I Sek. negativ, und 
diese Phase kann nach ihrem Verlauf mit der Fliissigkeitsabgabe 
(Turgorverminderung) der Innenseite in Zusammenhang gebracht wer
den. Nachher erfolgt oft noch wieder eine gegensatzliche Potential
schwankung (uber den Bewegungsverlauf bei Dionaea und Aldrovandia 
vgl. S. 286). Allerdings sind die Einzelheiten dieser Vorgange noch 
nicht analysierbar. 

Die Entstehung der Positivitat durfen wir physikalisch als das Auf
treten eines Stromungspotentials auffassen, dessen Rohe sich nach der 
Formel 

E= C·P·D 
4 7l ·1}·A 

errechnet, darin ist rJ die Viskositat der Fliissigkeit, A deren spezifische 
elektrische Leitfahigkeit, P der hydrostatische Dberdruck, der die 
Fliissigkeitsstromung bedingt, D die Dielektrizitatskonstante und , das 
elektrokinetische Potential, also das Potential an der Doppelschicht der 
Kapillarenwandung (Adsorptionspotential). 
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5. Die Koppelung zwischen Zerfalls- und RestitutionsprozeB. 

Der RestitutionsprozeB wird offenbar nicht unmittelbar durch den 
Reiz ausge16st, sondern, wie schon die erwahnte quantitative Beziehung 
zum Zerfall beweist, durch die Erregung. Fur die Auslosung des Restitu
tionsprozesses, also namentlich der Atmungssteigerung, durch die Er
regung kann ich nur einen Erklarungsversuch angeben, fUr dessen Rich
tigkeit aber viele Grunde sprechen. In der ruhenden Zelle sind die 
Diffusionsvorgange infolge semipermeabler Grenzflachen, die sich an
scheinend auch innerhalb des Plasmas (nicht nur an seiner Oberflache) 
befinden, gehemmt; damit werden auch die von der Diffusion abhangigen 
chemischen Reaktionen, unter anderem die Oxydationen, gehemmt. Die 
Zerstorung diffusionshemmender Grenzflachen bedingt, wie verschiedene 
Untersuchungen gezeigt haben, eine Atmungssteigerung. DaB die 
Geschwindigkeit biochemischer Reaktionen sehr weitgehend von der 
Struktur des Plasmas abhangig ist, hat sich in neuerer Zeit mehrfach 
bestatigt. Ich erinnere an die Beeinflussung der Amylaseaktivitat durch 
Salze, die die Plasmakolloide verandern (OPARIN), an die Steigerung 
der Atmung und Garung durch permeabilitatserhOhende (quellungs
fOrdernde) Ionen und an die Steigerung der Glycogenolyse beim Zer
reiben von Hefe (BELITZER). DaB die Stoffwechselsteigerung durch 
Strukturzerstorungen eine grundlegende Funktion der lebenden Zelle 
darstellt, hat neuerdings vor allem DRUCKREY gezeigt und den Zusammen
hang mit den Abwehrreaktionen bei schadigenden Eingriffen betont. In 
der Tat ist der Verlauf solcher vorubergehender Stoffwechselsteigerungen, 
deren Intensitat dem Grad der Schadigung entspricht, dem Verlauf 
restituierender Prozesse ahnlich. Endlich sei auch noch an das analoge 
Verhalten des Muskels erinnert. Glycogen und Amylase sind dort wahr
scheinlich getrennt vorhanden; bei der Muskelkontraktion wird [nach 
v. PRZYLECKI (I, 2)] durch die Zerstorung von Zellstrukturen diese raum
liche Trennung aufgehoben, so daB eine verstarkte Glycogenolyse eintritt. 
Da die Atmungsgeschwindigkeit auch in der Pflanze weitgehend von der 
Konzentration des Atmungsmaterials abhangig ist (vgl. z. B. GEIGER
HUBER), wurde auch fur den RestitutionsprozeB der Seismonastie die 
Annahme einer geforderten Umwandlung von Starke in Zucker durch 
die Aufhebung der raumlichen Trennung von Starke und Amylase groBe 
Wahrscheinlichkeit fUr sich haben, und eine Fermentaktivierung durch 
die bei der Erregung gebildeten Stoffe wohl ebensowenig beteiligt sein, 
wie im Muskel [v. PRZYLECKI (1)]. Wir werden auch bei der Betrachtung 
der Spaltoffnungsbewegungen wieder auf die Bedeutung des Kolloid
zustandes fUr die Wirksamkeit der Amylase stoBen. 

6. Die Bedingungen der Erregbarkeit. 

Nach der oben entwickelten Anschauung ist der RestitutionsprozeB 
nur eine Beschleunigung der schon in der ruhenden Zelle ablaufenden 

I8* 



ERWIN BUNNING: 

V organge. Es ist auch durchaus nicht verwunderlich, daB schon in der 
ruhenden Zelle energieliefernde Reaktionen ablaufen, die gleichartige 
(nur weniger intensive) Arbeitsleistungen zu vollbringen haben, wie der 
Restitutionsvorgang. Wir bezeichnen jene Vorgange in der ruhenden 
Zelle als Erhaltungsvorgange. Die wahrend der Erregung beobachtete 
Desorganisation innerhalb der Zellen wird auch schon ohne Reizung 
angestrebt: die Stoffverteilungen streben durch Diffusion zum Aus
gleich, die feinen Strukturen innerhalb des Plasmas streben langsam 
zum Zerfall. Diese aus physikalischen Grunden angestrebten Zer
storungen konnen nur durch besondere energieliefernde Erhaltungs

f(),--------, 

() 

Abb. 32. Berberis vulgaris. 
Langsame Kriimmung (ohne 
Reiz) in der Richtung der 

normalen Reizbewegung 
wahrend des Aufenthalts in 
Wasserstoifgas. Abszisse: 
Zeit seit der Obertragung 

in Wasserstoff. 
[Nach BUNNING (16).] 

vorgange aufgehalten oder dauernd wieder aus
geglichen werden; hierin liegt die Bedeutung der 
Erhaltungsenergie, also des bekannten, ziemlich 
hohen Energiebedarfs der vollig ruhenden Zelle. 
Auch in der ruhenden Zelle wird schon der oben 
genannte Regulationsmechanismus gultig sein: Die 
Intensitat des Erhaltungsprozesses wird durch die 
Geschwindigkeit des schon ohne Reizung auftreten
den (naturlich sehr langsamen) Zerfalls bestimmt. 

Diese Konsequenz laBt sich durch experi
mentelle Erfahrungen als vollig berechtigt nach
weisen. Wir brauchen nur den ErhaltungsprozeB 
in analoger Weise wie fruher den Restitutions
prozeB zu hemmen oder auszuschalten, urn so
fort den ZerfallsprozeB der ruhenden Zelle zu 

erkennen; dieser bedingt dann namlich, ahnlich wie ein Reiz (aber 
naturlich viel langsamer) den Dbergang in einen der Erregung ent
sprechenden Zustand: die Permeabilitat erhoht sich und Zellsaft tritt 
aus; es erfolgt daher auch eine Bewegungsreaktion (Abb.32) und die 
Erregbarkeit vermindert sich ebenso wie in einem Refraktarstadium, 
sie geht schlieBlich ganz verloren. Wir durfen diese Wirkung des Sauer
stoffentzugs allerdings nicht nur durch die Hemmung der eigentlichen 
Erhaltungsvorgange erklaren; zum Teil handelt es sich vielmehr wie 
auch sonst bei der Anaerobiose nur urn die Anhaufung giftiger Stoff
wechselprodukte (GRUNBERG); diese giftigen Stoffe konnen anscheinend 
nicht nur durch Oxydation, sondern auch durch die Dbertragung der 
Objekte in Wasser beseitigt werden. Die lediglich unmittelbar fUr die 
Erhaltung des normalen Zellzustandes notwendige Sauerstoffkonzen
tration ist also, ahnlich wie auch z. B. bei Wurzeln (LUNDEGARDH und 
BURSTROM), sehr gering. 

Auch die ganz ahnliche Temperaturabhli.ngigkeit des Erhaltungs
und des Restitutionsprozesses beweist deren Verwandtschaft. Da, wie 
wir sahen, die Erregbarkeit von der Intensitat des Erhaltungsprozesses 
abhangt, kann die Temperaturabhangigkeit des Erhaltungsprozesses aus 
der der Erregbarkeit bestimmt werden. Die Versuche ergaben fUr 
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Mimosa, daB bei niedriger Temperatur (unterhalb etwa 180) eine starke 
Temperaturabhangigkeit besteht, bei hoher Temperatur eine geringe 
[BUNNING (19)]. Das entspricht v6llig der Temperaturabhangigkeit des 
Restitutionsprozesses. 

Es sei noch erwahnt, daB die Ruheatmung, also die Intensitat der 
Erhaltungsprozesse in den (nieht gereizten) erregbaren Zellen offenbar 
h6her ist als in nichterregbaren. Allerdings konnte dieses Resultat 
zunachst nur indirekt aus der Tatsache abgeleitet werden, daB die 
erregbaren Zellen gegeniiber den nichterregbaren durchweg elektrisch 
positivsind, starke elek
trische Positivitat aber 
allgemein ein Ausdruck 
intensiver Atmung ist 
(ROSENE und LUND ~ 
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Zeil inHinulen 

Die Wirkung der 
Narkoseerklartsichzum ~ 
Teil ebenfalls aus der 
Ausschaltung des Er
haltungsprozesses. Aller
dings diirfen wir uns 
diesen EinfluB nicht zu 
groBvorstellen; auchauf 

Abb. 33. SParmannia. Einwirkung von Athylalkoholdllmpfen. Die 
Einwirkung beginnt unmittelbar nach der durch einen StoJ3reiz be
dingten Reaktion. Nachher keine StoJ3reize mehr. Unter der kon
stanten Einwirknng des Narkotikums treten ohne lIuJ3eren AnstoJ3 

den RestitutionsprozeB 
wirken die Narkotika 
(Chloroform, Ather und 

periodisch Reaktionen auf. [Nach BUNNING (12).] 

Alkohol) nicht stark ein [BUNNING (12)]. Das Refraktarstadium wird durch 
Konzentratione.n dieser Stoffe, die nach etwa 1/2 Stunde die Erregbarkeit 
aufheben, oft noch kainn verlangert. . Vielfach beobachtet man sogar eine 
Verkiirzung des Refraktarstadiums [UMRATH (5)], jedoch nur dann, wenn 
die N arkose vor der Reizung begonnen hat; diese Verkiirzung ist also 
ein Ausdruck der schon verringerten Erregbarkeit. Viel wichtiger ist 
der EinfluB der Narkotika auf den ZerfallsprozeB, und zwar hemmt er 
diesen nicht etwa, sondern bedingt ihn sogar seIber. Die Aus16sung 
der Reaktion durch ein N arkotikum ist iiberaus charakteristisch; der 
erste erkennbare Effekt der Einwirkung ist immer eine Permeabilitats
erh6hung (vgl. den Abschnitt iiber die Rezeption chemischer Reize) , 
dann wird eine Bewegungsreaktion ausge16st. Auf diese erste Reaktion 
k6nnen aber bald noch weitere folgen (Abb.33). Diese Versuche zeigen 
zunachst wieder, daB wahrend der Einwirkung des Narkotikums sehr 
wohl noch ganz normale Restitutionsprozesse ablaufen; die Erholungs
dauer ist keineswegs langsamer als wenn periodisch seismisch gereizt 
wird. Auch die v6llige Einstellung der Reaktionen, also die v6llige 
Narkose (in Abb. 33 nach 20 Min.) erfolgt kaum schneller, ·<>ls wenn in 
den entsprechenden Abstanden von 2-3 Min. seismisch gereizt wird 
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(vgl. Abb.33 mit Abb.23). Die Narkose entsteht also mindestens in 
diesen Fallen einfach dadurch, daB sie immer erneut einen ZerfallsprozeB 
ausl6st und so eine gew6hnliche Ermiidung des Organs bedingen muB. 

Bei der Seismonastie ist wahrend der N arkose niemals eine Perme
abilitatserniedrigung, sondern immer nur eine Permeabilitatserh6hung 
beobachtet worden. Die friiher oft vertretene Auffassung, eine Narkose 
sei im reversiblen Teil von einer Permeabilitatsverringerung begleitet, 
erklart sich sicher zum Teil aus der Ansicht, Erregung und Liihmung 
miiBten auf gegensatzlichen zellphysiologischen Veranderungen beruhen, 
wahrend in Wahrheit nur Erregbarkeit und Liihmung einander gegelliiber
stehen. Wahrend der Erregung ist ja tatsachlich ebenso wie wahrend der 
Narkose die Erregbarkeit vermindert; das Refraktarstadium hat auf
fallende Ahnlichkeiten mit der N arkose. 

Der Auffassung von GELLHORN, daB die permeabilitatserh6hende 
Wirkung der N arkotika durch eine Koagulation im Plasma bedingt wird, 
kann auf Grund der Erfahrungen iiber die Narkose bei der Seismonastie 
durchaus zugestimmt werden. Ich erinnere in diesem Zusammenhang 
daran, daB BANCROFT und einige seiner Mitarbeiter die Vermutung 
geauBert haben, die N arkose sei im wesentlichen eine Proteinkoagulation. 
Auch bei seismonastischen Organen (Mimosa) wurde von fum gezeigt, 
daB peptisierende Mittel die narkotisierende Wirkung des Athers auf
heben oder herabsetzen. 

Die Warmestarre der seismonastischen Organe erklart sich wohl aus 
einer Schadigung. Die Kaltestarre ist noch nicht geniigend bekannt. 
Die Dunkelstarre scheint ganz ahnlich wie das absolute Refraktarstadium 
durch eine Erh6hung der Wasserstoffionenkonzentration (Anhaufung von 
Atmungskohlensaure durch Ausschaltung der CO2-Assimilation) bedingt 
zu sein (MEvIUs); die Lichtstarre bei CO2-Mangel nach demselben Autor 
durch die entgegengesetzte Reaktionsanderung. Auch Erfahrungen an 
anderen Pflanzen bestatigen, daB der Plasmazustand sehr leicht durch 
eine A.nderung der intrazellularen Wasserstoffionenkonzentration weit
gehend geandert werden kann. Ubrigens haben wir in der Determinierung 
der intrazellularen CO2-Konzentration durch das Verhaltnis von Atmung 
und Assimilation ein auch bei den spater noch zu besprechenden Reiz
vorgangen der Stomata und bei den Schlafbewegungen ausgenutztes 
Prinzip vor uns. 

E. Die endonomen Bewegungen. 
Ich halte es fiir berechtigt, hier wenigstens einige FaIle von endonomen 

Bewegungen anzugliedern, also von Bewegungen, zu deren Ausl6sung 
es nicht jedesmal, d. h. nicht fUr jede einzelne Bewegungsreaktion, eines 
besonderen Reizes bedarf. Vor allem bei den Bewegungen der Seiten
blattchen von Desmodium gyrans und wohl auch bei d~nen der Averrhoa
Blatter scheint mir eine klare Beziehung zur Seismonastie gegeben zu 
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sein. Die genannten Desmodium-Blattchen (Abb. 34) ftihren bekanntlich 
stoBweise Bewegungen aus, von denen jede einzelne im auBeren Verlauf 
durchaus an eine seismonastische Reaktion erinnert (Abb.35). 1m ein
fachsten Fall handelt es sich dabei urn Hebungen und Senkungen, jedoch 
gehen die Reaktionen bei h6herer Temperatur 
mehr in Kreisbewegungen tiber; das schlieBt die 

Abb.34. Desmodium gyrans. Die kleinen Seiten
blattchen k6nnen autonome kurzperiodische 
Bewegungen ausfiihren, die EndbIattchen 
tagesperiodische Bewegungen. (Nach PFEFFER, 

aus J OST: Pflanzenphysiologie, Bd. 2.) 

Abb. 35. Desmodium 
gyrans. Endonome 

Bewegungen. 
[Nach BOSE (3).] 

Abb. 36. Desmodium gyrans. 
Elektrische Poten tialanderungen, 
die die endonomen Bewegungen 

begleiten. [Nach BOSE (3).r 

Verwandtschaft mit den Seismoreaktionen nicht aus, auch bei diesen 
kommt es (etwa an den Staubfaden von Helianthemum oder Centaurea) 
gelegentlich vor, daB die einzelnen Flanken infolge der allmahlich urn 
das Organ herumwandernden Reizleitung nacheinander reagieren. Bei 
hoher Temperatur verlaufen die genannten autonomen Bewegungen 
erheblich schneller als bei 
niedriger, z. B. kann eine Voll-
schwingung zwischen 30 und 
350 schon in 1/2 Min. voll-
zogen werden, bei niedriger 
Temperatur (r6-200) erst in 
2-3 Min. (HOSSEUS). Die 
Averrhoa - Blatter verhalten 
sich nicht unahnlich den vor
genannten; sie senken sich 
schnell und heben sich lang

I 

~------________ J 
Abb. 37. Averrhoa bilimbi. Autonome Blattchenbewegung. 

J ede Bewegung erfordert etwa 3 Min. 
[Nach DAS und PALIT (r).] 

sam (Abb. 37). In beiden Fallen handelt es sich urn Variations
bewegungen; und diese sind auch wieder von charakteristischen Aktions
str6men begleitet (Abb.36), die sich kontrahierende Gelenkseite wird, 
wie zu erwarten, negativ. 

Die Vergleichung mit der Seismonastie erscheint mir auf Grund 
dieser Ahnlichkeiten berechtigt, well auch bei typisch seismonastischen 
Pflanzen, z. B. bei der Mimose, endonome Bewegungen im definierten 
Sinne vorkommen, die hinsichtlich der Erregungsprozes~~ und der 
Bewegungsmechanik mit den unmittelbar durch einen Reiz bedingten 
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iibereinstimmen. Ich erwahne hier vor allem, daB bei Mimosa ein 
besonders starker Reiz nicht nur eine, sondem mehrere aufeinander
folgende Reaktionen auslost (BOSE), und daB die Dbertragung in Losungen 
mit hohen Konzentrationen von Erregungssubstanz ebenfalls mehrere 
Reaktionen bedingt (FITTING). In beiden Fallen haben wir eine Be
weg1tngsperiodizitat ohne Reizperiodizitat vor uns, und wir erkennen auch, 
warum diese Erscheinung moglich ist, sie beruht namlich auf dem gleich
zeitigen Vorhandensein eines Dauerreizes und einer Erregbarkeitsperi
odizitat. Dieser Dauerreiz, namlich in beiden genannten Fallen die groDe 
Menge Erregungssubstanz im Gewebe, lost eine Erregung aus, der ein 
Refraktarstadium folgt; und wenn dieses soweit zuriickgegangen ist, 

also die Reizschwelle soweit gesunken 
ist, daB der vorhandene Dauerreiz 
wieder Erfolg haben kann, tritt die 
nachste Reaktion ein. DaB wir ge
wohnt sind, in soIchen Fallen nicht von 
Dauerreizen, sondem von Bedingungen 
zu sprechen, andert sachlich nichts. 

Ich meine also, daB sich auch 
die Desmodium-Seitenblattchen im Zu-

Abb. 38. A verrhoa. Mehrfache Reaktionen auf d d D . d h' 
einen starken Einzelreiz. [Nach BOSE (3).] stan er auerrelZung urc mnere 

oder auBere Bedingungen befinden 
und periodisch ihre Empfindlichkeit andem, wei! auf jede Reaktion ein 
Refraktarstadium folgt. Dieses Refraktarstadium muB erst beendet 
sein, bevor eine neue Blattschwingung einsetzen kann; es ist urn so 
schneller beendet, je mehr wir den RestitutionsprozeB (z. B. durch 
hohe Temperatur) beschleunigen. BOSE hat darauf hingewiesen, daB 
wir zwischen den beiden Extremfallen Desmodium und Mimosa auch 
Verbindungsglieder kennen, z. B. reagiert Averrhoa auf einen einzigen 
starken Reiz mit einer ganzen Reihe von Reaktionen (Abb.38) und 
auch die Desmodium-BHitter seIber konnen sich oftmals schon ahn
lich verhalten. WiJ;d Desmodium den giinstigen AuBenbEdingungen ent
zogen, so horen die. Bewegungen auf und ein Einzelreiz kann sie dann 
emeut, aber jetzt ahnlich wie bei A verrhoa nur in beschrankter An
zahl aus16sen. 

Die Dbereinstimmung mit der Seismonastie wird aber vor allem 
dadurch sichergestellt, daB nach dem Erloschen der endonomen Be
wegungen infolge ungiinstiger AuBenbedingungen ein einfacher Reiz auch 
eine einjache Reaktion bedingen kann, die in ihrem Verlauf sowohl an 
eine Einzelschwingung der endonomen Bewegungen als auch an eine 
gewohnliche seismonastische Reaktion erinnert. Die Latenzzeit betragt 
0,4 Sek.; nach 45 Sek. ist das Reaktionsmaximum erreicht, und die 
riicklaufige Bewegung ist etwas schneller als 3 Min. nach der Reizung 
beendet. Das absolute Refraktarstadium betragt I Min., das relative 
2 Min., entspricht also dem Wert, den man bei mittleren Temperaturen 
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annehmen muB, urn die Abstande der Einzelreaktionen bei den endo
nomen Bewegungen in der oben dargestellten Weise mit der Dauer des 
Refraktarstadiums in Beziehung setzen zu komien. - Wir finden also 
bei Desmodium und Averrhoa ganz ahnliche Bedingungen vor, wie an 
einem stark gereizten Nerven; auch hier kennen wir eine Erregungs
periodizitat ohne Reizperiodizitat (Abb. 39), wobei die Abstande der 
einzelnen Erregungsweilen vom Refraktarstadium abhangen. 

Abb. 39. Aktionsstrome des CarQtis sinus-Nerven vom Kaninchen. A Ableitung vom ganzen NerveD, B von 
einer einzigen Nervenfaser. Rhythmische Erregung bet einem konstanten Reiz. (Nach BRONK und STELLA,. 

aus HOBER: Lehrhuch der Physiologie des Menschen, 7. Aufl.) 

rch will hier nicht auf die zahlreichen anderen Faile kurzperiodischer 
(nichttagesperiodischer) endonomer Bewegungen eingehen, da nicht 
bekannt ist, wieweit sie mit denen von Desmodium auf eine Stufe 
gestellt werden durfen. 

F. Die Reiz- und Erregungsleitung. 
Das Problem der Reizleitung will ich hier nicht ausfiihrlich behandeln, 

da schon mehrere zusammenfassende Darstellungen vorliegen. rch ver
weise vor allem auf STARKS Bericht. Hier sollen nur unter Beruck
sichtigung der in der jungsten Zeit gewonnenen Erkenntnisse die wich
tigsten Tatsachen kurz zusammengefaBt werden. 

Ein Problem besteht schon hinsichtlich der Reizleitung innerhall:> 
der Zelle; die Erregung beginnt j a lokal und muB sich dann weiter aus
breiten. Dabei konnte es sich entweder schon urn die Ausbreitung der 
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Erregungssubstanz auf der Plasmaoberflache 
handeln, oder die lokale Anderung des elektri
schen Potentials wirkt als Reiz auf die an
grenzenden Partien (OSTERHOUT). OSTERHOUT 
errechnete beispielsweise fUr Nitella, wo ein 
Ruhepotential von 100-200 m V besteht, unter 
der Annahme, daB diese Potentiale entlang der 
Plasmamembran bestehen, eine Spannung von 
20000 V/mm. DaB eine lokale Anderung oder 
Aufhebung dieser Potentiale den Erregungs
vorgang in den angrenzenden Zellpartien aus-
16sen kann, ist nicht unwahrscheinlich. 

Bei der Leitung von Zelle zu Zelle kom
men wir aber mit diesem Prinzip kaum aus, 
dtirfen dafUr aber in manchen Fallen ein 
noch einfacheres voraussetzen, namlich die 
"convection of . excitation" (BOSE): Die physi
kalische Deformation der gereizten und reagie
renden ZeHen ste11t einen Reiz fUr die Nachbar
zellen dar. 

Eine eigentliche Leitung haben wir aber vor 
aHem in der Erregungsleitung vor uns. Es ist 
die Leitung, die bei SParmannia von einem 
Filament zum anderen geht, bei reizbaren Nar
ben von einem Narbenlappen zum zweiten, und 
die auch bei Mimosa eine hervorragende Rolle 
spielt. Sie geht, jedenfalls bei SParmannia 
[BUNNING (3)J und bei Narben (OLIVER) nicht 
durch die GefaBbundel, sondern durch einfache 
Parenchymzellen. Die Erregungsleitung erfolgt 
nicht tiber abget6tete Strecken, auch nicht tiber 
abgektihlte oder v6llig narkotisierte; geht sie 
tiber halb narkotisierte hinweg, so bedingt sie 
in den jenseits dieser Strecke herabgesetzter 
Erregbarkeit liegenden Zellen doch die maxi
male Reaktion. J ede die Erregung leitende 
Zelle wird bei der Leitung seIber erregt und 
zeigt demgemaB auch Aktionsstr6me (Abb.40). 
Es ist daher auch nicht zu verwundern, daB die 
Leitungsgeschwindigkeit in engster Beziehung 
zur Erregbarkeit steht [UMRATH (I7) J und z. B. 
auch stark von der Temperatur abhangig ist 
[Q1O = ± 2, nach BOSE (2) und HOUWINKJ. 
Die Erregungsleitung darf mit der Leitung m 
tierischen N erven verglichen werden. 
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AuBer dieser einfachen Erregungsleitung kommen bei anderen Pflanzen 
noch andere Arten der Leitung vor, und zwar ist dabei vor allem noch 
der Transport von ErregmIgssltbstanz wichtig (vg1. die bekannten Versuche 
RIC CAs und den Bericht STARKS in diesen "Ergebnissen", Bd.2). Der 
Transport der Erregungssubstanz erfolgt mit dem Transpirationsstrom. 
Durch den negativen Druck der GefaBe gelangt die Substanz in diese 
hinein. Wird der Druck durch eine Erwarmung der Wurzeln und Dber
tragung der Pflanze in einen dampfgesattigten Raum positiv, so bleibt 
der Transport von Erregungssubstanz aus (HOUWINK). Auch bei dieser 
zweiten Art der Leitung treten elektrische Potentialanderungen auf, 
die jedoch, im Gegensatz zu den gewohnlichen Aktionsstromen, sehr 
unregelmaBig verlaufen und mehrere Minuten andauem (HOUWINK, 
1. c.). Auch UMRATH (IS) beobachtete bei bestimmten Reizarten (elek
trische Reize bei Benutzung des WAGNERSchen Hammers, 0,6-2 Sek. 
lang mit einer Frequenz von etwa 10 je Sekunde) nach dem ersten 
mehrere miteinander zu einer uneinheitlichen Potentialanderung ver
bundene weitere Aktionsstrome; UMRATH vermutet hier noch nicht den 
eigentlichen Transport von Erregungssubstanz, sondem (und diese 
Deutung erscheint mir wegen des Auftretens von elektrischen Potential
anderungen als durchaus berechtigt) eine Kombination von Erregungs
leitung lind Transport der ErregungsSltbstanz mit der interzellularen 
Fliissigkeit. - Die Erregungssubstanz braucht also nicht immer und 
nicht nur in den GefaBen geleitet zu werden. Der Transport der Er
regungssubstanz ist im Gegensatz zur Erregungsleitung auch iiber 
abgekiihlte und abgetotete Strecken hinweg moglich. - Diese Form der 
Leitung wird zumeist erst durch starke Reize (Wundreize) ausgelost. 

DaB die "Dberschwemmung" mit Erregungssubstanz nicht die schonen 
Aktionsstrome ergibt wie die Fortpflanzung einer Erregungswelle, also 
wie die Erregungsl~itung, ist nicht sehr erstaunlich; die unregelmaBigen 
Potentialanderungen stellen nicht, wie es nach den Ausfiihrungen 
HOUWINKS scheinen konnte, etwas wesentlich anderes dar als die ein
fachen Aktionsstrome, sondem nur eine vielfache Dberlagerung, die wohl 
mit den mehrfachen Bewegungsreaktionen in Zusammenhang gebracht 
werden darf, die FITTING nach der Dbertragung der Blatter in Losungen 
mit starken Konzentrationen der Erregungssubstanz beobachtete. 

Bei Mimosa ist endlich noch die besonders schnelle Reizleitung durch 
Druckschwankungen in den von HABERLANDT beschriebenen "Schlauch
zellen" wichtig. Diese Leitung ist naturgemaB nicht von elektrischen 
Potentialschwankungen begleitet (HOUWINK, 1. c.). 

G. Beziehungen zu anderen Reizerscheinungen. 

1. Nutationsbewegungen und Haptoreaktionen. 

Wir erwahnten bereits, daB Seismoreaktionen genau so gut tropistisch 
wie nastisch sein konnen und daB sie sehr wohl, wie das Beispiel del' 
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seismonastisch reizbaren Ranken (ZELTNER) beweist, auch als Nutations
bewegungen auftreten konnen. Das haufig gleichzeitige Vorkommen 
seismischer und thigmischer Reizbarkeit legte uns schon den Gedanken 
einer inneren Verwandtschaft nahe; die eigentliche Erregung stimmt 
allem Anschein nach in beiden Fallen liberein; verschieden ist also nur 
die Rezeption, und selbst diese vielleicht nur in einigen Punkten. 

Fur ubereinstimmende Erregungsvorgange bei der seismischen und 
thigmischen Reizung spricht zunachst, daB auch nach letzterer Aktions
strome von durchaus ahnlichem Aussehen wie bei der Seismonastie vor
kommen [UMRATH (r6); vgl. Abb. 4r]. Bei den nur unterseits empfind
lichen Ranken von Cucumis mela auBert sich die Reizung der Oberseite 
auch nicht im Auftreten von Aktionsstromen. Der Aktionsstrom beginnt 

Abb. 4I. Elektrische Potentialanderungen an einer Ranke von Cuc'lttn£s melo . Die Kurve zeigt zunachst 
eine Eichung von - 0,05 Volt. Dann falgt auf einmalige Reizung der Unterseite ein Aktionsstrom (- 0,05 Volt); 
als spater die Oberseite eiumal gestrichen wurde, erfoJgte keine Anderungi dann wieder eine Eichung von 
- 0,05 Volt. ergebnislose viermalige Reizung der Oberseite und nochmals erfolgreiche einmaIige Reizung 

der Unterseite. Unten Zeitmarken in IO Sck. Abstand. [Nach UMRATH (16).] 

bei den Ranken fast sofort nach der Reizung, also frliher als die 
Bewegungsreaktion. 

Nun scheint zwischen den Bewegungen der Ranken und der Seis
monastie insofern ein wichtiger Unterschied zu bestehen, als jene nicht 
dem Alles-oder-Nichts-Gesetz folgen, und demgemaB auch kein absolutes 
Refraktarstadium besteht. lch sehe hierin aber keinen wesentlichen 
Unterschied, bin vielmehr uberzeugt, daB auch bei den Ranken die 
Einzelzelle diesem Gesetz folgt, daB aber die Erregungsleitung, wie die 
Erfahrung zeigt, so gering ist, daB immer nur verhaltnismaBig wenige 
Zellen reagieren. Sobald die Erregungsleitung besser ist, folgen auch 
die Ranken dem Alles-oder-Nichts-Gesetz und zeigen ein deutliches 
Refraktarstadium. Das gilt z. B. flir die Ranken von M amardica bal
samina (ZELTNER). 1m ubrigen darf in der Tatsache, daB man eine Ver
starkung der Reaktion erzielt, wenn in groBem Reizintervall gereizt wird, 
kein Beweis gegen die Gultigkeit des Alles-oder-Nichts-Gesetzes gesehen 
werden; das ergibt sich schon aus den bei der Seismonastie gewonnenen 
Erfahrungen. Entscheid~nd fUr die Frage, ob die Reaktion dem Alles
oder-Nichts-Gesetz folgt, ist, ob ein Einzelreiz je nach seiner Starke eine 
verschieden starke Reaktion bedingt oder nicht, und ob ein absolutes 
Refraktarstadium besteht. 

Das Vorhandensein eines Refraktarstadiums bei Ranken zeigt sich 
z. B. recht deutlich bei folgenden Versuchen ZELTNE::'S mit elektrischer 
Reizung der Ranken von Sicyas angulat'us: bei Pausen von 30 Sek_ 
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zwischen Einzelreizen von I Sek. und IO Sek. Gesamtreiz (also IO Einzel
reize) wurde eine durchschnittliche Krummung der in Abb.42a dar
gestellten Starke erreicht, wahrend bei kontinuierlicher Reizung von 
IO Sek. die Krummung nur das in Abb. 42 b dargestellte AusmaB erreichte. 

Gerade die sich aus ZELTNERS Versuchen ergebende Tatsache, daB 
die Ranken mit den seismonastisch empfindlichen Pflanzen nicht nur 
die seismische Empfindlichkeit, sondern auch die elektrische und endlich 
auch noch die chemische, thermische und traumatische gemeinsam haben, 
deutet wieder auf die innere Verwandtschaft. Verschieden ist dabei in 
allen Fallen nur die Bewegungsmechanik, da die Ranken nicht durch 
Verminderung der Turgeszenz auf der gereizten Flanke, sondern durch 
verstarktes Wachstum auf der entgegengesetzten Flanke reagieren. Die 

Abb. 42. Erklarung im Text. (Nach ZELTNER.) 

Erregung der gereizten Flanken flihrt also - und erst an diesem Punkt 
entsteht der Unterschied gegenuber der Seismonastie - sekundar zu 
einer Beeinflussung, namlich zu einer vorubergehenden Wachstums
forderung der Gegenseite, und schlieBlich auch noch zu einer voruber
gehenden Wachstumsforderung der gereizten Seite seIber (Gegenreak
tion). Die Entstehung dieser Sekundarwirkungen ist noch ungeklart, 
wir kennen aber bei Aldrovandia und Dionaea Bewegungen, die in mancher 
Hinsicht wohl einen Dbergang von den Variationsbewegungen zu den 
N utationsbewegungen darstellen. 

Bevor wir auf diese Bewegungen eingehen, sei kurz noch einmal auf 
Mimosa hingewiesen, weil auch hier schon die Bewegungen durch starke 
Beteiligung der nicht gereizten Gegenseite, also der Gelenkoberhalfte, 
zustande kommen. Das Primare ist bei Mimosa naturlich die Turgor
senkung der Unterhalfte, die Bewegung seIber wird aber zum groBen Teil 
durch die Ausdehnung der oberseitigen Zellen bewirkt (WEIDLICH). Der 
EinfluB auf die Gegenseite, also auf die Oberseite, ist hier leicht zu 
verstehen. Bei der Reaktion der Unterhalfte hort der Gegendruck auf, 
den diese Unterhalfte normalerweise auf die Oberhalfte ausubt, und der 
die Saugkraft verringert. Fur die Saugkraft durfen wir namlich gerade 
in Gelenken nicht einfach die Formel Sz = Sin - W (Saugkraft der 
Zelle = Saugkraft des Inhalts - Wanddruck) benutzen, sondern nur die 
erweiterte Formel Sz = Sin - (W + A), wobei unter A der zum Wand
druck noch hinzukommende zusatzliche AuBendruck verstanden wird. 
Durch die Verringerung der unterseitigen Turgeszenz fallt "~ fort oder 
wird doch sehr gering, Sz wird also auf der Oberseite groBer. 
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Dieses Prinzip finden wir auch bei Aldrovandia und Dionaea (Abb. 5). 
Vor allem Aldrovandia wurde von ASHIDA (1) eingehend untersucht; 
diese Pflanze hat. den Vorteil, daB sie wesentlich einfacher gebaut ist 
als Dionaea. Die durch einen Reiz bedingte Blattbewegung verlauft in 

Abb.43. Blatt von Dionaea (Querschnitt). A offen; Abb. 44. Aldrovandia. SchlieBbewegungund nachher 
B geschlossen; C verengert. [Nach ASHIDA (I).] WiederOffnung. [Nach ASHIDA (I).] 

zwei deutlich voneinander getrennten 'Phasen, namlich der schnellen 
SchlieBbewegung und der viel langsameren Verengerungsbewegung. -
Die entsprechenden Phasen konnen auch bei Dionaea beobachtet werden 
(Abb.43). Nach schwacher Reizung erfolgt nur die erste Bewegungs
phase, die dann bald wieder durch die Blattoffnung ruckgangig gemacht 

wird (Abb.44). Nach starker 
Reizung, also wenn auch die 

2 "Verengerung" stattfand, muB 

o 1 2 3 5 6 7 8 9 10Slumfen 
Abb.45. Aldrovandia. Gesamter Bewegungsverlauf. Nach 
dem Reiz (i-) zunachst die SchlieBbewegung; mehr aIs 
'I. Stunde spAter begiunt die Verengerungsbewegung, nach 
7 Stunden die Wiederausbauchung und endlich die von 

dieser deutlicb abgesetzte WiederOffnung. 
[Nach ASHIDA (I).] 

als erster Schritt der riicklau
figen Bewegung zunachst die 
"Wiederausbauchung" erfolgen 
(Abb·45). 

Die nach einem schwachen 
Reiz ablaufende SchlieB- und 
Offnungsbewegung entspricht 
auch hinsichtlich der Bewe
gungsmechanik durchaus den 
Seismoreaktionen. Schon die 
Geschwindigkeit der Bewegun-

gen ist auffallig. Nach einer Latenzzeit von 0,09 Sek. beginnt die Be
wegung, die bereits 0,01-0,02 Sek. spater fast ganz vollzogen ist. Die 
Bewegung entsteht durch Turgorverringerung der Innenseite (Innenepi
dermis). Die Flussigkeitsauspressung in die Interzellularen auBert sich in 
der von BURDON-SANDERSON beobachteten Herabsetzung des elektrischen 
Widerstandes auf lis oder gar lis des urspriinglichen Betrags. Entsprechend 
dem eben fur Mimosa dargelegten Verhalten fiihrt auch bei Aldro
vandia die Turgorverringerung der einen Seite zu einer Verminderung 
des auf der Gegenseite lastenden AuBendruckes, so daB sich deren 
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Saugkraft infolge der Verringerung des Wertes A in der Gleichung 
Sz = Sin - (W + A) erhOhen muB; die Turgeszenz der AuBenseite 
nimmt also zu. 

Die zweite Bewegungsphase, also die Verengerungsbewegung, beruht 
auf einer Ausdehnung der AuBenseite; das erforderliche Wasser wird 
dabei von auBen aufgenommen. Wird die Wasseraufnahme aus der 
Umgebung verhindert, so unterbleibt diese Phase der Reaktion. Die 
Verengerungsbewegung beruht auf Wachstum, ist also in hypertonischen 
Losungen nicht umkehrbar. 

Dionaea verhalt sich prinzipiell ebenso, nur liegen die Dinge hier 
etwas komplizierter, da wir nicht wie bei Aldrovandia nur die beiden 
Epidermen und eine mittlere Parenchymschicht, sondern vor allem noch 
das machtige, von v. GUTTENBERG (1) beschriebene Schwellgewebe vor
finden. Da an der SchlieBbewegung schon bei Aldrovandia auch eine 
Turgorzunahme beteiligt ist, primar aber eine Turgorsenkung der Innen
seite erfolgt, verliert die Streitfrage, ob die Bewegung durch Turgor
senkung oder durch Turgorzunahme entsteht (ZIEGENSPECK, v. GUTTEN
BERG) an Bedeutung; namentlich fur die zweite Bewegungsphase, also 
fUr die Verengerungsbewegung, ist die von v. GUTTENBERG betonte 
Schwellung des Schwellgewebes wichtig. Die rucklaufige Bewegung 
entsteht bei Aldrovandia und Dionaea wohl vor allem durch Wachstum 
[ASHIDA (1)J. 

Leider wissen wir noch nicht, wie es bei diesen Bewegungen zur 
Wachstumsbeschleunigung kommt, zum mindesten aber durfen wir in 
ihnen den Ubergang zwischen den einfachen Variationsbewegungen und 
den Nutationsbewegungen sehen, wie wir sie bei der Haptonastie der 
Ranken und auch bei den thigmonastischen Bewegungen der Drosera
Tentakel vorfinden. pie Bewegungen von Drosera entsprechen hinsicht
lich ihrer Entstehung der Verengerungsbewegung bei Aldrovandia und 
Dionaea. 

N atiirlich muB in allen die"sen Fallen noch aufgeklartwerden, wie 
durch die thigmische und seismische Reizung sekundar auch eine Wachs
tumsbeschleunigung entstehen kann. Das Verstandnis der Beziehungen 
zwischen Wachstums- und Turgorbewegungen kann vielleicht durch die 
Beobachtung von BURKHOLDER und PRATT gefordert werden, daB das 
Wuchshormon Heteroauxin (,B-Indolyl-Essigsaure) an Mimosengelenken 
Turgoranderungen bedingen kann. 

Auch bei den Bewegungen von Blutenblattern (Gentianaceen u. v. a.) 
gibt es sowohl Ubergange zwischen seismischer und thigmischer Erreg
barkeit als auch zwischen Variations- und Nutationsbewegungen [CLAUS, 
BREMEKAMP (1), WEBER (I), BUNNING (4)J. 

2. Verwandte Reizerscheinungen bei "gewohnlichen" Pflanzen. 

Es wurde schon betont, daB die seismische (allgemeiner' die mechani
sche) Erregbarkeit unter giinstigen AuBenbedingungen wohl allen Pflanzen 
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zukommt; in der Regel fehlt es nur an den fUr gute Reaktionen not
wendigen anatomischen Voraussetzungen. Beispiele dafUr, daB ganz 
belie big ausgewahlte Pflanzen nach mechanischer und elektrischer 
Reizung mit einer reversiblen Turgorverringerung reagieren, gibt es sehr 

+ 
+ 

viele [vgl. KOKETSU (I), BOSE 
(I, Z, 3), EBBECKE und HECHT] ; 
ebensooft ist das Auftreten von 
Aktionsstromen nach solcher Rei
zung beobachtet worden [BOSE, 
HOUWINK, STERN und BUN
NING (I),MARSH u. v. a.]. Abb.46 
zeigt als Beispiel den Verlauf 

oL----::qL:s-----O~'=O-----O~57----::.!;'-;;-oulr.::-''n. der Turgoranderung nach -der 

Abb. 46. Verlauf der Turgoranderung nacb der elek· 
tl'ischen Reizung einer H eliantkus-Keimwurzel. Abszisse : 
Zeit nacb der Reizung. Zunebmende Ordinate entspricbt 
einel' abnehmenden Turgeszenz (diese wurde aus del' 
Durcbbiegung der borizontal gelegten Wurzel unter 

dem Einflu6 eines Hebelzugs ermittelt). 
(Nach AM LONG und BUNNING.) 

elektrischen Reizung einer H eli
anthus-Keimwurzel, Abb. 47 den 
Aktionsstrom bei der Erregungs
leitung einer nichtsensitiven 
Pflanze. Man kann bei Keim
wurzeln auch sehr deutlich das 

Austreten von ZeHsaft in die InterzeHularen beobachten (NICOLAI), und 
zwar bedarf es hierzu keineswegs einer besonders starken Reizung, oft
mals geniigt schon eine vorsichtige Beriihrung oder eine relativ gering
fiigige Anderung der AuBenbedingungen; aHem Anschein nach handelt 
es sich ebenso wie bei der Seismonastie urn eine voriibergehende 

Abb. 47. Dolickos giganteus. Erregungsleitung, beobachtet an 
der elektriscben Potentialanderung. Ableitung vom Blattstie!. 
Reiz: Anbrennen eines apikalen Gelenks, 6,8 em von del' Ab
leitungssteUe. Recbts eine Eicbung 0,06 Volt. Links Spannungs· 
einheiten 0,02 Volt. Zeitmarken in Abstanden von IO Sek. 

[Nacb UMRATH (7).] 

Permeabilitatserhohung, 
die nach dem genannten 
Autor im Tonoplasten 
sta ttfindet. 

DAS und PALIT (z) ha
ben an den Gelenken der 
Vicia Faba-Blatter ganz 
ahnliche Reaktionen er
zeugen konnen wie am Mi
mosengelenk; die Bewe
gungsgeschwindigkeit ist 
allerdings bei V icia F aba 
erheblich geringer. 

Auch echte Erregungsleitung, also Leitung unter aktiver Beteiligung 
der lebenden Zellen kommt vor und auBert sich in dem Auftreten von 
Aktionsstromen [UMRATH (7, 9)]; bei den Keimpflanzen ist aber die 
eigentliche Erregungsleitung zum mindesten nur schwach ausgebildet; 
bei Keimwurzeln erfolgt eine Leitung hochstens iiber ganz kurze Strecken 
hinweg (MARSH, AMLONG und BUNNING). Die Erregungsleitung kann 
ja auch bei seismonastisch reizbaren Pflanzen (z. B. hei Berberis-Staub
faden) fehlen. 
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DaB aber auch bei Keimlingen die eine oder die andere Art der 
Reizleitung vorkommt, beweisen schon die Versuche STARKs iiber den 
Haptotropismus. Diese haptotropischen bzw. thigmotropischen Reak
tionen lassen sich wiederum nicht scharf von der Wirkung der Wund
reize trennen. Es ist ja bekannt, daB auch die Sensitiven auf Wund
reize reagieren; das gilt bemerkenswerterweise sogar dann, wenn der 
Wundreiz in einiger Entfemung von dem seismisch reizbaren Organ 
ausgeiibt wird. Z. B. beobachtete GOEBEL nach dem Abschneiden von 
Helianthemum-Bliitenstanden einen allmahlichen Dbergang der Staub
faden in die Reizstellung. Die bei einer Verwundung gebildeten Stoffe 
(Wundreizstoffe) konnen also ahnliche Wirkungen ausiiben wie die bei 
der seismonastischen Erregung freigesetzten Stoffe. Ich erinnere hier 
nochmals an die von UMRATH (12) vermutete Identitat von Erregungs
substanz und HABERLANDTschen Ze11teilungshormon (vgl. den Abschnitt 
iiber die Erregungssubstanz), femer an die Reizleitungsvorgange bei 
traumatischer Reizung [BUNNING (I)]. 

Besonders wichtig sind in diesem Zusammenhang noch die Falle, 
in denen die Wund- und Beriihrungsreize bei gewohnlichen Pflanzen 
nicht eine Turgorsenkung, sondem beschleunigtes Wachstum bedingen. 
Das gilt zunachst fUr die negativ thigmotropische Reaktion der Wurzeln 
[BREMEKAMP (2), BUNNING (2)], aber zum Teil auch fiir die traumato
tropische Kriimmung von jungen Sprossen. Viele der friiher sog. trau
matotropen Kriimmungen entstehen allerdings durch die Ausschaltung 
des Wuchshormonstroms auf der Reizseite (BEYER, TENDELOO, WEI
MANN); rein traumatotrop sind aber die einige Zeit spater eintretenden 
negativen, auf einer WachstumsfOrderung der gereizten Flanke beruhenden 
Kriimmungen. Keineswegs diirfen jedoch die positiven Kriimmungen in 
allen Fallen restlos als Wirkungen von Korrelationsstorungen gedeutet 
werden, eine direkt du·rch die Verwundung bedingte Herabsetzung der 
Turgeszenz und der Wachstumsgeschwindigkeit darf zum mindesten in 
unmittelbarer Nahe der Wunde ais sicher gelten. Diese mit der direkten 
Wundwirkung zusammenhangenden Beeinflussungen und die durch sie 
bedingten Kriimmungen sind auch regelmaBig beobachtet und von 
WEIMANN als "primare" positive Kriimmung bezeichnet worden. -
Das Auftreten von Wachstumsbeschleunigungen zeigt, daB auch bei den 
Nichtsensitiven ein und dieselbe Reizart entweder Variationsbewegungen 
oder Nutationsbewegungen hervorrufen kann. 

Endlich muB hier noch auf die zahlreichen Falle reizbedingter Turgor
anderungen bei niederen Pflanzen hingewiesen werden, vor allem auf 
die sog. Reizplasmolysen, die Z. B. HOFMEISTER bei Nitella, BENECKE, 
KARSTEN und SCHUTT an Diatomeen beobachteten. Auch diese Reiz
plasmolysen, die nicht nur durch mechanische, sondem auch durch 
chemische und gelegentlich durch photische Reizung bedingt werden 
konnen, stehen zum mindesten oftmals mit Permeabilitats1iiiderungen 
im Zusammenhang [OSTERHOUT (I), PRAT, BUNNING (14)]. Mit der 

Ergebnisse der Biologie XIII. 19 
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Reizplasmolyse ist wieder die Vakuolenkontraktion verwandt, die einer
seits dureh die gleiehen Einfltisse entstehen kann wie jene und andererseits 
aueh auf einer Permeabilitatserh6hung im Tonoplasten beruhen kann. 

Typisehe Vakuolenkontraktion kommt ja aueh bei der Seismonastie 
vor [COLLA (6)J. 

Auf die enge Beziehung der seismonastisehen Erregung zu den 
elektriseh gemessenen Erregungsvorgangen an Algen haben wir ja 
mehrfaeh hingewiesen; ieh erwahne noehmals das Vorkommen typiseher 
Erregungsleitung, der Refraktarstadien, sowie die Gtiltigkeit des Alles
oder-Niehts-Gesetzes. 

Man k6nnte vermuten, daB die Sensitiven die meehanisehe Reizbar
keit nieht nur dureh einen gtinstigeren anatomischen Bau, also dureh die 
Erm6gliehung besserer Reaktionen, sondem aueh dureh eine Erh6hung 
der Erregbarkeit ausgenutzt haben. Das trifft aber keineswegs aHgemein 
zu. Die Erregung lauft bei den hoheren Pflanzen zumeist eben so langsam 
ab wie bei den niederen. Bei Nitella [UMRATH (I3)J entspricht das 
absolute Refraktarstadium des Erregungsvorgangs (4-40 Sek.) durchaus 
dem bei Mimosa beobachteten, ist sogar noch etwas ktirzer. Das gesamte 
Refraktarstadium dauert bei Nitella nur I-3 Min. (im Gegensatz zu 
dem oft mehr als IO Min. dauemden der Sensitiven). Die Anstiegszeit 
des Aktionsstroms betragt bei Nitella I,2 Sek.; bei den Sensitiven 
kommen ahnliche Werte vor. Die Leitungsgeschwindigkeit in den 
Nitella-ZeHen, namlich 0,3-2,3 emjSek., entspricht der Geschwindigkeit 
der Erregungsleitung bei Mimosa. Aueh zwischen den "gew6hnlichen" 
hoheren Pflanzen und den Sensitiven bestehen in der Regel keine auf
faHigen Untersehiede der Erregbarkeit. 

Diese Beobaehtungen sind zum mindesten in den Fallen nicht erstaun
lich, in denen die Sensitiven ihre Erregbarkeit gar nicht biologiseh 
ausnutzen. Auffalligerweise scheint nun in der Tat dann, wenn eine 
solche Ausnutzung vorliegt, die Erregbarkeit ganz wesentlich gesteigert zu 
werden. Das auBert sich vor aHem in einer erhebliehen Beschleunigung 
des Restitutionsprozesses. Die Erregung klingt also wesentlich schneller 
wieder ab, d. h. das Refraktarstadium ist wesentlieh ktirzer, und ein 
zweiter Reiz kann schon erheblich frtiher wieder wirksam werden als bei 
den anderen Pflanzen. Ich denke hier vor allem an die Beobachtungen 
tiber die Erregbarkeit von Dionaea. Das gesamte Refraktarstadium ist 
ktirzer als 30 Sek. (BURDEN-SANDERSON und PAGE); das absolute Refrak
tarstadium der Erregung betragt anscheinend nur 0,6 Sek. [UMRATH (I7)J. 
UMRATH vermutet hier wohl mit Recht eine Anpassung an die Funktion. 
Die SchlieBbewegung des Dionaea-Blattes wird oftmals erst durch mehrere 
Reize, von denen jeder einen Erregungsvorgang bedingt, ausgel6st; diese 
Einzelreize mtissen nattirlieh im Interesse des Insektenfangs in kurzen 
Zeitabstanden wirksam sein konnen. 

Mir scheint, daB aueh die Ranken eine ahnlicne Verbesserung der 
Erregbarkeit zeigen. Aus den im vorigen Abschnitt erwahnten Versuchen 
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ZELTNERS geht deutlich hervor, daB schon bei einem Abstand der Einzel
reize von 30 Sek., ja nach den weiteren Angaben dieses Autors sogar 
bei einem Abstand von nur I5 Sek. eine starkere Reaktion erzielt wird, 
als bei kontinuierlicher Reizung oder bei einer Reizung mit 1/2, I bzw. 
2 Sek. Abstand. Nach I5 Sek. ist also schon eine deutliche Erholung 
erfolgt; diese Zeit ist im Vergleich zum absoluten Refraktarstadium 
der Bewegungsreaktion bei Mimosa, Berberis, Sparmannia usw. (2 bis 
3 Min.) recht ·kurz. 

Auch die Erregungsleitung ist in den Fallen, in denen sie von der 
Pflanze ausgenutzt wird, wesentlich verbessert worden. Das gilt vor 
allem fiir die Insektivoren [UMRATH (7)]. Dionaea steht mit einer 
Leitungsgeschwindigkeit von 20 cm/Sek. (BURDON-SANDERSON) an der 
Spitze (andere Pflanzen erreichen in der Regel hochstens den zehnten 
Tell dieser Geschwindigkeit). 

Wir finden also im Pflanzenreich sehr wohl schon die wenn auch 
iiberaus primitiven Vorstufen jener Entwicklung, die im Tierreich zur 
Ausblldung von Organen mit noch betrachtlich kiirzeren Refraktarstadien 
gefUhrt hat. 

3. Die Beziehungen zur Nervenphysiologie. 

Der Versuch alterer Autoren, die seismonastische Reaktion mit der 
Kontraktion eines Muskels zu vergleichen, muB auf Grund der experi
mentellen Befunde als prinzipiell verfehlt angesehen werden. Die fur die 

I I I I I I I I I I I I I Isek 

Abb.48. Aktionsstrom von Nitella. Zeitmarken.in 
Selrunden. [Nach UMRATH (10).] 

Abb. 49. Aktionsstrom eines Hundenerven 
(I a = 0,001 Sek.). (Nach GASSER.) 

Arbeitsleistung ausgenutzte Energie ist bei den Pflanzen osmotischer, 
beim Muskel aber chemischer Natur. DaB die Pflanze eine wesentlich 
andere Energiequelle benutzt, hangt natiirlich mit der besonderen 
Beschaffenheit der Pflanzenzelle zusammen. Wir miissen jedoch daran 
denken, daB die seismonastisch reizbare Zelle in ihrer Funktion nicht 
nur dem Muskel eines Tieres, sondern zugleich dem Nerven entspricht, 
und die Erregungsprozesse stimmen in der Tat in der seismonastisch 
reizbaren Zelle und im tierischen N erven weitgehend iiberein. Wir haben 
mehrfach die gemeinsamen Ziige hervorgehoben und brauchen keines
wegs nur auf die Giiltigkeit des Alles-oder-Nichts-Gesetzes, das Auftreten 
eines absoluten und relativen Refraktarstadiums sowie eines Aktions
stroms (vgl. Abb. 48 und 49) hinzuweisen. Auch die inneren'-Yorgange, 
die diese Erscheinungen bedingen, sind durchaus verwandt. Ebenso 

19* 
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wie bei der seismonastischen Erregung beruht der ZerfallsprozeB im 
Nerven auf einer ohne Zuhilfenahme chemischer Energie ablaufenden 
Zerstorung der semipermeablen Membran, der RestitutionsprozeB auf 
deren Wiederherstellung, sowie in der Wiederherstellung der normalen 
Ionenkonzentrationsdifferenzen zwischen den beiden Seiten der Mem
bran mit Hilfe der durch Oxydationsprozesse freigesetzten chemischen 
Energie. 

Wir konnten zahlreiche Einzelheiten anfiihren, die diese Uberein
stimmung noch tiefer erscheinen lassen; gelegentlich haben wir ja solche 
Einzelheiten, wie z. B. die Temperaturabhangigkeit der einzelnen Phasen, 
sowie die mangelnde Ubereinstimmung zwischen Aktionsstrom und 
Permeabilitatserhohung hervorgehoben. Ich begniige mich mit einem 
Hinweis auf die neueren Darstellungen der Nervenphysiologie (HILL, 
ADRIAN). 

Die bedeutungsvollen Ubereinstimmungen in der Physiologie der 
Nerven und der Seismoreaktionen diirfen uns aber nicht verleiten, einen 
ganz wesentlichen Unterschied zu iibersehen, namlich den in der Ge
schwindigkeit der Prozesse. Z. B. verlaufen die Aktionsstrome bei Tieren 
und Pflanzen iiberaus ahnlich, wenn alle komplizierenden Bedingungen 
fortfallen; aber hinsichtlich der Zeitdauer besteht ein groBer Unterschied 
(Abb. 48 und 49). Die GroBe dieser Unterschiede, jedoch auch das Be
stehen zahlreicher Dbergange, zeigt Tabelle 3. 

Tabelle 3. 

I Anstiegzeit des Leitungs· I 
Gewebe Aktionsstroms geschwiodigkeit Autor 

Sek. cmlSek. 

Nitella"Internodialzelle .1 1,2 2,3 UMRATH (13) 
Mimosa pud.; primarer 

Blattstiel . 0,6 2,5 UMRATH (17) 
Berberis, Staubfaden etwao,I BUNNING (15) 
Dionaea, Blatt etwa 0,2 20,0 BURDON-SANDERSON 
Hund, Musc. retractor 

penis. etwa2 0,5 BRUCKE, aus LILLIE 
A lysia, Kropf . 2,3 1,7 DITTLER, aus UMRATH (5) 
A nodonta, Verbindungs-

nerv 0,1 4,6 LEINEWEBER, 
aus UMRATH (5) 

Octopus vulg., Mantelnerv etwao,oI etwa 300 aus LILLIE 
Eledone moschata, 

Mantelnerv 0,003 452 BORuTTAu, 
aus UMRATH (5) 

Schnelleitende Nerven 

0,0002 1 
von Wirbeltieren 10000 GASSER U. ERLANGER, 

PLAUT 

Ahnlich verhlilt sich das Refraktarstadium; aber auch hier lassen 
sich durchaus Dbergange feststellen (Tabelle 4). 
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Gewebe 

Nitella-Internodialzelle . 
Sparmannia-Stau bfaden 
Dionaea-Blatter . . . . 
Rana esculenta, Rectum 
Schnelleitende Nerven 

von Wirbeltieren . . 

Tabelle 4. 

I 
Absolutes Refraktar-I Relatives Refraktar
stadium der Erregung stadium der Erregung 

Sek. Sek. 

4-40 

30 - 60 
0,6 
0,05 

60- ISO 
500-1000 

< 30 

Autor 

UMRATH (I3) 

BUNNING 

Vgl. S.290 
UMRATH (5) 

etwa 0,0005 
I 
letwa 0,001-0,01 AMBERSON u. a. 
. i nach HILL (86) 

Sowohl in qualitativer als auch in quantitativer Hinsicht besteht 
kein Grund, erne prinzipielle Trennung zwischen der seismischen Erreg
barkeit der Pflanzen und der Erregbarkeit der Nerven vorzunehmen. 
Wir diirfen aber nicht vergessen, daB nur die Elementarvorgange iiberein
stimmen; die Erregung fiihrt bei den Pflanzen auf ganz anderem Wege 
zur Reaktion als bei den Tieren. 

II. Die einfachen Licht- und Warmeturgorreaktionen. 
A. Einleitung. 

Wahrend sich die Seismoreaktionen sehr deutlich von den anderen 
Reizbewegungen der Pflanzen unterscheiden lassen, sind die iibrigen 
Variationsbewegungen, speziell die der mit Gelenken ausgestatteten 
Pflanzen nicht immer klar voneinander getrennt worden; dadurch 
erklaren sich viele Widerspruche in der Literatur. Schon das Licht, 
dessen EinfluB wir hier vorwiegend beschreiben wollen, kann an ein und 
demselben Objekt ganz verschiedenartige Reaktionen hervorrufen. Wir 
beobachten einmal phototropische Bewegungen (z. B. an den Fieder
blattem der Leguminosen und Oxalidaceen), die die Blattflache senkrecht 
zur Lichtrichtung einstellen; die Blatter folgen dann dauemd durch 
entsprechende Turgorschwankungen dem Gang der Sonne. Es kann 
sich hierbei aber auch urn Nutationsbewegungen handeln (WEIDLICH), 
auf die wir hier naturlich nicht naher eingehell k6nnen. Die schnell 
ablaufenden photonastischen Reaktionen stellen nur einen unter be
stimmten Bedingungen eintretenden Spezialfall von jenen phototropischen 
Variationsbewegungen dar. Anders aber verhalt es sich mit dem Tages
schlaf: bei hoher Lichtintensitat bleiben zwar die Blattstiele in der Rich
tung des Lichtabfalls, die einzelnen Fiederblattchen aber klappen nach 
oben zusammen (NUERNBERGK). Der Tagesschlaf kann wieder tells 
tropistisch, tells nastisch sein. Endlich gibt es auch (jedenfalls deutete 
PFEFFER seine Beobachtungen so) photonastische Senkungen mit sehr 
langer, etwa halbtagiger Reaktionszeit (die Reaktionszeit bedeutet hier 
praktisch dasselbe wie die "Latenzzeit"; sie schlieBt: zwar im Gegen
satz zu dieser die Reizleitungszeit ein, das hat aber bei den von uns 
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untersuchten Bewegungen keine Bedeutung, da eine Reizleitung nicht im 
Spiel ist). Diese (angeblichen) photonastischen Senkungen leiten zu den 
tagesperiodischen Bewegungen uber, an deren Zustandekommen aber nicht 
nur der Lichtwechsel, sondem auch der Temperaturwechsel und noch 
andere Faktoren, z. B. eine endonome Rhythmik, beteiligt sind. Die 
Temperatur und die endonomen Faktoren k6nnen wiederum aber auch 
Bewegungen hervorrufen, die den schnell ablaufenden photonastischen 
Senkungen ahneln. 

Die hier vorwiegend untersuchten Organe, also die Blattgelenke, 
sind oft auch schwerkraftempfindlich; die Schwerkraftreaktionen erinnem 
in ihrem Verlauf an die bekannten Schwerkraftnutationsbewegungen. 
Die Mechanik der Schwerkraftturgorreaktionen ist noch nicht naher 
untersucht worden, wesentliche Unterschiede gegenuber den Lichtturgor
reaktionen werden sichwohl kaum ergeben, und die primaren Erregungs
vorgange werden bei den Schwerkraftturgorreaktionen weitgehend mit 
denen der Schwerkraftnutationsbewegungen ubereinstimmen [vgl. hierzu 
RAWITSCHER (I), ZIMMERMANN (I)]. Nur bei den tagesperiodischen 
Bewegungen werden wir auf die Rolle der Schwerkraft naher eingehen. 

Wir besprechen in diesem Abschnitt zur Rauptsache die oben 
genannten einfachen, nach einmaligem Reiz eintretenden und schnell 
ablaufenden phototropischen bzw. -nastischen Bewegungen. 1m nachsten 
Abschnitt (III) folgen dann die tagesperiodischen Bewegungen. 

B. Die einfachen Lichtturgorreaktionen von Blattern 
mit Gelenken. 

I. Der Bewegungsverlauf. 

Auf .den Bau der Gelenke brauchen wir hier nicht nochmals einzu
gehen; ich verweise auf die AusfUhrungen in Abschnitt I A. 

Die Erfahrung zeigt, daB (sowohl bei der Mimose als auch bei 
Phaseolus) die Unterseite bei einer bestimmten Reizintensitat starkere 
Reaktionen ausfUhrt als die Oberseite. Da die Reaktion in einer Turgor
senkung besteht, hat die gr6Bere Reaktionsfahigkeit der Unterseite zur 
Folge, daB eine Belichtung von unten eine starkere Reaktion (Senkung) 
bedingt als eine Belichtung von oben (Rebung). In diesen beiden Fallen 
sind die Reaktionen tropistisch. Wird gleichzeitig und mit gleicher 
Intensitat von oben und von unten beleuchtet, so erfolgt eine Senkung. 
Das ist nicht erstaunlich, weil ja die Unterhalfte starker reagiert. Die 
Bewegung ist jetzt also nastisch. Wirkt das Licht von der Seite her 
ein, so entstehen [nach SCHWENDENER (I, 2), aus physikalisch zwingenden 
Grunden] Torsionen. Wir k6nnen demnach die Reaktionen schematisch 
wie in Abb. 50 darstellen. 

Hinsichtlich der Latenzzeit, der Reaktionsdauer und des Zeitpunkts 
des Ruckkrummungsbeginns verhalten sich die Reaktionen der einzelnen 
Quadranten des Gelenks einheitlich. Bei Mimosa sind diese einzelnen 
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Reaktionen auch quantitativ nicht so sehr verschieden [DuTT (r), 
Abb. 5r]. Bei Phaseolus besteht ein sehr betrachtlicher Unterschied in 
der Reaktionsstarke der Gelenkober- und -unterhalfte (Abb. 52, 0 und u). 
Wird bei Phaseolus gleichzeitig von oben und von unten beleuchtet, so 

L . 
+ 

,--@-, 
t 
I 

l 
Abb. 50. Schema zur Erklarung der Lichtreaktionen bei 
Beleuchtung der verschiedenen Quadranten eines Gelenks. 
L Lichtquelle. Beleuchtung von 2 (unterer Quadrant des Ge· 
lenks) ergibt Senkung, von 3 Hebung, von I und 4 Torsionen 
in den durch Pfeile angegebenen Richtungen. [Nach DUTT (I).] 

Abb.5I. Lichtturgorreaktion von Mimosa 
bei Beleuchtung von unten (a) und von 
oben (b). Kurvenhebung entspricht einer 

Blattsenlrung. [Nach DUTT (I).] 

beobachtet man Reaktionen, die fast genau der rechnerischen Differenz 
zwischen den beiden tropistischen, bei Beleucbtung lediglich der Ober
oder Unterhalfte eintretenden Bewegungen entsprechen (M. BRAUNER, 
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Abb. 52. Lichtturgorreaktionen von Phaseolus multiflorus. Reiz (abgegrenzt durch die Pfeile): 950 Lux 
100 Sek. Kurven der Reaktionswege in oberseitigem (0), unterseitigem (u) und in symmetrischem 

Horizontallicht (n); d die rechnerische Differenz u - o. (Nach M. BRAUNER.) 

Abb.52, n bzw. d); die beiden Gelenkhalften reagieren also praktisch 
unabhangig voneinander. 

Die Latenzzeit betragt bei Phaseolus etwa 3 Min., die maximale 
Kriimmungsgeschwindigkeit ist nach 57 Min. erreicht. 

Die Reaktion ist nicht nur nach direktem, sondern auch nach 
zugeleitetem Reiz moglich. Jedenfalls konnen bei Mimosa im Haupt
gelenk des Blattes Reaktionen ausgelost werden, wt-:an die sekundaren 
Gelenke dem Lichtreiz ausgesetzt werden [DUTT (r)]. Wird nur eines 
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dieser sekundaren Gelenke beleuchtet, SO zeigt das Gesamtblatt keine 
nastische Senkung, sondem je nachdem, in welchen der vier Quadranten 
des Hauptgelenks das GefaBbiindel des betreffenden Gelenks 2. Ordnung 
lauft, eine Hebung, Senkung oder Torsion im einen oder anderen Sinn 
(von jedem der vier Sekundargelenke lauft ein GefaBbiindel ins Haupt
gelenk; dort sind somit vier GefaBbiindel). Wird also z. B. das Sekundar
gelenk gereizt, das mit der Oberhalfte des Hauptgelenks in GefaBbiindel
verbindung steht, so erfolgt im Hauptgelenk eine Hebung. Die Leitung 
scheint sich nach diesen Versuchen in den GefaBbiindeln zu vollziehen. 

2. Die Bewegungsmechanik. 

Es ist von vomherein ziemlich wahrscheinlich, daB diese einfachen 
phototropischen bzw. photonastischen Bewegungen durch eine Turgor
abnahme der gereizten Flanke entstehen. Die Annahme einer Turgor

Tabelle 5. 
zunahme der Gegenseite als primarer Ursache der 
Bewegung wird schon dadurch unwahrscheinlich, daB 

Differenz nach den oben erwahnten Versuchen M. BRAUNERs 
Bedingung 
___ -+d_er_w_iD_ke_l eine weitgehende Selbstandigkeit der beiden Gelenk-

Hell .. 
Dunkel. 

Hell .. 
Dunkel. 

half ten besteht. Hierdurch wird natiirlich nicht 
ausgeschlossen, daB sekundar auch eine Erhohung 
der Turgeszenz auf der Gegenseite hinzutritt; deren 
Eintreten ist sogar anzunehmen, wei!, ahnlich wie 
bei der Seismonastie, durch die Erschlaffung der 

einen Gelenkhalfte der auf der Gegenhalfte lastende zusatzliche AuBen
druck A vermindert wird, und die nach der Formel S. = Sit! - (W + A) 
zu berechnende Saugkraft sich demgemaB erhOht. 

DaB aber das Primare und Ausschlaggebende eine Turgorsenkung 
der gereizten Flanke ist, ergibt sich aus PFEFFERs Beobachtungen, nach 
denen sich die Biegungsfahigkeit des gereizten Gelenks erhOht; das 
Gelenk erschlafft also. :pie Richtigkeit dieser Angabe ist gelegentlich 
angezweifelt worden, jedoch beruhen die einander widersprechenden 
Angaben in der Literatur, sowie auch die angeblichen Widerspriiche 
zwischen der alteren und jiingeren Auffassung PFEFFERs auf einer unzu
reichenden Unterscheidung zwischen den Vorgangen bei den einfa<;hen 
photonastischen (bzw. phototropischen) Bewegungen und den tages
periodischen Bewegungen, deren Mechanik, wie wir sehen werden, anders
artig ist. LEPESCHKIN (I) hat die Ergebnisse PFEFFERs bestatigt; er 
fand beispielsweise bei Phaseolus vulgaris nach gleichbleibender Belastung 
der Blatter durch eine an der Hauptrippe befestigte und mit einer 
Wachskugel beschwerten Glasnadel folgende Differenz der Winkel 
zwischen Spreite und Blattstiel bei normaler und umgekehrter Stellung 
der Pflanze (Tabelle 5). 

Die groBere Winkeldifferenz im Licht zeigLan, daB die Gelenke sich 
unter dieser Bedingung leichter durchbiegen lassen als im Dunkeln. -
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Nach der prinzipiellen Dbereinstimmung der Lichtreaktionen bei Be
leuchtung der Ober- oder Unterseite sollte man erwarten, daB auch jede 
Gelenkhalfte fiir sich, also nach Entfemung der anderen Halfte auf 
Beleuchtung mit einer Erschlaffung (Turgorsenkung), auf Verdunklung 
mit einer TurgorerhOhung reagiert. Auch die Richtigkeit dieser Kon
sequenz hat schon PFEFFER experimentell nachgewiesen. Andere Autoren 
haben seine Angaben bezweifelt; jedoch wurden PFEFFERS Resultate 
durch WIEDERSHEIM und LEPESCHKIN (I) bestatigt. Die Widerspriiche 
erklaren sich tells durch Benutzung unzureichender Methoden (nicht 
v6llige Entfemung der einen Gelenkhalfte), tells durch das Zusammen
wirken mit den tagesperiodischen Bewegungen, bei denen die Verhalt
nisse sowohl dann, wenn die Bewegungen autonom erfolgen, als auch 

Tabelle 6. Winkel zwischen 
Blattspreite und Blattspiel. 

Versuchsbedingungen I Blatt Nr. 

1 1 2 1 3 

8 Uhr, hell. .. 981 95 125 
10 Uhr, dunkel. 110 I 110 135 
12 Uhr, hell. .. 99 94 124 
14 Uhr, dunkel. 105 108 131 

Tabelle 7. 

Versuchsbedinguugen 

26. 7. II Uhr, hell 
22 Uhr, dunkel . 

27· 7. 14 Uhr, hell .. 
22 Uhr, dunkel . 

Blattchen Nr. 
-1--1---;-

30 25 
20 15 
26 22 
18 17 

dann, wenn sie aitiogen (durch AuBenreize bedingt) sind, ganz anders 
liegen. Werden die Versuche aber zu einer Tageszeit ausgefiihrt, in der 
die tagesperiodischen Bewegungen nicht st6ren, so beobachtet man als 
schnelle Wirkung der Verdunklung stets eine Turgorzunahme, nach der 
Beleuchtung eine Turgorabnahme. D. h., eine Verdunklung bedingt jetzt 
Blatthebung, sofem ~ur die Gelenkunterhalfte am Blatt stehen blieb; 
Beleuchtung aber bedingt die entgegengesetzte Bewegung. 

Nicht nur bei Phaseolus und Mimosa [PFEFFER (2), bzw. WIEDERS
HEIMJ, sondem auch bei den Blattgelenken von Desmodium [LEPESCH
KIN (I)J konnte dieses Resultat als richtig erwiesen werden; z. B. ergaben 
sich nach der Entfemung der Oberhalfte des Gelenks von Desmodium 
gyrans fblgende Hebungen unter dem EinfluB der Verdunklung (Tabelle 6). 

Zur Veranschaulichung der Senkung nach Entfemung der Unter
halfte gebe ich folgende von LEPESCHKIN bei Phaseolus vulgaris ge
wonnenen Zahlen wieder. Die Zahlen bedeuten hier ebenfalls den Winkel 
zwischen Blattspreite und Blattstiel (Tabelle 7). 

Unsere weitere Aufgabe ist die Erklarung der durch das Licht 
bedingten Turgorsenkung. Zur Erklarung der Volumanderungen im 
Gelenk k6nnen wir a priori wieder auf dieselben M6glichkeiten hinweisen, 
wie bei der seismonastischen Reaktion. Entweder es erfolgt eine Ande
rung im osmotischen Wert des Zellsaftes durch Beseitigung osmotisch 
wirksamer Substanz oder eine Anderung in den physikalischen Wand
eigenschaften, oder endlich eine Permeabilitatserh6hung. 
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Zwar liegen, wie wir sehen werden, Angaben vor, die eine Beteiligung 
von osmotischen Anderungen im Zellsaft an den tagesperiodischen Be
wegungen nahelegen; fUr die hier zur Er6rterung stehenden einfachen 
Lichtturgorreaktionen fehlt es aber an entsprechenden Angaben. 1m 
Gegenteil, LEPESCHKIN konnte zeigen, daB so1che Anderungen in dem zu 
erwartenden Sinne nicht erfolgen, vielmehr die Erh6hung der Turgeszenz 
einer Gelenkhalfte sogar (infolge der Wasseraufnahme) mit einer Ver
ringerung der Zellsaftkonzentration Hand in Hand geht. Diese Angaben 
stimmen in den Hauptzugen auch mit denen HILBURGS uberein. 

Auch uber die Nichtbeteiligung von Anderungen der Wanddehnbar
keit herrscht Einigkeit; die Teilnahme so1cher Anderungen ist nicht nur 
nach allen anderen Erfahrungen unwahrscheinlich, sondern konnte auch 
von LEPESCHKIN aus der gleich groBen Biegungsfestigkeit plasmolysierter 

Schale I 
0,0059 g 

Tabelle 8. 

Licht Dunkel 

Schale II Schale III I Schale IV 
0,0051 g 0,0037 g 0,0031 g 

Gelenke von beleuchteten 
und verdunkelten Pflanzen 
erschlossen werden. Somit 
werden wir fast zwangslaufig 
zu der Annahme gefUhrt, 
daB Permeabilitatsanderun
gen beteiligt sind. 

Die ersten Angaben, die auch direkt fUr eine Zunahme der Permeabilitiit 
unier dem Ein/lufJ des Lichies sprechen, stammen von LEPESCHKIN (I). 
Dieser Autor untersuchte zunachst die Exosmose aus beleuchteten und 
verdunkelten abgeschnittenen, in Schalen mit Wasser gelegten Gelenken 
von Phaseolus multi/lorus; dabei ergaben sich folgende Resultate 
(Tabelle 8; Gewicht der aus I g der Gelenke exosmierten Stoffel. 

Diese Resultate konnten dann vom selben Autor auch mit den 
bekannten plasmolytischen Methoden bestatigt werden: stets bedingte 
die Verdunklung eine Permeabilitatsverminderung, Beleuchtung eine 
PermeabilitatserhOhung. 

LEPESCHKINs Theorie schien durch die von PFEFFER geauBerten 
Bedenken hinfallig zu werden: Wie kann der Turgor bei einer Abnahme 
der Permeabilitat zunehmen? Die zuvor bei hoher Permeabilitat heraus
diffundierten Stoffe bleiben ja in den Interzellularen zuruck und mussen 
die Wiederherstellung der ursprunglichen Turgeszenz verhindern. Wir 
haben schon bei der Besprechung der Mechanik der seismonastischen 
Bewegungen gesehen, wie LEPESCHKIN diese Bedenken neuerdings zer
streut hat, namlich vor allem durch den Hinweis, daB schon allein 
durch die Anderung des Semipermeabilitatsgrades, unabhangig von der 
tatsachlichen Abscheidung osmotisch wirksamer Substanzen und ohne 
deren Gegenwirkung in den Interzellularen, die von der Membran ein
geschlossene Flussigkeit an osmotischer Wirksamkeit verliert. 

Noch wichtiger als diese Anderung der Saugkraft infolge verringerter 
Semipermeabilitat ist bei den hier untersuchten Lichtturgorreaktionen 
vielleicht ganz im Gegensatz zu den Seismoreaktionen die ErhOhung der 
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Wasserpermeabilitat, die - wie zu erwarten ist und wie auch an mehreren 
Objekten festgestellt werden konnte - gleichzeitig mit einer Erh6hung 
der Inhaltspermeabilitat eintritt. (Es kommt iibrigens auch vor, daB 
eine Erh6hung der Permeabilitat fUr bestimmte ge16ste Stoffe nicht von 
einer ErhOhung der Wasserpermeabilitat begleitet ist [BRAUNER (2)], 
und noch weniger braucht jede erh6hte Wasserpermeabilitat von einer 
erhOhten Inhaltspermeabilitat begleitet zu sein.) Aus den Versuchen 
M. BRAUNERS ergibt sich, daB bei den einfachen Lichtturgorreaktionen 
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rend eine Beleuchtung von oben normaler
weise eine Blatthebung bedingt, entsteht 
an unter Wasser getauchten Blattem ge
rade eine Blattsenkung bei dieser Art der 
Reizung (Abb. 53). Offenbar kommt also 
die normale Hebung durch eine infolge 
erh6hter Permeabilitat gef6rderte Wasser
abgabe nach auBen (Transpiration) zu
stande; die gleiche PermeabilitatserhOhung 
fiihrt dann, wenn durch den Aufenthalt 
in Wasser oder auch in Paraffin61 die 
Wasserabgabe verhindert wird, zu einer 
Senkung des Blattes. (Paraffin61 bedingt 
durch den SauerstoffabschluB noch sekun-

Abb. 53. Lichtturgorreaktionen von Pha
seolus multi/loTus bei vertikalem Ober
licht (950 Lux, 120 Min.) in Luft (Ll, 

Wasser (W) und Paraffinol (P). 
(Nach M_ BRAUNER.) 

dare St6rungen.) Die in Wasser oder Paraffin61 iibertragenen Gelenke 
nehmen nach der Lichtreizung entweder von auBen oder von den GefaB
biindeln her das Wasser schnellet auf als vorher. (Auch bei den Paraffin61-
versuchen wurde den Gelenken andauemd durch die Blattstiele hindurch 
neues Wasser zugefiihrt.) 

In hypertonischer Zuckerl6sung fiihrt die durch Beleuchtung (symme
trisches Horizontallicht) bedingte PermeabilitatserhOhung zu einer Ver
starkung der im Dunkeln in der gleichen Zuckerl6sung eintretenden 
Hebung des Blattes. Offenbar macht sich also die Permeabilitatserh6hung 
in der GelenkoberhaIfte starker bemerkbar. Das widerspricht natiirlich 
nicht dem vorher mitgeteilten Ergebnis, daB die UnterhaIfte - infolge 
giinstigeren Baus - starkere Reaktionen ausfiihren kann. AuBerdem 
scheint es, daB auf der Unterseite durch die Permeabilitatserh6hung 
nicht so sehr wie bei der Oberseite auch die Filtrationswiderstande fUr 
die Wasserzufuhr aus den GefaBbiindeln herabgesetzt werden als auf 
der Oberseite. Hier liegt iiberhaupt ein ganz wesentlicher Punkt der 
Bewegungsmechanik: Die lichtinduzierte Permeabilitatserh6hung f6rdert 
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unter normalen Bedingungen die Wasserabgabe mehr als die Wasser
aufnahme aus den GefaBbiindeln. Wir werden bei der Untersuchung 
der tagesperiodischen Bewegungen auf umgekehrte Verhaltnisse stoBen. 

1m ganzen diirfen wir sagen, daB die Mechanik der einfachen (schnell 
verlaufenden) Lichtturgorreaktionen mehr quantitativ als qualitativ von 
der Mechanik der Seismoreaktionen verschieden ist. Wir haben bei den 
Lichtturgorreaktionen im wesentlichen die gleichen Bedingungen vor 
uns, wie in einem nur schwach erregten seismisch empfindlichen Organ, 
auch dort ist ja die Richtung der Reizreaktion von der Richtung des 
Saugkraftgefalles zwischen dem Organ und seiner Umgebung abhangig, 
also namentlich davon, ob die Umgebung aus trockener Luft oder aus 
Wasser besteht. 

Daraus, daB wir den Veranderungen der Wasserpermeabilitat bei den 
Lichtturgorreaktionen eine besondere Rolle zuschreiben, folgt natiirlich 
nicht, daB nicht auch gleichzeitig und gleichsinnig ablaufende Ver
anderungen der Inhaltspermeabilitat im Sinne der Theorie LEPESCHKINs 
wichtig sind. Wahrscheinlich hangt es, ahnlich wie bei der Seismonastie, 
nur von der Hohe der Erregung und damit von der Starke der Permeabili
tatsanderung ab, ob mehr die von M. BRAUNER oder mehr die von 
LEPESCHKIN in den Vordergrund gesteliten Vorgange wichtig sind. Es 
ist kein berechtigter Einwand gegen M. BRAUNERS Theorie, wenn 
LEPESCHKIN schreibt, sie sei schon deshalb "nicht zutreffend, well die 
Bewegungen auch in der wassergesattigten Atmosphare stattfinden, wie 
darauf schon BUNNING hinweist". Mein Hinweis bezog sich auf die 
tagesperiodischen Bewegungen, bei denen die Verhaltnisse ganz anders 
liegen. Wenn aber auch die einfachen Lichtturgorreaktionen noch in 
wassergesattigter Atmosphare erfolgen soliten, so wiirde das nur beweisen, 
daB unter dies~n Bedingungen tatsachlich nur noch die Veranderungen 
des Semipermeabilitatsgrades· wichtig sind. 

3. Die Erregungsvorgange. 

Von zahlreichen Autoren, zuletzt von L. BRAUNER (2) wurde nach
gewiesen, daB. die Permeabilitat pflanzlicher Zellen (al;ler auch diejenige 
der tierischen Zellen) durch Licht erhOht werden kann. Ob das Licht 
diese Wirkung immer ausiibt, ist allerdings noch umstritten. Die Ent
stehung der PermeabilitatserhOhung ist noch ungeklart; man hat gelegent
lich auf die Moglichkeit einer Quellungsbeeinflussung hingewiesen. Wir 
konnen also gegenwartig iiber die ersten Stufen der phototropischen 
Erregung bei den Lichtturgorreaktionen ebensowenig aussagen wie iiber 
die ersten Stufen der entsprechenden Erregungsvorgange bei den photo
tropischen Nutationsbewegungen. Bei den pflanzlichen Photoreaktionen 
sind ganz allgemein bisher im wesentlichen nur die spateren, der Erregung 
folgenden Veranderungen genauer untersucht worden, namlich die Vor
gange, die schon unmittelbar die Reaktion einleiten. So wurde bei den 



Die Entstehung der Variationsbewegungen bei den Pflanzen. 

Nutationsbewegungen bisher nur bis zur Ver
schiebung des Wuchshormonstroms durch das 
Licht vorgestoBen (vgl. die Berichte von NUERN
BERGK und DU Buy in diesen "Ergebnissen", 
Bd. 10, 12). Es gibt nur ganz wenige Beob
achtungen, die daran erinnern, daB diesen sekun
daren Veranderungen eine eigentliche, viel kurzer 
dauernde Erregung vorhergeht, die ahnlich wie 
bei den Seismoreaktionen von einem Refraktar
stadium begleitet ist. So mochte ich z. B. die 
Versuche von GUNTHER-MASSIAS deuten, nach 
denen beim Phototropism us eine Zerlegung des 

Abb. 54. Averrhoa bilimbi. Mehrfache Reaktionen bei starkem Licht, 
Erholung bei schwachem Licht . [Nach DAS und PALIT (1). 1 

Reizes in mehrere kleine Teilreize (ohne Ande
rung der Reizmenge), also die Anwendung inter
mittierender Reizung stark ere Reaktionen be
dingt als die Anwendung des entsprechend star
keren Einzelreizes. Ob sich diese Erscheinung 
wirklich aus dem Vorhandensein eines Refraktar
stadiums erklart, muB noch untersucht werden. 
Es verdient aber Beachtung, daB auchbei einer 
anderen Lichtreizwirkung, namlich der Licht
wachstumsreaktion von Phycomyces, ein abso
lutes und relatives Refraktarstadium gefunden 
werden konnten (OORT). Aus den mehrfachen 
Reaktionen, die Averrhoa bei einem starken 
andauernden Lichtreiz ausfUhrt (Abb. 54), ergibt 
sich wohl, daB auch bei den Lichtturgorreaktionen 
ein absolutes Refraktarstadium besteht. 

Die Erregungsvorgange auBern sich auch in 
elektrischen Potentialanderungen (Abb.55), deren 
Zusammenhang mit den anderen Erregungsvor
gangen noch nicht naher untersucht wurde. 

Wirksam ist bei den Lichtturgorreaktionen 
(ebenso wie bei den Lichtnutationsbewegungen) 
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vor allem das kurzwellige Licht; jedoch sind nach BOSE (31) auf
falligerweise auch ultrarote Strahlen (im Gegensatz zu den gelben und 
roten) wirksam. Das ist aber nicht unerklarlich, well ja auch ther
monastische Bewegungen moglich sind. - Die Wirksamkeit der ein
zelnen Spektralbezirke bei den Lichtreizreaktionen von Pflanzen hangt 
offenbar mit dem Absorptionsspektrum von Carotinoiden zusammen 
(CASTLE). Dieses interessante Gebiet der Primarvorgange, also der 
Rezeption und Erregung nach Lichtreizen, ist leider noch fast gar 
nicht bearbeitet worden, obwohl sich auch allgemein-physiologische 
Ausblicke (Rolle der Carotinoide in der Netzhaut der Tiere, Aktions
strome in der Netzhaut und den Sehnerven) ergeben. 

4. Der Tagesschla£ der Blatter. 
Der Vollstandigkeit halber sei hier noch auf den schon weiter oben 

(S.293) charakterisierten Tagesschlaf hingewiesen, der viel weniger 
untersucht worden ist als der Nachtschlaf. Nach NUERNBERGK handelt 
es sich nicht urn einen einheitlichen Vorgang, sondern urn zwei ver
schiedene Prozesse, den eigentlichen Tagesschlaf (Lichtschlaf) und den 
Warmeschlaf. Bei ersterem ist vor allem (ahnlich wie sonst bei den 
phototropischen und -nastischen Bewegungen) der kurzwellige Spektral
bereich wichtig, wahrend beim Warmeschlaf die aufgenommene Energie
quantitat entscheidend ist. Nahere Untersuchungen uber die Mechanik 
und die primaren plasmatischen Veranderungen liegen nicht vor. 

C. Die einfachen Warmeturgorreaktionen von BUittern 
mit Gelenken. 

Bei den oben besprochenen einfachen Lichtturgorreaktionen ist die 
Wirksamkeit der einzelnen Spektralbezirke noch nicht genauer unter
sucht worden; jedoch scheint es, daB die Zellen vorwiegend fiir das kurz
wellige Licht empfindlich Find. Wir durfen es aber als sicher betrachten, 
daB zurn mindesten in vielen Fallen auch langwelliges Licht (nach BOSE, 
wie erwlihnt, sogar ultJ:arote Strahlen) merkliche Reaktionen hervor
rufen kann. Diese Annahme ist schon darum berechtigt, weil auch die 
Absorption des langwelligen Lichts zu einer Temperaturerhohung in 
den Organen fuhren muB und die Organe in der Regel auch thermo
nastisch bzw. thermotropisch reagieren konnen. Wir meinen damit nicht 
die Auslosung der Reaktion seismonastisch reizbarer Pflanzen durch 
schnelle Temperaturanderungen, sondern die langsamen, schon bei 
geringer Erwarmung und auch an den Nichtsensitiven eintretenden 
Bewegungen; diese folgen nicht dem Alles-oder-Nichts-Gesetz, stimmen 
vielmehr in ihrem ganzen Verlauf sehr weitgehend mit den einfachen 
Lichtturgorreaktionen uberein. Als besonders empfindlich haben sich 
etiolierte Phaseolus-Keimpflanzen erwiesen, die nach STERN und BUN
NING (2) schon auf Temperaturschwankungen von 1° deutlich reagieren 
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(Abb. s6a und b); eine ahnlich hohe Empfindlichkeit fand KLEINHOONTE (2) 
bei etiolierten Canavalia-Pflanzen. 

Die Temperaturreaktionen stimmen in mehreren Fallen weitgehend 
mit den Lichtreaktionen iiberein, insofern namlich, als Temperatur
erh6hung eine Turgorabnahme bedingt, die bei lokalisierter Reizung 
nach den Versuchen von DUTT (2) an Mimosa zu einer Senkung, Rebung 
oder Torsion des Blattes fiihrt, je nachdem, welche Flanke gereizt worden 
ist. Bei allseitiger gleichmaBiger Einwirkung der Temperaturerh6hung 
auf die Gelenke von Mimosa, Phaseolus und Albizzia kommt es, wie 

Montag Oienslag Mittwoch OonnetSlag Freitag Samstag 
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Abb.56a. 

Abb.56b. 
Abb. 56a und b . a Temperaturverlauf im Versuchsraum, in dem ein Blatt von Phaseolus multi/lorus die in b 
dargestellten Bewegungen ausfiihrte. die deutlich eine Beeinflussung durch die Temperaturschwankungen 

von Ibis r'I,· zeigen. [Nach STERN und BUNNING (2) .J 

zu erwarten, zu einer nastischen Senkung [PFEFFER (2, 6), JOST (2)J. 
Sehr oft sind dieseReaktionen nicht klar zu beobachten, weil die Tem
peratur gleichzeitig auch (ebenso wie das Licht) einen EinfluB auf die 
tagesperiodischen Bewegungen' ausiibt und die dabei entstehenden 
Bewegungen ganz anders verlaufen als die einfachen Warmeturgor
reaktionen. Rinsichtlich der Mechanik diirfen wir wohl, da durch eine 
Temperaturzunahme bekanntlich die Permeabilitat gesteigert wird, eine 
Obereinstimmung zwischen den einfachen Licht- und Warmeturgor
reaktionen annehmen. Durch unsere Ausfiihrungen soli aber nicht die 
M6glichkeit ausgeschlossen werden, daB eine Temperaturzunahme durch 
eine Beeinflussung anderer V organge auch noch weitere Wirkungcn und 
vielleicht sogar andersartige Reaktionen zur Folge haben kann. 

Wieweit die einfachen W iirmeturgorreaktionen mit den schnell er
folgenden thermonastischen Nutationsbewegungen, etwa mit denen der 
Tulipa-Perigonblatter verwandt sind, ist nicht bekannt, zumal wir auch 
bei diesen Nutationsbewegungen zwar schon sehr weitgehend die Mechanik 
[BUNNING (4) , MARKERT; und vor allem BOHNERJ, aber noch nicht die 
zugrunde liegenden Erregungsvorgange kennen. 
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D. Die Lichtturgorreaktionen der Spaltoffnungen. 

I. Einleitung. 

Die Spalt6ffnungen reagieren bekanntlich in der Regel auf einen 
Lichtreiz mit einer Offnung, die durch Turgorerh6hung in den SchlieB
zellen bedingt wird. Urspriinglich neigte man zu der Auffassung, daB 
die Turgorerh6hung einfach durch die Zunahme des Zuckergehalts bedingt 
wird. Eine Zuckerzunahme ist ja nach der Einschaltung der Kohlen
saureassimilation zu erwarten. Jedoch konnte diese naheliegende Auf
fassung schon darum nicht aufrechterhalten werden, weil die Geschwin
digkeit der Reaktionen viel zu groB ist. Eine hervorragend wichtige 
Beteiligung der Chloroplasten sowohl als auch der Kohlensaureassimila
tion wird durch diese Feststellung nicht ausgeschlossen, wenn wir uns 
diese Beteiligung als eine mehr indirekte vorstellen. 

Es ist nicht unsere Absicht, einen umfassenden Bericht iiber die 
Spalt6ffnungsreaktionen zu geben; dazu ist dieses Gebiet viel zu umfang
reich. Bei den Spalt6ffnungsreaktionen sind ja noch andere Reiz
erscheinungen als die einfachen Lichtturgorreaktionen beteiligt und 
zudem sind nicht nur die aktiven Reaktionen der SchlieBzellen, sondern 
auch das Zusammenwirken mit den Neben- und Epidermiszellen wichtig. 
Wir wollen hier in erster Linie die Probleme der Spalt6ffnungsbewegungen 
herausgreifen, die Beziehungen zu den Problem en der Turgorbewegungen 
von Blattern aufweisen. Auf den erst en Blick scheint es, daB derartige 
Beziehungen nicht bestehen, da wir es jedenfalls bei den bisher be
sprochenen einfachen Lichtturgorreaktionen von Blattgelenken durchweg 
mit einer durch Permeabilitatserh6hung bedingten Turgorabnahme, bei 
den Spalt6ffnungen aber in der Regel mit einer Turgorzunahme unter 
dem EinfluB des Lichtreizes zu tun haben. Die Untersuchung der tages
periodischen Bewegungen von Blattern wird uns aber auf Probleme fUhren, 
die durchaus mit den en der' Spalt6ffnungsphysiologie verwandt sind. 

2. 'Die Bewegungsmechanik. 

Wir finden bei den Spalt6ffnungsreaktionen zum erstenmal im 
Verlauf unserer Betrachtungen Variationsbewegungen, die vornehmlich 
durch eine Anderung des osmotischen Werts, namlich durch eine erheb
liche Zunahme der Saugkrajt des Zellinhalts entstehen. Diese Erh6hung 
des osmotischen Werts ist von mehreren Autoren (STEINBERGER u. a.) 
mit den bekannten plasmolytischen Methoden nachgewiesen worden. 
Daraus folgt natiirlich nicht, daB nicht auch Permeabilitatsanderungen 
eintreten; vielmehr konnten solche ebenfalls nachgewiesen werden. Die 
alteren Angaben hieriiber [KISSELEW (1), LINSBAUER (3)J widersprechen 
sich allerdings, aber die in dieser Hinsicht wohl am zuverlassigsten 
Angaben KELLES zeigten bei ge6ffneten Spalten, also anscheinend infolge 
der Lichtwirkung, eine h6here Permeabilitat als bei geschlossenen. Die 
alteren Versuche, die normalen Spalt6ffnungsbewegungen vorwiegend 
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aus Permeabilitatsanderungen zu erklaren (KISSELEW, LINSBAUER) haben 
jetzt aber keine Berechtigung mehr. Nur einen Typ von Spaltoffnungs
reaktionen diirfen wir den einfachen Lichtturgorreaktionen der Blatter 
angliedem, namlich die bei plotzlicher Zunahme der Lichtintensitat 
voriibergehend eintretende Verengerung des Spalts. Diese Bewegungen, 
die aber nur eine untergeordnete Rolle spielen, hat schon NICOLlC mit 
den einfachen Lichtturgorreaktionen, wie wir sie etwa bei Phaseolus
Blattem vorfinden, verglichen. 

3. Die Reizaufnahme. 

Dem Licht fallt, wenn wir von dem oben genannten Sonderfall 
absehen, die Rolle zu, die Menge der osmotisch wirksamen Stoffe zu 
erhohen. Wir konnen dabei von STALFELTS Schema ausgehen: 

Licht 
osmotisch unwirksame Substanz -;:.. osmotisch wirksame Substanz. 

Dunkel 

Abb. 57. SpaitOifnung von Vicia Faba. Breitenllnderung des Spaits (Ordinatenbezeichnnng rechts) und des 
ganzen Spaltapparats (= Breite der Schlie6zellen + Breite des Spalts, Ordinatenbezeichnung links) in 

Mikrometerteilstrichen unter dem Einflu6 von Licht und Dunkelheit. (Nach STALFELT.) 

STALFELT hat schon gezeigt, daB wir es bei den Spaltoffnungs
reaktionen mit einem ganz anderen Typ von Lichtreaktionen zu tun 
haben, als bei den Lichtturgorreaktionen von Blattgelenken. Der weit
gehende Unterschied ergibt sich bereits daraus, daB das Licht keinerlei 
Nachwirkung zeigt: die Spalten beginnen sofort mit der SchlieBbewegung, 
wenn die Blatter verdunkelt werden (Abb. 57). STALFELT meint, das 
Licht spiele keine auslOsende, sondem nur eine reaktionstreibende Rolle, 
zumal es auch fast nur auf die Lichtmenge ankommt; das Reizmengen
gesetz ist weitgehend giiltig. 

Ergebnisse der Biologie XIII. 20 
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In die gleiche Richtung weisen Versuche von PAETZ, der die Wirksam
keit von Licht bekannter Intensitat aus verschiedenen Spektralbezirken 
untersuchte. PAETZ fand zwei Maxima fUr die Wirkung des Lichts, das 
eine zwischen 620 und 700 mf-l, das andere zwischen 500 und 4ro mfl; 
das Licht des Maximums im Bereich des langwelligen Lichts wirkt aber 
etwa doppelt so stark wie das des Maximums im kurzwelligen. Da die 
beiden Bezirke einer maximalen Wirkung auf die Offnungsbewegung 
zugleich die Absorptionsmaxima des Chlorophylls sind, folgert PAETZ, 
daB der photischen Spalt6ffnungsreaktion eine Energieaufnahme durch 
die Chloroplast en zugrunde liegt, zumal das Verhaltnis der Wirksam
keiten den von TIMIRIAZEFF gefundenen Zahlen fur die Assimilation 
entspricht, namlich rot: blau = roo: 54. Das zeigt unsere Tabelle 9. 

Tabelle 9. Wirkungsverhaltnis 
bei gleichen Intensitaten der 

einzelnen Spektralbezirke 
(rot = 100 gesetzt). 

Material 

Tradescantia fluminensis . 
o xalis lasiandra. . . 
Zea Afays . .... . 
Opuntia coccinellifera . . 

I Rot I Blau 

1
100 

I ~~~ 100 

51 ,2 

61,5 
69,0 
46,7 

Die Bezirke besonders geringer 
assimilatorischer Wirkung hatten 
bei den verwendeten Intensitaten 
keinen EinfluB auf die Spalt-
6ffnungsbewegungen. 

In der Tat scheint die Licht
absorption im Chlorophyll eine 
notwendige V oraussetzung fur die 
M6glichkeit der photischen Spalt-
6ffnungsreaktionen zu sein. Zwar 
hat KUMMLER an SchlieBzellen 

von WeiBrandpelargonien, die angeblich nur chlorophyllfreie Plastiden 
enthielten, noch Offnungsreaktionen beobachtet, jedoch vermutet PAETZ 
-- meines Erachtens mit Recht -, daB KUMMLER die geringen Mengen des 
Farbstoffs bei der alleinigen Beobachtung im weiBen Licht entgangen sind; 
diese geringen Chlorophyllmengen lassen sich nur mit Hilfe des Fluores
zenzmikroskops nachweisen. PAETZ fand bei wirklich chlorophyllfreien 
SchlieBzellen keine photischen Reaktionen mehr. 

Die M6glichkeit der Reaktionen setzt aber nicht nur die Energie
absorption in den Chloroplasten, sondern auch wirklich die Verwendung 
dieser Energie zur Kohlensaureassimilation voraus; denn beim Fehlen 
von Kohlensaure in der umgebenden Luft (also bei ausschlieBlichem 
Vorhandensein von Atmungskohlensaure) treten nur geringe Reaktionen 
auf. Wir werden die Richtigkeit dieser Ansicht noch aus anderen Tat
sachen erschlieBen. 

Nun hat allerdings SIERP spater einige Versuche beschrieben, die 
PAETZ' Ansichten etwas erschuttern k6nnen. SIERP ging von einer 
ahnlichen Fragestellung aus, hielt jedoch die Methodik der Versuche 
PAETZ' nicht fUr einwandfrei, da bei ihnen die Intensitat des gefilterten 
Lichts nicht gemessen, sondern errechnet worden ist. SIERP hat bei 
seinen Versuchen die Lichtintensitat gemessen. Als wesentliches Ergebnis 
seiner Versuche verdient die starke Wirkung des grunen Lichts (das bei 
PAETZ' Versuchen nur schwach wirksam war) und die schwachere Wirkung 
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des roten Lichts (im Gegensatz zu der starken von PAETZ beobachteten 
Wirkung) hervorgehoben zu werden (Abb. 58, 59). 
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Ordinate: Offnungsweite. (Nach SIERP.) 

Die Verschiedenheit der Resultate von SIERP und PAETZ HiBt sich 
wohl kaum nur aus der nicht iibereinstimmenden Methodik erklaren. -
Wenn SIERPS Versuche die zuverlassigeren sind, wird man, wie dieser 
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Autor ausfiihrt, zur Ansicht gelangen, daB die QuantengroBe be
grenzender Faktor fUr die Wirkung des Lichts auf die Spaltoffnungen 
ist. Und zwar lage dann die Grenze der wirksamen Quanten im sichtbaren 
Rot; unter dem im Experiment benutzten Rot (600-750##) waren schon 
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neben wirksamen Quanten auch unwirksame vorhanden gewesen. Eine 
weitere Moglichkeit ist (nach SIERP) die, daB durch die Belichtung 
zwei Vorgange bedingt werden, einmal die Bildung osmotisch wirksamer 
Substanz durch Einschaltung der Kohlensaureassimilation und zweitens 
eine Reizwirkung auf das Protoplasma. Dieser zweite Vorgang wurde 
dann, ebenso wie die phototropische Erregung der Pflanzen, im Blau 
stark gefOrdert werden. - Man wird die weiteren von SIERP ange
kundigten Versuche abwarten mussen, urn eine Entscheidung treffen 
zu konnen. Da aber, wie wir sehen werden, noch andere Versuche fUr 
die groBe Bedeutung der von PAETZ betonten Einschaltung der Kohlen
saureassimilation sprechen, neige ich zur Annahme der zweiten der von 
SIERP genannten Moglichkeiten. Vielleicht handelt es sich sogar nicht 
nur urn das Zusammenwirken von zwei Vorgangen, sondern auBer der 
von SIERP betonten typischen Reizwirkung auf das Plasma muB auch 
noch die infolge der Lichtabsorption in der Zelle entstehende Warme
bildung wichtig sein; Warme kann namlich ebenfalls die ()ffnung der 
Spalten durch N eubildung osmotisch wirksamer Substanz (geforderte 
Starkehydrolyse) beschleunigen [KISSELEW (2)]. 

1m ubrigen brauchen wir bei der Anerkennung der Theorie von 
PAETZ keineswegs anzunehmen, daB die eingeschaltete Assimilation 
unmittelbar durch die N eubildung osmotisch wirksamer Substanz, also 
durch die Zuckersynthese, wichtig wird. Das hat auch PAETZ nicht 
angenommen; er seIber schreibt der indirekten Wirkung, namlich der 
Wirkung auf die Starkehydrolyse, eine groBere Rolle zu. Gerade hierum 
scheint es mir aber auch nicht berechtigt zu sein, wenn PAETZ (und 
STALFELT) gegen LINSBAUER die Ansicht vertritt, das Licht spiele bei 
den photischen ()ffnungsreaktionen nicht die Rolle eines Reizes, und 
schon die starke Wirkung des rot en Lichts, dem sonst (bei den photo
tropischen und -nastischen Bewegungen) ein sehr geringer Reizwert 
zukomme, sei ein Argument gegen die Annahme LINSBAUERS. lch meine 
dagegen, daB wir es g~rade auch nach den Vorstellungen von PAETZ 
mit einer ganz typischen Reizerscheinung, namlich mit einem Auslosungs
vorgang im Sinne PFEFFERs zu tun haben. Die Energie des Lichtreizes 
liefert doch (im Gegensatz zu der alteren, jetzt von keiner Seite mehr 
vertrete,nen Anschauung) nicht erst die fUr die Reaktion erforderliche 
osmotische Energie; die fUr die DurchfUhrung der Reaktion verwendete 
Energie ist vielmehr schon in der Zelle vorhanden und es bedarf nur 
einer Beseitigung des Widerstandes gegen die fermentative Umwandlung 
der Starke in Zucker, urn die Energietransformation einzuleiten. Diese 
Beseitigung des Widerstandes, also ein typischer AuslosungsprozeB, wird 
durch den Lichtreiz hervorgerufen, indem dieser, namlich durch Ein
schaltung einer (relativ zur Energie der geleisteten Arbeit recht geringen) 
Kohlensaureassimilation, andere physikalisch-chemische Bedingungen 
herstellt. Der eingeschalteten Kohlensaureassimilation kommt also fUr 
die Reaktion keine quantitativ-energetische, sondern nur eine auslosende 
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Rolle zu, wir miissen sie als einen typischen Reizaufnahmevorgang 
bezeichnen. DaB es aber bei einem Reizaufnahmevorgang seIber auf die 
energetische Ausnutzung des Reizes ankommt, ist durchaus nichts 
Besonderes; vielmehr werden bei jedem Reizvorgang die primaren 
Prozesse nur mit Hilfe der von auBen durch den Reiz zugefiihrten Energie 
ausge:l'iihrt. Das ist genau so wie bei einem anorganischen Auslosungs
system; z. B. ist beim Einschalten eines elektrischen Stroms die Menge 
der auf den Schalter wirkenden mechanischen Energie wichtig. 

4. Die Erregung. 

Wir sahen, daB das auf die SchlieBzellen einwirkende Licht zur 
Durchfiihrung einer relativ geringen Kohlensaureassimilation energetisch 
ausgenutzt wird; jetzt miissen wir weiter untersuchen, wie durch diese 
"Reizaufnahme" die in der Zelle bestehenden Widerstande gegen die 
Umwandlung vorhandener Energie in osmotische aufgehoben werden. 
Wir beriicksichtigen dabei zunachst die Umwandlung von Starke in 
Zucker, werden aber spater sehen, daB noch andere Umwandlungen 
wichtig sind. 

PAETZ weist auf die Moglichkeit einer regulativen Enzymbildung 
und einer Aktivierung durch die Belichtung hin. Da nach unseren 
bisherigen Kenntnissen iiber starkelosende Enzyme anzunehmen sei, daB 
diese seIber farblos sind, aber andererseits besonders rote und blaue 
Strahlen eine Losung der Starke in den SchlieBzellen veranlassen, lage 
der Gedanke nahe, daB der Vorgang der Starkehydrolyse durch ein 
Enzym mit der Lichtabsorption durch das Chlorophyll gekoppelt ist, 
wobei weniger an eine Photosensibilisierung, also eine Energieiibertragung 
yom aktivierten. Chlorophyll auf ein Enzym, als an eine Anderung des 
Milieus fUr die Enzymwirkung zu de.nken sei. Mit dieser Vorstellung 
hat PAETZ wohl weitgehend das Richtige getroffen; jedoch muB auf 
Grund der neueren Versuche noch darauf hingewiesen werden, daB die 
Starkehydrolyse nur einen Teil, und zwar den spater einsetzenden 
Abschnitt der Bildung osmotisch wirksamer Substanz darstellt. Die 
Erhohung des osmotischen Werts und die Turgorzunahme erfolgen viel 
schneller als die Starkehydrolyse bemerkbar wird. Der Starkehydrolyse 
gehen Veranderungen im Plasma und Zellsaft vorher, die einerseits seIber 
schon eine Erhohung des osmotischen Werts bedingen und andererseits 
die Bedingungen fUr eine geforderte Starkehydrolyse schaffen. 

DaB sich iiberhaupt der Zustand des Plasmas und des Zellsaftes 
wahrend der Offnungsbewegung verandert, ist schon langere Zeit bekannt, 
z. B. fand WEBER (2), daB SchlieBzellen offener Spalten Krampfplasmo
lyse zeigen, diejenigen geschlossener Spalten aber Konvexplasmolyse 
(Abb. 60). Offenbar erfolgen also Viskositatsanderungen. Ferner ist der 
Kern in den SchlieBzellen geoffneter Spalten sichtbar, in denen ge
schlossener Spalten unsichtbar. Vor allem ist dann aber von mehreren 
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Autoren (vgl. z. B. BEYER und Abb. 61) eine Tropfenbildung im Zellsaft 
beobachtet worden, die die SchlieBbewegung einleitet und ein Ausdruck 
tiefgreifender kolloidchemischer Veranderungen ist; so1che Veranderungen 
des Kolloidzustandes bedingen wohl die ersten Veranderungen des Wasser
anziehungsverm6gens der SchlieBzellen. Dber den kausalen Zusammen

b 

Abb. 60a und b. SpalWffnung von Vicia Faba. 
a Konvexe Plasmolyse in Rohrzuckerl6sung. Die 
Spalte war schon vor Eintritt der Plasmolyse 
gesehlossen (Zen!ralspalte nieh! eingezeiehne!). 
b Krampfplasmolyse; die Spalte war var 

Ein!ri!t der Plasmolyse weit ge6ffnet. 
[Naeh WEBER (2).] 

hang zwischen der Rezeption des 
Lichtreizes, also dem Stattfinden einer 
(energetisch ziemlich geringfiigigen) 
Kohlensaureassimilation und demAuf
treten der kolloidalen Veranderungen 
in den SchlieBzellen k6nnen wir uns 
auf Grund der Untersuchungen von 
SAYRE, SCARTH (1) und PEKAREK ein 
Bild machen. 

Mit Hilfe der Vitalfarbungsmetho
den konntevon den genannten Autoren 
gezeigt werden, daB die Aziditat des 
Zellsaftes der SchlieBzellen im Dunkeln 
erh6ht, die des Zellsaftes der Neben
und Epidermiszellen aber (nach PEKA

REK) erniedrigt ist. Bei Rumex acetosa war der Zellsaft nach PEKAREKs 
Versuchen im Licht schwach sauer (PH 6,2-5,4), im Dunkeln aber 
starker sauer (PH zwischen 5 und 4), wahrend der Zellsaft in den 
Nebenzellen, in denen er im Licht auch zwischen 6,2 und 5,4 lag, 
alkalisch wurde, namlich einen PH-Wert von 7,4-8 erreichte. 

Abb. 61. Tropfenbildung in den SehlieBzellen 
von Fritillaria, ausgelost durch Behandlung mit 
Neutralrot. Die Tropfen speichern gleichzeitig 

NeutraIrot. [Naeh L,NSBAUER (3).] 

Ahnliche Beobachtungen hatten vor 
PEKAREK schon SCARTH und SAYRE 
an den SchlieBzellen (nicht auch an 
den Epidermiszellen) anderer Pflanzen 
gemacht; sie erklaren die Verande
rungen durch den verschiedenen , 
natiirlich von der Intensitat der Assi
milation und damit von der Licht
intensitat abhangigen Kohlensaure
gehalt der SchlieBzellen. Man kann 

in der Tat die Offnung der Spalten nicht nur durch eine Verringe
rung der CO2-Konzentration mit Hilfe der eingeschalteten Assimilation, 
sondern auch mit Hilfe einer durch Sauerstoffentzug eingeschrankten 
CO2-Produktion seitens der Pflanze bedingen [SCARTH (2) ]. Besonders 
wichtig ist aber noch die Beobachtung SCARTHs, daB die SpaUen auch 
nach dem Dbertragen in Puffergemische mit abgestuften Pw W erten 
entsprechende Bewegungen ausfiihren, namlich eine SchlieBbewegung 
bei einem pwWert zwischen 5 und 5,5, eine Offnungsbewegung in alka
lischen L6sungen. Die primare Wirkung der Wasserstoffionenkonzen
tration beruht anscheinend auf einer Beeinflussung der Hydratations-
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kapazitat eines amphoteren Kolloids im Zellsaft. Das Offnen der Spalten 
wird durch ein Aufquellen der Entmischungsprodukte eingeleitet, die 
sich beim SchlieBen bilden und in der oben genannten Tropfenbildung 
zum Ausdruck kommen. J enes Aufquellen der Entmischungsprodukte 
bedingt sofart eine Turgorerh6hung. 

Nach der Ansicht von SCARTH bedingen die gleichen PH-Anderungen, 
die zur Aufquellung fUhren, sekundar auch noch den Starkeabbau und 
damit eine Zunahme der Offnungsbewegung. In der Tat konnte ein 
entsprechender EinfluB auf den Starkegehalt nach der Dbertragung in 
eine alkalische Pufferl6sung ebenso beobachtet werden wie nach der 
Belichtung. Mir scheint, daB man hier weniger mit einer direkten 
Aktivierung der starkel6senden Fermente rechnen muB, als vielmehr 
mit einer indirekten Beeinflussung der Fermentwirksamkeit durch den 
geanderten Kolloidzustand. \Vir haben auf die Abhangigkeit der Ferment
wirksamkeit yom Kolloidzustand schon bei der Seismonastie hingewiesen. 
AuBer den dort genannten Tatsachen gibt es noch eine ganze Reihe 
weiterer Beobachtungen, die die hervorragende Bedeutung des Kolloid
zustandes fUr die Wirksamkeit starkel6sender Fermente zeigen. lch 
verweise hier nur noch auf die Versuche von l\ilArGE, sowie die von DOYLE 
und CLINCH. Auch die F6rderung der Starkehydrolyse durch Temperatur
erh6hung [KrssELEw (2)J, sowie deren Hemmung durch Ather beruht 
sicher auf einer Anderung des Kolloidzustandes; und das gleiche gilt 
var allem noch fUr die namentlich auch an den Spalt6ffnungsschlieBzellen 
seIber beobachtete Beeinflussung der Amylasewirksamkeit durch Metall
ionen. Man hat bei diesen lonenwirkungen (z. B. F6rderung der Starke
hydrolyse durch KCI- und NaCI-L6sungen, Hemmung, oder doch jeden
falls keine F6rderung durch CaCl2-L6sung) oft eine direkte Wirkung der 
Salze auf das hydrolysierende und eventuell auch auf das synthetisierende 
Ferment angenommen (vgl. z. B. I;LJIN) , so daB ARENDS den Salzen 
geradezu die Rolle von Kofermenten zuschreibt. Jedoch ist, wie 
neuere Versuche in vitro zeigen, die unterschiedliche Beeinflussung der 
Amylase durch verschiedene Kationen viel zu gering, urn die Salz
wirkungen auf die Starkehydrolyse in den lebenden Zellen zu erklaren. 
Z. B. fand TONIOKA zwischen K, Na, Li und Ca iiberhaupt keine unter
schiedliche Wirkung, nur Mg aktivierte etwas mehr, wahrend Al und Ba 
hemmend wirkten. Auch eine direkte Wirkung der Salze auf den 
Starkeabbau (also ohne Beeinflussung des starkel6senden Ferments) 
ist nach Modellversuchen (MAL YSCHEW) nicht anzunehmen. Gegen
uber der groBen Bedeutung, die bekanntlich die Cl-Ionen fur die 
Diastasewirksamkeit haben, tritt schon die Rolle der H- und OH-Ionen 
(vgl. hierzu DOBBY und HIBBARD, sowie SHERMANN, CALDWELL und 
DALE) in den Hintergrund. Es muB sich also auch bei dem EinfluB 
der genannten Ionen auf die Starkehydrolyse in den SchlieBzellen 
vorwiegend urn eine indirekte Beeinflussung durch Anderung des Kolloid
zustandes handeln. 
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Gerade die Tatsache, daB es bei den photischen Spalt6ffnungs
reaktionen gar nicht auf den infolge der Lichtabsorption im Chlorophyll 
gebildeten Zucker, sondern auf die Anderung der Wasserstoffionen
konzentration ankommt, und daB diese Anderung - nach den Spalt-
6ffnungsbewegungen infolge anderer AuBenreize zu urteilen - auch nur 
eines der m6glichen Mittel zur Anderung des Quellungszustandes und 
zur Beeinflussung der Starkehydrolyse darstellt, laBt auch die Ver
schiedenheit zwischen den oben genannten Resultaten von PAETZ und 
SIERP nicht mehr so unerklarlich erscheinen. Vielleicht k6nnen gleiche 
Anderungen durch verschiedenartige Primarwirkungen des Lichts erzielt 
werden. 

III. Die tagesperiodischen Variationsbewegungen. 

A. Einleitung. 
Tagesperiodische Bewegungen finden wir bekanntlich bei sehr vielen 

Pflanzen, und zwar sowohl an Laubblattern als auch an Bliitenblattern. 

a b 

Abb. 62a und b. Phaseol-us "",ltillorf'" mit Primarblattern. a Tagstellung, b Nachtstellung. 
[Nach ZIMMERMANN (2).] 

Da uns vor allem die Entstehung der Turgoranderungen interessiert, 
miissen wir uns hier in erster Linie mit den tagesperiodischen Bewegungen 
von Blattern mit Gelenken beschaftigen; nur gelegentlich werden wir 
auch die Nutationsbewegungen von Laub- und Bliitenblattern beriick
sichtigen. 

Bei den am meisten untersuchten Fallen so1cher "Schlafbewegungen" 
handelt es sich urn eine abendliche Senkung und morgendliche Rebung 
des Blattes. So verhalten sich z. B. die Blatter von Phaseolus (Abb. 62, 63). 
Canavalia und Mimosa. Am Zustandekommen der Schlafbewegungen 
beteiligen sich zahlreiche verschiedenartige Einzelreaktionen; j edenfalls 
kann ein so1ches Zusammenwirken stattfinden. Die in Abschnitt II 
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besprochenen einfachen Licht- und Warmeturgorreaktionen werden die 
Gesamtbewegung natiirlich unter normalen Bedingungen immer mit 
beeinflussen; jedoch treten diese Reaktionen ziemlich stark in den Hinter
grund; denn der Gesamtverlauf der tagesperiodischen Bewegungen ist 
selbst beim volligen Fehlen des Licht-Dunkelwechsels nicht wesentlich 
anders als unter normalen Bedingungen. Es gibt aber, wie METZNERs 
Versuche an tropischen Pflanzen zeigen, auch Blatter, bei denen sich 
die tagesperiodischen Bewegungen mit den unmittelbar durch die 
Schwankungen der Lichtintensitat hervorgerufenen so iiberlagem, daB 
eine Verdoppelung der Schlafbewegungskurve zustande kommt; d. h., 
es werden innerhalb von 24 Stunden zwei Tagstellungen und zwei 
Nachtstellungen erreicht. (Eine eigentliche Nachtsenkung und eine 
photonastische Senkung 
am Tage.) So verhalten 
sich z. B. Ochrama lago
pus, Homalanthus popul
neus und Cecropia spec. 
Allerdings handelt es 
sich in diesen Fallen 
zudem urn eine Dber
lagerungvon Variations
bewegungen mit tages
periodischen N uta tions
bewegungen. 

11 11 

Abb. 63. Normale tagesperiodische Bewegungen eines Primlirblattes 
von Phaseolus multiflorus. [Nach BUNNING (13).] 

DaB trotzdem der Lichtwechsel und auch die Temperaturanderungen 
in allen Fallen eine hervorragende Rolle bei der Entstehung der normalen 
Schlafbewegungen spielen, werden wir spater sehen. Wie sehr aber selbst 
die durch den Licht-Dunkelwechsel hervorgerufenen Schlafbewegungen 
in ihrer Entstehung von den einfachen Lichtturgorreaktionen verschieden 
sind, ergibt sich schon daraus, daB bei jenen nicht so wie bei diesen vor
wiegend das kurzwellige Licht, sondem in erheblichem MaBe (oder sogar 
vorwiegend) auch das langwellige (rote) wirksam ist. Ein anderer ebenso 
wichtiger Unterschied besteht darin, daB die Blattsenkung bei den ein
fachen Lichtturgorreaktionen von einer Erschlaffung des Gelenks begleitet 
ist, wahrend die Biegungsfestigkeit bei der Ausfiihrung der Schlaf
bewegungen wahrend des ganzen Tages annahemd konstant bleibt. 
Selbst wenn also PFEFFERs Ansicht richtig ist, daB die abendliche 
Senkung bei den normalen Schlafbewegungen eine photonastische 
Reaktion- auf die morgendliche Beleuchtung ist, ware diese Photo
nastie doch etwas wesentlich anderes als die mit kurzer Latenzzeit 
erfolgende. 

Wir werden, urn den bier angedeuteten wichtigen Unterschied in 
der Entstehung der tagesperiodischen Bewegungen und der einfachen 
Lichtturgorreaktionen klarzustellen, zunachst die Mechanik der Schlaf
bewegungen untersuchen. 
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B. Die Bewegungsmechanik. 

I. Die Turgoranderungen. 

Aus der von PFEFFER festgestellten Tatsache, daB sich die Biegungs
festigkeit der Gelenke im Verlauf der tagesperiodischen Bewegungen 
nicht wesentlich andert (sofern die einfachen Lichtturgorreaktionen nicht 
st6rend eingreifen), laBt sich die SchluBfolgerung ableiten, daB die abend
liche Senkung der Blatter durch eine Turgorverminderung der Gelenk
unterhalfte und eine annahernd gleichstarke Turgorerhohung der Ober
halfte bedingt wird, wahrend bei der Blatthebung in beiden Gelenk
half ten die entgegengesetzten Veranderungen ablaufen. WEIDLICH hat 
nach der Methode von URSPRUNG und BLUM an den Phaseolus-Gelenken 
den Turgordruck wahrend 

Tabelle 10. Phaseolus vulgaris. 
Turgordruck in den 

GelenkhiUften. 

Tageszeit Oberseite I Unterseite 
Atm. Atm. 

Morgens 1,78 

I 
4,22 

Abends 3,85 1,93 

der Tagstellung und wahrend der Nacht
stellung gemessen. Obgleich diese Messun
gen, wie wir noch sehen werden, bei Ge
lenken mit erheblichen Fehlerquellen be
haftet sind, gebe ich die Resultate hiel' 
doch wieder, da die Fehlerquellen die 
Differenzen eher zu klein als zu graB er
scheinen lassen mtissen (Tabelle 10). 

Nach diesem Resultat dtirfen wil' uns 
auch nicht wundern, daB noch die isolier

ten Gelenkhalften ganz gleichartige Bewegungen ausfiihren odel' doch 
auszufiihren streben wie die vollstandigen. Das hat PFEFFER (2) durch 
die Messung del' tagesperiodischen Schwankungen der Expansionskraft 
an halbierten Gelenken festgestellt. In der oberen Gelenkhalfte nimmt 
also auch nach del' Entfernung der unteren Halfte die Expansionskraft 
am Abend zu, am Morgen ab; wahrend sie in del' isoliel'ten Untel'
halfte umgekehrt am Abend abnimmt und am Morgen zunimmt. Die 
(auBel'en odel' inneren) Reize; die die Senkung, und diejenigen, die die 
Hebung hervorrufen, bedingen also in der Gelenkoberhalfte jeweils gerade 
die entgegengesetzten Turgol'anderungen wie in der Gelenkunterhalfte. 
Wir erinnern daran, daB bei den einfachen Lichtturgorreaktionen ein 
Reiz in beiden Gelenkhalften gleichartige, nur vel'schieden starke 
Anderungen hervorruft. 

2. Die Anderungen in der Menge osmotisch wirksamer Substanz. 

Wenn wir die Bewegungsmechanik aufklaren wollen, mtissen wil' 
zunachst wieder die gleichen Moglichkeiten bel'ticksichtigen wie bei den 
frtiher untel'suchten Bewegungstypen. Anderungen in den Elastizitats
verhaltnissen del' Zellwande sind auch (nach PFEFFER u. a.) bei den 
tagespel'iodischen Bewegungen nicht beteiligt. Daher lag es nahe, nach 
Anderungen in den osmotischen Werten zu suchen, also zu vermuten, 
daB die Senkung mit einer Verminderung der osmotisch wirksamen 
Substanz in der Unterseite und einer entsprechenden Zunahme in der 
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Oberseite verkniipft ist, die Hebung mit den entgegengesetzten Ver
anderungen. In der Tat gibt es mehrere Untersuchungen, die fUr diese 
Moglichkeit sprechen. KERSTAN, ZIMMERMANN (2) und WEIDLICH kamen 
zu der Auffassung, daB die osmotischen Werte bei Grenzplasmolyse 
starke Veranderungen erfahren, die mit den tagesperiodischen Variations
bewegungen parallellaufen. In quantitativer Hinsicht allerdings bestehen 
zwischen den Ergebnissen dieser drei Forscher auffallige Unterschiede, 
die sich sicher zum Teil aus den graBen Schwierigkeiten einer exakten 
Messung der osmotischen Werte in Gelenkzellen ergeben. Prinzipiell 
aber herrscht bei den genannten Autoren Dbereinstimmung: dem 

AIm. 
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Abb.64. Phaseo/lts multi/lorus. Punktiert: WinkelgroBe Blattstiel/BlattfH;che. Ausgezogen: osmotische 
"Verte bei Grenzplasmolyse der Oberseite, gestrichelt: osmotische Werte bei Grenzplasmolyse der Unterseite. 

Abszisse: Tageszeit. Ordinate: Og in Atmospharen bzw. Kriirrunnng des Gelenks in Winkelgraden. 
[Nach ZIMMERMANN (2).] 

Dbergang in dieN achtstellung (Blattsenkung) entspricht eine Zunahme der 
Og-Werte (osmotischer Wert bei Grenzplasmolyse) in der Gelenkober
halfte und eine Abnahme der Og-Werte in der Unterhalfte, wahrend 
beim Dbergang in die Tagstellung die entgegengesetzten Veranderungen 
ablaufen (Abb. 64). Daher kamen die genannten Autoren zu der Ansicht, 
daB das wechselnde Schwellen und Abschwellen der Zellen auf dieser 
Zunahme bzw. Abnahrue der Og-Werte beruht. 

Nun ruuB aber zunachst beriicksichtigt werden, daB ein geanderter 
Og-Wert nicht notwendig eine gleichsinnige Anderung des Wasser
anziehungsvermogens mit sich bringt. Hierfiir ist ja nur die Hohe der 
Saugkraft entscheidend, also der nach der Formel Sz = Sin - (W + A) 
berechnete Wert. Aus den genannten Messungen folgt noch nicht einmal, 
daB die Sin-Werte gleichzeitig mit den Og-Werten zunehmen; denn die 
hoheren Og-W erte wurden in den schon geschwollenen Gelenkhalften 
gemessen; die Zellen waren also stark gedehnt. Da diese Dehnung aber 
bei der Plasmolyse in beiden Fallen bis zum gleichen Zellvolumen zuriick
geht, muB selbst dann, wenn beide Zellen die gleiche Saugkraft des Inhalts 
besitzen, oder diese in der starker gedehnten sogar etwas kleiner ist, 
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der gemessene Og-Wert in der sHirker gedehnten groBer sein. Nun hat 
allerdings WEIDLICH diese Volumanderungen zu beriicksiehtigen ver
sucht; er fand bei Phaseolus vulgaris folgende Sin-Werte (Tabelle II). 

Da nach seinen Messungen aber nur Volumschwankungen bis zu 
hochstens IS % aufzutreten scheinen, in Wahrheit aber - wie schon 
die makroskopische Betrachtung des Unterschieds zwischen dem Gelenk 
in der Tag- und in der Nachtstellung zeigt - viel groBere Volumunter
schiede bestehen, sind seine Resultate sieher nieht einwandfrei. Das ist 

Tabelle II. 

Tageszeit 

Morgens 
Abends 

Oberseite 
Atm. 

Unterseite 
Atm. 

nieht erstaunlich, da sieh die Verhaltnisse 
beim Anfertigen der Schnitte sofort tiefgrei
fend andem. Ich habe bei der Berucksieh
tigung der tatsachlichen Volumschwankun
gen, die bis zu lOO % des Volumminimums 
erreiehen konnen, folgende Sin-Werte fUr 
Phaseolus multi/lorus berechnet (Tabelle 12). 

Aber auch diese Werte sind sicher noch mit einem betrachtlichell 
Fehler behaftet. Die Zunahme der Og-Werte, also die Vermehrung der 
osmotisch wirksamen Substanz konnte auch ieh bestatigen, jedoch reieht 
diese Zunahme, und das ist angesiehts der gewaltigen Volumanderungen 
verstandlich, nieht einmal aus, um die Sin-Werte auf der gleichen Rohe 
wie vorher zu halten. Dariiber hinaus mussen wir aber noch beriick
siehtigen, daB selbst eine Anderung der Og-Werte, die so stark ist, daB 

Tageszeit 

12 Uhr 

Tabelle 12. 

Unterseite 
Atm. 

II,6 

I2,7 

sie die durch Volumzunahme eintretende 
Verminderung der Sin-Werte ausgleicht 
und zudem noch zu der erforderlichen 
Zunahme fuhrt (und diese Gesamtzunahme 
der Sin-Werte muBte etwa 100% betragen), 
noch keine ErhOhung der Saugkrafte be
dingt. Wir mussen beriicksiehtigen, daB 

der Wanddruck wahrend der Turgorzunahme sehr stark ansteigt; ein 
Umstand, der die Saugkr:aft wiederum vermindert. 

Die Versuche, durch direkte Saugkraftmessungen an den Gelenken 
das Gegenteil zu beweisen, durfen wir ablehnen, da sieh die ursprung
lichen Verhaltnisse in Gewebeschnitten infolge der Aufhebung der 
Gewebespannung sofort v6l1ig verandem. Tatsachlich haben dann auch 
spatere Messungen gezeigt, daB die unzweifelhaft erfolgenden Og-Ande
rungen gar nicht zu gleiehsinnigen Anderungen der Saugkrafte fUhren, 
sondem - wie schon aus den vorhergehenden Ubedegungen zu erwarten 
ist - nicht einmal ausreiehen, um zu verhindem, daB die Zunahme der 
Turgeszenz eine starke Saugkraftverringerung, die Turgorabnahme eine 
SaugkrafterhOhung bedingt, also gerade das Gegenteil dessen eintritt, 
was ursprunglich vermutet wurde. 

Selbst wenn es aber richtig ware, daB - entgegen den spater zu 
besprechenden Erfahrungen - die Og-Anderungen doch zu gleiehsinnigen 
Saugkraftanderungen fuhren, k6nnen diese nach dem von WEIDLICH 
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und ZIMMERMANN gefundenen Verlauf keineswegs die Bewegungen er
klaren. Die Blatthebung wird unter dieser Voraussetzung namlich gerade 
dann beginnen, wenn die Saugkraft der Oberseite ihr Maximum und die 
der Unterseite ihr Minimum erreicht hat, und auch sonst sind die Ver
anderungen der Og-Werte nicht nur quantitativ sondern auch hin
sichtlich ihres zeitlichen Verlaufs anders, als es zur Stiitzung jener 
Theorie erforderlich ware. Ich habe das an anderer Stelle (13, 20) aus
fiihrlicher gezeigt. 

Trotz dieser Feststellung miissen wir das Resultat, daB wahrend 
der Bewegungen tagesperiodische Anderungen in der Menge osmotisch 
wirksamer Substanzen erfolgen, festhalten. 

3. Die Saugkraftanderungen. 

Nach den Ausfiihrungen des vorigen Abschnitts muB es als fast 
selbstverstandlich angesehen werden, daB sich die Saugkraft in jeder 
Gelenkhalfte bei dessen Schwellung stark vermindert und bei der Ab
schwellung stark erhoht. Anders konnte es hochstens dann sein, wenn 
die Turgoranderungen mit erheblichen Schwankungen des Semiperme
abilitatsgrades verkniipft waren, also wenn die Semipermeabilitat im 
Zustand geringer Turgeszenz geringer ware und dadurch der Saugkraft
erhohung entgegengewirkt wird. Eine so starke Permeabilitatsanderung 
ist nicht zu erwarten; aber es laBt sich auch direkt zeigen, daB sich die 
Saugkrafte im Verlaufe der Bewegungen so andern, wie wir es oben 
vermuteten. Direkte Saugkraftmessungen an Gewebeschnitten waren 
aus den schon erwahnten Griinden nicht moglich; jedoch konnen wir 
Messungen ausfiihren, die uns wenigstens zeigen, ob von den beiden 
Gelenkhalften die obere oder die untere die groBere Saugkraft besitzt. 
Dieser Nachweis beruht darauf, daB im Gelenk normalerweise sehr hohe 
Saugkraftdifferenzen zwischen den beiden Ralften bestehen konnen 
und trotzdem ein Gleichgewicht zwischen ihnen in dem Sinne besteht, 
daB keine Wasserverschiebung von -cler Halfte geringer Saugkraft zu 
der mit der hohen Saugkraft eintritt. Das beruht darauf, daB sich die 
Saugkraft in jeder Gelenkhalfte nicht im statischen, sondern in einem 
dynamischen Gleichgewicht mit der der Umgebung (also mit den wasser
zufiihrenden GefaBbiindeln einerseits und der relativ trockenen Luft 
andererseits) befindet; die Rohe der hierbei resultierenden Saugkraft einer 
Gelenkhalfte ist sowohl von den Widerstanden gegen die Wasseraufnahme 
als auch von denen gegen die Wasserabgabe abhangig; diese Widerstande 
brauchen aber natiirlich nicht in beiden Gelenkhalften gleich hoch zu 
sein. Wird nun aber der Wasseraustausch mit der Umgebung verhindert, 
so miissen sich die zwischen den beiden Gelenkhalften bestehenden 
Saugkraftdifferenzen notwendig ausgleichen. Diese Bedingung kann 
experimentell sehr leicht durch die Ubertragung der Gelenke in Paraffinol 
erreicht werden. Die Gelenkhalfte mit der hoheren Saugkraft muB jetzt 
Wasser aus der anderen aufnehmen und so eine Krummung bedingen, 
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bei der die wasseraufnehmende Halfte zur konvexen wird. Werden solche 
Versuche zu verschiedenen Tageszeiten ausgefiihrt, so konnen aus den 
beobachteten Kriimmungen Riickschliisse auf die tagesperiodischen 
Schwankungen der Saugkraftdifferenzen zwischen den beiden Gelenk
half ten gemacht werden. Die Abb. 65 zeigt, daB sich bei Gelenken aus 
den in der Tagstellung befindlichen Blattern nach der Ubertragung in 
Paraffinol stets eine Verlangerung der Oberhalfte, bei solchen aus 
den in der N achtstellung befindlichen Blattern aber eine Verlangerung 
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Abb. 65. Phaseolus multiflorus. Blattbewegungen nach Dber
tragung in Paraffin61. Abszisse: Zeit nach der Ubertragung. 
Ordinate: Zuriickgelegter Weg (Winkel). Jede Kurve stellt 
einen Mittelwert aus 10 Einzelkurven dar. Die Zahlen rechts 
von jeder Kurve sind die Tageszeiten, zu denen der Versuch 

angesetzt wurde. [Kach BUNNING (I3).] 

Tage ist also die Saugkraft 
der Oberseite, nachts die 
der Unterseite groBer; wah
rend des Uberganges zur 
Tag- bzw. zur Nachtstel
lung ist die Saugkraft in 
beiden Gelenkhalften vor
iibergehend gleich hoch. 

Es bedarf wohl keiner be
sonderen Begriindung, daB 
diese Saugkraftanderungen 
ihrem ganzen Verlauf nach 
nur insofern ursachlich mit 
den Bewegungen zusammen
hangen konnen , als sie 
Folge der Bewegungen sind. 
Die unmittelbaren Ursa
chen der Bewegungsperi
odizitat miissen wir noch 
erst suchen. 

4. Die Permeabilitatsanderungen. 

Nach den vorhergehenden Betrachtungen werden wir zwangslaufig 
zu der Annahme gefiihrt, daB der Bewegungsperiodizitat eine Perme
abilitatsperiodizitat zugrunde liegt. Diese Tatsache darf uns aber nicht 
zu der Annahme verleiten, die Bewegungsmechanik stimme im wesent
lichen mit der der friiher beschriebenen einfachen Lichtturgorreaktionen 
iiberein. Die Richtigkeit dieser Annahme wiirde zur Konsequenz haben, 
daB durch erhohte Permeabilitat (oder verminderte Permeabilitat der 
Gegenseite) beim Ubergang zur Nachtstellung die Wasserabgabe der 
Gelenkunterhalfte, beim Ubergang zur Tagstellung die der Oberseite 
relativ gefordert wird. Dieser Erklarungsversuch kann aber nicht richtig 
sein, weil die tagesperiodischen Bewegungen in gleichartiger Weise wie 
normal auch dann ablaufen, wenn Schwankungen in der Transpirations
groBe durch Ubertragung der Objekte in Wasser ausgeschlossen werden 
[BUNNING (I3) J. 
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Wenn dennoch Permeabilitatsanderungen bei der Entstehung der 
tagesperiodischen Bewegungen eine Rolle spielen sollen, kann das nur 
insofem moglich sein, als periodisch die Wasserzufuhr von den GefaB
biindeln zum Bewegungsgewebe gefordert und gehemmt wird. Damit 
wiirde man zu der Vorstellung gelangen, daB die Blattsenkung entsteht, 
indem die Permeabilitat der 
Gelenkoberseite groBer oder 
die Permeabilitat der Unter
seite geringer wird; die Blatt
hebung aber durch eine Er
hohung der unterseitigen oder 
durch eine Verminderung der 
unterseitigen Permeabilitat. 
Die Rolle der Permeabilitats
anderung ist dann ganz anders 
als bei den einfachen Licht
turgorreaktionen. Bei diesen 
haben wir es mit einer Be-
einflussung des Wasseraus
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Abb. 66. Phaseolus muUijlorus. Blattbewegungen nach Ober
tragung in hypertonische Rohrzuckerlosung. Sonst wie Abb. 65. 

[Nach BUNNING (13).J 

tausches zwischen dem Gelenk und seiner Umgebung zu tun, wahrend es 
sich bei den tagesperiodischen Bewegungen urn eine Beeinflussung des 
Wasseraustausches zwischen dem Hadrom und dem Bewegungsgewebe 
handeln wiirde. 

Unsere Vermutung lieB 
sich durch Versuche fiber die 
Geschwindigkeit des Wasser
austausches zwischen dem 
Gelenk und seiner Umgebung 
nach Dbertragung der Blatter 
und Gelenke in Wasser bzw. 
in hypertonische Rohrzucker
losung bestatigen. Das Er
gebnis solcher Versuche ist 
in Abb. 66 und 67 wieder
gegeben. Wir wollen bei der 
Auswertung vor allem die 
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Abb. 67. Phaseo/us muUi/lorus. Blattbewegungen nach Vber
tragung in Wasser. Sonst wie Abb. 65. [Nach BUNNIN1G (13).] 

Tageszeiten beriicksichtigen, bei denen nach den vorher erwahnten 
Versuchen in Paraffinol (S.317) annahemd ein Saugkraftgleichgewicht 
besteht, also die Zeiten morgens 9 Uhr und abends 20 Uhr (nach Abb. 65). 

Wenn wahrend der Blatthebung die Saugkraft in beiden Gelenk
half ten annahemd gleich hoch ist, erfolgt in Wasser eine voriibergehende 
Blatthebung, in hypertonischer Rohrzuckerlosung eine vorfibergehende 
Blattsenkung. Offenbar ist also zu dieser Zeit sowohl der Widerstand 
gegen eine Wasseraufnahme als auch der gegen eine Wasserabgabe in 
der Gelenkunterseite geringer als in der Gelenkoberseite. Wenn aber 



320 ERWIN BUNNING: 

wahrend der Blattsenkung die Saugkraft in beiden H1ilften annahernd 
gleich hoch ist, so erfolgt in Wasser eine vorubergehende Blattsenkung, 
in hypertonischer Rohrzuckerl6sung eine voriibergehende Blatthebung. 
Zu dieser Zeit ist somit in der Gelenkoberh1ilfte sowohl der Widerstand 
gegen eine Wasseraufnahme als auch dergegen eine Wasserabgabe geringer 
als in der Unterseite. Hiernach ist, wie erwartet, wiihrend der Blatt
hebung die Perme«;bilitiit der Unterhiiltte, wiihrend der Senkung die der 
Oberhiiltte relativ erhOht. Nun ist es allerdings nach diesen Versuchen 
noch nicht sicher, ob wirklich morgens die Permeabilitat der Unterseite 
und abends die die Oberseite erh6ht wird, oder ob morgens die Perme
abilitat der Oberseite erniedrigt wird und abends die der Unterseite; 
oder schlieBlich, ob in beiden Gelenkhalften die genannten Veranderungen 
ablaufen. Die schon erwahnte Tatsache, daB auch isolierte Gelenkhalften 
noch Schlafbewegungen von normalem Verlauf ausfiihren k6nnen, zeigt, 
daB die dritte der genannten M6glichkeiten zutrifft. Das stimmt auch 
mit der Erhaltung der Biegungsfestigkeit wahrend der Ausfiihrung der 
tagesperiodischen Bewegungen, also mit der Tatsache antagonistischer 
Turgoranderungen, iiberein. 

Auf den ersten Anblick k6nnte es scheinen, daB wir bei der Erklarung 
der Bewegungen eine gewisse Willkiir waIten lassen, indem wir annehmen, 
daB eine Permeabilitatserh6hung einmal, namlich bei den schnell ab
laufenden Lichtturgorreaktionen, zur Turgorsenkung fiihrt, bei den tages
periodischen Bewegungen jedoch zur Turgorerh6hung. Aber selbst wenn 
es sich in beiden Fallen vorwiegend nur urn eine Erh6hung der Wasser
permeabilitat handelt und Anderungen der Inhaltspermeabilitat (deren 
ErhOhung ja zur Turgorverringerung fiihren muB) nicht beteiligt sind, 
k6nnen wir uns die gegensatzlichen Turgoranderungen bei den beiden 
verschiedenen Typen von Reizbewegungen sehr wohl verstandlich 
machen'. 1m einen Fall (namlich bei den einfachen Lichtturgorreaktionen) 
erfolgt die Permeabilitatserh6hung vorwiegend in den auBeren Teilen 
des Gelenks, im anderen. (bei den Schlafbewegungen) auch in den inneren 
Teilen der betreffenden Gelenkh1ilfte; diese Verschiedenheit geniigt 
anscheinend, urn dort mehr den Widerstand gegen die Wasserabgabe, 
hier mehr den gegen die Wasseraufnahme zu vermindern. DaB eine 
Permeabilitatserh6hung in der ganzen Gelenkhalfte zur Turgorerh6hung 
fiihren muB, lafit sich leicht zeigen: 1m ruhenden Blatt herrscht ein 
dynamisches Gleichgewicht, obwohl das fiir die Transpiration ver
antwortliche Potential (namlich die Differenz zwischen der "Saugkraft" 
der umgebenden Luft und der des Gewebes) viel gr6Ber ist als das fiir die 
Wasseraufnahme aus den GefaBbiindeln verantwortliche. Wasserauf
nahme und -abgabe halten sich trotzdem die Waage, weil am Abgabe
widerstand auBer der Permeabilitat vor allem noch die Cuticula beteiligt 
ist. Am Aufnahmewiderstand hat also die Plasmapermeabilitat einen 
gr6Beren prozentualen Anteil als am Abgabewiderstand. Eine Perme
abilitatserh6hung muB also die Turgeszenz steigern, weil sie beide 
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Widerstande zwar urn den gleichen absoluten Betrag vermindert, den Auf
nahmewiderstand aber prozentual mehr als den Abgabewiderstand. 1m 
iibrigen konnen wir hier auf die seismonastischen Reaktionen hinweisen, 
bei deren Untersuchung wir schon gesehen haben, von welchen (relativ 
geringfiigigen!) Veranderungen es abhangt, ob eine PermeabilitatserhOhung 
zur Verringerung oder zur Steigerung der Turgeszenz fiihrt. 

N eben der Rolle der Permeabilitatsanderungen diirfen wir natiirlich 
auch die Rolle der geanderten Si~-Werte nicht vergessen; wir sagten nur, 
daB diese nicht das Primare sein konnen. Es bleibt aber richtig, daB die 
Bewegungen wegen der starken Saugkraftverringerung, die mit jeder 
Gelenkschwellung verbunden ist, ohne die Sin-Anderungen schwacher 
sein miiBten. Wenn es auch zutrifft, daB die Turgeszenz einer Gelenk
halfte von der Geschwindigkeit der Wasserzufuhr zu dieser Halfte 
abhangt, so muG doch berucksichtigt werden, daB diese Geschwindigkeit 
sowohl von der Permeabilitat a1s auch von der GroBe des Saugkraft
gefalles bedingt wird und eine Zunahme der Wasseraufnahmegeschwindig
keit. daher nicht nur durch eine erhohte Permeabilitat, sondem auch 
durch eine erhohte Saugkraft erreicht werden kann. Wie groB die Be
teiligung der Og- (bzw. Sin-) Anderungen hierbei ist, laBt sich vorlaufig 
nicht abschatzen. Ebensowenig wissen wir, welche stofflichen Umwand
lungen der Zunahme osmotisch wirksamer Substanz beim Anschwellen 
zugrunde liegen. Die Analogie mit den Spaltoffnungsbewegungen laBt 
vermuten, daB es sich auch bei den Gelenken urn Starke-Zuckerumwand
lungen handelt. - Ebenso wie bei den Spaltoffnungsbewegungen stellen 
also auch bei den tagesperiodischen Bewegungen die friiher vorwiegend 
berucksichtigten Starke-Zuckerumwandlungen nur einen sekundar die 
Bewegung verstarkenden Fa~tor dar. 

Die Entstehung der Permeabilitatsanderungen sowohl als auch der 
Anderungen in der Menge osmotisch wirksamer Substanz werden wirwieder 
besser zu den Erregungsvorgangen rechnen und gesondert behandeln. 

C. Die auslOsenden .Reize. 

I. Die Rolle der Schwerkraft. 

Wir unterscheiden seit den Untersuchungen FISCHERS tagesperiodische 
Bewegungen, die auch nach der Inversstellung der Pflanze noch in der 
(in bezug auf die Pflanze) alten Richtung verlaufen und solche, die die 
Bewegungsrichtung nach der Inversstellung urnkehren; bei letzteren 
erfolgt also immer noch abends eine Senkung, morgens eine Hebung 
der Blatter, d. h. sie haben im Gegensatz zu den ersteren ihre Bewegungs
richtung in bezug auf das Schwerefeld der Erde nicht umgekeh0:. Zu den 
ersteren, den "autonyktitropischen", gehoren z. B. Acacia und Bio
phytum, zu den zweiten, den "geonyktitropischen" bzw. geonykti
nastischen, Phaseolus. Die Polaritat ist also bei jenen stabil, bei diesen 
labil und durch eine geanderte Einstellung zum Schwerefeld sofort 

Ergebnisse der Biologie XIII. 21 
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modifizierbar. ZIMMERMANN hat diese nyktinastischen Bewegungen daher 
als geotropische bezeichnet, er spricht von einem Wechselgeotropismus. 
Nun muB aber beriicksichtigt werden, daB die Bewegungen am Klinostaten 
keineswegs immer sofort eingestellt werden, sondem sich noch mehrere 
Tage fortsetzen kannen. Auch ich machte daher, ebenso wie RAWITSCHER (I) 
ZIMMERMANNS Bezeichnungsweise nicht beibehalten. Allerdings ist 
das wohl zum Tell nur eine terminologische Frage; speziell bei den 
"geonyktitropen" Bewegungen kannte man ja von einer geotropischen 
Einstellung sprechen, die sich bei einem konstanten Reiz durch periodische 
Empfindlichkeitsanderungen tagesperiodisch andert. 1m allgemeinen 
pflegen wir aber als Reiz gerade einen solchen Umstand zu bezeichnen, 
der eine Veranderung aus16st, also bei den geonyktitropen Pflanzen gerade 
den Faktor, der die Schwereempfindlichkeit andert. lch ziehe es also 
vor, die voriibergehende (bei den autonyktitropen Pflanzen) oder an
dauemde (bei den geonyktitropen Pflanzen) polarisierende Einwirkung 
des Schwerefeldes zu den notwendigen Bedingungen tagesperiodischer 
Reaktionen auf Licht-, Temperatur- und andere Reize zti rechnen. 

2. Die Lichtreize. 

Die normalen Schlafbewegungen werden zweifellos zum graBten 
Teil durch den Wechsel von Licht und Dunkelheit hervorgerufen. 

Abb. 68. Canavalia ensiformis. Am 18. iO. wurde die Bewegung durch eine 24stiindige Beleuchtung ver
schoben; an den darauffolgenden Tagen wurde ein umgekehrter Beleuchtungswechsel gegeben (am Tage 
dunkel, in der Nacht , hell). Darauf folgte am 22. ro. konstante Dunkelheit, in der die Pflanze 

regelma/Jig die um 12 Stunden verschobene Bewegung fortsetzte. [Nach KLEINHOONTE (2).) 

Das .ergibt sich aus der von mehreren Autoren [PFEFFER (2-6), 
KLEINHOONTE (I, 2)J und bei zahlreichen Pflanzen gefundenen zeit
lichen Verschiebung der Bewegungsphasen durch eine Veranderung der 
zeitlichen Lage der Dunkel- und Hellperioden. Es ist z. B. nicht 
schwierig, durch Verdunklung am Tage und Beleuchtung in der 
Nacht die Blattsenkung am Tage, die Hebung nachts zu erreichen 
(Abb. 68; hier und in Abb. 70-76, 81, 82 bedeutet Kurvenhebung 
Blattsenkung und umgekehrt). Auch folgen die Bewegungen nicht 
nur dem normalen, etwa 12: I2stiindigen Wechsel von Licht und 
Dunkelheit, sondem ebenfalls einem langsameren, z. B. dem 18: 18-
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stiindigen und einem schnelleren, etwa dem 6: 6stiindigen. Manche 
Pflanzen [nach PFEFFER (3, 6), z. B. AlbizziaJ folgen sogar noch sehr 
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Abb. 69. Die Bewegungen der Blatter von A Ibizzia It>fJlulnta folgen sowohl einem 6 : 6stiindigen als auch 
einem 3: 3stiindigen Beleuchtungswechsel. Wilhrend der anderen Zeiten wurde kontinuierlich beleuchtet. 

(Nach PFEFFER, aus JOST : Pflanzenphysiologie, Bd.2.) 

schOn einem 3: 3stiindigen Licht-Dunkelwechsel (Abb. 69); schlieBlich 
aber tritt jedenfalls bei sehr vielen Arten (zu denen namentlich die 
am besten untersuchten, namlich Phaseolus und Canavalia gehoren) 
sowohl bei zu schnellem als auch 
bei zu langsamem Licht-Dunkel
wechsel eine Grenze auf: Die 
Blatter zeigen dann zwar auch 
noch oft eine gewisse Beeinflussung 
durch die AuBenrhythmik, jedoch 
tritt gleichzeitig trotz der abwei
chenden AuBenrhythmik eine 
deutliche Tagesperiode zum Vor
schein (Abb. 70) . Aber auch eine 
nur geringe Abweichung von der 
12 : 12stiindigen AuBenrhythmik 
bedingt schon, daB die Schlafbe

Abb. 70. Canavalia ensiformis. Bei 6: 6sttindigem 
Licht-Dunkelwechsel bleiben die Bewegungen 

tagesperiodisch. [Nach KLEINHOONTE (2) .) 

wegungen nicht mehr ganz normal verlaufen; wahrend die Nachtstellung 
normalerweise etwa in der Mitte der Nacht (der Dunkelperiode), die 

Abb. 7I . Canavalia ensiformis. Bei 8: 8stiindigem Licht-Dunkelwechsel werden mit diesem Wechsel synchrone 
Bewegungen ausgefiihrt, jedoch beginnt die Hebung Dicht wie normalerweise schon in der Dunkelperiode, 
sondern erst zu Anfang der Lichtperiode. Die Senkungs- (und auch die Hebungs-) Maxima werden also 
(relativ zum Licht-Dunkelwechsel) erst spat erreicht. Nachher in konstanter Dunkelheit Auftreten der 

Tagesperiode. [Nach KLEINHOONTE. (2) .) 

Tagstellung in der Mitte des Tages (der Hellperiode) erreicht wird, treten 
diese Wendepunkte bei verkiirzter AuBenrhythmik etwas mehr gegen Ende 
der betreffenden Perioden ein (Abb. 71); die Pflanze erstrebt dann also 

2I* 
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einen langsameren Gang als der, den man ihr von auBen aufzuzwingen 
versucht. Erfolgt die AuBenrhythmik dagegen in einem langsameren 
Tempo als dem 12: 12stiindigen, so tritt die Tagstellung schon gegen 
Anfang der Lichtperiode, die Nachtstellung gegen Anfang der Dunkel
periode auf; die Pflanze erstrebt also auch hier wieder den tages
periodischen Gang. Das kann (in diesem zweitgenannten Fall) soweit 
gehen, daB bei einem zu langsamen Wechsel von Hell und Dunkel die 

Abb. 72. Canavalia ensiformis. Vom Abend des 6. 2. an in konstanter Dunkelheit, in der die normalen 
Bewegungen fortgesetzt werden. Dann taglich vom 7.2. an abends urn 10 Uhr wahrend I Min. belichtet. 
Verschiebung der Kurve, bis sie am II. 2. durch den kurzen taglichen Lichtreiz ganz umgekehrt ist. 

[Nach KLEINHOONTE (I).] 

Tagstellung schon in der vorhergehenden Dunkelperiode, die Nacht
stellung in der vorhergehenden Lichtperiode erreicht wird [KLEIN
HOONTE (I, 2)J. Man gewinnt bereits durch diese Versuche den Eindruck, 
daB den Pflanzen ein tagesperiodisches Reaktionsbestreben zukommt, das 
durch den Licht-Dunkelwechsel nur hinsichtlich der Tageszeit der Wende
punkte reguliert wird. In der Tat konnte KLEINHOONTE zeigen, daB selbst 
dann, wenn im Zeitabstand von 24 Stunden jeden Tag nur einmal 
I Min. lang mit einer allerdings hohen Lichtintensitat gereizt wurde, 
noch ahnliche Schlafbewegungen auftreten, wie bei einem 12 : I2stiindigen 
Wechsel von Licht und Dunkelheit. Dieser Lichtreiz von I Min. je 
Tag geniigt vollkommen, um wenigstens nach einigen Tagen die zeitliche 
Lage der Bewegungswendepunkte zu determinieren, wobei die extreme 
Tagstellung dann schlieBlich auf den Zeitpunkt dieses einmaligen kurzen 
Reizes fa.llt (Abb.72). Die ganze Form einer Schlafbewegungskurve 
scheint hiemach schon autonom (endonom) festgelegt zu sein. Das trifft 
allerdings nicht fiir alle Pflanzen gleichmaBig zu, z. B. scheint, wie schon 
.erwahnt, die von Albizzia geschriebene Schlafbewegungskurve vielmehr 
dem tatsachlichen Gang der Lichtintensitat angepaBt zu sein und bei 
den Bewegungen von Talinum patens fehlt die endonome Tagesrhythmik 
ganz (METZNER). Sehr deutlich ist die endonome Tagesrhythmik aber 
nicht nur bei Phaseolus und Canavalia, sondem z. B. auch bei Oxalis 
(VIRZI) und anderen, aber weniger eingehend untersuchten Arten. 
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Wenn ein kurz dauernder Einzelreiz sehr stark ist, kann er geniigen, 
urn sowohl die nachste Nachtstellung (die namlich einen halben Tag 
spater eintritt) als auch die nachste Tagstellung (die I Tag spater 
eintritt) zu determinieren. Daher ist es nicht verwunderlich, daB PFEFFER 
bei der Senkung am Abend von einer photonastischen Reaktion auf die 
Beleuchtung am Morgen sprach. Ich sehe keine prinzipiellen Bedenken 
gegen diese Bezeichnungsweise; denn die Reaktionszeit (bzw. Latenzzeit) 
ist auch bei anderen Reizbewegungen; z. B. bei den einfachen Licht
turgorreaktionen, endonom festgelegt. Das eigentiimliche bei der tages
periodischen Reaktion ist nur eben diese Beziehung der Reaktionszeit 
zur Tagesrhythmik. Urn die Tatsachen nicht komplizierter erscheinen 
zu lassen als sie sind, werde ich aber nicht von photonastischen Senkungen 
mit einer langen Reaktionszeit und sehr langsam einsetzender, sich 
periodisch wiederholender Gegenreaktion sprechen, sondern von der 
zeitlichen Regulierung der Wendepunkte einer endonomen Rhythmik. 

Hiermit sind wir auch auf die richtige Erklarung der sog. N ach
schwingungen gestoBen. Schon PFEFFER fand, daB sich diedurch einen 
Licht-Dunkelwechsel hervorgerufenen Schlafbewegungen auch in kon
stanter Dunkelheit fortsetzen. Aber diese N achschwingungen sind selbst 
dann, wenn die AuBenrhythmik von der Tagesperiode abweicht, immer 
annahernd genau tagesperiodisch, zeigen jedenfalls keine Dberein
stimmung mit der vorhergehenden von der Tagesrhythmik abweichenden 
Periodizitat. Dabei handelt es sich also gar nicht, wie PFEFFER zunachst 
angenommen hat, urn eine Art Fortsetzung der aitiogenen Reaktionen, 
sondern urn eine Fortsetzung endonomer Reaktionen, deren Wende
punkte durch den letzten der Dbertragung in konstante Bedingungen 
vorhergehenden Lichtreiz determiniert sind. Wenn die "Nachschwin
gungen" Abweichungen von der Tagesrhythmik zeigen, so handelt es 
sich dabei nicht urn Abweichungen, die zur anomalen Rhythmik eines 
vorhergehenden AuBenreizes in Beziehung stehen, sondern urn solche, 
die auch sonst unter bestimmten Einfliissen bei den endonomen Be
wegungen auftreten k6nnen. 

Somit wird es uns verstandlich, daB ein Lichtreiz bei der tagesperi
odischen Reaktion ganz anders wirkt als bei den schnell ablaufenden Reak
tionen, die wir in TeillI besprochen haben. Wir diirfen uns daher auch nicht 
wundern, daB bei den beiden Reaktionstypen keine iibereinstimmende 
Abhangigkeit vom Spektralbereich des Lichts besteht; bei der Regulierung 
der endonomen Schlafbewegungen ist anscheinend vor allem das lang
wellige (rote) Licht wirksam; wahrend bei den einfachen Lichtturgor
reaktionendaskurzwellige Licht erheblich starkereReaktionen hervorruft. 
Leiderfehlen aber noch sorgfaltige Untersuchungen iiber diesen Gegenstand. 

3. Die Temperaturreize. 

Ebenso wie durch den Licht-Dunkelwechsel k6nnen auch durch den 
Wechsel hoher und niedriger Temperatur tagesperiodische Bewegungen 
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hervorgerufen bzw. reguliert werden [JOST (2), PFEFFER (2-6), STERN 
und BUNNING (2)]; die Reaktionen unterscheiden sieh sehr deutlich von 
den schnell ablaufenden, vor allem bei schnellem Temperaturwechsel 
auftretenden, iiber die wir schon gesprochen haben. Aber auch iiber die 
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Wirkung der langsamen, etwa tages
periodisch ablaufenden Temperatur
anderungen gehen die Auffassungen 
auseinander, indem einerseits be
hauptet worden ist, eine Tempe
ratursteigerung bedinge eine Blatt
hebung [JOST (2)], andererseits aber 
auch eine Blattsenkung mit der 

~ Temperatursteigerung in Zusam-
_ menhang gebracht worden ist. 
J~ Dieser Widerspruch entsteht zum 

Tell dadurch, daB es sieh hier 
wieder gar riieht urn rein aitiogene 
Bewegungen handelt, vielmehr weit
gehend urn eine Regulierung endo
nomer Reaktionen. DaB aber bei 
demZusammenwirken einer AuBen
rhythmik mit der Innenrhythmik 
recht komplizierte Bewegungen ab
laufen k6nnen, sofern innere und 
auBere Rhythmik nicht genau 
iibereinstimmen, haben wir schon 
bei der Untersuchung der Licht
reizwirkungen gesehen. Erfolgt der 
Wechsel zwischen hoher und nied
riger Temperatur anniihernd tages
periodisch, so liegt nach den Er
fahrungen von STERN und BUNNING 
(2) die maximale Tagstellung etwa 
in der Mitte der Periode hoher Tem
peratur, die tiefste Nachtstellung 
etwa in der Mitte der Periode 
niedriger Temperatur, und zwar 
auch dann, wenn diese Zeitpunkte 
nieht die der Temperaturmaxima 

bzw. -minima sind (Abb. 73). Das entsprichtdurchaus dem Verhalten unter 
der Einwirkung des normalen Licht-Dunkelwechsels; auch dabei folgen die 
Bewegungen, wie wir sahen, nieht zeitlich parallel mit den Schwankungen 
der Liehtintensitat. Auch sonst gelten bei der Wirkung des Wechsels hoher 
und niedriger Temperatur ahnliche GesetzmaBigkeiten wie beider Wirkung 
des Lieht-Dunkelwechsels; z. B. gelingt es ohne weiteres, die Bewegungen 
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umzukehren, wenn die Periode hoher Temperatur entsprechend zeitlich 
verschoben wird. Auch kann der Pflanze ein anderer als der 12 : 12stiindige 
Rhythmus aufgezwungen werden (Abb. 73); die Pflanzen (Phaseolus 
multiflorus) folgen dabei allerdings nicht ganz so starken Abweichungen 
von der Norm wie beim Lichtwechsel. Offensichtlich ist der EinfluB der 
Temperatur, selbst wenn es sich urn Schwankungen von etwa 100 handelt, 
nicht so groB wie der des Lichts. Das zeigt sich auch darin, daB die 
genannten Temperaturversuche nur in konstanter Dunkelheit gut ge
lingen, sonst iiberwiegt der EinfluB des Lichts. 

4. Die e1ektrischen Reize. 
Es ist fast selbstverstandlich, daB auch elektrische Reize auf die 

Gelenke der Schlafbewegungspflanzen einwirken; denn die elektrische 
Reizbarkeit der Pflanzenzelle ist ebenso allgemein verbreitet wie die 
mechanische. Tatsachlich lassen sich elektrische Reizreaktionen auch 
ohne Schwierigkeit z. B. bei Phaseolus-Gelenken nachweisen (FEHSE); 
jedoch gilt das nur ffir Reize von etwa der Starke, die auch bei den 
seismonastisch reizbaren Pflanzen wirksam sind. Nun ist aber von 
STOPPEL (3) die Vermutung ausgesprochen worden, daB auch wesentlich 
schwachere Reize Bewegungen auslosen konnen, ja, daB iiberhaupt fUr 
die im Dunkeln und bei konstanter Temperatur auftretenden Phaseolus
Schlafbewegungen Schwankungen elektrischer Faktoren verantwortlich 
zu machen seien. Zur Begriindung dieser Auffassung ist vor allem 
darauf hingewiesen worden, daB die Minima und Maxima der Bewegungen 
nicht gleichmaBig iiber alle Tageszeiten verteilt sind, sondern die meisten 
Schlafstellungen auch unter ganz konstanten Licht- und Temperatur
bedingungen am friihen Morgen erreicht werden. Diese bevorzugte 
Tageszeit der Schlafstellungen ergibt sich nicht etwa aus irgendwelchen 
Grunden, die innerhalb der Pflanze liegen, sie wird vielmehr unabhiingig 
von den Vorbedingungen und von der geographischen Herkunft des 
Saatguts nur von der Ortszei1: des Versuchsorts bestimmt. STOPPEL 
vertrat zunachst die Ansicht, daB fiir diese Bewegungen die tages
periodischen Schwankungen der elektrischen Leitfahigkeit in der Atmo
sphare verantwortlich zu machen seien; von ihr und einigen anderen 
Autoren (BROUWER) wurden auch mehrere Argumente zugunsten dieser 
Ansicht vorgebracht. 

Wir miissen nun zunachst darauf hinweisen, daB bereits auf Grund 
der bei der Untersuchung der Licht- und Warmewirkungen gewonnenen 
Resultate an der Existenz autonomer (endonomer) tagesperiodischer 
Bewegungen nicht gezweifelt werden kann; das schlieBt aber nicht die 
Existenz aitiogener, durch unbekannte elektrische Faktoren bedingter 
Bewegungen aus. Zum mindesten ware es denkbar, daB die autonomen 
Bewegungen ebenso wie durch den Licht-Dunkelwechsel auch durch 
einen Wechsel in der Intensitat elektrischer Faktoren hinsichtlich der 
zeitlichen Lage der Maxima und Minima reguliert werden konnen. 
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Hierfiir kommen aber Schwankungen der elektrischen Leitfahigkeit 
bestimmt nicht in Frage, da diese, wie die weiteren Untersuchungen 
gezeigt und von STOPPEL seIber betont worden ist, nicht immer so ver
laufen, daB man sie als Ursachen der Bewegungen ansehen kann (vgl. 
auch SCHWEIDLER und SPERLICH, sowie WALDE). 

Spater ist dann auf die Ionisation der Luft hingewiesen worden 
[STOPPEL (5, 6); LIPPERHEIDE]; aber auch durch Schwankungen des 
Ionengehalts in der Luft werden die Bewegungen sicher nicht reguliert. 
BUNNING, STERN und STOPPEL fanden, daB die Schlafbewegungen in 
der gleichen Weise weiter verlaufen, wenn die Luftionen vollig entfernt 
werden, oder wenn statt der normalen Luft eine so1che mit besonders 
vielen positiven bzw. mit besonders vielen negativen Ionen zugefiihrt 
wird. STOPPEL (7) hat dann aber noch auf weitere elektrische Faktoren 
in der Atmosphare hingewiesen, die tagesperiodisch schwanken; eine 
nahere experimentelle Begriindung fUr den angenommenen Zusammen
hang mit den Schlafbewegungen fehlt aber. 1m Prinzip ware es natiirlich 
moglich, daB so1che Schwankungen eine regulierende Wirkung auf die 
Schlafbewegungen ausiiben, sehr wahrscheinlich kommt es mir aber 
nicht vor. Nach MARINESCO konnen die Schlafbewegungen von Mimosa 
und Phaseolus durch ein elektrisches Feld ahnlicher GroBe und Richtung 
wie das der Atmosphare beeinfluBt werden; jedoch zeigt die sehr kurze 
Mitteilung nicht, ob die Experimente gesicherte Schliisse zulassen. -
Man hat zu oft die Bedeutung von Faktoren, die wir mit unseren Sinnes
organen nicht unmittelbar erkennen konnen, iiberschatzt. Ich mochte in 
diesem Zusammenhang darauf hinweisen, daB auch die zahlreichen An
gaben iiber die angeblich starke Wirkung der Luftionen auf element are 
Prozesse der Pflanzen, wie z. B. auf das Wachstum, die Transpiration und 
die Atmung sich bei sorgfaltiger AusfUhrung der Versuche nicht bestatigt 
haben (STERN, BUNNING und WOLODKEWITSCH; PORTSMOUTH). Selbst wenn 
wir natiirlich nicht dogmatisth behaupten diirfen, daB sich die Schlaf
bewegungen nicht durch die tagesperiodischen Schwankungen elektrischer 
Faktoren in der Atmosphare beeinflussen lassen, muB doch betont 
werden, daB zwingende Griinde zur Annahme einer so1chen Beeinflussung 
nicht bekannt sind. Die Bewegungen konnen zweifellos autonom ver
laufen und die Haufung der Wendepunkte zu bestimmten Tageszeiten 
kann nachweislich schon durch Licht- und Temperaturreize bedingt 
werden, die so schwach sind, daB man friiher glaubte, sie vetnachlassigen 
zu diirfen. Temperaturschwankungen urn weniger als 1° konnen eben
sosehr einen regulierenden EinfluB ausiiben wie ein einmaliger halb
stiindiger Reiz durch das rote Licht der Dunkelkammer. 

5. Die endonomen Reize. 

Wir haben schon mehrere Beobachtungen erwahnt, aus denen sich 
eindeutig ergibt, daB es vollig endonome tagesperiodische Bewegungen 
gibt. Die den Bewegungen zugrunde liegenden Turgorschwankungen 
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k6nnen also nicht nut durch AuBenreize, sondem auch durch Innenreize 
ausge16st werden. Die Richtigkeit dieser Annahme ergibt sich darans, 
daB die Bewegungen ohne irgendeine Beziehung zur Rhythmik der 
AuBenfaktoren verlaufen k6nnen; einerseits k6nnen die Wendepunkte 
zu den verschiedensten 
Tageszeiten erreicht 
werden, andererseits 
kann abersogarausdem 
Abstand zweier Wende
punkte die endonome 
Natur der Rhythmik 
deutlich hervorgehen. 

Abb. 74. Phaseolus multitlorus. Autonome Blattbewegung einer 
etiolierten Pflanze; unter dem EinfluB niedriger Temperatur (kon· 
stant IS') besonders Iangsam verlaufend. In andauernder Dunkelheit. 

(Nach BUNNING (8).] 

Dieser Abstand braucht namlich, wenn regulierende Licht- und Tem
peraturschwankungen fehlen, keineswegs genau 24 Stunden zu betragen; 
Abweichungen· urn einige Stunden sind schon von mehreren Autoren 
beschrieben worden [PFEFFER (3-6), W.AI;DE, BUNNING und STERN]. 
Wahrend man hierbei aber 
immer noch einwenden 
k6nnte, daB es sich nur urn 
Schwankungen der Reak
tionszeit auf AuBenreize 
handelt, wird dieser Ausweg 
durch Versuche, bei denen 

Abb. 75. Wie Abb. 74. jedoch konstant 35' und die Bewegungen 
infolgedessen besondersschnell verlaufend. (NachBuNNING (8).] 

durch besondere Bedingungen der Abstand zweier Wendepunkte noch 
wesentlich mehr modifiziert wurde, v6llig ausgeschlossen. Durch mehrere 
Bedingungen laBt sich die Geschwindigkeit der physikalischen und 
chemischen Prozesse, die der endonomen Rhythmik zugrundeliegen, 
beschleunigen oder hem
men, so daB die Perioden 
dann kiirzer oder Hinger 
werden. In erster Linie 
ist hier die Rolle der 
Temperatur zu nennen: 
nur bei mittlerer Tempe
ratur verlaufen die Be
wegungen annahemd im 
24 - Stunden - Rhythmus; 
bei hoher Temperatur 

Tabelle.13. Durchschnittliche Dauer 
einer Vollschwingung bei der Schlaf

bewegung von Phaseolus multiflorus. 
Dunkelheit; konstante Temperatur 

verschiedener Rohe. 

Temperatur Schwingungs
dauer 

29,7 

Temperatur I Sch~.:ngs-
22,0 
19,0 

wesentlich schneller, bei niedriger Temperatur langsamer [Abb.74 
und 75 und Tabelle 13 nach BUNNING (8)]. 

Eine ahnliche Beeinflussung durch die Temperatur zeigt sich nach 
SCHMUCKER auch bei den tagesperiodischen Nutationsbewegungen 
(Offnungs- und SchlieBungsbewegungen) der Biiten ,von Nymphaea 
colorata. Betragt die Temperatur etwa 25°, so erfolgen die Bewegungen 
mit 24stiindiger Rhythmik, bei einer urn 10° niedrigeren Temperatur 
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mit 30stiindiger Rhythmik. - So wie durch niedrige Temperatur kann 
die Rhythmik auch durch Sauerstoffentzug verzogert .werden (Abb.76). 

Die endonome Rhythmik ist also hinsichtlich der Schwingungsdauer 
leicht modifizierbar; aber auch bei gleichen AuBenbedingungen bestehen 

Abb.76. PhaseDlus multi/lotus. Autonome Bewegungen im Juft
verdilimten Raum (30-40 rom Quecksilber) besonders Jangsam 

verJaufend. [Nach BONNING (20).] 

individuelle Schwankun
gen. Die 24stiindige en
donome Rhythmik ist 
auch beinormalenAuBen
bedingungen nicht fiir 
aile, sondern nur fUr 
einen hohen Prozentsatz 
der Individuen charak-

teristisch, viele Individuen zeigen aber eine ganz andere Schwingungs
dauer (Abb_ 77). Bei diesen Unterschieden handelt es sich zum Tell urn 
Modifikationen (die natiirlich nicht durch AuBenfaktoren bedingt zu 
sein brauchen, die wiihrend des Versuchs einwirken), vor allem aber 
urn genotypische Unterschiede (Abb. 78), die auch nach der Ziichtung 
mehrerer Generationen unverandert bestehen bleiben. Dber den Erbgang 
der endonomen Rhythmik liegen bisher nur einige orientierende Ver
suche vor [BUNNING (18)]. An der Erblichkeit der endonomen Rhythmik 
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Abb.77. PhaseDlus muUi/lorus. Hllufigkeit der ein
zeInen Werte ffir die Dauer einer Ein2elschwingung 
bei den autonomen Bewegungen (22' Versuchstem
peratur, konstante Dunkelheit). AbS2isse: GroBen
kIassen der Schwingungsdauer, 8-10, 10-12 Stun
den usw. Ordinate: ProzentuaIe Haufigkeit dieser 

Schwingungsdauer. [Nach BONNING (10).] 
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Abb.78. PhaseDlus muUi/lorus. Genotypische und 
phllnotypische Unterschiede der Schwingungsdauer 
bei den autonomen Bewegungen. - - - aile 
Pfian2en stammen aus Samen einer Mutterpfianze a; 
-- alle Pflanzen stammen aus Samen einer 

Mutterpfiame b. [Nach BONNING (18).] 

seIber kann aber nicht gezweifelt werden; es trifft auch nicht etwa 
die Moglichkeit zu, daB sich die AuBenrhythmik wahrend der embryo
nalen Entwicklung, also schon wahrend der Samenbildung einpragt 
[BUNNING '(9)]. 
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Nach SEMON (I, 2) miiBte man aus der Erblichkeit der endonomen 
Tagesrhythmik auf die Erblichkeit von Modifikationen schlieBen k6nnen. 
Ebenso wie WEISMANN halte ich diesen SchluB nicht fiir zwingend. 
Es mag zwar richtig sein, daB den Schlafbewegungen kein Selektions
wert zukommt, da sie erstens seIber wohl keine groBe Bedeutung fUr die 
Pflanze haben und zweitens durch den starken EinfluB der aitiogenen 
Reize auch dann auBerlich ziemlich normal ablaufen miiBten, wenn die 
endonome Rhythmik einmal nicht genau 24sttlndig ist. Eine von der 
Norm abweichende endonome Rhythmik kann also nicht im Zusammen
hang mit den Schlafbewegungen durch Selektion ausgemerzt werden. 

~ 
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Abb. 79. Endonome Tagesrhythmik ("Zeitgedllchtnis") bei den Bienen. Einige numerierte Bienen hatten 
etwa 3 Wochen lang an einem kiinstlichen Futterplatz taglich von 16-18 Uhr Zuckerwasser bekommen. 
Am Versuchstag blieben die Schlilchen den ganzen Tag, auch wilhrend der Dressurzeit, leer. Abszisse: 
Tagesstunden. Ordinate: die Bienen, die in den betreffenden halben Stwiden zum Schlilchen flogen. Jedes 
Quadrat bedeutet eine Biene mit ihrer Kennummer. Obereinanderstehende Quadrate mit der gleichen 
Nummer bedenten also, daB ein und dieselbe Biene in dieser halben Stunde mehrmals aus dem Stock zum 

Schlilchen kam. (Nach BELING, aus v. 'FRISCH: Aus dem Leben der Bienen.) 

Sehr wohl aber kann sie im Zusammenhang mit anderen physiologischen 
Erscheinungen, denen sie ebenfalls zugrunde liegt, ausgemerzt werden. 
Als eine iiberaus wichtige Erscheinung, der die endonome Rhythmik 
zugrunde liegt, betrachte ich den neuerdings viel untersuchten Photo
periodismus. Hierunter verstehen wir bekanntlich die seltsame Er
scheinung, daB die ontogenetische Entwicklung einer Pflanze, z. B. die 
Zeit bis zur Ausbildung der Bliiten, weitgehend vom Rhythmus des 
Licht-Dunkelwechsels, niimlich von der Lange der taglichen Beleuchtungs
zeit, abhiingig ist (wobei es gar nicht so sehr auf die Lichtintensitat und 
Lichtmenge, sondem eben in erster Linie nur auf die Dauer der Be
leuchtung ankommt). Diese Erscheinung ist wohl nur unter der An
nahme verstandlich, daB es fiir den Entwicklungsverlauf darauf ankommt, 
ob und wieweit die AuBenrhythmik mit der endonomen iibereinstimmt. 
Hierbei kann der endonomen Rhythmik begreiflichenveise ein hoher 
Selektionswert zukommen. 
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In diesem Zusammenhang muB noeh darauf hingewiesen werden, 
daB die endonome Tagesrhythmik nieht nur bei reeht versehiedenartigen 
pflanzenphysiologisehen, sondem aueh bei tierphysiologisehen Prozessen 
in Erseheinung tritt. Ieh nenne hier von solchen tierphysiologischen 
Prozessen zunaehst das Zeitgedaehtnis der Bienen (BELIN G) : Die Bienen 
lassen sieh sowohl in der normalen Umgebung als aueh unter konstanten 
Bedingungen in der Dunkelkammer auf einen 24stiindigen Rhythmus 
der Fiitterung, aber aueh nur auf diesen 24stiindigen, nieht beispiels
weise auf einen 19stiindigen Rhythmus dressieren (Abb. 79). Versuehe an 
anderen Insekten fUhrten zu ahnliehen Resultaten, wenn es sieh dabei 
aueh zum Teil urn ganz andersartige Prozesse handelte als den Flug 

Abb. 80. Drosophila. Auf der Abszisse sind die aufeinanderfolgenden Versucbstage und die Tageszeit 0 Dbr 
angegeben. Auf der Ordinate die inje 4 Stunden geschliipften Imagines in Prozent alIer an dem Tage ge· 
schliipften. Die Zeiten der Verdunklung sind schraffiert. Fortsetzung des Tagesperiodizitat unter konstanten 

Bedingungen. [Nacb BUNNING (20).] 

zum Futterplatz [vgl. die Literaturhinweise bei BUNNING (20)J . Ieh 
erwahne hier nur noeh das Aussehliipfen der Imagines aus den Puppen 
bei Drosophila (Abb. 80). Dieser Vorgang findet infolge der endonomen 
Tagesrhythmik aueh unter konstanten AuBenbedingungen vorwiegend 
morgens statt (KALMUS). Die endonome Tagesrhythmik des Aus
sehliipfens der Drosophila-Imagines wird dadureh besonders interessant, 
daB bei ihr ebenso wie bei den Sehlafbewegungen von Phaseolus gezeigt 
werden konnte, eine wie wiehtige Rolle die Temperatur fUr die 'Ge
sehwindigkeit der Prozesse spielt, die der endonomen Rhythmik zugrunde 
liegen; hohe Temperatur verkiirzt den Abstand der Maxima der Sehlupf
haufigkeit, niedrige Temperatur vergroBert ihn [KALMUS, BUNNING 
(20)]' Aueh irr anderer Hinsicht stimmt die endonome Tagesrhythmik 
bei den Insekten durehaus mit der der Pflanzen iiberein [BUNNING (20)J. 
Ieh nenne nur die Tatsaehen, daB eben so wie bei den Sehlafbewegungen 
ein einmaliger Liehtreiz geniigt, urn die Wendepunkte der endonomen 
Rhythmik zeitlieh festzulegen, und daB aueh hier Sauerstoffentzug 
verzogemd wirkt (KALMUS). Aueh fUr Drosophila konnte ahnlieh wie 
fUr Phaseolus die Erbliehkeit der endonomen Rhythmik naehgewiesen 
werden; es handelt sieh nieht urn eine im Ei- oder Larvenstadium indu
zierte Modifikation (BUNNING). 

Nebenher sei noeh mitgeteilt, daB die Tagesperiodizitat der Tiere 
mit der der Pflanzen nieht nur physiologiseh verwandt sein kann, sondem 
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gelegentlich auch in okologischer Beziehung zu ihr steht. Z. B. konnen 
sich die Bienen vermoge ihrer endonomen Tagesrhythmik sowohl dem 
tagesperiodischen Gffnen und SchlieBen als auch der tagesperiodischen 
Nektarabsonderung mancher Pflanzen anpassen (WAHL). Naturlich 
braucht dies keine Anpassung an eine endonome Tagesrhythmik der 
Pflanzen zu sein. 

Wir kennen bei den Organismen auch endonome periodische Er
scheinungen mit einer ganz anderen als der 24stundigen "Schwingungs
dauer", so vor allem die Jahresperiodizitat (die bei Baumen allgemein 
bekannt ist, aber auch z. B. bei Zugvogeln besteht) und andererseits 
eine wesentlich schneller ablaufende Periodizitat, die sich bei den Schlaf
bewegungen in dem Auftreten von Nebenschwingungen auf den 
Schlafbewegungskurven auBert (z. B. Abb. 63), zum Teil entstehen diese 

1D.Xl.30 11.xI. 12.xI. 
Abb. 8x. Phaseolus multiflorus. SchJafbewegungskurve, die sich aus zwei annahernd gIeich starken EinzeI
schwingungen zusammensetzt. Die Gipfel r, 3 und 5 gehoren zur einen Bewegung, die Gipfel 2, 4 und 6 zur 

zweiten. [Nach BUNNING (8).] 

Nebenschwingungen allerdings auch dadurch, daB die einzelnen Teile eines 
Gelenks ihre Tagesrhythmik unabhangig voneinander ausfiihren, so daB 
sich u'Iehrere Tagesperioden uberlagern (Abb. 81), eine Erscheinung, die 
der Dressur von Bienen auf mehrere Tageszeiten entspricht. DaB die 
einzelnen Teile einer Pflanze, z. B. die beiden einander gegenuberstehenden 
Blatter, ihre Rhythmik unabhangig voneinander durchfiihren konnen, ist 
von mehreren Autoren beobachtet worden. 

Die Mechanik der endonomen Bewegungen stimmt, wie zu erwarten, 
mit der der aitiogenen uberein [BUNNING (13)J. Die inneren Reize 
konnen also ebenso wie die auBeren tagesperiodische, in der Gelenk
ober- und -unterhiilfte antagonistisch verlaufende Permeabilitatsande
rungen hervorrufen. Solche endonom bedingten tagesperiodischen Perme
abilitatsanderungen konnte LEPESCHKIN (2) interessanterweise auch bei 
Helodea-Blattern beobachten. Die Frage, wie die AuBen- bzw. Innenreize 
die tagesperiodischen Permeabilitatsanderungen hervorrufen, werden wir 
im nachsten Abschnitt untersuchen. Auch die physiologische Natur der 
endonomen Rhythmik kann erst dort erortert werden. 

Daraus, daB die Rhythmik endonom ist, folgt naturlich noch nicht, 
daB die Auslosung der Bewegungstatigkeit einer Pflanze aus inneren 
Grunden erfolgt. In einigen Fallen (etiolierte Pflanzen von Phaseolus 
multiflorus) konnte sogar gezeigt werden, daB ein Einzelreiz, etwa ein 
Lichtreiz erforderlich ist, urn die Bewegungstatigkeit auszulosen. Nach 
der von PFEFFER gegebenen Definition mussen wir die Bewegungen 
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trotzdem als endonom (autonom) bezeichnen, da nicht fur jede Anderung 
der Bewegungsrichtung ein besonderer Reiz erforderlich ist, diese 
Anderungen vielmehr ebenso endonom erfolgen wie vor allem die Fest
legung der 24stundigen Periode. Bei anderen Pflanzen (Canavalia) 
oder unter anderen Bedingungen scheinen die Bewegungen aber auch 
ohne einen auBeren AnstoB beginnen zu k6nnen [KLEINHOONTE (2)]. 

D. Die ErregungsvorgAnge. 
Dber die Vorgange, die von der Reizaufnahme bis zur Entstehung 

der Permeabilitatsanderungen ablaufen, wissen wir bisher nur sehr wenig; 
wit mussen uns daher kurz fassen . 

. Bei der Entstehung der Schlafbewegungen kommt, wie erwahnt, 
dem roten Licht eine relativ starke Wirksamkeit zu. Diese Tatsache 
kann die Vermutung nahelegen, daB das Licht bier nicht nur direkt 
auf das Protoplasma einwirkt, sondern (ahnlich wie bei den Spalt-
6ffnungen) eine Absorption im Chlorophyll stattfindet undo eine geringe 
Kohlensaureassimilation eingeschaltet wird. Das ist aber bestimmt 
nicht die einzige Wirkung des Lichts; auch ein Temperaturwechsel wirkt 
ja gleichartig, und infolgedessen muB jede Lichtabsorption im Plasma 
auch durch die Transformation der absorbierten Strahlung in Warme 
wirksam werden. Aber es scheint, daB auch die erstgenannte Moglichkeit 
zutrifft und daB ebenso wie bei den Spalt6ffnungen die Einschaltung der 
Kohlensaureassimilation zur Erh6hung des PH-Werts fUhrt. Infolge
dessen bedingt der Licht-Dunkelwechsel in den Gelenken tagesperiodische 
Schwankungen der Wasserstoffionenkonzentration, die anscheinend 
mit den tagesperiodischen Permeabilitatsanderungen in Zusammenhang 
stehen. Nach Versuchen mit Farbstoffindikatoren (entsprechend den 
fmher erwahnten Versuchen an Spalt6ffnungen) betragt der PH-Wert 
des Zellsaftes bei Phaseolus-Gelenken (in beiden Gelenkhalften!) in der 
Nacht 6,0-6,5, am Tage 6,8-7,0 [BUNNING (20)]; diese Zahlen sind 
schon infolge der methodischen Schwierigkeiten nicht sehr genau, stimmen 
aber immerbin damit uberein, daB auch sonst beiPflanzen tagesperiodische 
Schwankungen der Wasserstoffionenkonzentration ermittelt worden sind 
(vgl. z. B. KILIAN und ANTONICKY). Ob die Schwankungen bei Phaseolus 
wirklich nUT durch Anderungen der CO2-Konzentration bedingt werden, 
ist unbekannt. 

Wichtig ist nun, daB auch eine unmittelbar experimentell bedingte 
Anderung der Wasserstoffionenkonzentration Bewegungen hervorruft, 
die den nach den oben genannten Resultaten zu erwartenden entsprechen. 
Eine maBige ErhOhung der Wasserstoffionenkonzentration bedingt einen 
Dbergang in die Nachtstellung, entgegengesetzte Anderung aber Dber
gang in die Tagstellung. Schon bei der Einwirkung von Kohlensaure 
wird der Dbergang in die N achtstellung deutlich [SUESSENGUTH, BUNNING 
(20)], aber auch durch Dbertragung der Blatter in L6sungen abgestuften 
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PwWerts konnen entsprechende Bewegungen erzielt werden (Abb.82). 
Auch eine Entziehung von Sauerstoff wirkt hier, ebenso wie bei den 
Spaltoffnungen, entgegengesetzt zur Kohlensaureanhaufung; dieser Sauer
stoffentzug bedingt namlich (wohl durch Remmung der CO2-Produktion) 

a. 
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Abb. 82a undb. Phaseolus ';'ultillorus. Zwei Primlirbliitter von ein und derselben halbetialierten Pfiall2e. Die 
Blattstiele wurden in Losungen varn PH·Wert 7.2 bis 7.5 (a) bzw. 4.7 bis 5.1 (b) getaucht. Der EinfluB 
der LOsungen wird erst nach rnehreren Stunden deutlich. Bei a erfalgt eine starke Hebung des Blattes 

(also Kurvensenkung). bei b eine lang andauernde Senkung. [Nach BONNING (20).) 

eine extrem starke Rebung des Blattes (Abb.83). Eine Remmung der 
Oxydationsprozesse durch Zusatz von Atmungsgiften wie Blausaure 
bedingt den gleichen Erfolg. Mir scheint, daB hiermit zum mindesten eine 
der fur die ErkHirung der Bewegungen wichtigen Folgen des Licht-Dunkel
wechsels aufgedeckt worden . ist. Rohe Wasserstoffionenkonzentration 
muBte,wenn unsere Vermutung richtig ist, in 
der Gelenkoberhalfte eine ErhOhung, in der Unter
halfte eine Verringerung der Permeabilitat be
dingen, niedrige Wasserstoffionenkonzentration 
die entgegengesetzten Anderungen. DaB relativ ge
ringe Schwankungen des intrazeUularenpH-Werts 
zu ansehnlichen Permeabilitatsanderungen fuhren 
konnen, ist bekannt (Literaturhinweise bei 
MEVIUS). Es ist auch nicht unerklarlich, daB 
gleichartige Anderungen der Wasserstoffionen
konzentration auf die beiden antagonistischen 
Gelenkhalften gerade entgegengesetzt wirken. 
Die Natur der kolloidchemischen Veranderungen, 
die durch eine Anderung der Wasserstoffionen

Abb. 83. Phaseollts !Illllti! loms. 
bernarmale Blattbebung 

beimEintauchcn in sauerstoff
freics \Vasser. 

[Nacb BOS NING (20) .) 

konzentration entstehen, ist unter anderem von der Lage des iso
elektrischen Punktes abhangig. Ahnlich erklart sich anscheinend auch 
der Antagonismus im Verhalten der SchlieB- und Nebenzellen bei 
Spaltoffnungen (PEKAREK). 

Bei den Spaltoffnungen sahen wir, daB die geanderte Wasserstoffionen
konzentration durch die Beeinflussung des Quellungszustandes wichtig 
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wird; es ist nicht unwahrscheinlich, daB sich die Schlafbewegungen 
auch in dieser Hinsicht ahnlich verhalten wie die Spaltoffnungs
bewegungen. Werden abgeschnittene Blatter von Albizzia in Salz
losungen iibertragen, so zeigt sich bei den dann eintretenden Blatt
bewegungen eine deutliche Beziehung zur lyotropen Reihe (SUESSEN
GUTH). Eindeutige Schliisse konnen aus diesen Versuchen aber noch 
nicht gezogen werden. 

Der Hinweis auf die Analogie mit den SchlieBzellen der Spalt
offnungen moge hier auch geniigen, urn verstandlich zu machen, daB die 
gefundenen Anderungen der Wasserstoffionenkonzentration auf dem 
Wege iiber eine Beeinflussung der Plasmakolloide sekundar noch zu 
Starke-Zuckerumwandlungen fiihren konnen, die sich bei den Bewegungs
gelenken in der friiher erwahnten Anderung der osmotischen Werte auBern. 
Zugunsten der Annahme, daB den tagesperiodischen Variationsbewegungen 
ein ahnlicher enzymatischer Regulationsmechanismus zugrunde liegt 
wie den Spaltoffnungsbewegungen, laBt sich noch die kiirzlich von 
TAGAWAnachgewiesene endonome Tagesrhythmik der Stomatabewegungen 
von Phaseolus vulgaris anfUhren. Die zeitliche Regulierung dieser Spalt
offnungsbewegungen durch den vorhergehenden Beleuchtungswechsel 
stimmt mit der Regulierung der tagesperiodischen Blattbewegungen 
iiberein. 

Nun konnen wir uns allerdings begreiflich machen, wie ein Licht
Dunkelwechsel zur Anderung der Wasserstoffionenkonzentration fiihrt; 
bei der Erklarung der Wirkung des T emperaturwechsels und noch mehr 
bei der endonomen Rhythmik stehen wir aber vor neuen Schwierigkeiten. 
Vielleicht bedingt der Temperaturwechsel die Permeabilitatsanderungen 
auf eine ganz andere Weise als der Licht-Dunkelwechsel; aber die endo
nome Rhythmik fiihrt ebenso wie dieser Licht-Dunkelwechsel zu tages
periodischen Schwankungen· des Aziditatsgrades, die allerdings merklich 
geringer sind als die von auBen bedingten. Die schon erwahnte Bedeutung 
der Sauerstoffkonzentration fUr die Geschwindigkeit der Prozesse, die 
der endonomen Rhythmik zugrunde liegen, laBt vermuten, daB der 
periodischen Anderung der Wasserstoffionenkonzentration eine endonome 
Rhythmik der Atmungsintensitat zugrunde liegt. Das konnte iibrigens, 
nach dem EinfluB des Sauerstoffentzugs und der Kohlensaurezufuhr 
zu urteilen, auch fUr die bei Drosophila beobachtete endonome Rhythmik 
zutreffen [vgl. KALMUS, BUNNING (20)]' 

Unsere Ansicht, daB die aitiogene Regelung der Rhythmik mit einer 
Einschaltung der Kohlensaureassimilation im Zusa:mmenhang steht, die 
dann durch chemische Veranderungen, also wohl namentlich durch die 
Verringerung der CO2-Konzentration die weiteren Vorgange aus16st, 
laBt auch die von PFEFFER (6) gefundene bemerkenswerte Tatsache 
verstandlich erscheinen, daB das Licht zur Verursachung (bzw. zur 
Regulierung) der tagesperiodischen Bewegungen ganz im Gegensatz 
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zur Hervorrufung der einfachen Lichtturgorreaktionen [HABERLANDT 
(2), KRABBE] gar nicht auf die Gelenke seIber einwirken muB, sondem 
eine Wirkung auf die Blattspreite vollig geniigt. Wird namJ.ich (bei 
Phaseolus) das Gelenk verdunkelt, so kann der auf die Spreite wirkende 
Licht-Dunkelwechsel doch noch Bewegungen bedingen, die vollig dem 
auf die Spreite einwirkenden Lichtwechsel entsprechen, auch wenn 
dieser nicht im normalen Rhythmus verlauft. 

"Obrigens auBem sich die Erregungsvorgange bei den tagesperiodischen 
Bewegungen auch wieder in dem Auftreten elektrischer Potentialanderungen. 
Das gilt sowohl fiir die aitiogen regulierten als auch ffir die endonomen 
Bewegungen. Bisher sind aber erst wenige Versuche veroffentlicht worden 
(YAMAGUTI), aus denen noch keine Schliisse iiber die Beziehungen zwischen 
den plasmatischen Veranderungen und den Aktionsstromen gezogen 
werden konnen. - UMRATH (II) fand bei Mimosa, die bekanntlich sowohl 
seismonastische als auch tagesperiodische Bewegungen ausfiihren kann, 
daB jeder "Obergang in die Schlafstellung von mehreren Erregungs
vorgangen (elektrischen Potentialanderungen) begleitet ist, die durchaus 
den bei der Seismonastie beobachteten entsprechen; sie folgen z. B. dem 
Alles-oder-Nichts-Gesetz. Auch ist die seismonastische Erregbarkeit 
etwa I Stunde vor dem "Obergang in die Schlafstellung erhOht. 
UMRATH meint daher, der Obergang in die Schlafstellung werde durch 
solche Erregungsvorgange bedingt, wahrend die Beibehaltung der Schlaf
stellung durch andersartige Vorgange ermoglicht werde. Man muB aber 
wohl auch noch die Moglichkeit offenlassen, daB die gefundenen Er
regungsvorgange nicht den· "Obergang zur Schlafstellung bedingen, 
sondem daB die Vorgange, die zu diesem "Obergang fiihren, gleichzeitig 
die seismonastische Erregbarkeit erhohen. 

Wir haben schon an mehreren Stellen auf die engen Beziehungen 
zwischen den tagesperiodischen Variations- und den tagesperiodischen 
Nutationsbewegungen hingewies~n. Vor allem in der Natur der aus
losenden Reize, in der Teilnahme einer endonomen Rhythmik, in der 
BeeinfluBbarkeit durch AuBenbedingungen, sowie in der Regulierbarkeit 
durch periodische oder Einzelreize herrscht eine weitgehende "Oberein
stimmung (vgl. STOPPEL und KNIEP, METZNER, SCHIRRMACHER). Hier 
sei als Erganzung nur noch darauf hingewiesen, daB sogar an ein und 
derselben Pflanze nach der Einstellung des Wachstums die tages
periodischen N utationsbewegungen in tagesperiodische Varialionsbe
wegungen iibergehen konnen. So verhalt sich nach den Untersuchungen 
SCHIRRMACHERs N icotiana. 

IV. Riickblick. 
Die Variationsbewegungen erwecken auf den ersten Anblick den 

Eindruck einer groBen Mannigfaltigkeit; es scheint, daB es bei den 

Ergebnisse der BioJogie XIII. 22 
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einzelnen Bewegungstypen auf ganz verschiedene Weise zur Turgor
anderung kommt. Erst die sorgfliltigere Untersuchung lehrt, daB die 
Pflanze bei den einzelnen Bewegungstypen gar nicht so sehr verschiedene 
Mittel benutzt, daB sie vielmehr bei allen Bewegungstypen im Prinzip 
immer wieder die gleichen Arbeitsprinzipien anwendet und nur durch 
deren verschiedenartige Kombination und quantitative Abstufung die 
erstaunliche Mannigfaltigkeit erzielt. Von diesen Arbeitsprinzipien 
scheinen mir die folgenden drei die wichtigsten zu sein. 

I. Die Regulierung der Turgeszenz durch die Permeabilitat. Die 
Intensitat und Art der Turgoranderung ist einmal von der H6he der 
Permeabilitat abhangig, d. h. davon, ob vorwiegend nur die Wasser
durchlassigkeit oder auch die Inhaltspermeabilitat erhOht worden ist. 
Die Turgoranderung ist auBerdem von der Richtung des Saugkraft
gefalles zwischen der Zelle und ihrer Umgebung abhangig. Hiermit hat 
die Zelle viele M6glichkeiten zur Bewirkung sehr verschiedenartiger 
Turgoranderungen. 

2. Die Regulierung der Fermentwirksamkeit (vor allem der Amylase
wirksamkeit) durch den Plasmazustand. Sie wird bei der Seismonastie 
zur Aus16sung und spateren Wiederausschaltung des Restitutions
vorganges, also vor allem fiir eine Atmungssteigerung, ausgenutzt. Bei 
den Spalt6ffnungen wird sie unmittelbarer, namlich durch die Ver
wertung des Zuckers fiir osmotische Arbeit, ausgenutzt. Bei den Schlaf
bewegungen scheint sowohl diese unmittelbare als auch jene mittelbare 
Ausnutzung der durch den Plasmazustand geanderten Amylasewirksam
keit wichtig zu sein. 

3. Die Regulierung des Plasmazustandes durch die Wasserstoffionen
konzentration in der Zelle, und zwar vor allem durch die Kohlensaure
konzentration, die ihrerseits wieder durch das Verhliltnis der AtmuIigs
intensitat zur Fortdiffusion ·der Kohlensaure und zu deren Verbrauch 
bei der Photosynthese reguliert wird. Bei der Seismonastie wird durch 
die Kohlensaurekonzentiation die Erregbarkeit reguliert, bei den Schlaf
bewegungen vor allem die Wasserpermeabilitat, bei den Spalt6ffnungen 
zunachst der Kolloidanteil am osmotischen Wert. Bei den Schlaf
bewegungen und Spalt6ffnungen kommt auBerdem die schon genannte 
Regulierung der Fermentwirksamkeit durch die sen geanderten Plasma
zustand hinzu. 

Wir haben mehrfach darauf hingewiesen, daB auch die tierischen 
Zellen ahnliche physiologische Mittel benutzen; ja, daB sogar in zwei 
Zellvorgangen, die man zunachst fiir weniger elementar hlilt (seismo
nastische Erregbarkeit und Nervenerregbarkeit einerseits; endonbme 
Tagesrhythmik andererseits), einige physiologische Gesetze recht all
gemeiner Giiltigkeit zutage getreten sind. 
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A. Einleitung. 
Unter der Bezeichnung "tierische Hypnose" faBt man eine groBe 

Zahl recht verschiedenartig erscheinender tierischer Zustande zusammen, 
die zur Zeit ihrer Entdeckung und ersten Untersuchung - von allerlei 
mystischem Beiwerk abgesehen - sozusagen als ratselhafte und sonder
bare Erscheinungen viel Erwahnung fanden und Aufsehen erregten. 
Heute dagegen ist das Vorkommen der "tierischen Hypnose" bereits 
fur die meisten Tiergruppen nachgewiesen, und es hat sich gezeigt, daB 
dieser Zustand nicht allein ein interessantes physiologisches Phanomen 
darstellt, sondern daB ihm auch mitunter eine gar nicht geringe 6ko
logische Bedeutung zukommt, und daB er auch, als Anpassungserschei
nung, AnlaB zu deszendenztheoretischen Betrachtungen geben kann; 
Eine allgemeinbiologische Darstellung der "tierischen Hypnose" wird 
also nicht allein deren - bisher am besten untersuchte - physiologische 
Seite, sondern ebenso auch tierpsychologische, 6kologische und deszen
denztheoretische Erwagungen zu berucksichtigen haben. 

Es sei vorweggenommen, daB es zur Zeit noch nicht m6glich sein 
diirfte, eine umfassende, allen Einzelfallen gerecht werdende Erklarung 
des vVesens und des Zustandekommens der "tierischen Hypnose" zu 
geben, vielmehr k6nnen die heute vorliegenden Erklarungen immer nur 
auf bestimmte Gruppen von Einzelfallen, keine von allen jedoch auf die 
Gesamtheit der unter dem Begriff "tierische Hypnose" zusammen
gefaBten Erscheinungen Anwendung finden. la, es besteht sogar eine 
gewisse Wahrscheinlichkeit dafUr, daB diese Zusammenfassung von 
Erscheinungen ganz Heterogenes, in keiner naheren gegenseitigen bio
logischen Beziehung Stehendes enthalt, daB also auch fUr die Zukunft 
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keine allgemeingiiltigen Erklarungen zu erwarten sind. Vielleicht ware 
es sogar besser, wenn man sich bei der Einzeluntersuchung, wie auch 
bei der Theorienbildung mehr auf einzelne Gruppen von Erscheinungen, 
auf deren Vorkommen innerhalb einzelner Einheiten des Tiersystems 
beschranken wiirde, als wenn man von vornherein auf eine Gesamt
erklarung aller unter der Bezeichnung "tierische Hypnose" zusammen
gefaBten tierischen Zustande lossteuert, wie dies vornehmlich von den 
ersten Untersuchern dieser Erscheinungen stets versucht wurde. Die 
zur Zeit jedenfalls noch stark zweifelhafte Einheitlichkeit muBte vordem 
sichergestellt oder wenigstens in gewissem Grade wahrscheinlich gemacht 
werden. Es wird sich also die vorliegende Darstellung vor einer allzu 
vereinheitlichenden, moglicherweise die Blickrichtung einengenden Be
trachtungsweise zu huten haben, vor der gerade die recht bedeutenden 
Fortschritte, welche die Erforschung der "tierischen Hypnose" in den 
letzten Jahren gemacht hat, zu warnen scheinen. 

Den Ausgangspunkt fur die mannigfaltigen Untersuchungen hinsicht
lich der in unser Gebiet gehOrigen Erscheinungen bildete die bekannte 
Beobachtung, daB ein Wirbeltier oder ein Insekt, welches auf den Rucken 
gelegt wird und dessen Umdrehbewegungen man einige Zeit unterdruckt, 
in einen Zustand von Bewegungslosigkeit verfallt, der auch noch bei
behalten wird, wenn man die festhaltende Hand entfernt. Fur diesen 
zuerst durch SCHWENDTER (1636) und KIRCHER (1646) als "Experi
mentum Inirabile" beschriebenen Versuch wurde eine Erklarung in zwei 
Richtungen. gesucht: Einmal unter Zuhilfenahme psychologischer Mo
mente und zweitens als rein physiologische Erscheinung. Vertreter der 
ersteren Richtung waren zunachst die bereits genannten Autoren des 
17. Jahrhunderts: SCHWENDTER denkt an einen Furchtzustand, KIRCHER 
an "Einbildung" des Festgehaltenw.erdens. Vertreter der mehr psycho
logischen Richtung im 19. Jahrhundert waren CZERMAK (Erklarung als 
"echte hypnotische Erscheinung", Parallele zur menschlichen Hypnose), 
PREYER und PLATH (Erklarung als "Wirkung der Angst", Kataplexie, 
Schreckstarre), HEUBEL (Erklarung als "gewohnlicher Schlaf") DANI
LEWSKY (Erklarung als "Hypnose"). Die zweite Richtung, die eine 
rein physiologische Erklarung erstrebte, wurde im vorigen J ahrhundert 
vor allem durch VERWORN vertreten, der die "tierische Hypnose" als 
"tonischen Reflex" auffaBt. Ihm schlieBen sich in neuerer Zeit MANGOLD 
und ERHARD insofern weitgehend an, als sie die tierische Hypnose zwar 
rein physiologisch erklaren, sie aber in eine Parallele setzen zu den 
physiologischen Komponenten der menschlichen Hypnose. In jungster 
Zeit ist indessen die alte Ansicht PREYERs (1873), der die tierische 
Hypnose als "Wirkung der Angst" auffaBte, durch einige neue Beobach
tungen wieder bestatigt und im Zusammenhang mit den rein physiologi
schen Erklarungen gewiirdigt worden (WARNKE 1933, STEINIGER 1935c). 

Recht unbequem, aber auch durch den Gang der Forschung durchaus 
verstandlich, ist die auBerordentlich hohe Zahl der in der Literatur 
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uber "tierische Hypn(')se" auftretenden Begriffe. Erschwerend wirkt 
dabei weiter noch besonders, daB manche Begriffe von den einzelnen 
Autoren in ganz verschiedener Bedeutung angewandt werden. Auf diese 
Dbelstande hat HASE (I93Zb) hingewieserr und eine Anzahl von fur 
"hypnotische" Zustande bei Tieren benutzte Bezeichnungen zusammen
gestellt (35 Worte). Doch kann man diese Bezeichnungen, deren Zahl 
sich bei Weiterfuhrung der Zusammenstellung wohl noch auf das Doppelte 
erhOhen lieBe, nicht einfach durch einen einheitlich festgesetzten Begriff 
ersetzen, da sie keineswegs untereinander gleichbedeutend sind. Viel
mehr beziehen sich einzelne Begriffe auf die Entstehungsart der Hypnose 
und auf die eine soIche aus16senden Reize. Andere wieder auf den Zustand 
der Muskulatur oder das Verhalten wahrend dieses Zustandes, auf be
stimmte Stellungen; wieder andere beziehen sich auf die mutmaBliche 
Bedeutung der Hypnose oder auf eine dem Tier untergeschobene Absicht. 
Es erweist sich daher als unbedingt erforderlich, auf die Bedeutung der 
hauptsachlichsten Begriffe naher einzugehen und eine fur die folgende 
Darstellung geeignete Auswahl unter diesen zu treffen. 

Diskussion der Begrijje. 
"Tierische H ypnose", "Hypnose" usw. ist die am meisten verbreitete 

Bezeichnung fUr die hier behandelten Zustande, die von deren Parallel
setzung zur menschlichen Hypnose ausgeht. Da die Berechtigung zu einer 
solchen Parallelsetzung zur Zeit jedoch noch nicht nachgewiesen ist (vgl. 
spater S. 381), ist die Bezeichnung "Hypnose" etwas irrefiihrend, weil sie 
stets auf das Bestehen einer Parallele zwischen tierischer und menschlicher 
Hypnose hinweist, und den Blick in eine Richtung lenkt, aus der vielleicht 
wenig Aufschliisse zu erwarten sind. 

Akinese, Bewegungslosigkeit. Beide Ausdriicke sind an sich gleich
bedeutend, unter "Akinese" kann jedes mogliche bewegungslose Verhalten, 
auch der Todeszustand, verstanden werden. Es wird jedoch mitunter dieser 
Begriff "Akinese" mit dem der "tierischen Hypnose" gleichgesetzt, indessen 
solI der Ausdruck im folgenden nur in der erstgenannten, seiner urspriinglichen 
Bedeutung angewendet werden. 

Reflektorische Bewegungslosigkeit, Immobilisation. Spezialisiertere Be
zeichnung fiir "tierische Hypnose", welche diese als rein reflektorisch auffaBt, 
deren Zustandekommen durch die Einwirkung eines AuBenreizes erklart. 
Die Bezeichnung ist weniger umfassend als die der "tierischen Hypnose", 
da sie spontan eintretende derartige Zustande ausschlieBt. 

Thanatose, Sich-Totstellen, Feigning-death, simulation du mort, Tot
stellung. Diese und ahnliche Ausdriicke gehen von der Vorstellung aus, das 
in diesem Zustande befindliche Tier habe die Absicht, sich totzustellen, 
urn dadurch etwaige Verfolger zu tauschen. Obwohl diese Annahme langst 
als unzutreffend erwiesen ist, hat sich der Ausdruck immer noch erhalten, 
ist jedoch als irrefiihrend abzulehnen. SZYMANSKI (1918) versteht darunter 
etwa das gleiche wie andere Autoren unter "Hypnose", wahrend er die 
Bezeichnung "Hypnose" auf die Ermiidungsakinese (s. spater) anwendet. 
Ausdriicke wie Totstellreflex, Feigning-reflex und ahnliches sind begriffliche 
Unmoglichkeiten ("ungliicklich gewahlt und unrichtig" nach LOHNER 1919, 
"Unkorrektheit" nach MANGOLD 1920), da doch nicht die (hochste psychische 
Vorgange voraussetzende) Handlung des Sich-Verstellens auf einen Reflex 
zuriickgefiihrt werden konnte. 
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Mechanohypnose. Spezialfall der Hypnose, so bezeichnet, wenn dieser 
Zustand auf mecbanische Reize hin eintritt. 

Reaktionshemmung der Wirbeltiere. Dieser Ausdruck wurde an die Stelle 
der Bezeichnung "tierische Hypnose" gesetzt, urn die Aufnahme der Parallel
setzung des darunter verstandenen Zustandes mit der menschlichen Hypnose 
in den Begriff selbst zu vermeiden. Auch ist der Ausdruck umfassender als 
der der "tierischen H ypnose" . Wahrend letzterer definitionsgemaB n ur auf 
bewegungsloses Verhalten angewandt werden durfte, schlieBt die Bezeichnung 
"Reaktionshemmung" Bewegungen nicht aus, besagt vielmehr nur, daB in 
.diesem Zustande bestimmte, normalerweise zu erwartende Reaktionen, wie 
Umdrehbewegungen, Abwehrbewegungen, Flucht, ausfallen (Naheres STEI
NIGER I936 b, vgl. auch S. 356). 

Kataplexie. Dieser von PREYER (I878) angewandte Ausdruck ist etwa 
gleichbedeutend mit "Schreckstarre", besagt, daB der darunter verstandene 
Zustand auf Grund psychischer Vorgange (Angst, Schreck) eintrete. Wird 
unter Zugrundelegung einer entsprechenden Erklarung als gleicbbedeutend 
mit "Hypnose" gebraucht. 

Katalepsie. Die Bezeichnung stammt ursprunglich aus der Beschreibung 
der menschlichen Hypnose, diente hier zur Bezeichnung eines bestimmten 
Zustandes der Muskulatur, der durch eine gewisse (jedoch nicht tetanische) 
Heraufsetzung der Muskelspannung charakterisiert ist. Die in diesem 
Zustand befindlicben GliedmaBen' zeigen die Erscheinung der sog. "wacb
semen Biegsamkeit" (Flexibilitas cerea), d. h. sie geben einem leichten Drucke 
nach, behalten aber dann die ihnen kunstlich gegebene Stellung beL Wahrend 
MANGOLD (I9I4) den Ausdruck "Katalepsie" ebenfalls zur Bezeichnung 
ahnlicber Erscbeinungen bei im Zustand der "tieriscben Hypnose" be
findlicben Tieren anwendet, versteht P. SCHMIDT (I9I3) bei seinen Unter
suchungen an Stabbeuschrecken darunter das mit diesem Zustand verbundene 
Gesamtverhalten des Tieres, also Bewegungslosigkeit, Schmerzlosigkeit und 
anderes mit einbegriffen. 

A nalgesie. Bezeicbnung fUr das Feblen von Schmerzempfindungen bei 
normalerweise Schmerz aus16senden Reizen. Wird vielfach als Begleit
erscheinung "bypnotiscber" Zustande angenommen, und zwar deshalb, weil 
Schmerz verursachende Reize keinerlei Beantwortung erfahren. 

Hypotonische Akinese ist ein "bypnotischer" Zustand, bei dem die 
Muskelspannung nicht hypertonisch heraufgesetzt ist, wie bei der Katalepsie, 
sondern berabgesetzt wird. Wabrend bei der tierischen Hypnose der Wirbel
tiere hypertonische undhypotonische Zustande eng nebeneinander vor
kommen, kann man bei den Wirbellosen die hypotonischen Akinesen meist 
deutlich von den kataleptischen Erscheinungen unterscheiden. 

Starre. Dieser Ausdruck wird von HASE (I932 b)als Ersatz fur aIle sonstigen 
Bezeichnungen fur "tierische Hypnose" vorgeschlagen, doch ist er nicht ganz 
eindeutig, da der Begriff der Starre bisher viel umfassender angewandt 
wurde, und vor allem tetanische Zustande, auch bestimmte Giftwirkungen, 
Totenstarre usw. unter dieser Bezeichnung behandelt werden. Ferner ist 
der "hypnotische" Zustand, zumal der Wirbeltiere keineswegs stets mit 
einer Starrheit des K6rpers verbunden. Der Ausdruck "Starre" kann also 
wohl nur auf kataleptische und katalepsieahnliche Zustande der Wirbellosen 
angewendet werden. 

Ermudungsakinese. Bewegungslosigkeit infolge von Ermudung. Wird 
von SZYMANSKI (I9I8) auch als "Hypnose" bezeichnet. 

Stillung. Bezeichnung von HOFFMANN (I932) fUr ein Verfahren, welches 
ein Tier zur Akinese veranlaBt. 

Tonische Reflexe sind von VERWORN beobachtete Zustande der Wirbel
tiermuskulatur, die bei einer zu einer Bewegung n6tigen Kontraktion unter 
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Annehmen eines tonischen Zustandes (Tonusmuskel im Sinne BETHEs) in 
diesem Kontraktionszustand fUr einige Zeit verbleibt. 

Diese Aufzahlung von Begriffen erhebt keinen Anspruch auf Voli
standigkeit, doch diirften aile nicht genannten wohl einem der auf
gefiihrten gleichbedeutend sein (Bezeichnungen fUr Spezialfalie werden 
bei deren Beschreibung angegeben). Auch wiirde es zu weit fiihren, 
auf die auBerordentlich groBe Verschiedenartigkeit der Verwendung dieser 
Begriffe bei den einzelnen Autoren einzugehen, vielmehr ist fUr die vor
liegende Zusammensteliung mehr generalisierend auf die Hauptbedeu
tungen zuriickgegriffen worden. Der Einfachheit und der Einheitlichkeit 
halber muB fiir die folgende Darsteliung unter den genannten Aus
driicken eine Auswahl getroffen werden. Eine solche Auswahl bleibt 
natiirlich etwas in gewissem Sinne Willkiirliches, und es soli nicht gesagt 
sein, daB von den nicht benutzten Begriffen mancher nicht mit eben
solchem Rechte hatte verwandt werden k6nnen. Doch eine Begriffs
vielheit verwirrt, es werden daher, auBer den jeweils anzugebenden 
Bezeichnungen fiir Spezialfille, folgende Ausdriicke Verwendung finden: 
Akinese als Bezeichnung fUr Bewegungslosigkeit jeder Art, Reaktions
hemmung als Bezeichnung der friiher als "tierische Hypnose" bezeichneten 
Erscheinungen bei Wirbeltieren, Katalepsie fiir "tierische Hypnose" bei 
Arthropoden, etwa gleichbedeutend damit der Ausdruck "Starre", vor 
ailem dann, wenn es sich um fragliche Erscheinungen handelt, deren 
ZugehOrigkeit zu den kataleptischen Zustanden noch nicht sichergestelit 
ist. Dagegen Hemmungserscheinungen bei Arthropoden, bei denen der 
Muskeltonus herabgesetzt ist, werden als "hypotonische Akinesen" be
zeichnet werden. Auch der Begriff "Ermudungsakinese" soli Verwendung 
finden, ailerdings ist der Verfasser der Ansicht, daB Ermiidungszustande 
nicht in das Gebiet der hier zu behandelnden Erscheinungen geh6ren. 
Die Beziehungen der benutzten Ausdriicke seien durch folgendes Schema 
dargestelit: 

Bewegung Akinese 

L~~ 
Reaktions

hemmung der 
Wirbeltiere. 

Katalepsie, 
Starre der 

Wirbellosen. 

hypotonische 
Akinese der 
Wirbellosen. 

Als sog. "tierische Hypnose" zusammengefaBt, 
o bwohl Z usammengehorigkeit und Parallele zur 
menschlichen Hypnose noch nicht erwiesen. 

Ermiidungs- Weitere Zu-
akinese. stande der 

Bewegungs
losigkeit wie 

Ruhe, 
Schlaf, Tod, 

Lauer
steHung. 

Wie bereits aus dieser Ubersicht hervorgeht, soH die Reaktionshemmung 
der Wirbeltiere und die Katalepsie nebst sonstigen akinetischen Erschei
nungen bei Wirbellosen getrennt behandelt werden. Dies deshalb, weil 

Ergebnisse der Biologie XIII. 
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dadurch bei der Fraglichkeit des Zusammengeharens die Darstellung er
leichtert wird, obwohl damit keineswegs behauptet werden solI, daB zwischen 
diesen Erscheinungen bei Wirbeltieren und denen bei Wirbellosen keinerlei 
Beziehungen aufzufinden waren. Es wird auf derartige Beziehungen im 
einzelnen einzugehen sein (vgl. S. 441). 

Die Darstellung solI sich vornehmlich mit den Forschungsergebnissen 
der letzten Jahre beschaftigen, wahrend die schon langer bekannten 
Tatsachen nur soweit beriicksichtigt werden sollen, als sie rur neuerdings 
in Frage stehende Zusammenhange von Bedeutung sind. 1m iibrigen 
sei auf die vorziigliche zusammenfassende Darstellung von HOFFMANN 
(1926 b, vgl. Literaturverzeichnis) verwiesen. Die Darstellungsweise des 
Gegenstandes muB insofern von friiheren abweichen, als gerade die 
Untersuchungen der jiingsten Zeit einen Zusammenhang der "tierischen 
Hypnose" mit Problemen allgemeinerer Art (z. B. okologischer, deszen
denztheoretischer) ergeben bzw. bestatigt haben, die in den Vorder
grund des Interesses gestellt werden sollen. Eine Vollstandigkeit in der 
Darstellung von Einzelheiten kann wegen des zur Verfiigung stehenden 
Raumes in keiner Weise angestrebt werden, vielmehr solI die Darstellung 
eine Biologie der behandeIten Erscheinungen vermitteln, die "weniger 
geneigt ist, die groBen biologischen Zusammenhange gegeniiber den end
losen Details zuriicktreten zu lassen" (H. WEBER). Als Forschungs
ergebnisse sollen nicht allein Tatsachen und Zusammenhange, sondern 
ebenfalls die sich aus diesen ergebenden noch ungelosten Probleme in 
gleicher Weise behandelt werden 1. 

B. Die Reaktionshemmung der Wirbeltiere. 
Allgemeines. Es erscheint als zweckmaBig, die Reaktionshemmung 

der Wirbeltiere an erster Stelle zu behandeln, urn an ihr die Beziehungen 
zwischen der "tierischen Hypnose'" und der Hypnose des Menschen zu 
erortern, die bei der Katalepsie der Arthropoden kaum aufzuweisen waren. 
Wie bereits in der Einleitung angedeutet, dienen seit altersher eine 
Reihe besonderer MaBna1unen zur Auslosung dieses Zustandes. In erster 
Linie fiihrt ein Festhalten des Tieres in Riickenlage zum Ziel. Doch 
ist die Riickenlage des Versuchstieres nicht unbedingt notwendig, z. B. 
kann man Hiihner leicht in Reaktionshemmung versetzen, wenn man 
sie in Normallage festhalt und eventuell ihren Kopf kurze Zeit mit der 
Hand zu Boden driickt (Abb. r). Ebenso wirksam ist das Aufheben des 
Tieres an einer Extremitat (Abb. 2). Beim Huhn hat auch das Aufheben 
am Kamm den gleichenErfolg. Wirksam ist ferner eine schnelle Umdrehung 
in die Riickenlage, die man mit den Handen oder nach MANGOLD auch 
mit einem eigens hierrur konstruierten Apparat (Abb. 3) ausiiben kann. 

1 Der Leser mage entschuldigen, wenn viele Untersuchungsergebnisse in 
Form von nur eingeschrankten Behauptungen oder gar Vermutungen dar
gestellt werden. Denn der Verfasser ist bemuht, etwaige Unsicherheiten in 
bestimmten SchlUssen voll zur Geltung zu bringen, und nur Wahrscheinliches 
nicht als nachgewiesene Tatsache hinzustellen. 
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Indessen ist die Ausubung eines der genannten mechanischen Reize 
fUr den Eintritt der Reaktionshemmung nicht unbedingt erforderlich. 

Abb. I. In Reaktionsbemmung befindlicber Hahn. (Nacb WEYRAUCH.) 

Z. B. beobachtete WARNKE (1934) das Eintreten dieses Zustandes bei 
einer Tannenmeise, die er in den Trichter einer Vogelfangreuse trieb. 
Sich am Drahtgitter festhaltend, 
sank die Meise abwarts und lieB sich 
ohne Abwehr ergreifen. Da hierbei 
keinerlei mechanische Reize auf das 
Tier ausgeubt wurden, muB die Ver
anlassung zum Annehmen der Reak
tionshemmung in der Gesamtsitua
tion gesucht werden, bzw. in deren 
Einwirkung auf das Tier als Subjekt. 

Die Einfiihrung des Begriffs 
"Reaktionshemmung" an Stelle von 

Abb. 2. Durch Hochheben an einem FuB aus
geloste Reaktionshemmung bei einer Taube. 

(Nach MANGOLD.) 

Abb.3. Von MANGOLD konstruierter Hypnoseapparat, 
der das Versuchstier nach L6sen eines Abzuges augen
blicklich in Riickenlage bringt. (Nach MANGOLD.) 

"tierische Hypnose" bei Wirbeltieren wurde durch den Mangel an einem 
rein beschreibenden, keine Hypothese enthaltenden Ausdruck veranlaBt. 

23* 
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Der Begriff "tierische Hypnose" enthalt bereits die Annahme, daB der 
darunter zu verstehende Zustand mit der menschlichen Hypnose in eine 
Parallele zu set zen oder gar gleichbedeutend sei, was jedoch zur Zeit 
noch nicht erwiesen und erst naher zu untersuchen ist. Ebenso zeigte 
sich, daB der Ausdruck "reflektorische Bewegungslosigkeit" nicht um
fassend genug ist, da wahrend der Reaktionshemmung auch weitgehende 
Bewegungen zu beobachten sind. Besonders auffallend sind so1che 
Bewegungen bei Rabenvageln, die sich sehr gut zu Reaktionshemmungs
Versuchen eignen. Z. B. Eistern picken in kunstlich gegebener Rucken
lage nach jedem sich ihnen nahernden Gegenstand, halten diesen mit 
dem Schnabel fest oder such en ihn mit den FuBen zu ergreifen. LaBt 

Abb. 4. In Reaktionshemmung be!indliche Elster halt 
sich mit den FuBen an einem Finger fest und wird an 

diesem hiingend au!gehoben. (Nach STEINIGE R.) 

man eine Elster sich an einem 
Finger festkrallen, so kann man 
sie an diesem kopfabwarts han
gend aufheben, ohne daB da
durch ihre Reaktionshemmung 
unterbrochen wird (Abb. 4). 

Abb.5. In Reaktionshemmung befindliche Henne 
erhebt den Kap! und betrachtet die Umgebung. 

(Nach SZHIANSKI.) 

Ferner spricht gegen eine allgemeine Verwendung des Ausdrucks 
"reflektorische Bewegungslosigkeit" auch der Umstand, daB die Reak
tionshemmung durchaus nicht stet~ rein durch Reflexe zustande kommt, 
sondern, daB mitunter bei ihr deutlich hahere nervase Vorgange, die 
schon zum Bereich des Psychischen geharen, als wirksam erkannt werden, 
wie bereits die erwahnte Beobachtung W ARNKEs zeigt. Der Ausdruck 
"Reaktionshemmung" solI also rein beschreibend aussagen, daB wahrend 
dieses Zustandes bestimmte Reaktionen des Tieres (z. B. Flucht, Lage
korrektions- oder Abwehrbewegungen, bestimmte Stellreflexe), die wir 
unter den gegebenen Umstanden eigentlich erwarten wurden, ausfallen. 

Bewegungen wahrend der Reaktionshemmung. Obwohl bis vor 
kurzem ein bewegungsloses Verhalten als besonderes Charakteristikum 
der "tierischen Hypnose" galt, sind bereits in den altesten Arbeiten uber 
diese Erscheinung Bewegungen wahrend dieses Zustandes beschrieben 
worden. PLATH (1876) beobachtete, daB die zu seinen Versuchen be
nutzten Huhner, wenn er Experimente mit Induktionsstrom an ihnen 
ausfiihrte, nach den Elektroden pickten. Auch MANGOLD (1914) gibt 
an, daB auf dem Rucken liegende Ganse oder Huhner nach vorgestreutem 
Futter pickten und auch fraBen. Das Gleiche beobachtete ECKSTEIN 
(1919). Auch CZERMAK (1873) spricht von Bewegungen hypnotisierter 
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Huhner (vgl. Abb. 5). Indessen verhalten sich gerade die in fruherer 
Zeit am haufigsten fUr Reaktionshemmungsversuche benutzten Tiere, 
wie Huhner, Enten, Ganse, Finkenvogel, Meerschweinchen, wahrend 
dieses Zustandes verhaltnismaBig ruhig, wahrend sich bei fruher weniger 
daraufhin untersuchten Vogelarten mitunter recht lebhafte Bewegungen 
feststellen lassen. AuBer den standigen Bewegungen des Kopfes, die 
durch das Bemuhen des Tieres zustande kommen, Vorgange in seiner 
Umgebung mit den Augen zu fixieren (nach WARNKE Ig33, S. weiter 
unten), sind vor allem Abwehrbewegungen auBerordentlich haufig. So 
ein BeiBen nach dem vorgehaltenen Finger, bei Elster, Nebelkrahe, 
Singdrossel, Rotdrossel, Sperling, Lachmowe (Abb. 6), Kratzen und Fest
halten von Gegenstanden 
bei Elster und Krahe, ange
deutet bei der Lachmowe. 
VERWORN (I8g8) beobach
tete Schnupperbewegungen 
der N ase bei in Reaktions
hemmung befindlichen Meer
schweinchen, wenn Ruben
stucke in deren Nahe ge
bracht wurden. Dies auch 
dann, wenn die Rubenstiicke 
fUr das Tier unsichtbar 
blieben. ECKSTEIN (IgIg) 
sah "hypnotische" Meer- · 

Abb.6 . Junge Lachmowe in Reaktionshemmung, beiBt nach 
dem vorgehaltenen Finger. (Nach STEINIGER.) 

schweinchen Abwehrbewegungen auf nicht allzu lange anhaltende elek
trische Reize ausfUhren, nach deren Aufhoren sie wieder in vollige 
Bewegungslosigkeit verfielen. 

HABERLAND konnte bei in Reaktionshemmung befindlichen Vogeln oder 
Meerschweinchen auf eine besondere Weise Bewegungen der Beine auslosen: 
Er hob dicht neben einer Extremitat des Tieres beide Hande mehrmals 
langsam hoch, ohne das Tier zu beriihren und beobachtete, daB allmahlich 
das Bein in die Hohe folgte . In ahnlicher Weise gelang es HABERLAND auch, 
ein sitzendes " hypnotisiertes" Huhn zum Aufstehen zu bewegen. 

Auch LautauBerungen kommen wahrend der Reaktionshemmung vor, 
Z. B . Angstschreie bei der Singdrossel, leise krachzende oder knarrende 
Tone bei Elster und Krahe (Verf. I936b). Auch beim in Reaktions
hemmung befindlichen ~ von Rana esculenta kann man ein Quaken 
hervorrufen, wenn man dem auf dem Rucken liegenden Tiere die vor seine 
Augen gehaltene Hand nahert , oder es leise beruhrt. Es quakt dann 
so, wie es dies meist dann tut, wenn es bei der Fortbewegung am Hinter
fuB ergriffen und festgehalten wird 1. 

1 Mit dem sog. Quakreflex, welcher eintritt, wenn man das Frosch-cl' 
von riickwarts her erfaBt und mit einem Finger der anderen Hand leicht iiber 
seinen Riicken streicht, ist diese LautauBerung wohl nicht ganz identisch, 
da sie in unserem Fane vornehmlich auf optische Reize hin eintritt. 
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KOLOSVARY (1934) beobachtete sogar, daB ein in Reaktionshemmung 
(Kahnstellung, vgl. S. 390) befindlicher Bombinator igneus "mit dem 
Bauch aufwarts herumsprang, ja, sogar schwamm". 

Eine ganz bestimmte Bewegung beobachtete auch HEDIGER (1934) an 
dem in Reaktionshemmung befindlichen Gonocephalus godeffroyi (Agamide 
der Siidseeinseln). Das Tier stellte in einer fast unmerklichen Bewegung 
seinen Riickenkamm stets in Richtung eines optischen Reizes, etwa einer 
sich nahernden Hand. Die Reaktion trat so regelmaBig ein, daB es dem 
Autor nicht gelang, ein solches Tier genau im Profil zu photographieren. 

Nach STEINIGER (1936 b) geriet ein junger Sperling in Reaktions
hemmung, wenn er in seinem Kafig eingefangen werden sollte, und sich 
dabei mit dem Schnabel in einen Finger des Untersuchers verbiB. Das mit 
dem Schnabel sich festhaltende Tier, das aIle Anzeichen einer Reaktions
hemmung aufwies, konnte am Finger hangend aufgehoben werden und 
fUhrte dann wahrend des Hangens rhythmische Schaukel- bzw. Dreh
bewegungen mit dem Korper aus. Ein solches Schaukeln des am Schnabel 
hangenden Tieres wahrend der Reaktionshemmung scheint weiter verbreitet 
zu sein, denn auch andere Vogel, die im Zustande vollig bewegungsloser 
Reaktionshemmung vorsichtig am Schnabel erfaBt und behutsam an diesem 
hangend aufgehoben wurden, fiihrten, sobald sie die Unterlage nicht mehr 
beriihrten, ohne sonst beweglich zu werden, diese rhythmischen Dreh
bewegungen aus. Wahrscheinlich bestehen hier Zusammenhange mit irgend
welchen Reflexen, die an sich nicht in unmittelbarem Zusammenhang mit 
der Reaktionshemmung stehen. Vielleicht kann auch an eine Beziehung zu 
den fiir die Insekten bekannten und auch bei deren Besprechung zu be
handelnden Schaukelbewegungen gedacht werden, die ja auch fUr zwei Vogel, 
Nachtschwalbe und Rohrdommel, nachgewiesen sind. 

Es erhebt sich die Frage, ob man derartige Bewegungen wahrend 
der Reaktionshemmung nicht, entsprechend der alten Definition der 
"tierischen Hypnose" als eines akinetischen Zustandes, aus den Reaktions
hemmungserscheinungen auszuschlieBen und in eine andere Gruppe von 
Erscheinungen einzuordnen hatte. G-egen eine so1che Darstellung fUhrte 
der Verfasser (1936b) in Zusammenhang mit einer Untersuchung an 
Vogeln folgende Punkte an: 

,,1. Bei allen hier behandelten Vogeln sind unter bestimmten Be
dingungen (namlich dann, wenn alle neuen auBeren Reize fortfallen) 
bewegungslose Zustande zu beobachten, die allen bisherigen Definitionen 
der sog. "tierischen Hypnose" gerecht werden. 

2. Mehrere normalerweise unter anderen Bedingungen auftretende 
Reaktionen (Umdrehbewegung, Flucht) sind ebenso wie bei volliger 
Akinese auch wahrend der im Zustand der Reaktionshemmung aus
gefiihrten Bewegungen ausgeschaltet. 

3. Es kann in beliebiger Reihenfolge vollige Akinese und eine der 
behandelten Bewegungen miteinander wechseln, ohne daB durch die 
vorhergehende Bewegung auf die nachfolgende Bewegungslosigkeit ein 
EinfluB ausgeiibt wird. 

4. Ob wahrend des Versuchs das Tier sich in volliger Akinese befindet 
oder nicht, hangt - im Rahmen der durch seine individuelle Veranlagung 
gegebenen Moglichkeiten - lediglich von den Versuchsbedingungen ab." 



Die Biologie der sog. "tierischen Hypnose". 359 

Diese Zusammenstellung zeigt recht deutlich, daB vollige Bewegungs
losigkeit wahrend der Reaktionshemmung und die angefUhrten Be
wegungen nur verschiedene Modifikationen ein und desselben Zustandes 
sind, deren gegenseitiger Wechsel von den AuBenbedingungen abhangt. 
Letzteres zeigte aueh recht eindeutig folgender Versueh: 

Eine Elster wurde auf den Riicken gelegt und ihr ein HOlzchen in den 
Griff ihrer FiiBe gegeben, was allgemein das Beibehalten der Reaktions
hemmung stark zu f6rdern pflegt. Dann wurde die Hand im Abstand von 
etwa 1/2 m dariibergehalten, bis das Tier v6llig zur Ruhe gekommen war. 
Die Hand blieb dann 10 Sek. v611ig bewegungslos (Stoppuhrkontrolle): Auch 
das Tier bewegte sich nicht und fixierte die Hand (irgendwelche sonstigen 
Vorgange im Versuchsraum, die das Tier hatten erregen k6nnen, wurden 
vermieden). Dann wurde die Hand 10 Sek. lang auf und abbewegt, und zwar 
gerade immer so weit, daB sie von der auf den Riicken liegenden Elster noch 
nicht erreicht werden konnte. Das Tier wurde dadurch in dauernder Be
wegung gehalten, es bewegte den Kopf und fiihrte, wenn sich ihm die Hand 
naherte, oft auch Bewegungen mit den das H6lzchen haltenden FiiBen und 
dem Schnabel aus. Dann wurde die Hand wieder IO Sek. lang ruhig gehalten: 
Bewegungslosigkeit des Versuchstieres, und so fort, bis die Elster sich um
drehte und fortflog. Es war in einzelnen Versuchen, zwischen denen je ein 
Zeitraum von mindestens 1/2 Stunde lag, folgende Anzahl von Malen ein 
Wechsel zwischen Bewegungslosigkeit und Bewegung bzw. umgekehrt m6g
lich. Erste Elster: 9-,4-,4-,5-, 6mal; zweite Elster: 4-, 3-,4-,3-,5-,5-,4-, 
6mal. Mit einer N ebelkrahe gelangen die Versuche noch besser: in 3 Fallen 
I5mal, wobei jedesmal der Versuch von mir abgebrochen wurde. 

Es tritt bei den geschilderten Versuchen also zwar eine Bewegungs
losigkeit der Versuehstiere auf, aber nur dann, wenn fUr das Tier keine 
Veranlassung zur Bewegung vorliegt. Jedoch ist stets die Fahigkeit zu 
bestimmten Bewegungen vorhanden, was leieht dadureh kenntlieh ist, 
daB derartige Bewegungen sofort auftreten, sobald eine Veranlassung 
dazu gegeben wird. Mithin liegt kein zwingender Grund vor, die zeitweilig 
auftretende vollige Bewegungslosigkeit gegeniiber der Reaktionshemmung 
mit gleichzeitigen Bewegungen abzugrenzen. 

Die Haufigkeit der wahrend der Reaktionshemmung ausgefUhrten 
Bewegungen ist artlich recht versehieden. Bereits MANGOLD (1914) 
weist darauf hin, daB es sehr schwer sei, Rabenvogel zu volliger Akinese 
zu veranlassen. Diese zeigen nach bisheriger Erfahrung die starkste 
Neigung zu Bewegungen wahrend der Reaktionshemmung. Besonders 
gering ist diese Neigung bei Hiihnern, Gansen und Enten, obwohl auch 
fUr letztere gelegentlich reeht weitgehende Bewegungen moglich sind. 
Indessen liegen, auBer fUr die Vogel, fUr die iibrigen Klassen der Wirbel
tiere hinsiehtlich wahrend der Reaktionshemmung moglieher Bewegungen 
eingehendere Untersuchungen nieht vor, so daB hier keine naheren 
Angaben gemaeht werden konnen. 

Deutung der Reaktionshemmung als Schlaf. Von den reeht ver
sehiedenartigen Deutungen, welche die Reaktionshemmung und deren 
Entstehung im Laufe der Jahre erfahren hat, sei zunachst auf diejenige 
als Sehlafzustand hingewiesen, wie sie erstmalig von HEUBEL (1877) 
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gegeben wurde. In neuerer Zeit wird diese Deutung von BERITOFF (1929) 
vertreten, wenigstens glaubt dieser Autor bestimmte Stadien der Reak
tionshemmung als Schlaf ansehen zu mussen. Auch PAWLOW (1926) 
spricht gelegentlich von einem Schlafzustand, obwohl er auch noch 
andere Deutungen dieses Zustandes gibt, auf die spater genauer ein
zugehen sein wird. Ebenso spricht WARNKE (1934) gelegentlich von 
einem kunstlich ausgelosten "minutenlangen Schlaf"l. 

Obwohl die Ahnlichkeit eines in Reaktionshemmung befindlichen, 
bewegungslos daliegenden Tieres mit einem schlafenden mitunter recht 
groB ist, hat diese Erklarung nicht viel fur sich, denn die eine Reaktions
hemmung aus16senden Reize sind doch im groBen und ganzen keineswegs 
als "einschlafemd" zu bezeichnen, sondem im Gegenteil durchaus dazu 
angetan, das Versuchstier in hochste Erregung zu versetzen. Eine 
allgemeine Deutung dieses Zustandes als Schlaf wird auch bereits durch 
die soeben geschilderten, weitgehend moglichen Bewegungen und die 
Bezugnahme des Tieres auf Vorgange in seiner Umgebung ausgeschlossen. 
Es scheint auch keineswegs angebracht und den Verhaltnissen ent
sprechend zu sein, den Begriff des Schlafes so weit zu fassen, daB man 
die Reaktionshemmung noch einbeziehen konnte. 1st doch der Schlaf 
des Menschen und der hoheren Wirbeltiere eine begrifflich fest um
rissene psycho-physiologische Erscheinung. 

Allerdings beobachtet man nicht selten bei dem in Reaktionshemmung 
befindlichen Versuchstier ein SchliefJen der Augen, und wenn das Tier 
dabei gleichzeitig eine vollige Akinese beibehalt, so kann dieser Zustand 
als schlafahnlich angesehen werden. Aber auch dann erkennt man meist 
noch deutlich, daB es sich nicht urn einen Schlafzustand handelt. Z. B. 
bei einem mit geschlossenen Augen daliegenden Vogel deuten heftig 
gehender Atem 2, meist auch eng angelegtes Gefieder, gelegentlich ge
offneter Schnabel das Bestehen einer besonderen (angstlichen) Erregung 
an, welche im allgemeinen die Moglichkeit des Einschlafens ausschlieBt. 

Doch sprechen einige. in der Literatur vorhandene Angaben dafur. 
daB ein direkter Ubergang von der Reaktionshemmung zum Schlaf 
moglich ist. Z. B. machte MANGOLD an in Bewegungslosigkeit ver
setzten Runden folgende Beobachtung: "Allmahlich schlieBt der Rund 
die Augen und es scheint sich ein Ubergang in echten Schlaf zu voll
ziehen; doch reagiert er auf die leisesten Gerausche der Umgebung durch 
Offnen der Augen wie durch Bewegungen des Schwanzes und der Beine3." 

Ahnlich bei der Katze: "An den 4 Beinen gefaBt und herumgedreht 

1 L. HOFFMANN (1900) spricht sogar von einem "Tiefschlaf bei offenen 
Augen und deutlich horbarem Schnarchen" eines hypnotisierten Hahnes. 

2 HinsichtIich der Atemfrequenz bei der "tierischen Hypnose" finden 
sich in der Literatur sehr widersprechende Angaben. 

3 Es sei darauf hingewiesen, daB eine Akinese in Ruckenlage bei Hunden 
keineswegs notwendig eine Reaktionshemmung darstellt, wird doch diese 
Lage von Hunden gar nicht selten spontan eingenommen (vgl. S.381), 
auch kann ein Hund dazu abgerichtet werden. 
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bleibt auch die Katze regungslos auf dem Rlicken liegen, zeigt allmahlich 
Schwanzwedeln und Zittern in den Beinen, Schlie Ben der Augen und 
Dbergang in Schlaf, laBt sich durch Gerausche oder Anblasen momentan 
zum Aufspringen veranlassen." Der Verfasser hatte allerdings trotz 
jahrelanger Aufmerksamkeit auf diesen Zusammenhang bei in der Mehr
zahl an Vogeln ausgefUhrten Versuchen nie Gelegenheit, einen Dbergang 
von Reaktionshemmung in Schlaf zu beobachten. 

Auch die Moglichkeit eines solchen direkten Dberganges aus der 
Reaktionshemmung in den Schlaf rechtfertigt nicht die Gleichsetzung 
beider Zustande. 1st doch ein solcher Dbergang auch von der Reaktions
hemmung in die Narkose moglich (vgl. S. 379). Auf die Unterschiede 
zwischen "Kataplexie" und Schlaf weist bereits PREYER (1878, S. 77) 
in einer Tabelle ausfiihrlich hin. Auch PLATH betont die Verschieden
artigkeit beider Zustande. Ebenso vertritt in neuerer Zeit HOFFMANN 
die gleiche Ansicht. 

Die Bedeutung des "Fixierens mit den Augen". WARNKE (1934) 
konnte bei seinen Untersuchungen liber die Reaktionshemmung bei 
Meisen feststellen, daB die in diesem Zustand befindlichen Vogel den Ex
perimentator standig mit den Augen verfolgten, und kommt zu der An
sicht, "daB allein das Fixieren fUr das Zustandekommen der Akinese 
von Bedeutung ist". Der Verfasser glaubt indessen, daB dieses Fixieren 
zwar als eine bedeutsame und wichtige Begleiterscheinung der Reaktions
hemmung zu werten ist, nicht aber als die auslosende Ursache angesehen 
werden kann. Dies vor allem deshalb, weil auch bei volliger Dunkelheit 
(Dunkelkammerversuch) leicht eine Reaktionshemmung der Versuchs
tiere erreicht werden kann, obwohl dabei jedes Fixieren mit den Augen 
unmoglich ist. J a, in volliger Dunkelheit gelingt der Versuch - bei 
Tagvogeln jedenfalls - besonders leicht .. Auch bei den im Hellen in 
Reaktionshemmung versetzten Vogeln ist ein Fixieren nicht immer zu 
beobachten, vor allem schon immer dann nicht, wenn das Versuchstier 
die Augen schlieBt, wie dies WARNKE ebenfalls beobachtete. Auch 
PREYER (1873) beschaftigte sich mit der Frage des Fixierens, und fUhrte 
Versuche in der Weise durch, daB er den zu seinen Untersuchungen 
benutzten Hlihnern eine Kautschukkappe liber den Kopf zog, was das 
Eintreten der Reaktionshemmung beglinstigte. "Die also modifizierten 
trefflich gelungenen Versuche beweisen, daB die Fixierung eines Gegen
standes ebenso irrelevant ist, wie der bekannte Kreidestrich1." 

Indessen ist das Fixieren und genaue Beobachten alIer in der Nahe des 
in Reaktionshemmung befindlichen Tieres sich abspielenden Vorgange fUr 
diesen Zustand bei Vogeln recht bezeichnend und mit ein Argument, welches 
fiir angespannte Sinnestatigkeit, nicht aber fiir einen Schlafzustand spricht. -
Meerschweinchen und Kaninchen fixieren nur gelegentlich, was auch leicht 

1 Nach Pater KIRCHER und auch nach der volkstiimlichen Form des 
Versuches solIte ein in Verlangerung des Schnabels auf dem Boden gezogener 
Kreidestrich zur Auslosung der "tierischen Hypnose" notwendig sein, was 
sich jedoch bald als unzutreffend erwies. 
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dadurch verstandlich wird, daB sie ja nicht so leicht wie die Vogel den Kopf 
nacb jeder beliebigen Richtung hinwenden konnen. Noch weniger ist ein 
Fixieren bei Reptilien, Amphibien und Fischen moglicb. 

Kopfkappenversuche ("Hooding of birds"). Der soeben erwahnte Ver
such von PREYER mit Ausschaltung des Gesichtssinnes der Versuchstiere 
ist des ofteren hinsichtlich der "tierischen Hypnose" ausgefiihrt worden. 
So von CARLIER (1924) und von PATRIK (1927) an Vogeln durch Uberziehen 
einer Stoffhaube iiber den Kopf ("Hooding of birds"). Die so behandelten 
Tiere zeigen eine bedeutend herabgesetzte Reaktionsbereitschaft auf auBere 
Reize und meist auch eine besondere spontan angenommene Stellung, bei 
welcher der Kopf nacb riickwarts zuriickgebogen wird und die Schnabelspitze 

nach oben odernachhintenzeigt (Abb.7). 
Der Zustand des Tieres wird von den 
beiden Autoren als "offensichtlich hyp
notisch" bezeichnet, er dauert stunden
lang an, auBer wenn das Tier veranlaBt 
wird, zu fliegen oder sich auf der Erde 
fortzubewegen. CARLIER konnte bei die
sem Versuch starke artliche Verschieden
heiten feststellen: Am tiefsten war die 
"Hypnose" beimRebhuhn, dassicbganz 
wie ein toter Gegenstand verbielt, am 
leichtesten bei der Elster, bei welcher 
dieses Verhalten schon nach einer hal ben 
Stunde aufhorte. Beim Turmfalken fie
len die sonst zu beobachtenden Kratz
und BeiBreaktionen sofort nach Uber
ziehen der Kappe fort, der Vogel verhielt 
sicb vollkommen passiv. 

Der Kopfkappenversuch entspricht 
etwa dem im vorigen Abschnitt an

Abb. 7. Durch Dberziehen einer Kopfkappe gefiihrten Dunkelkammerversuch, nur 
bewegungslosgemachte Taube. ( Nach PATRICK . ) wirkt die Kopfkappe noch starker des-

orientierend, da sie neben der Ausschal
tung des Gesichtssinnes auch das Gehor beeintrachtigt und auch gleich
zeitig einen Gefiihlsreiz ausiibt. Da somit die Moglichkeiten umgebungs
bezogener Reaktionen stark eingeengt werden, ist zum Teil schon hierdurch 
die Passivitat der Versuchstiere verstandlich. 

Wenn die durch Anbringen der Kopfkappe bewirkte Passivitat auch nicbt 
stets als ausgesprochene Reaktionshemmung angesehen werden kann, so 
begiinstigt diese MaBnahme das Eintreten der Reaktionshemmung zu
mindest auBerordentlich stark. So ist die besonders starke Herabsetzung 
der Reizerregbarkeit, die MUCK bei Reaktionshemmungs- Versuchen an 
Hiihnern, Kaninchen und Meerschweinchen beobachtete, anscheinend darauf 
zuriickzufiibren, daB den Versucbstieren vorher die Augen verbunden wurden. 
Auch bei in anderer Richtung liegenden physiologischen Versuchen, die eine 
moglichst groBe Passivitat der Versuchstiere erforderten, wurde von einer 
Reihe von Autoren die "Hooding-Methode" angewandt (nahere Angaben bei 
FISCHER 1930). 

ErkHirung der Reaktionshemmung als "Wirkung der Angst". Wah rend 
man in alteren Abhandlungen die Reaktionshemmung zuweilen als einen 
Reflex zu behandeln pflegte (" tonischer Lagekorrektionsreflex" nach 
VERWORN, "Ruckenmarksreflex" nach ERHARD), kommt man in jungster 
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Zeit mehr und mehr zu der Dberzeugung, daB psychische oder wenigstens 
an das Psychische grenzende Vorgange bei dem Entstehen dieses Zu
standes eine Rolle spielen konnen. Und zwar muB angenommen werden, 
daB ein Tier infolge eines gewissen A ngstzustandes in Reaktionshemmung 
verfallen kann. Diese Ansicht ist gleichzeitig die ursprftnglichste und 
ist, obwohl sie lange Jahre ganz in den Hintergrund trat, doch stets 
in irgendeiner Form von einigen Autoren vertreten worden. Bereits 
DANIEL SCHWENDTER, der erste Autor, der diese Erscheinung behandelt, 
schreibt, daB sich ein bewegungslos gemachtes Huhn "in groszen 
forchten" befinde. Auch DARWIN sieht darin die "lahmende Wirkung 
iibergroBer Furcht" und PREYER (1873) gibt dann eine ahnliche Er
klarung, indem er die Reaktionshemmung als Kataplexie, als Schreck
starre auffaBt. Aus neuerer Zeit sind es die Untersuchungen von WARNKE 
(1934) und STEINIGER (1936b), die emeut die alte Ansicht PREYERs 
bestatigen, daB eine "Wirkung der Angst" beim Entstehen der Reak
tionshemmung eine Rolle spielen konne. Dieser SchluB drangt sich vor 
allem deshalb auf, weil beobachtet wurde, daB Wirbeltiere, denen die 
Moglichkeit zur Flucht fehlte, ohne iede mechanische Reizung, also ohne 
jedes Festhalten, Auf-den-Riicken-Iegen usw., das sonst den Eintritt der 
Reaktionshemmung bedingt, in diesen Zustand verfallen. Als Beispiel 
einer solchen Beobachtung moge die auf S. 355 dargestellte Beobachtung 
von WARNKE dienen. 

Es ware zu stark anthropomorphistisch, wollte man unter der Angst 
eines Tieres genau das Gleiche verstehen, wie unter der des Menschen 1. 

Andererseits liegt jedoch die Notwendigkeit vor, auch den der mensch
lichen Angst entsprechenden Zustand eines Tieres, den wir ja mitunter 
ganz offensichtlich an seinen Symptomen erkennen konnen, in den Kreis 
der Betrachtungen einzubeziehen, und ihn .nicht etwa deshalb unberiick
sichtigt zu lassen, weil der Begriff "Angst eines Tieres" erkenntnis
kritische Schwierigkeiten in sich birgt. Wir stellen uns daher hier auf 
den Standpunkt BAVINKs, wekher sagt: "Es ist nicht der leiseste 
Grund ersichtlich, warum es dem N aturforscher a priori verwehrt sein 
sollte, auf die Frage, warum etwa der Hund vor dem geschwungenen 
Stocke seines Herro davonlauft, die Antwort zu erteilen: weil er 
Angst hat. Diese Angst ist eine genau so "wirkliche" Tatsache wie 
jenes Davonlaufen oder wie die Molekularbewegungen, die den Warme
inhalt eines Korpers ausmachen. "Direkt sehen" kann ich die letzteren 
auch nicht." 

1 Als ein Unterschied des tierischen Angstzustandes gegenuber dem des 
Menschen ist die Tatsache anzufuhren, daB der erstere viel schneller abklingt, 
ja fast augenblicklich aufgehoben zu sein scheint, sobald das angsterregende 
Moment beseitigt ist. Das Tier geht dann sogleich seiner gewohnten Be
schaftigung wieder nacho Dem entspricht auch die Tatsache, daB Huhner, 
Kaninchen und Meerschweinchen unmittelbar nach Aufgeben der Reaktions
hemmung, wenn sie sich selbst uberlassen bleiben, bereitgestelltes Futter 
annehmen (HABERLAND). 
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LOEWENFELD (1922) glaubt sogar, daB das Ziehen eines Kreidestriches 
(vgl. Anmerkung S.361), das von vielen Autoren als belanglos nach
gewiesen wurde, doch vielleicht nicht ganz ohne Bedeutung sei, weil es 
dazu beitrage, den Angstzustand des Tieres zu verstarken. 

SchlieBlich sei noch darauf hingewiesen, daB auch PAWLOW (1926) 
keineswegs in einem Gegensatz zu der von WARNKE (1934) wieder auf
gegriffenen Ansicht steht, daB psychische Vorgange beim Entstehen 
der Reaktionshemmung eine Rolle spielen. PAWL OW gibt narnlich 
folgende Erklarung der Entstehungsweise dieses Zustandes: "Ganz 
auBerordentliche, auBerst intensive oder im hochsten Grade ungewohnte 
Anblicke rufen als Reize eine rasch erfolgende reflektorische Hemmung 
vor allem der motorischen Rindenregion der GroBhirnhemispharen hervor, 
weIche ja die sog. willkiirlichen Bewegungen beherrscht. Je nach der 
Starke und Dauer dieses Reizes beschrankt sich die Hemmung ent
weder nur auf die motorische Region und geht weder auf andere Regionen 
der GroBhirnhemispharen, noch aufs Mittelhirn iiber, oder sie kann sich 
auch noch auf diese Teile verbreiten." Die Dbereinstimmung mit der 
Ansicht WARNKEs wird sofort ersichtlich, wenn man die EinsteHung der 
PAWLowschen Schule und der russischen Physiologen iiberhaupt be
riicksichtigt, die sich bemiihen, lediglich eine "Physiologie der GroB
hirnrinde" zu betreiben und die Psychologie abzuschaffen. Es ist daher 
erklarlich, wenn bei ihnen zentrale Vorgange, die wir in das Gebiet der 
Psychologie einzureihen pflegen, als "Reflexe" bezeichnet werden. Wir 
erkennen, daB in unserem Zusammenhange trotz der verschiedenen 
Darstellungsweise in beiden Fallen die gleiche Erklarung gegeben wird 
(eingehendere Darstellung: STEINIGER 1936 b). 

Obwohl jahrzehntelang die Reaktionshemmung der Wirbeltiere von 
den Physiologen als "Reflex" behandelt wurde, gibt es doch eine ganze 
Reihe von Angaben, auch aus der iilteren Literatur, durch die das Ein
treten dieses Zustandes ohne mechanische Reizung des Tieres belegt 
wird, also eine Entstehung der Reaktionshemmung in einer Weise, bei 
der die Mitwirkung psychischer oder ins Psychische hiniiberspielender 
Vorgange sich nicht leugnen laBt. Es soH im folgenden eine Zusammen
steHung von Literaturbeispielen hierfUr gegeben werden, die aHerdings 
bei der Verstreutheit soIcher Veroffentlichungen keinen Anspruch auf 
VoHstandigkeit erheben kann. 

Eintreten der Reaktionshemmung ohne Mitwirkung mechanischer 
Reize. Bei der Wichtigkeit dieser Erscheinung fUr die Gesamterklarung 
der Reaktionshemmung erscheint hier eine etwas groBere Ausfiihrlichkeit 
geboten, da die in diesem Zusammenhange bedeutungsvollen Angaben 
meist nicht in der eigentlichen Literatur iiber "tierische H ypnose" zu 
finden sind, sondern bei ihrer Verstreutheit in alteren Schriften Gefahr 
laufen, der Vergessenheit anheimzufaHen, und sozusagen wiederum von 
neuem in die Erorterung der Reaktionshemmung eingefiihrt werden 
miissen. 
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Wobl die alteste Nachricht von einem Auftreten der Reaktionsbemmung 
obne Mitwirken mecbaniscber Reize stammt von ERASMUS DARWIN, und 
zwar bandelt es sicb urn Beobacbtungen aus dem Jahre r772 an einem 
Kanarienvogel. Dieser Vogel pflegte stets in Obnmacbt zu fallen, wenn sein 
Kafig gereinigt wurde, obne daB er selbst dabei beriihrt worden ware. 

Fiir Saugetiere sind mehrfach hierber geborige Beobacbtungen gemacht 
worden. So bericbtet ROMANES, daB eine M aus durcb plotzlicbes ()ffnen 
eines Scbrankes so erscbreckt werden konnte, daB sie ganz unbeweglich 
wurde und sich rubig aufnebmen lieB. Ebenso gibt SCHOENICHEN an, daB 
EichhOrnchen und Ratten "bei groBer Gefabr" in "Scheintod" verfallen. 
Aucb von BREHM ist eine Mitteilung bekannt, daB eine gefangene Ratte 
vollig wie tot in einer FaIle lag, und erst dann Flucbtversucbe macbte, als 
sie in Freibeit gesetzt worden war. Ganz besonders cbarakteristiscb muB das 
Eintreten spontaner Reaktionsbemmung fUr das Opossum sein, das vollig 
bewegungslos liegen bleibt, wenn es in die Enge getrieben wird 1. Man 
bezeichnet daber in Nordamerika die "tierische Hypnose" sogar volkstiimlicb 
als "Opossumspielen" (SCHOENICHEN, HOAGLAND). Nacb GURICH solI der 
afrikaniscbe Springhase von den Eingeborenen in der Weise erbeutet werden, 
daB diese sicb auf den Boden werfen und morderiscb zu scbreien anfangen, 
das Tier wird darauf "vor Schreck starr" und kann leicht getotet werden 
(SCHOENICHEN). Fiir junge Elche ist bekannt daB sie sicb an den ersten 
Lebenstagen, wenn man sie iiberrascbt, sofort binlegen und sich obne Wider
stand aufnebmen und forttragen lassen (SCHOENICHEN). Hierher diirfte auch 
ein gar nicbt selten zu beobachtendes Benehmen von Stieren zu rechnen sein, 
die, wenn sie in eine ibnen ungewobnte Umgebung kommen (z. B. beim Ver
laden auf dem Giiterbabnbof), sicb plotzlicb binwerfen und nun selbst durch 
die argsten MiBbandlungen zu keiner spontanen Bewegung zu veranlassen 
sind. J a, selbst wenn sie an Kopf und Scbwanz hochgeboben werden, lassen 
sie sich nicbt auf die FiiBe stellen, und erst wenn man sie einige Zeit sich 
selbst iiberlaBt, stehen sie wieder auf (Beobacbtung des Verfassers). PREYER 
spricht sogar von kataplegischem Verhalten bei Hirscben und Rehen nach sog. 
PreUschussen 2. 

Einschlagige Beobacbtungen an Vogeln sind nicht weniger zahlreicb ver
offentlicbt. Nach SCHOENICHEN werden die jungen Schwane auf Island in 
der Weise gejagt, daB die Jager die Tiere dUi"cb lautes Geschrei so erscbrecken, 
daB sie zu Boden fallen und sich greifen lassen. BREHM berichtet von einer 
WasserraUe, die nacb einem FehlschuB sicb auf einen Acke.- niederlieB und 
bier ohne Umstande ergriffen werden konnte, obwobl sie, wie sicb bei der 
spateren Praparation des Vogels herausstellte, vollig unverletzt war. 

Eine sebr interessante Beobachtung an sibirischen Wildgansen, welche in 
die Tundra ziehen, urn dort zu mausern, ist durch WRANGEL (nach DARWIN, 
ROMANES) bekanntgeworden. Er gibt an, diese Ganse hatten sich "so 

1 PREYER (r878) fiihrt an, daB das Opossum in der Nabe einer groBen 
beutegierigen Schlange plOtzlich aIle Willkiirbewegungen verliert, worin der 
Autor "einen exquisiten Fall von einer lahmenden Wirkung des Schrecks" 
siebt. 

2 Sebr interessant sind in diesem Zusammenhang eine Reibe von Be
obachtungen an Fiichsen und Wolfen, die ROMANES aus dem NachlaB 
DARWINs zusammenstellt. Die Tiere geraten in einen auBerlich todahnlichen 
Zustand, wenn ibnen jede Fluchtmoglichkeit fehlt (Fangen in einer Fane, 
Einsperren im Hiihnerstall), und tauscben dadurch den menscblichen Be
obachter. Da ahnliche Angaben nabezu Jahr fiir Jahr in den Jagdzeit
schriften auftauchen, diirfte dieser Erscbeinung einige Bedeutung beizu
messen sein. 
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meisterhaft totgestellt, mit ganz ausgestreckten Beinen und Halsen", daB er 
ruhig an ihnen vorbeiging und die Tiere fiir tot hielt. "Die Eingeborenen 
jedoch lieBen sieh dadurch nicht tauschen. Diese Verstellung wiirde sie 
natiirlich nieht vor Fiichsen, Wolfen usw. schiitzen, die doch wohl in den 
Tundren vorkommen; sollte sie ihnen vielleicht vor den Angriffen der Falken 
und Habiehte Schutz gewahren?" Diese Frage ist zum Teil schon insofern 
zu bejahen, als manche Tagraubvogel vor allem auf die Bewegungen ihrer 
Beutetiere reagieren, Bewegungsloses unbeachtet lassen. 

HE IN ROTH (1926-1928) beschreibt eine anscheinend hierher gehorige Be
obachtung an einem jungen schwarzen Milan: Ais dieser Vogel photograpbiert 
werden sollte, "benahm er sich zunachst sebr angstlich, legte sich flach hin 
und lieB alles mit sieh machen". Ahnliehes berichtet derselbe Autor von 
zwei roten Milanen, die sicb beim Erscheinen eines Menschen ebenfalls 
niederdriickten und nun alles iiber sieh ergehen lieBen. 

Von Beobachtungen, die direkt im Hinblick auf das spontane Eintreten 
der Reaktionshemmung gemacht wurden, liegen auBer der auf S. 355 wieder
gegebenen von WARNKE noch einige von STEINIGER (1936 b) VOT. Ein junger 
Sandregenpfeifer, der vom Strand landeinwarts trippelte, driickte sich bei 
Annaherung des Beobachters zu Boden 1 und lieB sich, ganz wie dies fiir die 
Reaktionshemmung allgemein bekannt ist, ohne jeden Widerstand auf die 
Seite und auf den Riicken drehen. - Eine frisch eingefangene Schleiereule, 
die in einem Kafig untergebracht wurde, sank in kurzer Zeit vo1lig in sich 
zusammen und blieb auf der Seite oder auf dem Riicken regungslos liegen, 
wenn nur jemand in die Nahe ihres Kafigs trat. Auch im Freien zeigte sie 
ein entsprechendes Verhalten, erst nach einiger Zeit lieB sie sieh zum Fort
fliegen bewegen, wobei sich jedocb eindeutig zeigte, daB es sieh nieht urn ein 
irgendwie krankes oder verletztes Tier handelte. 

Auch bei jungen Mowenvogeln tritt zuweilen Reaktionshemmung ohne 
mechanische Reizung ein. So bei noch nieht fiugiabigen Lacbmowen, wenn 
diese auf freier Wasserflache mit einem Boot verfolgt werden und keine 
Moglichkeit zum Entweiehen haben. 

Fiir Reptilien liegt eine hierher gehorige Beobachtung von ROSEN
BROCK (1935) an einer Ringelnatter vor. Die Schlange wurde mit einem Hut 
gescheucht, jedoch nieht beriihrt und blieb plotzlich wie tot liegen, lieB sieb 
widerstandslos aufnehmen und wurde fiir tot beiseitegelegt. Erst spater 
wurde bemerkt, daB sie sich entfernt hatte. Auch bei Agamiden scheint 
nach Angaben von HEDIGER (1935) spontanes Eintreten von Reaktions
bemmungserscheinungen keine Seltenheit zu sein (Beobacbtungen an Gono
cephalus und Uraniscodon). Auch eine ahnliche Beobachtung DARWINs an 
einer Eidechse Patagoniens, "welche auf dem Sande der Kiiste lebt und wie 
dieser gesprenkelt ist" (Reise urn die Welt, S. III), ware hier zu nennen. 

Was die Amphibien anbetrifft, so ist vielleieht das Eintreten des "Kahn
stellungsreflexes" (nach LOHNER 1919) auf plotzliche grelle Beleuchtung hin 
in unserem Zusammenhang zu erwahnen. Doch sollen die von dem allgemeinen 
Bild der Reaktionshemmung abweiehenden "Kahnstellungs- und Briicken
stellungsreflexe" der Amphibien an spaterer Stelle (S.390) besprochen 
werden. 

Fiir die FISCHE liegen wiederum zahlreichere Beobachtungen vor und 
zwar von BABAK (1917). Dieser Autor beobachtete, daB sieh Polycentrus 
Schomburgkii, ohne daB das Tier beriihrt worden ware, auf bloBes "Er
schrecken" hin auf den Boden seines Aquariums fallen lieB, und zwar unter 

1 Der von MANGOLD (1934) aufgestellte Satz: "Wie beim Menschen die 
psychische Hemmung, so ist beim Tier die mechanische Hemmung zur 
Hypnose unerlaBlich", traf also in diesem Falle nieht zu. 
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Ausschaltung der Lagekorrektionsreaktionen, sei es mit dem Kopf nach 
unten oder mit der Bauchseite nach oben 1. Ahnliche Beobachtungen machte 
BABAK auch an Trichogaster lalius und Haplochilus chaperi, in etwas weniger 
auffallender Form auch noch bei anderen Fischen. Freilich ist bei seinen 
Beobachtungen eine mechanische Reizung, die vielleicht durch eine ganz 
leise Erschiitterung des Wassers auf die Tiere ausgeiibt wird, nicht ganz 
ausgeschlossen, scheint aber nicht eine Hauptrolle zu spielen und ware an 
sich auch kein sonst eine Reaktionshemmung ausl6sender Reiz. Man wird 
sich also (mit HOFFMANN 1926 b) der Ansicht des Autors anschlieBen k6nnen, 
"daB ein psychologisches Moment (psychischer Shock) hier den ausl6senden 
Reiz bildet". 

Diese Aufzahlung hatte noch durch eine groBe Zahl in der Literatur 
vorhandener fraglicher oder unsicherer Angaben vermehrt werden k6nnen, 
wovon jedoch abgesehen werden soIl. Die angefiihrten Beobachtungen reichen 
jedenfalls aus, urn die im vorigen Kapitel behandelte Annahme, Reaktions
hemmungen k6nnten infolge eines Angstzustandes der Tiere entstehen, zu 
rechtfertigen, und urn ein Eintreten der Reaktionshemmung ohne Mitwirken 
der bekannten mechanischen Reize nicht mehr als belanglosen Sonderfall 
erscheinen zu lassen 2. 

Spontanes Annehmen der Riickenlage. Ein spontanes Annehmen der 
Riickenlage wird nach STEINIGER (1935 c) gelegentlich bei Rabenvogeln 
beobachtet. Z. B. pflegte eine zahme, freifliegend gehaltene Nebelkrahe 
sich stets auf den Riicken zu werfen, wenn sie in die Enge getrieben wurde. 
Von der Riickenlage aus verteidigte sie sich mit Krallen und Schnabel. 
Wurde jedoch die Krahe, die bereits die Riickenlage eingenommen hatte, 
nicht angegriffen, so blieb sie ruhig in dieser Lage liegen, bis der ver
meintliche Angreifer sich entfernte, und machte nun ganz den Eindruck 
eines in Reaktionshemmung befindlichen Tieres. Eine andere, recht 
scheue, in Gefangenschaft gehaltene Nebelkrahe konnte im Versuch 
ebenfalls stets zum Annehmen der Riickenlage veranlaBt werden, wenn 

1 Zuerst beschrieben von REGAN (1906). 
2 Es ist aus dieser Zusammenstellung ersichtlich, daB der von MANGOLD 

und ECKSTEIN (1915) konstruierte Hypnoseapparat (Abb.3) wohl nur mehr 
fiir eine schnelle Demonstration der Reaktionshemmung geeignet ist, daB er 
aber der zu seiner Konstruktion fiihrenden Absicht, "die auBeren Bedingungen 
zur Versetzung des Versuchstieres in den bewegungslosen Zustand m6glichst 
gleichartig zu gestalten", nur zu einem Teil gerecht wird, und auch nur auf 
die geeigneten Laboratoriumstiere (Huhn, Taube, Kaninchen, Meerschwein
chen) zugeschnitten ist. Zu den "auBeren Bedingungen" geh6rt namlich 
nicht nur das durch den Apparat ausgefiihrte Umdrehen des Tieres in Riicken
lage, sondern auch dessen Einfangen, dessen Transport und die manuelle 
Tatigkeit des Festbindens auf dem Apparat, auch das Kneifen in die Zehen, 
durch welches das Tier zu Bewegungsreaktionen veranlaBt wird. Bei emp
findlicheren Arten (z. B. Eulen, Opossum) diirften diese MaBnahmen schon 
langst zur Ausl6sung der Reaktionshemmung geniigen. Die von MANGOLD 
gewiinschten gleichen auBeren Bedingungen k6nnten vielleicht dann durch 
einen Apparat geschaffen werden, wenn etwa das in ruhiger Bewegung 
befindliche Tier in diesen Apparat nach Art der K6derfalle hineingelockt und 
alles Weitere dann auf maschinellem Wege geschehen wiirde. 

Auch folgende Angabe HABERLANDs verdient in diesem Zusammenhange 
Erwahnung: "ErfahrungsgemaB bewirkt das Aufschnallen des Versuchs
objektes auf dem Operationstisch eine leichte "Hypnose". 
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sie in eine Ecke ihres Kiifigs getrieben wurde, und man kurze Zeit einen 
Gegenstand tiber ihr hin und her bewegte (Abb.8). Wenn dieses An
nehmen der Rtickenlage, das in der Literatur mitunter als "Schreck
stellung" erwiihnt wird, auch nicht zu den Erscheinungen der Reaktions
hemmung zu rechnen ist, so zeigt es doch, daB es Mittelstufen zwischen 
diesem Zustand und dem normalen Verhalten gibt. 

Bezugnehmen des in Reaktionshemmung befindlichen Tieres auf 
Vorgange in seiner Umgebung. Bereits in der Einftihrung wie auch in 
dem Kapitel tiber Bewegungen wiihrend der Reaktionshemmung kommt 

Abb. 8. Nebelkrahe in spontan an
genommener Riickenlage, die Annahe
rung der Hand des Untersuchers ab
wehrend (der Schwanz des Tieres ist 

durch Zufall bescbadigt). 
(Original, photo W. KRUGER.) 

zum Ausdruck, daB sich die in diesem Zu
stande befindlichen Tiere keineswegs im 
Zustande volliger Erstarrung oder BewuBt
losigkeit befinden, sondern sehr gut auf 
Vorgiinge in ihrer Umgebung reagieren 
konnen. Abwehrbewegungen, BeiBen und 
vor allem die dauernden Bewegungen des 
Kopfes, welche von nahezu allen Beob
achtern der Reaktionshemmung angefiihrt 
werden, geben davon Zeugnis. Es sei hier 
besonders betont, daB auch das Aufgeben 
der Reaktionshemmung, bei den Vogeln 
jedenfalls, oft von den AuBenumstiinden 
abhiingt. Bekannt ist ja, daB man durch 
sehr plotzliche oder schmerzhafte Reize das 
Tier zur sofortigen Beendigung dieses Zu
standes und zur Flucht veranlassen kann. 
Besonders interessant ist hier jedoch, daB 
auch durch Fortfall bestimmter Reize das 

Tier zum Aufgeben der Reaktionshemmung bewogen wird. Z. B. kann 
man eine Elster oder eine Lachmowe zu einem recht langen Beibe
halt en der Rtickenlage yeranlassen, wenn man dauernd die Hand tiber 
ihr hin und her bewegt. Hingegen wenn man das Tier beiseite legt und 
sich nicht weiter mit ihm beschiiftigt, so gibt es in der Regel in ganz 
kurzer Zeit seine Reaktionshemmung auf und entflieht. Jedenfalls ist 
dies bei Rabenvogeln und Mowen der Fall, bei kleineren Singvogeln 
kann nach Angaben von DROST (1933) auch ohne dauernde Reizung 
(nach Niederlegen des Vogels auf das iiuBere Fensterbrett und SchlieBen 
des Fensters) die Reaktionshemmung weiter fortbestehen. Artliche oder 
gar individuelle Unterschiede sind hier sehr wahrscheinlich. 

Gerade bei jungen Mowen beobachtete der Verfasser die auffallende 
Erscheinung, daB diese immer gerade dann die Reaktionshemmung auf
gaben, wenn sich der Beobachter nicht in ihrer unmittelbaren Niihe 
befand oder wenn sie nicht beobachtet wurden. Die Tiere, die andernfalls 
eine halbe Stunde und liinger in Reaktionshemmung verblieben, wurden, 
wenn man sie nicht beobachtete, ganz plotzlich vollig beweglich und 
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suchten unter geschickter Ausnutzung irgendeines in der Gesamt
situation sich bietenden Vorteils sehr zielsicher zu entfliehen. Auch 
wenn der Verfasser eine J ungmowe durch Verfolgen mit dem Boot auf 
freiem Wasser zum Annehmen der Reaktionshemmung veranlaBt hatte, 
::;0 geniigte stets schon ein Zuriickbeugen zum Aufnehmen des Photo
apparates, urn die Mowe sofort wieder die Flucht ergreifen zu lassen, 
so daB photographische Aufnahmen der in spontaner Reaktionshemmung 
auf dem Wasser schwimmenden Jungmowen nicht moglich waren. Wurde 
dagegen die ruhig auf der Wasserflache liegende Mowe aufgehoben und 
ins Boot gelegt, so blieb sie fUr lange Zeit in der von ihr angenommenen 
Stellung mit riickwarts gestreckten Beinen liegen, vorausgesetzt, daB sich 
jemand in ihrer unmittelbaren Nahe befand. 

Hierhin geh6ren wohl auch die in den J agdzeitschriften recht haufigen, 
mehr ader weniger glaubwiirdigen Angaben daIiiber, daB fur tot gehaltene 
Fuchse gerade in einem Augenblick beweglich werden und die Flucht 
ergreifen, in dem sie nicht beobachtet werden, oder dec sonstwie fUr sie sehr 
giinstig ist. Eine Beobachtung HEINROTHs an einem von einer Katze 
gefangenen Sperling, der dadUIch sein Leben retten konnte, daB er gerade 
in einem Augenblick, in dem die Katze nicht auf ihn achtete, seine Re
aktionshemmung aufgab und entflob, solI im Zusammenhang mit der 6ko
lcgischen Bedeutung der Reaktionshemmung behandelt werden (S.380). 

HABERLAND fiihrt an, daB es bei Versuchen an Kaninchen und 
Katzen mitunter notwendig und zweckmaBig ist, wenn der Experimen
tat~r eine kurze Zeit lang seine Hande in 10-30 cm Entfernung iiber das 
Versuchstier halt. Die Wirkung dieser MaBnahme ist so zu verstehen, 
daB durch das Dariiberhalten· der Hande der auslosende Reiz im Sinne 
einer starkeren Angstigung des Tieres verstarkt wird und dieses am 
Aufgeben der Reaktionshemmung hindert. 

Auch VERWORN (1898), der nur rein physiologische Deutungen der 
"tierischen Hypnose" gelten laBt, scheint gelegentlich an Meerschwein
chen und Froschen hierher gehorige Beobachtungen gemacht zu haben, 
wenn er sagt: "Haufig bleiben die Thiere solange bewegungslos liegen, 
als man in ihrer Nahe stehen bleibt, stehen aber sofort auf, sobald man 
sich von ihnen entfernt." 

EinfluB von Dressur (Zahmheit) auf die Reaktionshemmung. Ebenso 
wie das Eintreten der Reaktionshemmung ohne mechanische Reize ist 
auch die BeeinfluBbarkeit dieses Zustandes durch Dressur bzw. Zahmheit 
ein Anzeichen dafiir, daB es sich hier nicht urn einen einfachen Reflex 
handeln kann. Als Beispiel diene eine Beobachtung des Verfassers (I936 b) 
an einem jung aufgezogenen grauen Fliegenschniipper. Als dieser Vogel 
bereits einen ziemlich hohen Grad von Zahmheit erreicht hatte, bettelte 
er auch, wenn er sich in durch Festhalten in Riickenlage ausgeloster 
Reaktionshemmung befand, urn Futter, und lieB sich auch in dieser 
Lage mit Mehlwiirmern fiittern. Nach einiger Zeit jedoch, als die Zahm
heit des Vogels noch weitere Fortschritte gemacht hatte, lieB er sich 
iiberhaupt nicht mehr auf die genannte Weise in Reaktionshemmung 

Ergebnisse der Biologie XIII. 
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versetzen, sondern pflegte, sobald er freigelassen wurde, sofort auf
zuspringen und die Hand des Experimentators anzugreifen. Nur wenn 
er vorher, etwa durch Umherscheuchen im Zimmer, in einen Zustand 
angstlicher Erregung versetzt wurde, konnte er durch Festhalten in 
Ruckenlage fUr kurze Zeit in Reaktionshemmung versetzt werden. 

Auch bei gezahmten und etwas domestizierten Stockenten, die von den 
Entenjagern des Drausensees (OstpreuBen) zum Anlocken der Wildenten 
gehalten werden, gelingt es, durch Dressur die Tiere soweit zu bringen, daB 
sie aus der vorgehaltenen Hand fressen, wahrend sie selbst mit der anderen 
Hand an den Beinen aufgehoben, also mit dem Kopf nach abwarts hangend 
gehalten werden (bekanntlich ist das Aufheben und Hangenlassen an den 

Abb.9. "Tierische Hypnose" bei einem groBhirnlosen Huhn. (Nach VERWORN . ) 

Beinen bei Vogeln ein zur AuslOsung der Reaktionshemmung sehr geeigneter 
Reiz). Dieser Versuch gilt bei den Jagern als Probe dafUr, ob eine Ente fiir 
ihre Verwendung zur Jagd geniigend zahm ist. 

Einen EinfluB der Gewohnung an wiederholtes experimentelles Aus-
16sen der Katalepsie konnten MANGOLD und SZYMANSKI bei Huhnern 
feststellen. Bei haufiger Wiederholung des Versuchs wurde es immer 
schwieriger, die Versuchstiere in Reaktionshemmung zu versetzen und 
die Dauer dieses Zustandes nahm dann durchschnittlich etwas ab (Gegen
satz zur menschlichen Hypnose). Bei Kaninchen machte SZYMANSKI 
allerdings entgegengesetzte Beobachtungen. 

Die zentralen Vorgange. Die Frage nach dem nervosen Zentrum der 
Reaktionshemmung ist bereits von den alteren Untersuchern dieser 
Erscheinung sehr ausfUhrlich behandelt worden, und zwar untersuchte 
man diese Zusammenhange auf dem Wege der Exstirpation bestimmter 
Teile des Zentralnervensystems. Auch nach Entfernung oder Zerstorung 
des GroBhirns gelingt es noch, Kaninchen, Meerschweinchen, Huhner 
(Abb. 9), Tauben und Frosche durch Festhalten in Ruckenlage zu mehr 
oder weniger langen Akinesen zu veranlassen (HEUBEL, PREYER, PLATH, 
DANIELEWSKY, VERWORN, SZYMANSKI, MANGOLD, TEN CATE, SPIEGEL und 
GOLDBLOOM). Die Ruckenlage wird mitunter langer beibehalten, als dies 
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beim normalen Tier der Fail ist. Andererseits wird aueh gelegentlieh 
das Gegenteil behauptet. Das Verhalten des Tieres ist natiirlieh ein 
anderes als das des normalen in Reaktionshemmung befindliehen, das 
Fixieren mit den Augen flillt fort, ebenso aueh alle sonst wahrend dieses 
Zustandes mogliehen Reaktionen auf optisehe Reize, die an die Funktion 
des GroBhirns gebunden sind. Doeh liegt der Vorsteilung, daB eine 
"tierisehe Hypnose" aueh ohne Vorhandensein des GroBhirns moglieh 
sei, niehts im Wege. Man hat die "tierisehe Hypnose" sogar als "Riieken
marksreflex" bezeiehnet (ERHARD), doeh fehlt hier die Mogliehkeit naherer 
Untersuehung, da Versuehstiere, denen aile Hirnteile bis zur Medulla 
oblongata entfernt wurden, auch an sieh jede beliebige Lage beibehalten, 
da ihnen das Zentrum fiir die Lagekorrektionsbewegungen fehlt. Versuehe 
von PREYER, der an dekapitierten Hiihnern noeh glaubte "tierisehe 
Hypnose" naehweisen zu konnen, sind also nieht beweisend, worauf 
bereits VERWORN (1898) aufmerksanl gemaeht hat. Am genauesten sind 
Exstirpationsversuehe von SPIEGEL und GOLDBLOOM (1924) an Saugern 
ausgefiihrt worden. Die Untersuchungen dieser Autoren zeigten, daB 
ein Liegenbleiben in kiinstlieh gegebener Riiekenlage noeh auftreten 
kann, wenn aile vor dem lVIittelhirn gelegenen Hirnteile exstirpiert wurden. 
Bei noeh weitergehender Abtragung des Gehirns jedoeh ist man nieht 
mehr sieher, ob nieht das Beibehalten der Riiekenlage nur auf Sehadigung 
oder Zerstorung der fiir die Umdrehbewegung notigen Gehirnzentren 
zuriiekzufiihren ist. Indessen ist dureh diese Unmogliehkeit der Unter
suehung noeh nieht das Gegenteil bewiesen, es mag immerhin moglieh 
sein, daB das Beibehalten der Riiekenlage beim normalen Tier auf einen 
Riiekenmarksreflex zuriiekzufiihren ist. Versuehe von LOHNER iiber den 
Kahnstellungsreflex der Unken, bei denen die Begleiterseheinungen dieses 
Reflexes aueh noeh am Riiekenmarkstier zu beobaehten waren, legen diese 
Annahmen sogar reeht nahe, obwohl man aueh gegen LOHNERs Versuehe 
hier den Einwand erheben konnte, es waren bei den hirnlosen Unken 
nur die Begleiterseheinungen, nieht aber das Beibehalten unnatiirlieher 
Lagen auf Riiekenmarksreflexe zuriiekznfiihren. 

In andere Bahnen wird die Betraehtung jedoeh gedrangt, wenn man 
beriieksiehtigt, daB die Reaktionshemmung aueh ohne Mitwirken meeha
niseher Reize auf Grund eines Angstzustandes des Tieres eintreten kann. 
Es miissen in diesem Faile also optisehe, ehemisehe oder akustisehe 
Reize sein, die auf das Tier einwirken und das Eintreten der Reaktions
hemmung bedingen. Und zwar miissen es ganz bestimmte derartige 
Reize sein, namlieh die von einem Feinde - das Tier als Subjekt ge
sehen - ausgehenden. Und es muB aueh die Fahigkeit vorhanden sein, 
dureh Assoziationsvorgange im Zentralnervensystem ein Bild der Gesamt
situation zu kombinieren. Fiir aIle diese Vorgange sind jedoeh, etwa 
naeh Exstirpation von GroBhirn und Zwisehenhirn, die nervosen Grund
lagen nieht mehr gegeben. Ailerdings wird man, was die Leistungen und 
Funktionen der einzelnen Hirnabsehnitte anbetrifft, hohere und niedere 

24* 
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Wirbeltiere unterschiec1lich behandeln mussen. Fur den Menschen und 
fUr die Saugetiere durften die zur Auslosung eines Angstzustandes 
notigen Sinneseindrucke und deren Assoziation an das V orhandensein 
der GroBhirnrinde gebunden sein, obwohl, wie bereits die bekannten 
Versuche von GOLTZ (1888) am groBhimlosen Hund zeigten, viele 
Handlungen eines Saugetiers, die wir eigentlich als Willenshandlungen zu 
deuten geneigt waren, auch rein reflektorisch zustande kommen konnen. 
Bei den Vogeln, deren Reaktionshemmung bisher am besten untersucht 
ist, sind jedoch viele zentrale Vorgange des Nervensystems lange nicht 
mehr so fest an das Intaktsein der GroBhimrinde gebunden. Exstir
pationsversuche am Vogelhim (SCHRADER 1889, EDINGER 1903, KA
LISCHER 1905, ROGERS 1922, BERITOFF 1926) ergeben, daB z. B. eine 
Taube ohne GroBhirn noch imstande ist, willkurlich zu picken, d. h. der 
Anblick des Futters ruft bei ihr die Reaktion des Pickens hervor, oder 
daB Tauben nach Entfemung der GroBhimrinde noch sich verteidigen, 
fressen, sich paaren und briiten konnen. Es erhebt sich also die Frage, 
ob nicht auch der als "Angst" bezeichnete Zustand und mit diesem 
die spontane Reaktionshemmung beim Vogel noch nach Entfemung 
des GroBhims oder der GroBhimrinde eintreten konnen. 

Exstirpationsversuche im Hinblick auf die spontane Reaktions
hemmung sind noch nicht gemacht worden, doch geht aus den Angaben 
der Autoren, die Exstirpationsversuche am Vogelhim ausfUhrten, uber
einstimmend hervor, daB Angst, Furcht und uberhaupt "eine unter
scheidende Kenntnis der Dinge nach person lichen Beziehungen" (SCHRA
DER) nach GroBhirnexstirpation nicht mehr moglich sind. "Die ent
groBhimte Taube ist im h6chsten MaBe zahm, sie fUrchtet den Menschen 
ebensowenig' wie die Katze oder den Raubvogel." Auch schon nach 
Entfemung der GroBhimrinde zeigt eine Taube "eine vollige Abwesenheit 
der Furchtreaktionen" (KAPPERS-FORTUYN 1921). la, bereits die Zer
storung eines kleines Telles des Cortex verursacht Ausfall der Angst
erscheinungen, wie ROGERS an einer Taube beobachten konnte, die sich 
sonst nach der Operation, bis auf das Fortfallen der Fortpflanzung, 
ganz normal verhielt. Aus allen diesen Angaben geht so gut wie ein
deutig hervor, daB eine spontane Reaktionshemmung, die, wie wir 
gesehen haben, an Angstzustande gebunden ist, welche wiederum nur 
eintreten konnen, wenn das Tier Vorgange in seiner Umgebung in 
personliche Beziehungen zu setzen vermag, nur bei einem Vogel mit 
vollig oder wenigstens annahemd intaktem GroBhim zu erwarten ist. 
Damit waren dann auch die hirnphysiologischen Grundlagen fur die 
Auffassung WARNKEs, die "tierische Hypnose" sei von psychischen 
V organgen abhangig, gegeben. 

Die bisherigen Aussagen uber das vermutliche Zentrum der Reaktions
hemmung scheinen zunachst in einem gewissen Gegensatz zu stehen. 
Auf der einen Seite beobachten wir das spontane Eintreten dieses 
Zustandes auf Grund psychischer oder dem Psychischen verwandter 
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Erseheinungen, auf Grund eines Angstzustandes1 . Auf der anderen Seite 
erfahren wir, daB der gleiehe Zustand aueh nach Entfernung dey filr 
psychische Vorgange verantwortlichen Hirnzentren noeh in Form eines 
einfaehen Reflexes zustande kommen kann. Dieser seheinbare Gegensatz 
kHirt sieh jedoeh, wenn wir an sonstige tierisehe Instinkthandlungen 
denken. Vielen Instinkthandlungen hOherer Wirbeltiere (Sauger, Vogel) 
liegen - dies laBt sieh kaum bezweifeln - zum Teil aueh psyehisehe 
Vorgange zugrunde, doeh die Himexstirpationsversuehe der in den 
vorhergehenden Absehnitten genannten Autoren zeigen eindeutig, daB 
die gleiehen Handlungen, allerdings in etwas abgeanderter, mehr meehani
sierter oder unvollstandiger Form, noeh naeh Entfemung der fur psy
ehisehe Vorgange wiehtigen Hirnzentren moglieh sind. Dies gilt sogar 
nieht nur fur Instinkthandlungen, sondem aueh noeh fUr ausgesproehene 
Willenshandlungen, Z. B. denen des Mensehen. Wenn ein Hund auf ein 
bestimmtes Ziel hinlauft, sei es aus eigenem Antrieb oder auf Befehl, 
so werden wir diese Handlung wohl nieht als "reflektoriseh" ansehen, 
indessen ist ein groBhimloser Hund durehaus noeh in der Lage, zu gehen, 
ja sogar zu fressen, obwohl ihm die fur Willensimpulse verantwortliehe 
GroBhirnrinde fehlt, diese Handlungen also mehr reflektoriseh zustande 
kommen mussen. Wir wissen aueh aus der mensehliehen Physiologie, 
daB j ede Willenshandlung eine ganze Reihe von rein reflektorisehen 
Komponenten enthalt, die dem Handelnden gar nicht erst bewuBt werden. 
Und von diesem Gesiehtspunkt aus laBt sieh nun aueh der zunaehst so 
untersehiedlich erseheinende Befund hinsiehtlieh der Reaktionshemmung 
verstehen: Sie setzt sich zusammen aus teils auf psyehisehe, teils auf 
reflektorisehe Vorgange zUrUekzufuhrenden Hemmungen, von denen 
naeh Entfemung der als Sitz der psyehisehen Vorgange angesehenen 
Zentren eben nur noeh die reflektorisehen zu beobaehten sind, deren 
Zentren sieh in den tieferen Himabsehnitten (hinter dem Zwisehenhim) 
befinden mussen. 

Indessen sind ebenso wie am~h sonst die Teilerseheinungen, die Z. B. 
naeh GroBhirnexstirpation noeh auftreten, nieht der Gesamterseheinung 
gleiehwertig, sehoh ein spontanes Annehmen der Reaktionshemmung auf 
Grund eines Angstzustandes beim groBhimlosen Tier ist undenkbar, 
obwohl allerdings der - eigentlieh nieht mehr notige - experimentelle 
Nachweis hier noeh fehlt. Aueh ein genaues Bezugnehmen auf Vorgange 
in der Umgebung (vgl. S. 368) ist von dem in Reaktionshemmung be
findliehen groBhimlosen Tier nieht zu erwarten. 

Wenn wir die Reaktionshemmung also in eine Kategorie tieriseher 
Handlungen einreihen wollen, werden wir sie als Instinkt bezeiehnen 
mussen. DaB sie mehr als ein Reflex ist, ist ja weitgehend nachgewiesen 
worden. Andererseits wissen wir aueh, daB sie keine Willenshandlung ist, 

1 Der Verfasser stellt sich hier bewuBt auf den Standpunkt daB nicht 
nur eine Gehirnphysiologie, sondern auch eine Tierpsychologie Berechti
gung hat. 
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etwa em "Sich-tot-stellen" darstellt, sondern daB sie unter gegebenen 
Bedingungen zwangsHiufig eintritt. Ein solches Mittelding zwischen 
Reflex und Willenshandlung, bei dem einerseits psychische Vorgange eine 
Rolle spielen, das andererseits ebenso wie der Reflex unter bestimmten 
Bedingungen zwangslaufig eintritt, pflegt im allgemeinen als "Instinkt" 
bezeichnet zu werden (obwohl die Definitionen des Begriffs "Instinkt" 
keineswegs einheitlich sind). 

Auch beim Experimentum mirabile des Pater KIRCHER, also der nicht 
spontan eintretenden, sondern experimentell durch mechanische Reize aus
gelosten Reaktionshemmung, spielen psychische Faktoren, ein Angstzustand 
des Tieres eine Rolle. Bereits VERWORN (I8g8) sagt: "Wird das Thier unge
schield ergriffen und langsam in eine abnorrne Lage gebracht, so ist er
fahrungsgemaB keine Bewegungslosigkeit zu erzielen. Es gehort zur Erzielung 
des Erfolges vor allen Dingen ein plotzlicher starker Eindruck auf das Thier." 
J e erschreckender, beangstigender die zur A uslosung der Reaktionshemm ung 
angewandten MaBnahmen £tir das Versuchstier sind, desto besser gelingt 
der Versuch; so z. B. mit manchen Tagvogeln besonders gut im dunkeln 
Raum, in dem sie sich nicht orientieren konnen. Andererseits gelingt es 
zuweilen bei einem sehr zahmen Vogel, fiir den diese MaBnahmen nichts 
Beangstigendes bedeuten, auch bei langerem Festhalten in Riickenlage nicht, 
eine Reaktionshemmung auszulOsen (vgl. S. 369). 

Es ist bisher hinsichtlich der zentralen Vorgange bei der Reaktions
hemmung hauptsachlich von den Verhaltnissen bei Saugern und Vogeln 
die Rede gewesen, und zwar in erster Linie deshalb, weil fUr diese die 
Beziehungen am besten erforscht sind. Ferner stehen Reptilien, Am
phibien und Fische auf einer viel tieferen Stufe psychischer Leistung, 
die rein reflektorischen Handlungen uberwiegen bei ihnen ganz ent
schieden, die Bedeutung des GroBhirns tritt mehr und mehr zuruck, so 
daB es nicht als gerechtfertigt erscheinen durfte, die durch Erfahrungen 
an Saugern und Vogeln gewonnenen Erklarungen der Reaktionshemmung 
ohne weiteres auf die niederen Wirbeltiere zu ubertragen. Exstirpations
versuche am Gehirn sind in unserm Zusammenhange nur an Amphibien 
gemacht worden. Sie zeigen, daB der Unterschied z. B. im Verhalten des 
groJ3hirnlosen Tieres gegenuber dem des normalen zwar vorhanden, aber 
lange nicht so groB ist, wie bei den hoheren Vertebraten. Dber das 
Mitwirken psychischer Vorgange beim Zustandekommen der Reaktions
hemmung bei niederen Wirbeltieren ist nur wenig bekannt (ROSEN BROCK, 
BAB.'\K), so daB hier kaum nahere Angaben moglich sind. Auch ware 
zunachst noch zu untersuchen, ob man bei den niederen Wirbeltieren 
uberhaupt von Angstzustanden, die denen der hoheren oder dem des 
Menschen homolog sind, sprechen kann. Ferner hangt die Reaktions
hemmung bei den Amphibien oft von ganz bestimmten spezialisierten 
Hautreizen ab, wofur es Parallelfalle bei Saugern und Vogeln nicht gibt, 
was RABAUD (I9I6 a) zu der Vermutung veranlaBte, daB die "Immo
bilisation" bei Froschen mit der bei Vogeln nicht v611ig vergleichbar sei. 
J eden falls spielen bei der Reaktionshemmung der niederen Wirbeltiere 
psychische Faktoren eine weit untergeordnetere Rolle, hingegen treten 
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die reflektorischen Komponenten dieser Erscheinung sehr in den Vorder
grund, was auch ganz dem sonstigen Verhalten der Reptilien, Amphibien 
und Fische entspricht. 

Wir kommen somit zu folgender Theorie der Reaktionshemmung: 
Die Reaktionshemmung der Wirbeltiere ist ein Instinkt, der sich, wie die 
meisten sonstigen I nstinkte der hOheren Vertebraten, aus einer iiber
geordneten psychischen (oder in den Bereich des Psychischen fallenden) 
Komponente, die hier durch einen Angstzustand ausgelost wird, und einer 
untergeordneten rein reflektorischen Komponente, die durch F esthalten in 
unnatiirlicher Lage zustande kommt und auch beim grophirnlosen Tier auf
tritt, zusammensetzt. 1m Gegensatz zu den Befunden bei Siiugern und 
Vogeln tritt bei Reptilien, Amphibien und Fischen die reflektorische 
Komponente mehr in den Vordergrund. 

Diese Ansicht iiber das Wesen der Reaktionshemmung ist in den 
Einzelheiten nicht neu, geht vielmehr auf bestimmte Punkte in der 
Auffassung alterer Arbeiten zuruck. So auf die Ansicht WARNKEs, daB 
psychische Faktoren beim Entstehen der Reaktionshemmung eine Rolle 
spielen, und die Ansicht von PREYER und PLATH, daB ein Angstzustand 
des Tieres dabei von Wichtigkeit sei. Auch die Dualitat der Auslosungs
moglichkeiten, namlich einmal diejenige iiber die GroBhirnrindeund 
zweitens diejenige iiber die hinter dem Zwischenhim gelegenen Him
abschnitte, ist bereits von VERWORN vermutet worden, obwohl dieser 
Autor sich gegen jedes Mitwirken psychischer Faktoren ausspricht. 
AuBer der von uns so genannten reflektorischen Komponente ("tonische 
Erregung des cerebralen Lagereflexgebietes" nach VERWORN) beruck
sichtigt der Autor noch eine "Hemmung der motorischen Rinden
sphare", und nach Ansicht VERWORNs "liegt hier offen bar die alltagliche 
Erscheinung der Hemmung von Bewegungen durch einen starken Sinnes
eindruck vor". 

Stellungen wahrend der Reaktionshemmung. VERWORN miBt dem 
Umstand eine besondere Bedeutung bei, daB bei vielen Tieren wahrend 
der experimentell ausge16sten Reaktionshemmung eine Stellung ein
genommen wird, die sozusagen einen Moment aus der normalerweise bei 
einem auf dem Riicken liegenden Tier eintretenden Umdrehbewegung 
wiedergibt. Der Autor spricht von einem "Tonischwerden der Lage
korrektionsbewegungen", welches dadurch zustande kommt, daB diese 
Korrektionsbewegungen in ihrem Ablauf durch eine unuberwindliche 
Kraft gehemmt werden, und der Kontraktionszustand der fiir diese Be
wegung eingesetzten Muskulatur bestehen bleibt, "tonisch" wird, was 
auf entsprechende Hemmungsvorgange im Gehim zUrUckzufiihren sei. 
Gerade hierin erblickt VERWORN den wesentlichsten Vorgang beim 
Zustandekommen der "tierischen Hypnose". RABAUD (1916 a) bezeichnet 
indessen diese Ausfuhrungen VERWORNs als Tautologie, die nichts erklare. 
Denn wenn wir beobachten, daB mitten in den Anstrengungen des Tieres, 
die Normalhaltung zu erreichen, plotzlich Bewegungslosigkeit eintritt, 
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so ist es nicht verwunderlich, wenn die irn letzten Augenblick der Be
wegung innegehaltene Stellung beibehalten wird. Wenn nun also auch 
ein solches Stehenbleiben in irgendeinem Stadium der Lagekorrektions
bewegung bei der experirnentell durch Festhalten in Riickenlage aus
gelosten Reaktionshemmung recht haufig festzustellen ist, so kann von 
dieser Tatsache aus doch eine allgemeine Erklarung nicht gegeben werden. 
Denn eine "erstarrte Lagekorrektionsbewegung" setzt die Notwendigkeit 
einer Lagekorrektion voraus, wir wissen aber - und bereits Versuche 
von CZERMAK (1873) haben dies gezeigt -, daB das Eintreten der Reak
tionshemmung nieht unbedingt an das Bestehen einer unnatiirlichen 
Lage gebunden ist. 

Was das "Tonischwerden" der Muskulatur anbelangt, so ist dies 
ebenfalls eine haufige, jedoch keineswegs stets auftretende Begleit
erscheinung der Reaktionshemmung, wie bereits VERWORNs Beob
achtungen an Naja Haje darlegen, bei welcher vollige Erschlaffung der 
Musknlatur eintritt. "Hypertonischer" und "hypotonischer" Muskel
zustand wechseln nicht nur zwischen den einzelnen Individuen der 
gleichen Art, sondern oft auch bei dem gleichen Tier standig (vgl. 
ECKSTEIN 1919), zumal wenn dieses wahrend der Reaktionshemmung 
Bewegungen ausfuhrt; somit ist eine besondere Unterscheidung der 
Reaktionshemmungserscheinungen nach dem Zustande der Muskulatur 
des Tieres nicht moglich. Recht haufig ist bei in Reaktionshemmung 
befindliehen Vogeln eine starkere Muskelspannung und Flexibilitas cerea 
der Halsmuskulatur zu beobachten (MANGOLD). Fur die Annahme, die 
"hypertonische" Kontraktion der Muskulatur wahrend der Reaktions
hemmung sei eine "toriische" (irn Sinne etwa der Sphincterenmuskulatur) 
fehlen tatsachenmaBige Beweise. 

DaB der Zustand der Reaktionshemmung keineswegs an gleichzeitige 
Ruckenlage des Tieres gebunden ist, war den alteren Autoren bereits 
allgemein bekannt. Auch in Bauchlage oder Seitenlage kann dieser 
Zustand eintreten, DROST (1933) konnte Reaktionshemmung auch bei 
einem in Normalhaltung befindlichen Rotschwanz auslosen, ahnliche 
Versuche beschreibt WARNKE (1934). Da kunstlich gegebene Stellungen 
vielfach beibehalten werden, kann man einen in Reaktionshemmung 
befindlichen Vogel zuweilen auch kunstlich in seine natiirliche Sitz
stellung bringen. 

Reaktionshemmung und Alter. Es ist wiederholt aufgefallen, daB 
sich eine experirnentelle Reaktionshemmung bei ganz jungen Tieren 
nieht auslosen laBt. PREYER (1878) beobachtete ein vollig refraktares 
Verhalten bei jungen Huhnchen, auch bei neugeborenen Mausen, 
Kaninchen und besonders bei Meerschweinchen. Mit den letzteren be
sonders in dieser Hinsicht durchgefiihrte Versuche ergaben, daB erst einige 
Tage nach der Geburt die Fahigkeit zur Reaktionshemmung auftritt. Aller
dings erschwerte die allgemeine Passivitat der Neugeborenen die Unter
suchung. ECKSTEIN (1919) konnte die Angaben PREYERs bestatigen. 
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LOHNER (19I9) beobachtete eine Abhangigkeit der Reaktionshemmung 
yom Alter bei seinen Untersuchungen uber den "Kahnstellungsre£lex" 
der Feuerunke (vgl. S. 390) . Tiere von 13-I6 mm Lange verhielten sich 
vo1lig refraktar, bei Tieren von 16-29 mm war die Reaktion unvoll
standig, in typischer Form trat sie bei Tieren von 28-32 mm auf. 

HABERLAND gibt an, daB auch altere Katzen sich besser zu Hypnose
versuchen eignen als jungere. 

Auch hinsichtlich des spontanen Annebmens der Reaktionshemmung 
konnte der Verfasser (1936 e) Ahnliches an jungen Mowenvogeln fest
stellen. Das "Sich-Drucken" dieser Vogel erwies sich bei den halb
£luggen Tieren als ein Reaktionshemmungszustand, nicht aber bei den 
soeben geschlupften oder wenige Tage alten Dunenjungen. Ob das 
"Sich-Drucken" der letzteren ebenfalls zu den Reaktionshemmungs
erscheinungen zu rechnen ist, lieB sich zunachst 
noch nicht feststellen. 

Reizerregbarkeit wahrend der Reaktions
hemmung. Wir haben bereits im Kapitel uber 
Bewegungen wahrend der Reaktionshemmung 
dargestellt, wie weitgehend Vorgange der Um- Abb . 1O. Beibehaltung der natur-

lichen Kopflage bei einer En teo 
gebung in den Handlungen des in Reaktions- (Nach FISCHER.) 

hemmung befindlichen Tieres berucksichtigt 
werden. Es ist also keineswegs der groBte Teil der Reizerregbarkeit 
geschwunden, sondern es handelt sich in der Regel nur um den Ausfall 
der Erregbarkeit hinsichtlich bestimmter Re£lexe. Dies betrifft vor 
aHem die sog. Stellre£lexe, die sonst bewirken, daB ein Tier aus irgend
einer unnaturlichen Lage stets wieder in die naturliche Haltung und 
Orientierung zuruckkehrt, und deren nervoses Zentrum nach DUSSER 
DE BARENNE und MAGNUS (I920) bei Saugern im Mittelhirn gelegen 
ist, wahrend als Re£lexzentrum des Umdrehreflexes bei Froschen nach 
MANGOLD (1919) die Medulla oblongata anzusehen ist. 

Bei Vogeln bleibt jedoch _ oft die Haltungsreaktion des Kopfes 
erhalten, wie bereits CZERMAK (I873) feststellen konnte (Abb. IO). Man 
kann einen in Reaktionshemmung befindlichen Vogel nach allen Rich
tungen drehen und wenden, stets wird der Kopf ungefahr in seiner 
naturlichen Lage im Raum gehalten, was durch Wendungen des Halses 
ermoglicht wird. Nur durch Festhalten des Kopfes kann man dies em 
eine unnaturliche Stellung geben, die dann beibehalten wird. 

AuBer dem Fortfall der Stellre£lexe sind sonstige AusfaHserscheinungen 
gar nicht so haufig und allgemein verbreitet, treten bald in einer, bald 
in anderer Form auf, ohne daB dies allgemein als typisch fUr die Re
aktionshemmung gelten konnte. VERWORN vertrat sogar die Ansicht, 
daB nach den ihm bekannten Befunden von einer allgemeinen Herab
setzung der Re£lexerregbarkeit uberhaupt nicht gesprochen werden 
konne. Indessen ist in einzelnen Fallen eine Herabsetzung der Re£lex
erregbarkeit direkt durch quantitative Methoden nachgewiesen, so Z. B. 
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durch MANGOLD (1919) fUr einige durch Induktionsstrom beim Frosch 
auszulosende Reflexe. Es zeigte sich, daB die Reizschwelle fUr das in 
Reaktionshemmung befindliche Tier hoher lag als fUr das in normalem 
Zustande. TEN CATE (1928) konnte eine Herabsetzung der Erregbarkeit 
durch auBere Reize quantitativ unter Anwendung einer Galtonpfeife und 
eines Haarasthesiometers nach v. FREY am in "Hypnose" befindlichen 
Kaninchen feststellen 1. Allerdings lassen sich derartige Befunde nicht 
ohne weiteres verallgemeinern, und wenn von der Kenntnis des recht 
verschiedenartigen Verhaltens hinsichtlich der Reflexerregbarkeit wahrend 
der Reaktionshemmung irgendwe1che Ausblicke zu erwarten waren, so 
mtiBten in dieser Hinsicht noch eine Reihe spezieller Untersuchungen an 
den einzelnen Formen durchgeftihrt werden. 

Vielfach wird von einer tiefen Analgesie des in Reaktionshemmung 
befindlichen Tieres gesprochen, von einer Schmerzlosigkeit, die so groB 
sei, daB man an einem in diesem Zustand befindlichen Tier sogar operative 
Eingriffe durchfUhren konnte 2, und daB sich also die Reaktionshemmung 
an Stelle einer Narkose verwenden lieBe. Abgesehen von den groBen 

1 O. MUCK (I920) vertritt die Ansicht, daB wah rend der Kataplexie der 
Tiere Gehor- und Schmerzsinn ausgeschaltet sei. Er folgert dies aus den 
Ergebnissen seiner Versuche, bei denen Hiihner und Kaninchen auf akustische 
und schmerzhafte Reize weniger als im normalen Zustand oder iiberhaupt 
nicht reagierten. Wenn z. B. Versuchstiere auf einen ertonenden Gongschlag 
hin zuckende Bewegungen ausfiihren, so bezeichnet MUCK dies als akusto
motorischen Reflex; der Gehorsinn ist nach seiner Meinung jedoch aus
geschaltet, da das Tier normalerweise auf plOtzliche Gerausche mit Davon
eilen reagieren miiBte. Da auch auf Nadelstiche in die Haut keine Flucht
reaktion, sondern nur zuckende Bewegungen erfolgen, nimmt MUCK an, "daB 
die Tastempfindung von Anfang bis zum Ende im kataplegischen Zustand 
wohl erhalten ist, wahrend der Schmerzsinn vollkommen ausgeschaltet ist". 

Diese Schliisse sind jedoch keineswegs berechtigt, denn die Tatsache, 
daB bestimmte zu erwartende Reaktionen ausfallen, ist es ja eben, was wir 
als Reaktionshemmung bezeichnen. DaB der Gehorsinn trotz des Bei
behaltens der Ruckenlage nicht ausgeschaltet ist, erkennt man leicht, wenn 
man, dem Versuchstier nicht sichtbar, einen Pfiff ertonen laBt. Lebhafte 
Vogel, wie Elstern und Raben, wenden dann augenblicklich den Kopf nach 
der Richtung hin, aus welcher der Reiz kam, und spahen eifrig umher, was 
man wohl kaum noch als akusto-motorischen Reflex ansehen kann. Die 
bereits I9I4 von MANGOLD vertretene Ansicht, das Gehor sei wahrend der 
"tierischen Hypnose" nicht ausgeschaltet, diirfte also im allgemeinen zu
treffen. 

2 "Bei Hiihnern lassen sich so Laparotomien, Tracheotomien, Vagus
durchschneidungen und -reizungen durchfiihren, ohne wesentlich storende 
Reaktionen von seiten der dabei in Riickenlage aufgebundenen Tiere" 
(nach MANGOLD I926). - "In unserer Klinik gelang HeITn Prof. KROH 
bereits vor dem Kriege bei seinen Versuchen iiber ischamische Kontrakturen, 
Oberschenkel der "hypnotisierten" Kaninchen mit beiden Handen zu 
brechen; das Tier auBerte keine Schmerzen. Nach B. KISCH (personliche 
Mitteilung) kann man einem Kaninchen ohne Narkose oder ohne ein schmerz
stillendes Mittel die Nebennieren entfernen. Das Tier verhalt sich ruhig" 
(nach HABERLAND 1926). 
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erkenntniskritischen Schwierigkeiten, welche diese Behauptung in sich 
birgt, ist ihr Zutreffen auch sonst noch keineswegs wahrscheinlich gemacht, 
vielmehr scheint es sich hier urn eine nicht ganz zu rechtfertigende 
Ubertragung der Befunde bei Insekten (vgl. S. 395) auf die Wirbeltiere 
zu handeln. Wenn auch bei dem in Reaktionshemmung befindlichen 
Wirbeltier die Reaktion auf einen als schmerzhaft bekannten Reiz 
gelegentlich ausHillt (keineswegs immer!), so erlaubt dies noch nicht den 
SchluB, daB damit auch jede Schmerzempfindung aufhorte. Vie1mehr 
ware leicht denkbar, daB jeder schmerzhafte Reiz den Angstzustand des 
Tieres noch verstarkt und dadurch ein urn so festeres Beibehalten der 
Reaktionshemmung bewirkt, so daB als einzige Reaktion auf den starken 
Schmerz nur eine Heraufsetzung des Reaktionshemmungszustandes auf
tritt, welche der Experimentator nicht wahmimmtl. Vor Operationen 
an in Reaktionshemmung befindlichen Tieren muB also nach dem 
heutigen Stande unserer Kenntnisse im Interesse einer Vermeidung von 
Tierqualerei zunachst gewamt werden, wenn sich auch liber diesen 
Punkt nichts Entscheidendes sagen laBt. 

Gegen chemische Reize zeigen in Reaktionshemmung befindliche 
Wirbeltiere ebenfalls eine herabgesetzte Empfindlichkeit. So gelang es 
HABERLAND, unter Beachtung besonderer VorsichtsmaBregeln "hypnoti
sierte" Kaninchen in Athernarkose zu versetzen, ohne daB die Versuchs
tiere durch die Einwirkung des Athers zum Aufgeben ihrer Akinese 
veranlaBt wurden. Der gleiche Versuch gelang auch bei Meerschweinchen, 
Hiihnem, Tauben und Froschen. 

HOAGLAND (1928) untersuchte die Beziehungen zwischen Reaktions
hemmung und Temperatur an amerikanischen Eidechsen in der Weise, daB 
er die Versuchstiere in Ruckenlage festband und dann die abwechselnden 
Bewegungen und Akinesen mit Hilfe eines Kymographions registrierte. Er 
konnte dabei eine Beziehung zur jeweiligen Temperatur feststellen, und zwar 
von der Art, daB hohere Temperaturen starkere Bewegung, tiefere haufigere 
Akinese bedingen (HOAGLAND stellt fUr diese Beziehung sogar eine Gleichung 
auf). Dem Verfasser erscheinen <liese Versuche im Zusammenhang mit der 
vorliegenden Abhandlung wenig aufschluBreich, da sie anscheinend in einen 
anderen Zusammenhang hineingehoren. Denn allem Anschein nach handeIt 
es sich bei dem akinetischen Zustand der Versuchstiere nicht urn Reaktions
hemmung, sondern urn Ermudungsakinese, die mit der sog. "tierischen 
Hypnose" wohl in keinem naheren Zusammenhang steht. Die Versuche 
durften vermutlich also nur den nochmaligen Nachweis der Tatsache er
bringen, daB poikilotherme Tiere bei hoherer Temperatur starker zu Be
wegungen befahigt sind als bei niedriger. 

Auch die von CROCIER und FEDERIGHI wie auch von HOAGLAND an
genommene Mitwirkung von Hormonen beim Zustandekommen und Bestehen 
der "tierischen Hypnose" kann nicht als uberzeugend nachgewiesen gelten. 
Zwar kann ein EinfluB von Hormoninjektionen nicht geleugnet werden, doch 
macht sich ein solcher EinfluB auch bei Injektion bestimmter Gifte bemerkbar 
------

1 ECKSTEIN (1919) weist darauf hin, "daB der Wundschmerz an sich schon 
hemmende Wirkungen ausuben kann". Die Frage, wie weit diese wieder 
dUTCh etwaige Analgesie ausgeglichen werden k6nnten, laBt der AutOT un
entschieuen. 
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(BIERNACKI 1891), ja bei schadigenden Einfliissen iiberhaupt. Bestimmte 
Einzelsymptome der "tierischen Hypnose" von muskelphysiologischer Art 
konnten sogar ganz unabhangig von dieser als Vergiftungsfolgen nachgewiesen 
werden (BARUK und CAMUS 1934). Es besteht also die Wahrscheinlichkeit, 
daB der EinfluB von Hormonen auf die "tierische Hypnose" lediglich auI 
einer Schadigung bzw. Verii.nderung des Gesamtstoffwechsels beruht, nicht 
aber ein spezifischer auf die "tierische Hypnose" ist. Fiir die Katalepsie der 
Insekten konnte das Fehlen von HormoneinIliissen durch Bauchmarksdurch
trennungen bei Stabheuschrecken direkt nachgewiesen werden (vgl. S. 424). 

Okologische Bedeutung der Reaktionshemmung. In den alteren, 
mehr physiologisch eingestellten Abhandlungen wird die sog. "tierische 
Hypnose" fast durchweg als ein zwar sehr interessantes, aber okologisch 
bedeutungsloses Experiment dargestellt. Indessen laBt es sich bei dem 
heutigen Stande unserer Kenntnisse nicht von der Hand weisen, daB die 
Reaktionshemmung der Wirbeltiere - wenn auch nicht in so hohem 
MaBe wie die Starreerscheinungen bei Arthropoden - unter bestimmten 
Umstanden eine okologische Bedeutung haben kann. Und zwar sind 
folgende zwei Moglichkeiten eines okologischen Nutzens gegeben: 

I. Ein von einem Raubtier gefangenes Wirbeltier, das durch sein Er
gritfenwerden in Reaktionshemmung versetzt wurde, kann dem Rauber, 
dessen Achtsamkeit wegen der dauernden Bewegungslosigkeit seiner Beute 
erlahmt, in einem geeigneten A ugenblick entfliehen. 

Diese arterhaltende Bedeutung der Reaktionshemmung ist theoretisch 
bereits von PAWLOW (1926) erkannt worden. PAWLOW sagt hierzu 
folgendes: "Die Reaktion stellt einen Selbsterhaltungsreflex hemmenden 
Charakters dar. Bei Begegnungen mit einer immensen Kraft, wenn fur 
ein Tier in Kampf und Flucht keine Rettung mehr ist, besteht noch eine 
einzige Aussicht, mit heiler Haut davonzukommen, gerade nur in voll
standiger Bewegungslosigkeit, und das hat den Zweck, entweder un
bemerkt zu bleiben, da ja Gegenstande, die sich bewegen, viel leichter 
bemerkt werden, oder auch, urn bei dieser vemichtenden Kraft durch 
unruhiges Hin- und Herbewegen nicht eine aggressive Reaktion hervor
zurufen, urn nicht einen Angriff zu provozieren." 

Diese Annahme von PAWLOW wird durch eine Beobachtung von 
HEINROTH (1933) als den Tatsachen entsprechend erwiesen. HEINROTH 
beobachtete eine Hauskatze, die einen Sperling gefangen hatte und nach 
Katzenart mit diesem spielte, d. h. ibn hinlegte und sofort wieder nieder
druckte, sobald er Fluchtversuche machte. Der Sperling blieb schlieBlich 
langere Zeit unbeweglich liegen. Dadurch erlahmte die Aufmerksamkeit 
der Katze, und es gelang dem Vogel, in einem geeigneten Augenblick zu 
entfliehen und sein Leben zu retten. 

Doch nicht allein, daB durch die Bewegungslosigkeit der Beute die Auf
merksamkeit des Raubers herabgesetzt und dem Unterlegenen eine Moglich
keit zur Flucht gegeben wird, die Bewegungslosigkeit des Schwacheren ist 
auch geeignet, die Angriffslust des starkeren Gegners an sich herabzusetzen, 
wie dies P A WLOW bereits betont. DaB ruhiges oder bewegungsloses Verhalten 
einem Raubtier gegeniiber dessen Angriffslust herabsetzt, ist eine bekannte 
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Tatsaebe (z. B. aus der Praxis der Tierbandiger). Wir wissen aueb, daB 
Runde dadureb dem Angriff starkerer Artgenossen entgeben, daB sie sieb 
vor dies en niederlegen und bewegungslos liegen bleiben. Etwas Abnliebes 
kommt aueb in maneben Ergebungsbezeugungen und BegriiBungsweisen 
primitiver Vi:ilkersebaften zum Ausdruek, deren Angebi:irige sieb bei der 
BegriiBung ihrer Herren auf den Boden werfen und einige Zeit regungs
los liegen bleiben. Dieses ist naeb SPENCER "das beste Mittel, sieh vor Ge
walttat zu siebern". ,,\¥iderstand ruft Feindseligkeit hervor und erregt 
den Zersti:irungssinn." In diesem Sinne ist aueh eine sebiitzende Bedeu
tung der Reaktionsbemmung starkeren Feinden gegeniiber durebaus wahr
seheinlieh. 

2. Ein bei Annaherung eines Feindes oder Verfolgung durch diesen in 
Reaktionshemmung geratenes W irbeltier wird infolge seiner Bewegungs
losigkeit von diesem ubersehen. In diesem Zusammenhange muB besonders 
an das "Sich-Drucken" vieler Saugetiere und Vogel gedacht werden, das 
ja in einem Teil der Faile - jedoch keineswegs stets - einen Reaktions
hemmungszustand darstellt (vgl. Beobachtung an Halsbandregenpfeifer 
S.366, jungen Mowenvogeln S.366, 368). Die Bedeutung dieses Ver
haltens tritt besonders dann hervor, wenn man beriicksichtigt, daB viele 
optisch orientierte Raubtiere (z. B. Raubvogel, Reptilien) auf ein "Be
wegungssehen" eingestellt sind, d. h. bei ihrer Suche nach Beute vor
nehmlich nur auf sich bewegende Beutetiere aufmerksam werden. Be
obachtungen, welche die hohe okologische Bedeutung des Sich-Driickens 
darlegen, sind in groBer Zahl bekannt, z. B. eine solche von THIENEMANN 
(I928), der einen auf der Faust sitzenden Beizhabicht mehrmals iiber 
einem unmittelbar unter ihm befindlichen sich driickenden Kiebitz hin
und herbewegen konnte, ohne daB dieser die Beute bemerkte, oder von 
LINTIA (I908), der einem mit der Verfolgung von Rebhiihnern be
schaftigten Hiihnerhabicht langere Zeit zusah, welcher die vor ihm 
fliehenden und sich dann auf freiem Felde driickenden Hiihner nieht 
auffinden konnte. Obwohl er langere Zeit iiber ihnen kreiste, muBte der 
Habicht nach langem vergeblichen Such en abziehen. 

Reaktionshemmung und Hypnose. Es ist an anderer Stelle (STEINIGER 
I936 b) eingehender darauf eingegangen worden, wie wenig berechtigt 
eine Parailelsetzung oder gar Identifizierung der Reaktionshemmung mit 
der menschlichen Hypnose erscheint. MANGOLD (I9I4) betont, daB, 
wenn auch 'zugegeben werden miiBte, die psychologische Seite beider 
Erscheinungen sei verschieden, doch die physiologischen Vorgange bei 
beiden in eine Parallele zu setzen seien. Indessen erscheint dieses Ver
gleichen und Parailelisieren des herausgelosten Physiologischen T eilkom
plexes fiir eine Betrachtung der Gesamtbiologie beider Erscheinungen 
wenig gliicklich und aufschluBreich. Wenn auch gewisse Erscheinungen 
von Veranderungen im Gebiete des Muskeltonus und von Reflexhemmung 
sowohl bei der Reaktionshemmung als auch bei der H ypnose die gleichen 
sind, so ist doch die iiberwiegende Mehrzahl der Symptome beider Zu
stande, die eigentlich erst in ihrer Zusammensetzung das Gesamtbild 
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ergeben, vollig verschieden1 . So spielt bei dem Zustandekommen der 
menschlichen Hypnose das Fehlen auBerer Reize und die Suggestion, 
das von dem Hypnotiseur gesprochene Wort, die wichtigste Rolle; die 
Reaktionshemmung der vVirbeltiere dagegen wird durch besonders starke 
auBere Reize, durch eine gehemmte oder unnaturliche Lage des Tieres 
und durch dessen Angstzustand hervorgerufen. Der hypnotisierte 
Mensch steht in keiner direkten Beziehung zu seiner Umwelt, er lebt in 
einer "suggerierten " Welt, deren Inhalt durch die W orte des Versuchs
leiters bestimmt wird; das in Reaktionshemmung befindliche Wirbeltier 
nimmt oft in weitestem MaBe auf die Vorgange in seiner Umgebung Bezug, 
es friBt mitunter vorgehaltenes Futter oder kratzt, beiBt und stoBt Angst
rufeaus, je nachdem, ob es sich im Zustand einer gewissen Zahmheit 
befindet oder noch vollig wild ist. Seine Bewegungen entsprechen der 
gegebenen Situation. ja, sogar das Aufgeben der Reaktionshemmung 
scheint in einer Beziehung zu der gegebenen Umweltsituation zu stehen, 
denn die Tiere brechen dieses Verhalten oft gerade in einem Augenblick 
ab, der in den Augen des menschlichen Beobachters als besonders ge
eignet fUr ihre Flucht gelten muB, wie die Beobachtungen an jungen 
Mowen (S. 368) und an dem von einer Katze gefangenen Sperling (S. 380) 
darlegen. 

Unter Berufung auf eine auBere Ahnlichkeit von untergeordneter 
Bedeutung konnte man die Reaktionshemmung nicht nur mit der 
menschlichen Hypnose parallelisieren, sondern mit gleicher Berechtigung 
auch mit bestimmten psycho- oder neuropathischen Zustanden des 
Menschen vergleichen, worauf bereits KLIENEBERGER (1916) in einer 
Kritik der MANGOLDSchen Darstellung hingewiesen hat. O. MUCK (1920) 
verwendet die Reaktionshemmung der Wirbeltiere sogar zu ex
perimentellen Studien hinsichtlich bestimmter durch plotzlichen 
Schreck oder Shock hervorgerufener Kriegsneurosen, allerdings ohne 
den wohl kaum moglichen Beweis der Identitat beider Zustande 
anzutreten. 

Der Gesamteindruck der Reaktionshemmung ist also von dem der 
Hypnose weitgehend verschieden, unter den alteren Autoren hebt 
besonders PLATH diese Tatsache hervor, ferner sind es besonders die 
Praktiker der menschlichen Hypnose, die sich gegen eine Identifizierung 
oder Parallelsetzung der "tierischen" und "menschlichen" Hypnose aus
sprechen (z. B. TROMNER 1913, FOREL 1918, KLIENEBERGER 1916, 
ZIEHEN 1920). Es ware sehr wiinschenswert, wenn sich auch einmal ein 
erjahrener Praktiker der menschlichen H ypnose mit der Erscheinung der 

1 Auch ERHARD (1924) behandelt eingehend die grundlegenden Unter
schiede zwischen der Hypnose des Menschen und der "tierischen Hypnose". 
Ebenso spricht sich TROMNER (1922) sehr entschieden gegen die Paralleli
sierung beider Zustande aus und stellt in einer Tabelle die Unterschiede 
gegenuber. 
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Reaktionshemmung eingehender beschiiftigen wiirde, was seit PREYER nicht 
mehr der Fall gewesen ist 1• 

Gibt es eine echte tierische Hypnose? Wenn sich auch in einer Reihe 
von Punkten weitgehende Verschiedenheiten zwischen menschlicher 
Hypnose und Reaktionshemmung aufzeigen lassen, so ist damit noch 
nicht erwiesen, daB es neben der Reaktionshemmung nun nicht auch 
tatsachlich der menschlichen Hypnose homologe Erscheinungen bei 
h6heren Wirbeltieren gibt. Einige Angaben in der Literatur deuten auf 
das Bestehen eines solchen Zusammenhanges hin, obwohl allerdings 
nebenbei der Verdacht bestehen bleibt, daB 
sie nur dem eifrigen Suchen nach Parallel
erscheinungen zur menschlichen H ypnose und 
dem auf dieses zuruckzufUhrendenFehldeuten 
gewisser Beobachtungen zuzuschreiben sind. 
So sind PAWLOWs Beobachtungen uber Schlaf 
und H ypnose bei Hunden in diesem Zusammen
hang von Bedeutung. Auch ROBIMARGA 
(1926) gibt das Photo eines Hundes wieder, 
den er durch fUr die menschliche Hypnose 
bekannte Methoden (Fixieren mit den Augen 
und Festhalten) in einen Hypnosezustand 
versetzt zu haben glaubt (Abb. II). Nach 
ERHARD sollen ferner auch Huhner spontan 
in eine Hypnose verfallen, wenn sie ver
anlaBt werden, langere Zeiteinen Lichtfleck Abb. II. Von ROBIMARGA "hypnoti-

sierter" Hund. (Nach ROBIMARGA.) 

oder Gegenstand anzustarren. Ahnliche Hyp-
nosen bei Huhnern beobachtete HABERLAND2 (Abb. 12). Auch das 
"Balassieren" der Pferde, eine durch Anblicken der Tiere wahrend des 

1 Der Verfasser glaubt, hier nicht in einem direkten Gegensatz zu der 
Ansicht MANGOLD, zu stehen, die "tierische Hypnose" sei in eine Parallele 
zur menschlichen zu setzen. D1mn wie aus einer 1916 erschienenen Ab
handlung von MANGOLD hervorzugehen scheint, faBt dieser die genannte 
Ansicht doch mehr als Arbeitshypothese auf, die sich auf eine Betrachtung 
der rein physiologischen Komponenten beider Erscheinungen erstreckt. Die 
heutige Anderung der Blickrichtung ist durch die erst vor ganz kurzer Zeit 
mehr bekanntgewordene, den damaligen Physiologen aber aHem Anschein 
nach unbekannte Tatsache bedingt, daB die Reaktionshemmung neben der 
physiologischen auch eine psychologische Seite hat, und daB letztere von der 
der menschlichen Hypnose voHig verschieden ist. Diese mehr oder weniger 
neu entdeckte Tatsache erweitert die Kenntnis des Gegenstandes, setzt 
jedoch den Wert der iilteren Arbeiten iiber dessen physiologische Komponente 
nicht herab. 

2 Wenn HABERLAND berichtet, der Hypnotiseur To RHAMA habe einen 
Alligator dadurch hypnotisiert, daB er dem Tier eine Zeit lang scharf in die 
Augen sah, so diirfte es sich doch wohl urn eine unrichtige Deutung eines 
anderswie bedingten akinetischen Zustandes handeln. Denn bei der niederen 
Organisation des Reptilienhirns und bei den geringen geistigen Fiihigkeiten 
der Krokodile diirfte irgendeine psychische Beeinflussung durch den Blick 
des Experimentators wohl nahezu als ausgeschlossen erscheinen. 
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Hufbeschlages erzielte Beruhigung, ist in diesem Zusammenhang zu 
erwahnen1. Indessen enthalten diese Beobachtungen hinsichtlich einer 
echten Hypnose bei Tieren noch nichts Beweisendes, sondern werden 
hier nur der Vollstandigkeit halber angefUhrt. 

Von ganz besonderem Interesse ist in diesem Zusammenhange das 
Verhalten der geistig hochststehenden Saugetiere, bei denen man am 
erst en Homologien zum menschlichen Verhalten erwarten sollte. So ist 
denn auch hypnoseahnlichen Erscheinungen bei A//en schon seit mehr 
als einem Jahrhundert Aufmerksamkeit zugewandt worden. KIESER 
(1819) beschreibt Hypnoseversuche an Callitriche sabaea und Cebus 
capucinus. Er konnte die Affen zum SchlieBen der Augen und zu 

Abb. 12. "Hypnotisiertes stehendes Huhn, welches ein stehendes Meerschweinchen anstarrt." 
(Nach HABERLAND.) 

"ruhigem Schlaf" veranlassen, wenn er ihnen eine Hand auf den Kopf 
legte und den Daumeri vor ihren Augen hin- und herbewegte. Es lassen 
sich indessen aus der Beobachtungsbeschreibung, die ja noch aus der 
Zeit des mystischen Mesmerismus stammt, keinerlei Anhaltspunkte fUr 
eine Entscheidung gewinnen, ob es sich hier urn Schlaf, urn Hypnose 
oder urn Reaktionshemmung handelt. Letzteres scheint bei einem 
Versuch von MANGOLD an einem Macacus cynomolgus der Fall zu sein. 
Der Affe wurde an den Beinen erfaBt und mit einem Ruck in Riickenlage 
herumgedreht. Er stieB dabei einen kurzen Schrei aus und blieb dann 
in Riickenlage liegen. Ebenso beschreibt CLAPAREDE Versuche an einem 
Affen, bei denen es ihm gelang, das sonst wilde Tier durch Festhalten und 
Streichen in einen Zustand zu versetzen, in we1chem es an seinen Beinen 
kataleptische Erscheinungen zeigte. 

Wahrend die bisher genannten Versuche noch eine Deutung als 
Reaktionshemmung nicht ausschlieBen, scheint es sich bei den bisher nur 
aus zweiter Hand (durch LEVy-SUHL und MANGOLD) bekannten Ver
such en von PFUNGST doch urn etwas anderes zu handeln. PFUNGST 

1 OCHOROWICZ berichtet, daB es ihm gelungen sei, ein davongelaufenes 
Pferd dadurch zu bandigen, daB er es scharf fixierte, und als es stehen blieb, 
ihm leicht mit dem Daumen die Stirn rieb. Das Pferd sank zur Erde und 
schlief fest ein. OCHOROWICZ halt dies fiir eine hypnotische Wirkung; ebenso 
berichtet LEPINAY iiber Hypnotismus bei Pferden. 
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konnte Affen aus der Entfernung, ohne mechanische Reize auf sie ein
wirken zu lassen, "durch hinweisende Gesten in seltsame kataleptische 
Zustande" versetzen. LEVy-SUHL ist der Ansicht, daB durch diese 
Versuche mehr als durch die frtiheren die Unterschiede zwischen mensch
licher und tierischer Hypnose tiberbrtickt wiirden. Indessen reicht das 
bisher tiber die Versuche von PFUNGST Bekannte als Grundlage fUr eine 
Erorterung der Zusammenhange nicht aus, man konnte anstatt an 
Suggestion auch an Dressur denken 1 . 

Immerhin schein en Versuche an Affen ganz besonders geeignet zu 
sein, die Entscheidung der Fragen, ob es eine echte tierische Hypnose 
gibt oder nicht, und ob es zwischen Reaktionshemmung und Hypnose 
irgendwelche Dbergange gibt, zu ermoglichen. Und zwar konnten bei 
Affenversuchen sowohl die Auslosungsmethoden der Reaktionshemmung 
als auch bestimmte solche der menschlichen Hypnose zur Anwendung 
gelangen. 

Systematischer Teil. 
Sauger. Die an Saugetieren angestellten Untersuchungen beschranken 

sich fast ausschlieBlich auf die Laboratoriumstiere, wie Maus, Meerschwein
chen, Kaninchen, Katze, Hund, hinsichtlich deren auf die zusammenfassenden 
Darstellungen von MANGOLD und HOFFMANN verwiesen sei. Erwahnt sei 
noch die Ansicht von B. SCHMIDT (1930), nach der das bewegungslose Ver
halten von J ungtieren, die von dem Muttertier im N acken gefaBt und fort
getragen werden, zur "tierischen Hypnose" zu rechnen ist. SCHMIDT konnte 
ein gleiches Verhalten bei Saugern auch experimentell durch Aufheben an 
der Riickenhaut leicht auslosen, so besonders gut bei einem zahmen Dachs. 
Bei Mausen dient nach RABAUD (1916 a) auch ein Ergreifen und Aufheben 
am Schwanz zur Auslosung der Reaktionshemmung. 

Vogel. Untersuchungen des Verfassers hinsichtlich der Verschieden
artigkeit in der Reaktionshemmung einzelner Vogelarten sind zur Zeit noch 
nicht abgeschlossen. Hervorgehoben sei nut die besonders starke Auspragung 
dieses Zustandes bei Rabenvogeln sowie Tag- und Nachtraubvogeln. Z. B. 
gaben zwei naher untersuchte Elstern ihre Reaktionshemmung selbst dann 
nicht auf, wenn sie, in Riickenlage auf der flachen Hand liegend, einige 
Zentimeter hochgefedert und dann auch wieder aufgefangen wurden (sehr 
lebhafte und gesunde Tiere). 1m iibrigen sei auf zwei Spezialfalle naher 
eingegangen. 

Die "Schutzstellung" der Rohrdommeln. Ftir die einheimischen Rohr
dommeln Botaurus stellaris und Ardetta minuta wie auch fUr deren 
auBereuropaische Verwandte ist bekannt, daB sie bei Annaherung eines 
Menschen eine besondere Stellung annehmen: Der Schnabel wird gerade 
emporgerichtet, der Hals ausgestreckt, so daB Beine, Rumpf, Hals und 

1 DARWIN und ROMANES filhren mehrere Falle einer wirklichen Tha
natose, also eines auf Uberlegung beruhenden Sichtotstellens bei Affen an, 
wobei vermutet wird, daB die Tiere durch diese List aasfressende Vogel zu 
fangen suchten. Da nahere Untersuchungen iiber dieses Verhalten fehlen, 
sind irgendwelche Vermutungen iiber den wirklichen Charakter dieser 
Thanatose nicht moglich. 

Ergebnisse der Biologie XIII. 25 
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Schnabel eine Linie bilden, wie dies Abb. I3 zeigt. Das Tier erhalt 
durch diese Stellung eine hohe Ahnlichkeit mit einem abgestorbenen, 
halbverwitterten Aststiick, und da der Vogel dabei bewegungslos bleibt, 
bzw. sich stets, ohne daB dies zu sehen ware, so dreht, daB er dem Be
obachter die Ventralseite zukehrt, wird von nahezu allen Beobachtern 
angegeben, daB er sehr schwer aufzufinden ist und leicht mit einem 

Abb . 13 . Scbutzstellung der groBen 
Robrdommel Botaufus stellaris . 

(Nacb HEINROTH.) 

pflanzlichen Gegenstand verwechselt wird. 
Interessant ist nun, daB manche Beobach
tungen freilebender Rohrdommeln dafiir zu 
sprechen scheinen, daB das diese Schutzstellung 
zeigende Tier sich zuweilen im Zustande der 
Reaktionshemmung befindet. Zwei kurze 
derartige Beobachtungsbeschreibungen seien 
zitiert: 

Beobachtung von W. H. HUDSON an der 
argentinischen Rohrdommel A rdetta involucris 
(nach DOFLEIN): "Er feuerte auf ein Exemplar, 
das schnell vor ihm davonlief und in ein Binsen
gestriipp fliichtete, das sich auf kahlem, durch 
die Trockenheit erbartetem Schlammboden erhob. 
Nacb dem SchuB war das Tier verschwunden, 
er glaubte es getroffen, konnte es aber nicht 
finden, was bei der Kahlheit der Umgebung sehr 
verwunderlich war. PlOtzlich sah er das Tier 
dicht neben sich, kaum 20 cm entfernt, steif, starr, 
senkrecht gestreckt, Kopf und Hals himmelwarts 
gereckt. Es war nicht m6glich zu sehen, wo 
das regungslose Tier begann und die Binsen· 
umgebung aufh6rte, in die es sicb hineinpreBte. 
Es war so starr, daB er es beriihren, ihm den Hals 
biegen konnte, ohne daB es davonflog. Dabei 
drehte es entsprechend seinen Bewegungen immer 
seinen K6rper so, daB es ibm immer die Brust
seite zuwandte, die allein jene ausgesprochene 
.schutzfarbung besitzt. Aufgehoben, flog es in die 
Luft, setzte sich aber nach einem F lug von 50 m 
wieder in die Binsen nieder." 

Beobachtung von R . B. LODGE (1907) an der europaischen kleinen Rohr
dommel in Ungarn: "On one occasion a Marsh Harrier was seen sitting on 
what appeared to be a nest among the reeds in the distance. Approaching 
the spot in the boat I waded into the reeds hoping to find a nest. There was 
none but in searching about a something on the surface of the water attracted 
my attention. It looked like a bird, but being quite motionless. I thought 
it was dead and waded quietly up to investigate. On getting near, it proved 
to be a Little Bittern (A rdea minuta) and alive. The bird was crouching on 
the surface of the water in a curious and unbird-like attitude, and allowed 
m e to come so close and the idea came into my mind to try and catch it. 
Creeping up slowly in water up to my waist I suceeded in catching it by the 
n eck and astonished the boatmen by taking it back alive. There it sat on 
my knee for more than an hour making no attempt to escape, but towards 
evening it became more lively. Probably it was originally trying to escape 
the notice of the Marsh Harrier, and on that birds departure my arrival 
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on the scene caused it to remain in te same position" (Marsh Harrier ist der 
Rohrweih). 

Wenn es auch wohl zuviel behauptet ware, wiirde man allgemein 
die ihre Schutzstellung zeigende Rohrdommel als im Zustande der 
Reaktionshemmung befindlich bezeichnen, so 
scheint sie doch oft diesen Zustand spontan an-
zunehmen. Auch Ausfiihrungen von HANTZSCH ·Vnter hnabel 

(1902) und NAGY (1915) legen dar, wie leicht 
man sich dem in Schutzstellung befindlichen 
Vogel nahern kann, ohne daB dieser fortfliegt . 

Auch bei DOFLEIN (1914) find en wir hierzu 
folgende Bemerkung: "Diese Gewohnheit, welche 
fast an das Totstellen erinnert, find en wir bei 
anderen Vogeln mit Schutzfarbung wieder, be
sonders Steppen- und Wiistenvogeln, denen natiir
liche Verstecke und Schlupfwinkel fehlen. Von 
einheimischen Vogeln zeigen Regenpfeifer und 
Wendehals ahnliche Gewohnheiten, ja sogar der 
im Grunde genommen auffallend gefarbte Wiede
hopf driickt sich mit ausgebreiteten Fliigeln an 
den Boden des Waldes, statt zu fliegen." 

Abb . 14. Die seitwarts vorstehen· 
den Augen der Rohrdommel er
m6glichen eineo Blick an der 
Kehlpartie vorbei und ein Fixie
ren bei senkrecht gestelltemKopf. 

(Nach HEINROTH, verandert.) 

Jedenfalls ist eine genauere Untersuchung der Rohrdommelschutz
stellung sehr wiinschenswert. Die Tatsache, daB die in dieser SteHung 
befindliche Rohrdommel dem Beobachter stets die Kopfunterseite zu
kehrt, erklart sich zwanglos durch die von WARNKE besonders hervor
gehobene Tendenz in Reaktionshem
mung befindlicher Vogel, den Be
obachter mit den Augen zu fixieren. 
Dies geschieht wegen der besonderen 
Stellung der Augen nicht etwa in 
Langsrichtung des Schnabels, sondern 
senkrecht zu dieser Richtung iiber die 
Kehlpartie hin, wie dies Abb. 14 ver
anschaulicht. Die HaUung des Schnabels 
senkrecht nach oben ist also wahrend 
des Fixierens bereits durch die sonder
bare SteHung der Augen bedingt. 

Das Sichlahmstellen der Vogel. Als 
"SichlahmsteHen" bezeichnet man die 
bekannte Erscheinung, daB ein vom 

Abb. IS. Sich lahm stellender H alsband
regenpfeifer. (Nach WECKMANN-WITTENBERG, 

"Norderoog", verandert.) 

Nest oder aus der Nahe seiner Jungen aufgescheuchter Vogel schwer
fallig und mit herabhangenden oder ausgebreiteten Fliigeln vor dem 
Beobachter daherlauft, und ganz den Eindruck eines schwerverletzten, 
flugunfahigen Tieres macht (Abb. IS). Der Laie, der den Vogel ein
zufangen sucht, wird durch diesen von der NiststeHe fortgelockt , das 
Gleiche diirfte bei beutesuchendem Haarraubwild der Fall sein. Direkte 
Beobachtungen fiir das letztere liegen indessen nicht VOL 

25* 
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In der Regel tritt diese Erscheinung besonders charakteristisch dann 
ein, wenn der Vogel das Herannahen eines Menschen nicht bereits von 
weitem beobachtet hat, sondern ganz plotzlich von diesem aufgeschreckt 
wird. 

Die Annahme einer zugrunde liegenden bewuBten Willenshandlung, 
einer Absicht, den Storer zu tauschen und vom Nest fortzulocken, ist 
bereits seit langem aufgegeben worden l . Es handelt sich hier urn ein 
ausgesprochen instinktives Verhalten, das eine der Reaktionshemmung 
nahe verwandte oder in deren Gebiet gehorige Erscheinung darstellt: 
Durch einen Angstzustand des Vogels (hier also Angst urn die Brut) 
wird ein Hemmungszustand ausgelost, der in seinem Erscheinungsbild 
starke Anklange an den Zustand korperlicher Behinderung zeigt. Der 
Hinweis darauf, daB dieses Sichlahmstellen wahrscheinlich in den 
Bereich der Reaktionshemmung fant, ist von verschiedenen Beob
achtern - und zwar unabhangig voneinander - gemacht worden 
(BRAESS 1913, STRESEMANN [Handbuch der ZoologieJ und STEINIGER 
1935 c). Fiir die Richtigkeit dieser Annahme spricht auch eine Beob
achtung von SUNKEL (1910) an einer Feldlerche, deren als Sichlahm
stellen zu bezeichnende Hemmung soweit ging, daB das Tier ergriffen 
werden konnte. Jedoch stehen ins einzelne gehende Untersuchungen zur 
Klarung dieser Zusammenhange noch aus. 

Reptilien. Schildkroten. Durch POLIMANTI (1914) bekannter "Starr
krampfreflex" bei Testudo graeca und Emys europaea. Dieser tritt ein, wenn 
das Tier aufgehoben wird ("Wegfall der Beriihrung mit der Erde"). Wahrend 
die Beine schrag abwarts und seitwarts starr aus dem Panzer herausgestreckt 
werden, bleibt der Kopf fast immer in Bewegung. Die Schildkr6te befindet 
sich dabei im Zustande verstarkter Inspiration (vgl. ahnliche Erscheinungen 
bei Anuren, S.390). Das Zentrum dieser Reaktionshemmungserscheinung 
liegt nach POLIMANTI im Mittelhirn "mit Beteiligung der im Nachhirn 
lokalisierten Atemzentren". Das Zuriickziehen von Kopf und GliedmaBen 
unter den Panzer, das nach Ansicht des Verfassers vielleicht auch zu den 
Reaktionshemmungserscheinungen gtiirechnet werden k6nnte, bezeichnet 
POLIMANTI als einen "exspiratorischen Reflex". 

Krokodile. DANILEWSKI konnte experimentell bei jungen Tieren in der 
iiblichen Weise Akinese ausl6sen, ebenso finden sich Angaben bei HABERLAND 
(Alligatoren) . 

Schlangen. Die agyptische Brillenschlange laBt sich nach VERWORNS 
eingehenden Untersucbungen leicht durch Druck in den Nacken in eine 

1 DARWIN (nach ROMANES) gab bereits eine recht einleuchtende Er
klarung des Sichlahmstellens. Er faBt dieses Verhalten als ein Zusammen
spiel von zwei instinktiven Handlungen auf, die einander gegenseitig be
hindern, namlich I. die Verteidigung der J ungen durch Angriff auf den diese 
bedrohenden Feind und 2. die durch den Selbsterhaltungstrieb gebotene 
Flucht vor diesem Feind. Durch diese beiden in standigem Wechsel befind
lichen Reaktionen ersteht dann das allgemeine Bild des Sichlahmstellens. 
Verfasser hatte Gelegenheit ein derartiges Verhalten bei Wildschwanen zu 
beobachten, fiir we1che die DARwINsche Erklarung sicher eine gr6Bere Wahr
scheinlichkeit hat als die oben angefiihrte Parallelsetzung zur Reaktions
hemmung. 
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hypotonische Akinese versetzen. Dieser von Schlangenbeschworern an
gewendete Trick ist bereits durch OKEN beschrieben worden. Auch bei 
Ringelnattern HiBt sich nach MANGOLD (1920) Reaktionshemmung in Riicken
lage erzielen, we1che nach ROSENBROCK (vgl. S. 366) auch in Normallage 
spontan eintreten kann. 

Eidechsen. Die einheimischen Arten sind durchweg leicht in Reaktions
hemmung zu versetzen, wenn man sie am KiefergeJenk erfaBt und auf den 
Riicken dreht (VERWORN). Sehr auffallend sind hierher gehorige Er
scheinungen bei groBen tropischen Arten. PREYER konnte sehr gut aus
gepragte Reaktionshemmung an zwei Exemplaren von Varanus araneus 
beobachten, und HEDIGER (1935) beschreibt das Verhalten einer Reihe 
von Agamiden, die beim Transport, beim Umsetzen in einen anderen Behalter 
sehr oft auch ohne eigens darauf zielende Versuche fUr langere Zeit diesen 
Zustand annehmen. 

Amphibien. Die allge
meine Form der Reak
tionshemmung bei Amphi
bien, wie sie durch Fest
halten des Tieres in 
Riickenlage bzw. Aufheben 
an einer Extremitat leicht 
ausgelOst werden kann, ist 
auBerordentlich gut be
kannt, diente doch gerade 
der Frosch als leicht zu 
beschaffendes Laborato
riumstier vornehmlich zum 
Studium dieser Erschei- Abb.16. Briickenstellung des Frosches. (Nach VERWORN .) 

nung (HEUBEL, DANI-
LEWSKY, PREYER, BIERNACKI, GLEY, VERWORN, MANGOLD) . Einschlagige Ver
suche an Urodelen sind bereits durch CZERMACK aus dem Jahre 1856 
bekannt. Es 5011 im folgenden nur auf einige spezialisierte Erscheinungen 
der Amphibienreaktionshemmung eingegangen werden. 

Die Briickenstellung der Frosche und Kroten. Diese sonderbare 
Erscheinung, welche Abb. 16 darstellt, wurde von VERWORN (1897) 
an der groBhirnlosen R . temporaria entdeckt, und zwar erhebt sich das 
Tier zu dieser Stellung, wenn fnan es an den Flanken reibt. Das Auf
richten auf den starr ausgestreckten ExtremiHiten erfolgt unter rhyth
mischem Quaken, die SteHung hat schlieBlich Ahnlichkeit mit der einer 
fauchenden Katze. Bei R. esculenta fehlt dieser Reflex in seiner typischen 
Form, ist dagegen bei R. jusca ebenso ausgebildet wie bei R. temporaria. 
Kalte und Dunkelheit fordern das Eintreten der Reaktion (WEITBRECHT 
1920). Die Erregbarkeit fiir Riickenmarksreflexe ist durch den Zustand 
des Tieres nicht aufgehoben. 

Der Zustand der Briickenstellung tritt sowohl bei normalen als 
auch bei groBhirnlosen Froschen ein, bei letzteren dauert er jedoch 
langer, was nach WEITBRECHT auf das Fehlen der hemmenden Wirkung 
des GroBhirns zuriickzufiihren ist. Da dieser Zustand zuweilen beim <j2 

wahrend der Copula zu beobachten ist, miBt WEITBRECHT ihm eine 
besondere Bedeutung fiir die Paarung bei in dem Sinne, daB es dadurch 
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dem r3' erleichtert wiirde, das ~ festzuhalten. HOFFMANN (I925) wider
spricht dem, weil die BriickensteHung auch beim Froschmannchen zu 
beobachten ist. 

Durch HINSCHE (I923) ist ein Vorkommen der BriickensteHung auch 
fUr Bu/o vulgaris bekannt, und zwar fUr das normale Tier, das auf 
mechanische oder auch auf optische Reize hin sich auf den Beinen 
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Abb . 17a-c. Kahnstellung .der Feuerunke, a von der Seile, b von oben gesehen. (Nach LOHNER.) 
c Kahnstellung des B. pachypus <! wahrend der Copula. (Nach KOLOSVARY.) 

emporhebt und dabei seinen Korper mit Hilfe der Lungensacke aufblaht. 
Diese Reaktion, die mit anderen "Abwehrreaktionen" noch kombiniert 
sein kann, bietet beziiglich ihrer Einordnung in die Reaktionshemmungs
erscheinungen einige Schwierigkeiten. Denn gelegentlich fUhrt die in 
dieser SteHung befindliche Krote sogar Fluchtreaktionen aus: "Das 
Tier stelzt schwerfaHig davon." Die BriickensteHung scheint mithin 
wohl nicht stets an eine gleichzeitig bestehende Reaktionshemmung 
gebunden zu sein. 

Die "Kahnstellung" der Unken. Diese, vor aHem durch LOHNER 
(I9I9) bekannte Reaktion, auf die bereits S. 366 und 37I hingewiesen 
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wird, tritt auf mechanische Reize hin ein. Besonders geeignet erwies 
sich ein kurzer Druck auf die Mittellinie der Ruckenflache. Das Tier 
nimmt eine Stellung ein, wie sie auf Abb. I7 dargestellt ist. Die Extremi
taten werden in charakteristischer Weise angezogen und die Wirbelsaule 
durchgekrummt, so daB Rucken und Extremitaten zusammen eine nach 
oben konkave Flache bilden. Diese sonderbare Stellung bewirkt, daB 
Z. B. bei Bombinator igneus LAUR. die gelb-schwarze Unterseite des Tieres 
dem Beobachter sichtbar wird, und da wahrend der Reaktion gleich
zeitig noch eine reichliche Absonderung von Hautsekret stattfindet, 
so wird diese Erscheinung als Schutzanpassung im Sinne der Schreck
oder Warnfarbungstheorie gedeutet. Die Muskelspannung des Tieres 
wird stark heraufgesetzt. Bei der Auslosung der Reaktion spielen die 
sensiblen Hautnerven eine besondere Rolle, Z. B. wurden in LOHNERs 
Versuchen Druckreize auf Korperstellen, an denen vorher ein "Haut
fenster" angelegt worden war, nicht mehr beantwortet. Die Reaktion, 
die oft auch in einer unvollstandigen Form auf tritt, macht durchaus 
den Eindruck einer rein reflektorischen Erscheinung. 

Besonders stark kommen die Schreckfarben der Unterseite des 
Unkenmannchens zur Geltung, wenn dieses auf mechanische oder optische 
Reize hin die Kahnstellung wahrend der Copula einnimmt, wie dies 
KOLOSVARY (I935) fur Bombinator pachypus beschreibt (Abb. I7c). Das 
Mannchen zeigte dabei eine starkere Reizempfindlichkeit als das Weib
chen und nahm die Kahnstellung bereits ein, wenn das Weibchen 
noch die normale Sitzstellung beibehielt. Die Umklammerung des 
Weibchens mit den Vorderbeinen gibt das Mannchen nicht auf, so daB 
die eigentliche Kahnstellung, was die Vorderbeine anbetrifft, wahrend 
der Copula etwas modifiziert wird. 

Interessant ist nun, daB nach HINSCHE (I926) die Kahnstellung, 
die ahnlich wie bei Bombinator igneus auch bei B. pachypus und 
Alytes obstetricans als Reaktionshemmungserscheinung auf tritt, bei 
Froschen und Kroten auch wanrend des normal beweglichen Verhaltens 
zu beobachten ist, und zwar dann, wenn diese sich auf dem Grunde 
des Wassers verstecken oder ihr Winterversteck zwischen Laub, Moos 
und lockerer Erde aufsuchen. Oft werden auch nur Teilerscheinungen 
der fur B. igneus typischen Kahnstellung beobachtet, deren Unvoll
standigkeit bei anderen Anuren von Fall zu Fall durch besondere 
morphologische Eigentumlichkeiten bedingt wird. 

Wenn wir die Kahnstellung der Feuerunke als Schutzanpassung im 
Sinne einer Schreck- oder Warnreaktion auffassen wollen, so sehen 
wir, daB sich die einzelnen Komponenten dieser Erscheinung in wahr
scheinlich ganz anderer okologischer Bedeutung bei verwandten Arten 
finden. Alytes obstetricans zeigt die Kahnstellung, obwohl er keine 
grellfarbige Unterseite aufzuweisen hat, die in dieser Stellung besonders 
gut zur Geltung kame. Und bei den Froschen finden wir die gleiche 
Stellung beim bewegungsfahigen Tier, dem sie dazu dient, ein besonders 
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gutes Einschmiegen in den losen Boden eines Gewassers zu ermi:iglichen. 
Eine larmarckistische oder teleologische Auffassung der Entstehungs
weise einer solchen mutmal3lichen Schutzanpassung bei B. ignMtS 

wird durch diese Feststellung als unzutreffend erwiesen, der Schutz
anpassungscharakter erscheint vielmehr im Lichte einer Kombination 
von mehreren Eigenturnlichkeiten, die fur sich allein ganz andere 
biologische Bedeutung haben ki:innen. Parallelfalle hierzu werden im 
Zusammenhang mit der Katalepsie der Arthropoden zu behandeln sein. 

Auf eine Reihe weiterer Abwehrstellungen und Reaktionen, welche 
HINSCHE naher beschreibt und welche gelegentlich zu den Erscheinungen 
der "tierischen Hypnose" hinzugerechnet werden (WEYRAUCH 1934), kann 
hier nicht naher eingegangen werden, da sie nur schwer als Reaktions
hemmungserscheinungen zu verstehen sind. Uberhaupt ist eine Entscheidung, 
ob dieses oder jenes Verhalten als Reaktionshemmung aufzufassen ist oder 
nicht, gerade bei Amphibien auBerordentlich schwierig, zumal sich bei 
diesen oft mehrere Abwehrreaktionen kombinieren oder im FaIle langerer 
Bedrohung stan dig miteinander abwechseln. Indessen ist eine solche strenge 
Abgrenzung der Reaktionshemmung gegentiber anderen Reaktionen bzw. 
Reflexen fUr deren Verstandnis nicht unbedingt erforderlich, vielmehr kommt 
man wohl den nattirlichen Verhaltnissen am nachsten, wenn man die 
Reaktionshemmung den anderen Instinkten und Reflexen als gleichwertig 
an die Seite stellt. In diesem Sinne erscheint die der Reaktionshemmung 
von Spezialisten der Amphibienphysiologie beigelegte Bezeichnung "DANI
LEwsKY-Reflex" durchaus als gerechtfertigt. 

Fische. KREIDL (1916) gelang es, durch Festhalten auBerhalb des Wassers 
Reaktionshemmungen bei Scylium canicula hervorzurufen Auch konnte 
der gleiche Autor eine Reihe von Knochenfischen (Salmo fario, Tinea VUlgaris, 
Carassius auratus, Scardinius erythrophthalmus) selbst im Wasser zu langeren 
Akinesen veranlassen, .wenn er sie auf den Rticken legte und mit der Seite 
gegen eine Wand des Aquariums stiitzte, so daB sie in der Rtickenlage ver
blieben, und kurze Zeit festhielt. Tonusherabsetzung. Das Erwachen 
erfolgte spontan nach 1 Min. bis tiber 1/2 Stunde, oder wurde ktinstlich durch 
Erschtitterung des Behalters bewirkt. Dargebotene Nahrungsextrakte hatten 
keinen EinfluB auf die Dauer der Reaktionshemmung, ebensowenig akustische 
Reize. 

BABAK (1917) konnte die Angaben KREIDLs fUr eine Reihe von Aquarien
fischen bestatigen, bei denen er auch das spontane Annehmen der Reaktions
hemmung auf Erschrecken hin beobachten konnte (vgl. S. 366). Auch be
obachtete BABAK eine pathologische Ubersteigerung der Reaktionshemmung, 
die er als Shock bezeichnet. Fangt man z. B. einen Haplochilus Chaperi 
mit einem Netz aus seinem Behalter heraus und tibertragt ihn in ein anderes 
GefaB, so schwimmt der Fisch hier zuweilen regungslos mit dem Bauch nach 
oben. Die Atembewegungen sind eingestellt und es zeigen sich Erstickungs
erscheinungen, doch kann man das Tier dadurch noch retten, daB man 
dauernd frisches Wasser unter seine halb ge6ffneten Kiemendeckel spiilt. 
Der Lahmungszustand des Tieres dauert recht lange an, doch kann dieses 
wieder voIlkommen gesund werden. Ahnliche Erscheinungen beobachtete 
BABAK bei einer Reihe anderer Fische. In welcher Beziehung indessen 
dieser Shock zu den Reaktionshemmungserscheinungen steht, ist nach 
Ansicht des Verfassers noch nicht eindeutig erklart. 

Schliel3lich sind noch Versuche von SCHAEFER (1921) und TEN CATE 
(1928) zu nennen, denen es gelang, den Rochen Raja clavata in "Hypnose" 
zu versetzen. Es gentigte nicht, das Tier in Rtickenlage zu bringen, sondern 
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es rnuBte noch kurze Zeit hindurch ein Druck auf Kopf oder Bauch des 
Rochens ausgeiibt werden, urn diesen zu vollkornrnener Bewegungslosigkeit 
zu veranlassen. 

c. Die Katalepsie der Arthropoden. 
Allgemeines. Die Katalepsie der Arthropoden, insbesondere der 

Insekten, hat im Leben dieser Tiere eine weit h6here Bedeutung als die 
Reaktionshernmung der Wirbeltiere. Dies schon rein auBerlich deshalb, 
weil sie viel haufiger auftritt als letztere, und weil die sie aus16senden 

Abb. IS. Stabheuschrecke im Zustande der sog. kataleptischen Brucke, mit einem Gewichtstiick b elastet, 
welches von dem Tier selbst infolge eines besonderen Festklammerreflexes (vgl. S. 421) festgehalten wird. 

(Nach STEINIGER.) 

Situation en im Freien viel haufiger gegeben sind. Ihre rein physiologische 
Seite ist noch nicht v6llig geklart. Man nimmt an, daB wahrend der 
Katalepsie ein gr6/3erer oder kleinerer Teil der K6rpermuskulatur sich 
im Zustande "tonischer" Kontraktion befindet. Als Unterschied dieser 
Kontraktion gegenuber der normalen, "tetanischen" gelten folgende 
negative Kennzeichen (nach WACHOLDER 1923): 1. Das Fehlen der 
Stoffwechselsteigerung gegenuber der Ruhe, 2. das Fehlen von Ermudungs
erscheinungen, 3. das Fehlen der fUr den Tetanus charakteristischen 
oszillatorischen Aktionsstr6me. Es wird 3,lso angenommen, daB fUr die 
tonische Kontraktion ein Energieverbrauch fortfallt . 

Nun ist bisher erst in einem einzigen Falle nachgewiesen, da/3 Punkt I 

fUr die Katalepsie der Insekten zutrifft, und zwar von v. BUDDEN BROCK 
(1923) fur die Stabheuschrecke Carausius (DixiPpus) morosus, mit Hilfe 
des KROGHSchen Respirationsmanometers. Punkt 2 hat noch keine 
Untersuchung unter Verwendung der Hilfsmittel exakter Physiologie 
erfahren, doch kann man hier sich manchmal direkt durch den Augen
schein uberzeugen lassen. Wie ware es, wenn eine Ermudung eintreten 
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konnte, moglich, daB z. B. Phasmiden stundenlang den Zustand der 
"kataleptischen Brucke" (SCHMIDT 1913), sogar unter verhaltnismaBig 
bedeutender Gewichtsbelastung (Abb. IS) aushalten konnten? Ebenso
wenig ermuden die Spannerraupen in ihrer bekannten Streckstellung 
(Abb. 19), fur die v. BUDDENBROCK (1923) bereits einen tonischen 
Muskelkontraktionszustand vermutet, und das gleiche kann man auch 
fur eine, als "Schlafstellung" beschriebene Haltung mancher Hymeno
pteren annehmen (BISCHOFF, FIEBRIG, STILLER), die sich mit den 
Mandibeln in einen Grashalm oder etwas Ahnliches verbeiBen und die 
Nacht uber in der auf Abb. 20 dargestellten Haltung (oder einer ahnlichen) 

Abb. 19. Spannerraupe 
(Boarmia Toboraria SCHIFF) 

in Streckstellung. 
(Original.) 

Abb. 20. Coe/ioxys polycentris FORST. 

(Hymenoptere) in sog. "Scblafstel
lung" mit den Mandibein festgebissen. 

(Nach STILLER. ) 

verharren. 
Ebenso hat Punkt 3 

hinsichtlich der Arthro
podenkatalepsie noch 
keine Untersuchung ge
funden, obwohl von 
einer Untersuchung der 
oszillatorischen Ak
tionsstrome recht gute 
Aufschliisse zu erwarten 
waren. Eine derartige 
Untersuchung von W A

CHOLDER (1923) hin
sichtlich des Umklam
merungsreflexes der 
Frosch-d'd' (mit dem 

HUTHschen Saitengalvanometer) konnte zeigen, daB der Zustand der 
dabei kontrahierten Armmuskeln kein rein tonischer sein kann, da sich 
schwache Aktionsstrome nachweisen lieBen, obwohl diese Kontraktion 
tagelang beibehalten wird, und bis dahin angenommen wurde, daB eine Er
mudung durch sie nicht stattfinde. Es kann also hinsichtlich der Katalepsie 
der Insekten noch keineswegs als erwiesen gelten, daB wahrend dieses 
Zustandes die Muskulatur rein tonisch kontrahiert ist, es ware denkbar, 
daB die tonische Kontraktion noch eine leichte tetanische uberdeckt, 
die zu gering ist, urn etwa bei Stoffwechseluntersuchungen, wie v. BUDDEN
BROCK sie bei Carausius durchgefuhrt hat, zur Geltung zu kommen. 
Derartige Vermutungen hatten insofern eine gewisse Berechtigung, als 
wahrend der Katalepsie der Insekten doch auch gelegentlich eine gewisse 
Ermudung zu beobachten ist, die sich im Ausgleich unnaturlicher 
Stellungen, Absinken der Glieder ausdruckt. Die Frage nach der tonischen 
Kontraktion der Muskulatur kataleptischer Arthropoden ist also wohl 
im gro13en und ganzen zu bejahen, bedarf aber im einzelnen noch 
weiterer Untersuchung1 . 

1 Es sei auf eine eingebende Erorterung dieses physiologiscben Zu
sammenhanges bei MANGOLD (1920, S.92f.) verwiesen. 
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Eine andere Frage, die heute ebenfalls noch als unge16st gelten muB, 
ist die, ob nun wirklich auch aile akinetischen Erscheinungen mit erhohter 
Muskelspannung, die bei den Arthropoden doch in recht verschieden
artiger Form auftreten, als Katalepsie zusammengefaBt werden konnen. 
Man kann heute, nachdem man zwischen den bereits fruher bekannten, 
recht voneinander abweichenden Erscheinungen die Dbergange und 
Zwischenglieder gefunden hat, mit recht groBer Wahrscheinlichkeit 
diese Frage bejahen. Dnd auch die fruheren, recht zahlreichen ver
schiedenartigen Ausdrucke fUr derartige Erscheinungen (wie Thanatose, 
Mechanohypnose usw.) unterscheiden 
sich ja meist nur nach klein en Neben
umstanden, nach der Entstehungsweise 
oder der mutmaBlichen okologischen 
Bedeutung, nicht aber nach den phy
siologischen Grundzusammenhangen. 
Doch ist tatsachenmaBig, wenn auch 
vieles dafUr spricht, die Gleichheit oder 
Einheitlichkeit der physiologischen 
Grundzusammenhange nicht erwiesen, 
dies sei besonders betont, da im folgen
den der Ausdruck "Katalepsie" oder 
in mehr fraglichen Fallen der gleich
bedeutende, aber mehr auBerlich be
schreibende Ausdruck "Starre" aus 
praktischen Grunden einheitlich ange
wandt wird. Letzteres geschieht auch 
deshalb, weil recht viele Tatsachen fUr 

--~--.--

Abb. 2I. Kataieptische Stabheuschrecke in 
kunstlich gegebener Kopfstellung. 

(Nach SCHMIDT.) 

die vermutete Einheitlichkeit sprechen; die Verschiedenartigkeit wird 
anscheinend mehr auf verschiedene Grade dieses Zustandes und auf 
immer noch im Rahmen der gleichen Grundzusammenhange bleibendes 
Variieren zuruckzufUhren sein. 

Bereits MANGOLD unterscheidet 3 Stufen kataleptischer Erscheinungen: 
1. "Leichte Katalepsie", 2. "Flexibilitas cerea-Stufe", 3. "kataleptischer 
Briickenzustand" (vgl. LOHNER 1919). Wenn man diese Stufenfolge zu
grunde legt, steht einer Auffassung der meisten Starreerscheinungen bei 
Arthropoden als kataleptischer Phanomene eigentlich nichts im Wege. 

Als ganz besonders charakteristisch kann fUr die Katalepsie der 
Arthropoden die auBerordentlich starke Herabsetzung der Reizerreg
barkeit gelten, die von P. SCHMIDT (1913) eingehend behandelt wird. 
Heftige Reize, selbst todbringende Verletzungen und weitgehende Ver
stummelungen werden mitunter von kataleptischen Tieren durch keinerlei 
nennenswerte Reaktion beantwortet. Als besonders eindrucksvoller 
Demonstrationsversuch fur diese Reizunempfindlichkeit gilt es, das 
kataleptische Tier durch entsprechendes Biegen der Beine in Kopfstellung 
zu bringen, die oft mehrere Stunden hindurch beibehalten wird (Abb. 21). 
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Hingewiesen sei noch auf eine unterschiedliche Darstellung der Starre
erscheinungen einerseits als "Hypnose", "kiinstliche Akinese" und anderer
seits als "Totstellreflex", "Thanatose", wobei als Unterschied zwischen 
diesen beiden Erscheinungen angegeben wird, daB der erstere Zustand 
durch erneute mechanische Reize aufgehoben, der letztere dagegen verstarkt 
werde (SZYMANSKI, ERHARD, BLEICH). Bei naherer Untersuchung ergibt 
sich jedoch, daB die als "Totstellreflex" bezeichneten Starrerscheinungen 
so gut wie ausnahmslos durch mechanische Reize aufgehoben werden konnen, 
es kommt nur darauf an, von welcher Art diese sind. Ganz besonders sei in 
diesem Zusammenhange auf die Arbeiten von RABAUD hingewiesen, welcher 
feststellen konnte, daB die einzelnen Arthopodenarten einerseits ganz be
stimmte "sensible Zonen" ihrer Korperoberflache besitzen, bei deren mechaI).i
scher Reizung ein Starrezustand eintritt, und ebenso andererseits solche Zonen, 
bei deren Reizung ein bestehender Starrezustand aufgehoben wird. Be
sonders wirksam zur Aufhebung von Starrezustanden sind meist mechanische 
Reizungen der Tarsen oder der Abdomenspitze. Andererseits laBt sich in 
den meisten Fallen durch erneute Reize ein Starrezustand verstarken, es 
muB sich dabei aber urn die fiir die betreffende Art spezifisch starreauslosenden 
Reize handeln. Diese sind von Art zu Art im starksten MaBe verschieden, 
der gleiche Reiz, der bei einer Art starreauslOsend wirkt, hebt bei einer 
anderen die Starre auf. Eine begriffliche Trennung im oben angegebenen 
Sinne diirfte also nicht gut durchfiihrbar sein. 

Die lange Zeit hindurch beibehaltene Trennung einer "experimentellen 
Hypnose durch mechanische Hemmung" von der "natiirlichen Hypnose 
durch biologische Reize" (MANGOLD, HOFFMANN) erweist sich bei dem 
heutigen Stande unserer Kenntnisse als iiberfliissig und undurchfiihrbar. 
Denn es kann sowohl die erstere in ihrer typischen Form "biologisch" sein, 
wie die auf S. 380 angefiihrte Beobachtung HEINROTHs an Katze und Sperling 
zeigt, als auch die zweite in jedem FaIle experimentell ausgelOst werden, 
wofiir die Katalepsie der Arthropoden unzahlige Beispiele bietet. Auch 
miissen wir stets bedenken, daB wir eine "Hypnose" vielleicht nur deshalb 
als experimenteIl bezeichnen, weil uns deren tatsachlich vorhandene oko
logische Bedeutung oder ihr Vorkommen in der Natur noch unbekannt 
sind - obwohl nicht geleugnet werden soIl, daB viele solche experimentell 
auszulosenden "Hypnosen" einer Bedeutung entbehren mogen. 

Auslosung der Katalepsie durch mechanische Reize. Die Methode 
der Aus16sung eines kataleptischen Zustandes durch mechanische Reize 
ist am weitaus besten bekannt und fUhrt auch bei den meisten zur 
Katalepsie fahigen Arthropoden zum Erfolg. Indessen sind die speziell 
fUr die einzelnen Arten geeigneten derartigen Reize auBerordentlich 
verschieden. Der am haufigsten zum Erfolg fUhrende Reiz ist ein Klopfen 
auf den Thorax bzw. Cephalothorax, also etwa der gleiche Reiz, den im 
Freien ein Vogel auf ein Beutetier ausiibt, wenn er dieses mit dem 
Schnabel anpickt. Besonders wirksam ist dieses Beklopfen bei hart
schaligen Insekten, so bei vielen Kafern (BLEICH 1928) und auch bei 
Wanzen (STEINIGER 1933 a, GODGLUCK 1935 a). Gute Erfolge verspricht 
auch ein Hinwerfen auf eine harte Unterlage (z. B. bei Stabheuschrecken), 
oder auch ein p16tzliches Umwerfen in Riickenlage (Stabheuschrecken, 
einige Wanzen- und Kaferarten). Ferner ist auch ein als "Erfassungs
hypnose" (HOFFMANN 1921) bezeichnetes Verfahren hierher zu rechnen, 
bei dem das Versuchstier an irgendeinem K6rperteil, z. B. Thorax oder 
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Femur, ergriffen und aufgehoben, bzw. festgehalten wird, was besonders 
bei den auf der Wasseroberflaehe lebenden Wasserlaufern (Gerriden) 
ein zur Auslosung der Katalepsie sehr geeigneter Reiz ist. SehlieBlieh 
sei von den haufiger angewandten Methoden noeh ein Fixieren in Rueken
lage zu nennen, daB dem Verfahren bei der Auslosung der Wirbeltier
Reaktionshemmung nieht unahnlieh ist, und wie es z. B. MANGOLD zur 
Auslosung der Katalepsie bei Stabheusehreeken anwandte, die er mit 
einem Holzstabehen in Ruekenlage festhielt und so ihren Umdrehreflex 
unterdruekte. 

AuBer diesen haufig zum Ziele fUhrenden meehanisehen Reizen gibt 
es noeh eine Anzahl ganz spezifiseher, die bei der einen oder anderen 
Art Erfolg verspreehen, ja man findet mitunter sogar, daB ein bestimmtes 
Individuum auf einen ganz speziellen Reiz hin stets in Katalepsie verfallt. 
Es wurde zu weit fUhren, eine Aufzahlung aller solcheil spezifiseh kata
lepsieauslosenden meehanisehen Reize zu geben, deren \Virksamkeit man 
weit eher zufallig als dureh planmaBiges Suehen oder Experimentieren 
entdeekt. Als Beispiel diene eine Beobaehtung an einem ameisenartigen 
Buntkafer (Thanasimus formicarius): Das Tier geriet nur dann in einen 
Starrezustand, wenn es sieh mit den Mandibeln an der Fingerhaut des 
Untersuchers festgebissen hatte, und dann am Finger hangend, so weit 
nach dorsal von seiner Unterlage abgehoben wurde, daB seine Beine frei 
in der Luft schwebten. 

Ebenso wie zur Auslosung der Katalepsie dienen eine Reihe mechani
scher Reize auch dazu, den kataleptischen Zustand wieder aufzuheben. 
Als ganz besonders geeignet erweisen sich hier in sehr vielen Fallen ein 
Beruhren oder Kneifen der Antennen, der Tarsen oder der Abdomen
spitze, vielfach aueh ein einfaches Anblasen des Tieres, jedoch gibt es 
hier keine allgemeinen Regeln. Der gleiche Reiz, der bei der einen Art 
einen Starrezustand auslost, kann bei einer anderen Art einen solchen 
Zustand aufheben. Die "sensiblen Zonen" fUr Aus16sung und Auf
hebung der Katalepsie (RABAUj)) und deren Verteilung auf den Korper 
des Insekts sind von Gruppe zu Gruppe bzw. von Art zu Art, ja 
mitunter sogar von Individuum zu Individuum verschieden. 

Spontane Katalepsie. Ein spontanes Eintreten des kataleptischen 
Zustandes ("Autokatalepsie") wurde erstmalig von P. SCHMIDT (I9I3) 
fur die Stabheuschrecke Carausius morosus eingehender dargestellt. 
Diese Stabheuschrecke, die als besonders leicht zu haltendes Labora
toriumstier sich vorzuglich fUr die Untersuchung kataleptischer Er
scheinungen eignet, verfallt ohne jede mechanische Reizung in Katalepsie, 
wenn sie von hellerem Licht getroffen wird1 . Sie nimmt dann ebenso 

1 DOFLE1N (I9I6) konnte eine fordernde Wirkung des Lichtes auf die 
kiinstlich ausgeloste Starre des AmeisenlOwen feststellen. 

Nach Angaben von VATERNAHM (1917) geraten Coccinella septem
punctata und variabilis ebenfalls bei Beleuchtung mit einer sehr hellen Licht
quelle (1200 HK) in Starrezustand unter Annehmen der fiir sie typischen 
Schutzstellung. 
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wie nach mechanischer Reizung eine besondere SteHung ein (Abb.22), 
die wegen ihrer mutmaBlichen 6kologischen Bedeutung bereits in der 
alteren Literatur als Schutzstellung bezeichnet wird. Diese Schutz
steHung, auf die in einem spateren Abschnitt noch naher einzugehen 
sein wird, kann bei C. morosus als Symptom des kataleptischen Zu
stan des angesehen werden und gestattet so, den kataleptischen Zustand 

der Stabheuschrecke ohne nahere Untersuchung beim 
bloBen Hinsehen zu erkennen. Wie stark die katalepsie
auslosende Wirkung des Lichtes auf die Stabheu
schrecken ist, zeigte sich besonders eindrucksvoH bei 
Versuchen des Verfassers, in denen eine Anzahl dieser 
Tiere einer Dauerbelichtung mittels einer LichtqueHe 
von hoher Intensitat ausgesetzt wurde. Wie bereits 
SCHLEIP feststellte, werden die Tiere zunachst lange 
Zeit zum Hungern gezwungen, und wenn sie endlich 
infolge des Hungers aus dem kataleptischen Zustand 
erwachen, so sieht man deutlich, wie der dauernde 
Lichtreiz und dessen katalepsieaus16sende Wirkung 
ihnen beim Fressen hinderlich sind, erst nach vielen 
Ansatzen und stets wieder eintretender Katalepsie ge
lingt es ihnen, sich dem Rand eines Blattes zu nahern 
und etwas zu fressen. Doch ist die Nahrungsmenge 
im Verhaltnis zu der sonst aufgenommenen minimal. 
Besonders gut lieB sich die Starke der katalepsieaus-
16senden Lichtwirkung bei der Hautung einiger Tiere 
in dauernder Helligkeit beobachten. Wahrend die nor
malerweise in der Nacht stattfindende Hautung etwa 
eine halbe Stunde dauert, braucht derselbe ProzeB bei 
dauernder Beleuchtung eine Zeit von vielen Stunden, 
beispielsweise dauerte die Hautung bei einem Exemplar 
unter diesen Umstanden etwas iiber II Stunden, bei 

~~~~St::·in ~:~:~~~ zwei ahderen war sie nach 12 Stunden noch nicht 
scher Schutzstellung. beendet. Die lange Dauer des Prozesses ist dadurch be

(Nach STEINIGER.) 

dingt, daB nach dem Aufplatzen der Haut im Riicken 
das Insekt nicht wie sonst lebhafte und kraftige Bewegungen ausfiihrt, 
die ein Abstreifen der Haut in kurzer Zeit bewirken, sondern zwischen
durch dauernd durch die Wirkung des Lichtes in kataleptische Akinesen 
versetzt wird. Da bei einer so langen Dauer der Hautung das anfangs 
weiche Chitin schon wahrend dieser erstarrt, so erhalten derartige Tiere 
oft eine vollkommen verkriippelte Gestalt, die ihnen sogar Bewegung 
und Nahrungsaufnahme unmoglich machen kann. 

Normalerweise erwachen die Stabheuschrecken bei Beginn der 
Abenddammerung, und zwar bei noch verhaltnismaBig hoher Intensitat 
des Tageslichtes, so daB kenntlich wird, daB nicht gerade der Eintritt 
der Dunkelheit das Ausschlaggebende sein kann. MaBgebend ist viel-
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mehr, wie eigens darauf gerichtete Versuche des Verfassers zeigten, 
und wie auch STOCKARD (1908) an der westindischen Stabheuschrecke 
Aplopus mayeri beobachten konnte, die relative Herabsetzung der 
Helligkeit. Es folgt dann eine Zeit verhaltnismaBig haufiger Orts
bewegung und N ahrungsaufnahme, gegen Mitternacht indessen setzt 
eine etwa dreistiindige Ruheperiode ein, wahIend deren sogar ein geringer 
Teil der Tiere kataleptisches Verhalten zeigt, dies also hier ohne EinfluB 
irgendwelcher Beleuchtung. Kurz vor Eintritt der Morgendammerung 
setzt dann nochmals eine Zeit haufiger Bewegung und N ahrungsaufnahme 
ein, der dann bei schon verhaltnismaBig hoher Intensitat des Tageslichtes 
Eintritt der Katalepsie und Annehmen der Schutzstellung folgt 1. 

Eine entgegengesetzte Lichtwirkung konnte FIEBRIG (1912) hinsichtlich 
der von ihm naher untersuchten kataleptischen "Schlafstellungen" feststellen. 
Hier ist das Herannahen der Dunkelheit der auslOsende Reiz fUr das Ein
treten des kataleptischen Zustandes, wahrend dessen sich das Insekt meist 
mit den Mandibeln festbeiBt. Umgekehrt veranlaBt groBere Helligkeit, 
direktes Sonnenlicht das Aufgeben der Akinese und Beginn der Tagestatigkeit. 
Wie bei Carausius durch Belichtung, so kann auch bei dies en Hymenopteren 
durch kiinstliche Verdunkelung jederzeit das Annehmen der kataleptischen 
"Schlafstellung" ausgelOst werden. An regnerischen Tagen fand FIEBRIG 
im Freien festgebissene Hymenopteren zu jeder Tageszeit und fUhrte dies 
auf die geringere Lichtintensitat zuriick. 

Fur Carausius morosus ist bei sehr langer Belichtung, wie wir gesehen 
haben, der Hunger ein Reiz, der die sonst so weitgehende Abhangigkeit 
des Verhaltens von den Lichtverhaltnissen durchbricht, dies urn so mehr, 
je langer die Belichtung andauert. SCHLEIP, der eine Dauerbelichtung 
uber 2 Monate ausdehnte, konnte feststellen, daB die Tiere schlieBlich 
zu jeder Tageszeit fraBen, und zwar ebensoviel, wie unter normalen 
Lichtver haltnissen. 

Dagegen sollte man erwarten, daB die Stabheuschrecken bei dauernder 
Dunkelheit mehr in beweglichem Zustande verblieben als unter normalen 
Lichtverhaltnissen. Indessen zeigten Versuche des Verfassers, daB der 
Rhythmus im Annehmen von Katalepsie und Schutzstellung, ebenso wie 
bei natiirlichem Lichtwechsel, so auch bei v6lliger Dunkelheit zunachst 
weiter besteht. Ohne jeden LichteinfluB nehmen die fur langere Zeit 
in einem dunkeln Raum untergebrachten Tiere am Morgen die Schutz
stellung an, allerdings etwas spater als bei morgendlicher Belichtung, 
und sie geben auch etwas fruher diese Stellung auf als unter normalen 
Bedingungen. Am nachsten Tage ist das Verhalten der Tiere noch wenig 
verandert, von da ab zeigt sich jedoch allmahlich eine geringere Haufig
keit des Annehmens der Schutzstellung am Vormittag, und schlieBlich, 
nach etwa 8tagigem Aufenthalt im dunkeln Raum ist die Bevorzugung 

1 Ein spontanes Annehmen eines Starrezustandes scheint nach den 
Angaben von ROBERTSON auch bei der Spinne Celaenia excavata vor
zukommen, die in diesem Zustande mit angelegten Beinen an einem Baum 
sitzt und dann trockenem Vogelkot ahnlich sieht. Da die Spinne jedoch 
in dieser Stellung auf Beute lauert, diirfte es noch als fraglich erscheinen, ob 
ihre spontane angenommene Akinese als Katalepsie anzusprechen ist. 
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einer Tageszeit fUr das Annehmen von Katalepsie und Schutzstellung 
nicht mehr zu erkennen, dieses verteilt sich vielmehr ungefahr gleich
maBig auf Tag und Nacht. Abb.23 zeigt die Ergebnisse einer Beob
achtung von 20 Tieren an den S ersten Tagen ihres Aufenthaltes in vi:illiger 

15 Dunkelheit (Beobachtung mittels einer 
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Abb. 23. Abklingen eines Rhythmus im An· 
nehmen der Schutzstellung bei Carausius in 
dauernder Dunkelheit an aufeinanderfolgen-

den Tagen. (Nach STEINIGER.) 

Farbfilterlampe mit fur die Tiere un
sichtbarem Licht). Die Versuchstiere 
wurden stundlich beobachtet und die 
Zahl der jeweils in Sehutzstellung be
findlichen Tiere im Verhaltnis zur Tages
zeit graphisch dargestellt. 

Wir sehen also, daB dureh den tag
lichen Lichtwechsel bei den Stabheu
schreeken ein Rhythmus im Annehmen 
der kataleptischen Schutzstellung in
duziert wird, der aueh bei vi:illiger 
Dunkelheit noeh weiter fortbesteht. 
DaB dieser Rhythmus von den Licht
verhaltnissen abhangt, lieB sieh da
dureh erweisen, daB es gelang, den 
Stabheuschrecken dureh besondere Be
liehtung kunstlieh einen anderen Rhyth
mus einzupragen. Wurden die Ver
suehstiere langere Zeit hindurch stets 
wahrend des Tages verdunkelt und 
wahrend der Naeht beliehtet, und hat
ten sie den diesen Liehtverhaltnissen 
entspreehenden Rhythmus im kata
leptisehen Verhalten angenommen, so 
setzten sie diesen aueh wahrend an
dauernder Dunkelheit zunaehst einige 
Tage fort, urn ihn dann naeh und 
naeh zugunsten eines allgemeinen Aus
gleiehs abklingen zu lassen, ganz wie 
dies fur den naturliehen Tagesrhyth
mus gilt. 

EinfluB der Temperatur. Das mit 
C. morosus nahe verwandte wandelnde 

Blatt (Phyllium bioculatum) zeigt in seinem Verhalten hinsiehtlieh 
der Katalepsie keine deutliche Abhangigkeit von den Liehtverhalt
nissen. Vielmehr riehtet es sieh vornehmlich naeh der Temperatur, 
und zwar in der Weise, daB fallende Temperatur die Neigung zum 
Annehmen der kataleptischen Schutzstellung heraufsetzt, steigende 
Temperatur zu Bewegung und Fressen anregt. Bei etwa ISO C zeigen die 
Phyllien fast dauernd kataleptisches Verhalten, doeh ist ein langerer 
Aufenthalt bei dieser oder einer tiefer liegenden Temperatur fUr die 
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wandelnden Blatter als ausgesprochene Tropentiere sehr schadlich. 
Bei 18-300 C, der optimalen Temperatur fur Phyllium, richtet sich das 
Annehmen bzw. Aufgeben der Katalepsie weniger nach der absoluten 
Hohe, als vielmehr nach dem Sinken bzw. Steigen der Temperatur. 

Auch fur den Tagesrhythmus des spontanen Eintretens der Katalepsie 
bei Wasserliiufern konnte der Verfasser eine Abhangigkeit von der 
Temperatur beobachten. Man findet unter naturlichen Bedingungen 
am haufigsten in den fruhen Morgenstunden an Pflanzen sitzende 
kataleptische Exemplare vor (Ergebnis quantitativer Feststellungen), 
also zu einer Zeit, in der die Tagestemperatur ihr Minimum erreicht hat. 
Zeigt die Temperatur wahrend eines Tages jedoch keine ausgesprochenen 
Schwankungen, so tritt auch kein bestimmter Rhythmus im Annehmen 
spontaner Katalepsie zutage. 

AuBer in diesen Beziehungen zum Rhythmus des Eintretens spontaner 
Katalepsie zeigt sich die fordernde Wirkung niedriger Temperaturen 
auch hinsichtlich der durch mechanische Reize ausge16sten Starre
zustande vieler Arthropoden. So zeigten in Versuchen von SZYMANSKI 
(1912) FluBkrebse bei einer Temperatur von II,5° C auf mechanische 
Reize hin Starrezustande von durchschnittlich 12 Sek. Dauer, wahrend 
diese durchschnittliche Dauer bei den gleichen Tieren unter einer 
Temperatur von 3,80 C auf I Min. 12 Sek. anstieg. HOFFMANN beob
achtete eine Verlangerung der "Hypnose" durch tiefe Temperatur bei 
der Kuchenschabe, HOLMES bei der Stabwanze, STEINIGER am Wasser
skorpion. Ahnliche Erfahrungen machte WEYRAUCH an Forficula, 
BLEICH an Silpha, DU PORTE an Tychius picirostris, TURNER und DOFLEIN 
am Ameisen16wen. Die Reihe lieBe sich leicht noch durch eine Anzahl 
gelegentlicher Einzelbeobachtungen des Verfassers an Coleopteren der 
verschiedensten systematischen Gruppen fortsetzen, fUr die genaue 
quantitative Daten noch nicht gewonnen wurden. Hervorgehoben sei 
nur noch das Verhalten des Laufkafers Pterostichus niger, der bei einer 
Temperatur von 20° C sich fast stets gegen aIle starreauslosenden Reize 
als refraktar erweist (nur ganz vereinzelte Exemplare konnen durch 
ganz spezifische, individuell verschiedene Reize zu einer Katalepsie 
ohne gleichzeitige Schutzstellung veranlaBt werden), dagegen bei Tem
peraturen von 0--3° C sehr leicht zu etwa 10--20 Sek. dauernden Starre
zustanden veranlaBt werden kann, bei denen er in sehr charakteristischer 
Weise die Coleopteren-Flexionsstellung annimmt (Versuche an uber 
50 Exemplaren im Laufe von 3 Wintern). Ganz Ahnliches gilt fur 
Coccinella septempunctata, die bei 20° C Akinesen mit Flexionsstellung 
von etwa 5-20 Sek. zeigt, bei Temperaturen urn 0° herum jedoch eine 
oder mehrere Stunden in diesem Zustand zu verharren pflegt. 

Es kann also als allgemeine Regel! gelten, daB mit dem Sinken 
der Temperatur die Neigung der Arthropoden zum Annehmen und 

1 CROZIER und FEDERIGHI haben die Beziehung zwischen Temperatur 
und maximaler Starredauer in Form einer mathematischen Gleichung dar
gestellt (ARRHENIUssche Gleichung). 
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Beibehalten spontaner oder durch mechanische Reize ausgeloster Starre
zustande steigt. Diese Feststellung gewinnt ein gewisses Interesse bei 
Betrachtungen iiber den sog. Winterschlaf dieser Tiere, denn man kann 
sich leicht vorstellen, daB, wenn die Starre eines Arthropoden durch 
immer tiefer werdende Temperatur mehr und mehr verlangert wird, die 
Dauer dieses Zustandes sich iiber Tage ausdehnen muB, wenn sie nicht 
von einem anderen Zustande abgelost wird. 

Diese Zusammenhiinge wurden vom Verfasser an C. morosus niiher unter
sucht. Die Stabheuschrecke zeigt schon im ungeheizten Zimmer eine viel 
stiirkere Neigung zum kataleptischen Verhalten als im warmen Raum. 
Obwohl ein Tropenbewohner, ist Carausius sehr wenig kiilteempfindlich 
und kann einen Aufenthalt von mehreren Tagen bei Temperaturen urn 0° 

ohne Schiidigung ertragen. In besonderen Versuchen wurden nun eine Reihe 
von Tieren fiir je 3 Tage in einem fiir eine Kiiltemischung eingerichteten 
Eisschrank untergebracht, dessen Innenraum eine Temperatur von - I 

bis + 1° C beibehielt und durch eine Glasplatte hindurch dem tiiglichen 
Lichtwechsel ausgesetzt war. Die in Schutzstellung eingebrachten Tiere 
behielten in einem Teil der Hille fiir die Dauer der 3 Tage diese Haltung 
bei. Doch konnte man ihren Zustand wiihrend des Aufenthaltes im kalten 
Raum nicht mehr als kataleptisch bezeichnen, sie reagierten auch auf sonst 
katalepsieaufhebende Reize nicht mehr und zeigten aIle Symptome der fiir 
die Insekten gut bekannten Kiiltestarre. Die Schutzstellung wurde etwas 
gelockert, jedoch nicht aufgegeben. Wurden diese Tiere nach 3 Tagen wieder 
aus dem kalten Raum herausgenommen und unter langsam ansteigende 
Zimmertemperatur gebracht, so wurde nach und nach die Haltung der 
Beine wieder strafier, die Schutzstellung ausgesprochener, und das Tier 
befand sich nun wieder in einem eindeutig kataleptischen Zustande, konnte 
durch katalepsieaufhebende Reize erweckt werden. In anderen Fallen 
miBlang der Versuch, die Tiere wurden wiihrend ihres Aufenthaltes im 
Eisschrank beweglich. 

Der Versuch zeigt uns, daB die Stabheuschrecken sowohl aus der 
Katalepsie direkt in die Kaltestarre iibergefiihrt werden konnen als 
auch aus dieser wieder unmittelbar in die Katalepsie. Indessen kann 
diese Beobachtung hinsichtlich der okologischen Erscheinung des Winter
schlafs nur als Modellversuch gelten, denn C. morosus ist in Vorderindien 
beheimatet, und zwar in Gegenden, in denen wegen des tropischen 
Klimas ein Winterschlaf infolge niedriger Temperatur nicht in Frage 
kommt. 

Indessen findet man gar nicht selten einheimische Keifer wahrend 
ihrer Winterruhe in der fiir ihre Katalepsie typischen Schutzstellung 
vor, so den schon genannten Laufkafer Pterostichus niger und die haufigen 
Coccinelliden. Nach Beobachtungen des Verfassers kann man die Tiere 
wahrend des Winters in einer so1chen SteHung sowohl an kalten Tagen 
antreffen, an denen sie sich im Zustande der Kaltestarre befinden, als 
auch bei warmerem Wetter, bei dem eine Bewegungslosigkeit durch die 
Temperatur noch nicht bedingt wird und die Tiere auch durch sonst 
als katalepsieaufhebend bekannte mechanische Reize zum Aufgeben der 
Akinese veranlaBt werden konnen. J a, auch erfrorene Exemplare, die 
unter loser Baumrinde oder Moos eine nicht geniigend frostgeschiitzte 
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Uberwinterungsstelle gesucht hatten, findet man nicht selten ill ihrer 
typischen Flexionsstellung vor. 

AIle diese Befunde deuten darauf hin, daB hier zwischen der Katalepsie 
einerseits und der okologischen Erscheinung des Winterschlafs anderer
seits irgendwelche Zusammenhange bestehen, die allerdings an Hand 
der uns zur Zeit bekannten Tatsachen noch nicht endgultig analysiert 
werden konnen1 . Zu vermuten ware folgendes: Der Winterschlaf setzt 
sich zusammen einerseits aus Perioden der Kaltestarre und andererseits 
aus Perioden des kataleptischen Zustandes, die miteinander abwechseln, 
je nachdem die AuBentemperatur verhaltnismaBig hoch oder niedrig ist. 
Als Einleitung ist vielleicht das spontane Annehmen einer kataleptischen 
Schutzstellung infolge niedriger Temperatur zu denken, wie dies auch 
ohne Zusammenhang mit einem Winterschlaf bei Phasmiden und Wanzen 
beobachtet werden konnte. Was den Energieverbrauch des Tieres an
betrifft, so wirken wahrscheinlich sowohl Kaltestarre als auch Katalepsie 
in der gleichen Richtung, namlich auf eine Herabsetzung des Stoff
wechsels bis auf ein Minimum hin. Dieser geringe Energieverbrauch 
ermoglicht es dem Insekt, rein zeitlich den Winter zu uberdauern, und 
das Bestehen einer Katalepsie wahrend warmeren Wetters, wahrend 
dessen die Kaltestarre aufgehoben ist, garantiert dafur, daB auch zu 
solchen Zeiten der Energieverbrauch genugend eingeschrankt wird. Wie 
bei dem Modellversuch an den Stabheuschrecken, durfte vielleicht auch 
haufiger der tatsachliche Winterschlaf auf einem Zusammenspiel von 
Kaltestarre und Katalepsie beruhen. 

Eine Flexionsstellung kann wahrend des Winterschlafs auch insofern 
eine Bedeutung haben, als sie - bei volligem Anlegen der Beine an den 
Korper - die Wiirme abgebende Oberfliiche des Tieres verringert, und auch 
eine Schiidigung der sonst starker der Kiilte ausgesetzten Extremitaten 
verhindert. Auch ist diese Stellung sehr gunstig fur ein Eindringen und einen 
Aufenthalt in engen Raumen, wie etwa dem bevorzugten zwischen Holz 
und Rinde abgestorbener Baume, da der zur Aufnahme der Extremitaten 
notwendige Raum bei der Flexionsstellung minimal ist. 

Wirkung der Warme. Schon in den vorhergehenden Abschnitten ist 
dargelegt worden, daB mit steigender Temperatur die Neigung zum 
kataleptischen Verhalten sinkt. Stabheuschrecken geben trotz starkster 
Lichtwirkung ihre spontane Katalepsie auf, wenn die Temperatur ihres 
Aufenthaltsraumes auf 29-400 C erhoht wird, Wasserlaufer bereits bei 
25-300 C. Auch die experimentelle Auslosung der Katalepsie wird 
von einer bestimmten Grenze an unmoglich, diese Grenze ist jedoch 
fur die einzelnen Arten verschieden, liegt fUr Pterostichus niger z. B. 
schon im allgemeinen bei etwa IO-I5° C. 

Man nimmt allgemein an, daB bei Carausius morosus das Eintreten 
der Katalepsie auf Belichtung hin fur das Tier insofern eine nutzliche 
Bedeutung hat, als dieses dadurch wahrend des Tages infolge der 

1 Eine weitere Untersuchung dieser Zusammenhange ist bereits von 
anderer Seite in Angriff genommen. 
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besonderen Schutzstellung den Blicken seiner Feinde entzogen wird. 
Jedoch auch eine Durchbrechung dieser LichtabMngigkeit infolge be
sonderer Wannewirkung der Sonnenstrahlen kann vielleicht von niitz
licher Bedeutung sein, wie eine Angabe von ANNANDALE zeigt. Er 
beobachtete, daB die malaiischen Phasmiden gerade in der Mittagshitze 
beweglich sind, zu einer Zeit, in der ihre Feinde sich zur Ruhe begeben, 
daB sie dagegen am Morgen und Abend verborgen bleiben (nach P. und 
N. RAU 1916). Es fiele somit eine Hauptaktivitatsperiode in eine Tages
zeit, in der die Tiere nur verhaltnismaBig wenigen Gefahren ausge
setzt sind. 

Stellungen wahrend der Katalepsie. 
a) Gelegenheitsstellungen. Sehr oft nehmen Arthropoden wahrend der 

Katalepsie keine fUr diesen Zustand typische Stellung ein, und auch die 
Arten, welche in den meisten Fallen eine besondere Katalepsiestellung zeigen, 
pflegen ebenfalls in einem Tell der FaIle wahrend der Katalepsie irgendeine 
ganz zufallige Stellung einzunehmen. In alteren Arbeiten wird zur Be
zeichnung der Gelegenheitsstellungen auch der Ausdruck "Ruhestellung" 
gebraucht. 

b) Schutzstellungen. Die Bezeichnung "Schutzstellung" fur bestimmte 
Haltungen wahrend der Katalepsie wurde in der Annahme gepragt, daB 
diese Stellung fUr ihren Trager eine besondere Schutzwirkung im Sinne 
einer visuellen Anpassung mit sich bringe (MEISSNER 1909). Obwohl diese 
postulierte Schutzwirkung keineswegs fur aIle FaIle als erwiesen gelten 
kann, solI diese Bezeichnung doch beibehalten werden, da fur einige Beispiele 
der tatsachliche Nachweis einer derartigen Schutzwirkung gefuhrt werden 
konnte (vgl. S.433), fur andere eine solche sehr wahrscheinlich ist. Die 
Schutzstellungen der Arthropoden kann man in verschiedene Hauptgruppen 
einordnen. 

I. Tensionsstellungen. Sie sind dadurch charakterisiert, daB bei ihnen 
die Extremitaten des Tieres maximal ausgestreckt sind. Doch ist die Richtung 
in der die einzelnen Beine ausgestreckt werden, verschieden, und man kann 
eine Reihe von Stellungstypen unterscheiden. 

Carausius-Typ. I. und 2. Beinpaar nach vorn, 3. nach hinten an den 
Karper angelegt: Carausius morosus (Abb.22), Gerris-Arten, Hydrometra 
(Abb.3Ia), mit 2. Beinpaar, anstatt nach vorn, nach hinten gestreckt: 
Ranatra (Abb. 24a), Nepi. 

Tetragnatha-Typ. Entspricht dem vorhergehenden bei Spinnen, Stellung 
des 3. Beinpaares etwas variabel: Tetragnatha (Abb. 31 c), Pachygnatha, 
Meta, Tibellus u. a. 

Neiiles-Typ. I. Beinpaar nach vorn, 2. schrag nach vorn seitlich, 3. schrag 
nach hinten seitlich gestreckt: Neides tipularius (Abb. 25 a) haufige Stellung 
auch des auf glatter Flache sitzenden Carausius (Abb. 25 b); mit einiger 
Annaherung spontan auch vom StreckfuB (Dasychira pudibunda) an
genommen. 

Ranatra-Typ. 1. Beinpaar nach vorn, 2. und 3. nach ventral gestreckt: 
Ranatra linearis (Abb. 24 b). 

Broscus-Typ. 1. und 2. Beinpaar nach ventral, 3. nach hinten gestreckt: 
Broscus cephalotes (Abb. 26). 

Inachus-Typ. Beine seitwarts gestreckt und zum Tell aneinandergelegt 
(Abb·3 Ie). 

Anhang zu I. Streckstellung der Spannerraupen (Abb. 19). 
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2. Flexionsstellungen. 
Coleopteren-Typ. Beine im Kniegelenk eingewinkelt und der Thoraxven

tralseite fest angelegt. Haufigste aller Schutzstellungen. Sehr verbreitet bei 
Coleopteren, ferner bei Hemipteren (Abb. 27, 3I b). 

Bellostoma-Typ. Beine im Kniegelenk eingewinkelt, jedoch die Femora 
nach ventral gestreckt: Bellostomaflumineum (Abb. 28a), Picromerus bidens. 

Velia-Typ. Beine im Kniegelenk eingeknickt und facherartig nach vom 
bzw. schrag vorn angeordnet : Velia currens (Abb. 28 b) . 

a b 
Abb.24a und b. Tensionsstellungen von Ranatra linearis. (Nach STEINIGER.) 

Lepidopteren-Typ. Femora schrag nach vorn-auBen dem Thorax angelegt, 
Kniegelenk eingekriimmt und Tibia und Tarsen in umgekehrter Richtung 
dem Femur und gleichzeitig dem Thorax angelagert. .Ahnlichkeit mit dem 
Velia-Typ. Schmetterlinge (Abb. 28c) und auch einige der sich mit den 
Mandibeln festbeiBenden Hymenopteren. 

Spinnen-Flexionsstellung. Abb. 3I d. 
Brachyuren-Flexionsstellung. Abb. 3I f. 
3. Flexotensionsstellungen. Verbindung von Flexions- und Tensions

steHung. 
Phyllium-Typ. 2. und 3. Beinpaar flektiert , I. Beinpaar ausgestreckt, 

so bei Phyllium (Abb. 29 a). 
Aranea-Typ. Beine im Kniegelenk eingekriimmt, jedoch Tibien und 

Tarsen nach Art der TensionssteHungen vorwarts gestreckt (Abb. 29 b). 
Nepa-Typ. 2. und 3. Beinpaar nach riickwarts ausgestreckt, I. Beinpaar 

im Kniegelenk flektiert (Abb.29c). 
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4. Einrollstellungen. Ein Einrollen kornrnt bei Vertretern reeht ver
sehiedener Arthropodengruppen vor. So bei vielen Raupen, bei Blattwespen
larven, bei Goldwespen unter gleiehzeitiger 
Flexionsstellung der Beine, ebenso bei solitaren 
Ameisen (FRUHSTORFER 1902), ein Herurnrollen 
des Korpers urn einen Pflanzenstengel bei Ce
lonites (Abb. 30 a) . Unter Mitwirken besonderer 
anatorniseher Bildungen erhalt das eingerollte 
Tier rnitunter ausgesproehene Kugelform. Dies 
gilt fiir die Sehabe PerisphaM'ia (Abb. 30b), fiir 
die zu den TausendfiiBlern gehorige Glomf'ris 

/" 

a b 
Abb. 2sa und b. Tensionsstellungen vom Neides-Typ. a Nefdes tip"lari"s. (Nach GODGLtCK) 

b Carausius morQSUS. (Nach SCHMIDT.) 

(Abb. 3oe) und fiir die Kugelasseln (Sphaerorniden). Ferner sind besondere 
Einrollstellungen bekannt fiir J uliden (Abb. 30 d) und fiir den Arnphipoden 
Talorchestia longicornis (naeh HOL
MES), angedeutet bei Kaferlarven 
(Abb· 3oe). 

Abb . 26. Tensionsstellung von Broscus cepltalotes. Abb.27. Flexionsstellung vom Coleopterentyp bei 
(Nach BLEICH.) Tyclti"s picirostris. (Nach DU PORTE.) 

In diese Dbersicht, bei der eine eingehendere Beschreibung der 
einzelnen Stellungstypen durch Abbildungen ersetzt wird, lassen sich 
die rneisten der zur Zeit bekannten Schutzstellungen einordnen. Nur 
einige SpeziaWille - jedenfalls sind sie dies nach dem heutigen Stande 
un serer Kenntnisse - lassen sich in die Dbersicht nicht einfiigen. So 
die besondere Einkriimmung des Korpers der M yrmeleon-Larve (DOFLEIN 
1916), von Silpha atrata (BLEICH) oder von Termiten (BUGNION), und 
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manche sehr spezialisierte "Schlafstellungen" solitarer Hymenopteren 
(vgl. Abb.38). Kleine artliche Abweichungen von den dargestellten 
Stellungstypen sind jedoch die Regel, solche sind ja auch schon durch 
rein morphologische Verschiedenheiten der einzelnen Arten bedingt und 
daher selbstverstandlich. Auch der grundlegende Unterschied zwischen 
Tensions- und Flexionsstellungen konnte vielleicht auf anatomische 
Grundzusammenhange zuruckzufuhren sein, etwa in der Weise, daB 
bei manchen Arten die Flexoren der Extremitaten, bei anderen die 
Tensoren kraftiger entwickelt waren, und daB bei einer Heraufsetzung 
der Muskelspannung, wie sie ja wahrend der Katalepsie eintritt, von 
den antagonistischen Muskeln entweder 
die Flexoren oder die Tensoren die Ober
hand gewinnen, und demzufolge eine 

abc 
Abb.28a-c. Flexionsstellungen. a Bellostoma/luntineum. (Nach SEVERIN.) b Velia cu.rrens. 

(Nach STE1N1GER. ) c Phalera bucephala (Original) . 

Flexions- oder Tensionsstellung zustande kommt. Eine solche Auffas
sung, die bisher noch nicht nachgepruft wurde, verliert etwas an Wahr
scheinlichkeit, wenn man bedenkt, daB bei einzelnen Arten beide Stel
lungen moglich sind, so beim RoBkafer (AUDOVA I929), beim Wasser
skorpion, bei der Herbstspinne (Verf. I934), und auch bei Pilumnus, 
einer Mittelmeerkrabbe (JUST I934). Jedenfalls ware eine Betrachtung 
der kausalen Zusammenhange beim Zustandekommen der Schutzstel
lungen auch fUr die mehr im V ordergrund des Interesses stehende oko
logische Untersuchung dieser Erscheinungen nicht bedeutungslos. 

Sowohl Flexionsstellungen als auch Tensionsstellungen treten in 
den 3 Hauptgruppen der Arthropoden, namlich bei den Crustaceen wie 
auch bei den Insekten und Arachnoideen in voneinander unabhangigen 
Fallen auf. Abb.3I zeigt je ein Beispiel beider Stellungen fur jede der 
3 Gruppen. 

Das Zustandekommen der Schutzstellungen bei den Phasmiden 
(Tensions~ und Flexotensionsstellungen) ist oft von einer besonderen 
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Reizsituation abhangig. Mim beobachtet diese Haltung namlich besonders 
haufig bei solchen Tieren, die beirn Klettern an einen Gegenstand an 
dessen Spitze oder Rand angelegt sind. Hier fiihren sie zunachst eine 
Zeit lang vergebliche Suchbewegungen mit den ausgestreckten Vorder
beinen aus und behalten schlieBlich die ausgestreckte Stellung der 
Vorderbeine auch im akinetischen bzw. kataleptischen Zustande bei, 

a 

b 

Abb. 2ga-c. Flexotensionsstellungen. a PhYili",n bioculatum. (Nach STEINIGER). b Aranea foliata 
(O!iginal) . c Nepa cinerea (Original). 

SO daB man die Schutzstellung in diesem Falle als eine "erstarrte Such
bewegung" auffassen kann. 

In den meisten Fallen steht die Schutzstellung in einer deutlichen 
Beziehung zum Bau des Tieres. Es ist auffallend, daB Tensionsstellungen 
besonders haufig bei schlanken, langgestreckten Formen auftreten. Die 
beigegebenen Abbildungen geben hierfiir eine Reihe von Beispielen. 
Gerade Tiere mit ausgesprochen stabformigem Korper, wie die Stab
heuschrecken, die Wasserlaufer, die Stab- und die Schnakenwanze, die 
Strickerspinnen (Abb. 22, 31 a, 24, 25 a, 31 c) vergroBern durch Annehmen 
einer Tensionsstellung ihre Ahnlichkeit mit einem Pflanzenteil, einem 
trockenen Astchen oder Krautstengel noch auBerordentlich. Die gerade 
gestreckten und zum Teil an den Korper angelegten Extremitaten ver
schmelzen mit diesem zu einer optisch einheitlichen Gestalt, und derartige 
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Schutzstellungen werden in der Literatur allgemein als Musterbeispiele 
mimetischer Schutzanpassung angesehen (Pflanzenmimese). Dies urn so 
mehr, als ja die gleichzeitige Katalepsie, dessen Starrheit, Bewegungs
losigkeit und Unempfindlichkeit auch hinsichtlich des Verhaltens das 
Tier einem Pflanzenteil weitgehend angleicht. Die Flexionsstellungen 
dagegen treten mehr bei Arthropoden von gedrungener Korperform auf 

b 

a 

d 

C c 
Abb. 30a-e. Einrollstellungen. a Die Hymenoptere Celonites urn einen Pflanzenstengel gerollt. (Nach 
BISCHOFF.) b Die Schabe Perisphaeria in Normalhaltung und in Einrollstellung. (Nach LUCAS, aus HAND. 

LIRSCH.) C Eingerollte GZomeris p"st"Zata (Original). d Pachyj"Z"s ,,,scipes. (Nacb LOHNER.) e Larve 
von Silpha obscura. (Nach BLEICH.) 

und sind bei diesen ebenfalls geeignet, die Besonderheit der gegliederten 
Extremitaten, die ja im Erscheinungsbild eines Arthropoden ein besonders 
charakteristisches Merkmal darstellen, aufzuheben und Beine wie F-uhler 
in die Gestalt des Rumpfes einzuschmelzen. Wenigstens ist dies bei 
einer Reihe von Beispielen, besonders beim Coleopteren-Typ, der Fall. 
So bei den Coccinelliden oder den Byrrhus-Arten, bei den en man, wenn 
sie sich im Starrezustand befinden, auch bei genauerem Hinsehen kaum 
die Einzelheiten der Extremitaten erkennen kann ("Pillenkafer"). -
Auch wird durch die Flexionsstellung oft eine hohe Ahnlichkeit des Tieres 
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mit einem leblosen Gegenstand, etwa mit einem Erdkliimpchen, Holz
stiickchen oder Wirbeltierexkrement erreicht. 

Indessen wird die Beziehung: stabfarmiger Karper - Tensionsstellung 
und gedrungener Karper - FlexionssteHung keineswegs immer eingehalten, 
wenn sie auch eine iiberaus haufige ist. So beobachtet man eine Tensions
steHung bei der als rundlich zu bezeichnenden Spinne Meta reticulata oder 

Tensionsstellungen Flexionsstellungen 

a b 
Insekten 

d 
Spinnen 

Krebse 

Abb. 3Ia-f. Tensions- und Flexionsstellungen bei Krebsen, Spinnen und Insekten. a Tensionsstellung von 
Hydrometra paZ"d1t1n. (Nach STEINIGER.) b Flexionsstellung von Graphosoma itaZiwm. (Nach GODGLDcK.) 
c Tensionsstellung von Tetragnatha solandrii. (Nach STEINIGER.) d Flexionsstellung von Meta reticulata. 
(Nach STEINIGER.) e Tensionsstellung von Macropodia Aegyptia 'j!. (Originalaufnahme von Herrn Prof. 

G. JUST.) f Flexionsstellung von LoPholithodes foraminat"s. (Nach DOFLEIN.) 

der Wanze Mesocerus marginatus. Es soH auf diese FaHe wegen ihrer be
sonderen theoretischen Bedeutung im SchluBteil noch naher eingegangen 
werden. 

Gar nicht selten sind bei den Arthropoden besondere morphologische 
Eigentumlichkeiten vorhanden, die das Annehmen einer spezifischen Schutz
stellung begiinstigen oder gar erst maglich machen. So1che Bildungen 
sind z. B. zwei Aussparungen der Vorderbein-Femora bei Carausius morosus 
(Abb· 32 ), in die beim Vorwartsstrecken dieser Beine gerade der Kopf des 
Tieres hineinpaBt, der dann mit den beiden Beinen zusammen zu einer ein
heitlichen Gestalt verschmilzt. Erst diese Aussparungen ermaglichen es 
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dem Tier, die Vorderbeine vor dem Kopf mit den Innenseiten fest aneinander
zulegen. Auch bei Phyllium bioculatum (Abb. 29a) find en sich solche Aus
sparungen in den lappigen Verbreiterungen der Beine, die gerade fiir Kopf 
und Ftihler Platz lassen (GRIMPE 1921). GODGLt.icK (1935a) behandelt ahnJiche 
Aussparungen an den Ftihlern zweier Wanzen, Chorosoma schillingi und 
Stenodema, die ein Nachvornestrecken der seitlich am Kopf inserierenden 
Fiihler ermoglichen. Ebenso wie bei den Tensionsstellungen gibt es auch 
bei den Flexionsstellungen solche morphologischen Bildungen, die das An
nehmen der Stellung stark begiinstigen. Dies gilt besonders bei einer Reihe 
von Kafern. SZYMANSKI (1918) bespricht eingehend den Fall von Byrrhus 
fasciatus FORST. Dieser Kafer besitzt besondere Rillen und Vertiefungen, 
in welche beim Annehmen der Flexionsstellung Kopf, Ftihler und Beine 
zurtickgezogen werden, so daB das Tier einer "Walze 
mit abgerundeten Enden" gleicht. Ahnliches gilt fiir eine 
Reihe anderer Kafer, welche SZYMANSKI aufzahlt. 

Auch fiir die Einrollstellung lassen sich mitunter beson
ders gtinstige morphologische Bildungen feststellen. So 
besitzen die Glomeris-Arten rings um den Korper seitliche 
Verbreiterungen, die beim Einrollen Kopf und Extremi
taten des Tieres vollkommen verdecken, so daB dessen 
Korper als einheitliche Kugel erscheint. Auch manche 
Juliden besitzen eine konkave Form der Unterseite, die 
beim Einrollen gerade auf die Rundung der Dorsalseite paBt. 

Eine Konkavitat der Unterseite weist auch die sehr 
interessante, angeblich zum Teil im Wasser lebende Phas
mide Prisopus auf. Diese morphologische Eigentiimlich
keit soIl dem Tier dazu dienen, beim Annehmen der Schutz
stellung seinen etwas abgeflachten Korper an gerundete Abb. 32. Aussparungen 
Zweige anzuschmiegen. Nahere Einzelheiten tiber die Bio- derVorderbein-Femora 
logie dieses Insekts stehen indessen noch aus. vonCarausi1tsmorosus , 

die das Anlegen dieser 
Die sog. "Schreckstellung" der Blattwespenlarven, die Beine an den Kopf 

von LOHNER (1920) eingehender behandelt wird, und bei ermoglichen. 
welcher das Tier am Rand eines Blattes der Nahrpflanze (Nach STEINIG ER . ) 

sitzend den hinteren Teil seines Korpers in S-Form von 
der Unterlage abkrtimmt, scheint nicht als Starreerscheinung gelten zu 
konnen, denn die Afterraupe zeigt in dieser Stellung kaum irgendwelche 
Herabsetzung der Reizerregbar~eit, friBt sogar wahrend ihr und fiihrt 
Schaukelbewegungen aus (vgl. S.430), tiberdies zeigt sie bei langerer oder 
starkerer mechanischer Reizung einen typischen Fallreflex und Starre in 
Spiralstellung. Die "Schreckstellung" der Blattwespenlarven ist anscheinend 
auf gleiche Stufe zu stellen mit der bekannten "Sphinx"-Stellung der 
Sphingidenraupen, die ebenfalls wohl nicht als Starreerscheinung auf
zufassen ist. Zwischen der Schreckstellung der Sphingidenraupen (Ab
krtimmen des Vorderendes) und der der meisten Blattwespenlarven (Ab
krtimmen des Hinterendes) scheint kein prinzipieller Unterschied zu bestehen, 
denn nach ENSLIN biegen auch einige Blattwespenlarven, namlich die 
Lophyrus-Arten, bei Beunruhigung nicht das Leibesende, sondern den 
vorderen Korperabschnitt nach oben. 

Auch eine dem auf S. 368 besprochenen Verhalten der Nebelkrahen ahn
liche Reaktion konnte in einigen Fallen bei Insekten beobachtet werden. 
Auch hier ist eine Einordnung dieses Verhaltens in eine groBere Erscheinungs
kategorie zunachst noch nicht moglich. Nach STEINIGER (1933 c) blieb eine 
Mantis religiosa, wenn man sie einige Zeit mit der Hand festhielt und dann 
aus 10-20 cm Hohe auf einen Tisch springen lieB, mitunter auf dem Tisch 
in Rtickenlage liegen und fixierte dann eine tiber ihr bewegte Hand unter 
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dauerndem Drehen des Kopfes mit den Augen. Naherte man dem Tier 
irgendeinen Gegenstand bis auf Reichweite, so begann es soiort, von der 
Riickenlage aus mit den Fangbeinen wiitend auf diesen loszuschlagen, 
wahrend es zuweilen mit den anderen Beinpaaren AbstoBbewegungen aus
fiihrte. Erst nach einiger Zeit, oder wenn aIle Bewegungen in seiner Nahe 
aufhorten, sprang es wieder auf die FiiBe. Nach WEYRAUCH (I934) nehmen 
ebenfalls die Hummel-Arbeiterinnen eine ahnliche Verteidigungsstellung 
ein, wenn ihr Nest aufgedeckt wird. Sie kommen aus dem Nestinneren 
hervor, werfen sich auf den Riicken, ziehen die Vorderbeine an und strecken 
Mittel- und Hinterbeine weit vom Korper abo Der Stachel wird dem Ver
ursacher der Storung entgegengestreckt. WEYRAUCH beschreibt diese Be
obachtung unter der Uberschrift "Hypnosezustande". 

Schutzstellungen ohne gleichzeitige Katalepsie. Wahrend bei der 
Stabheuschrecke C. morosus die Tensionsstellung als Symptom fUr 
bestehende Katalepsie angesehen wird, konnte der Verfasser bei dem 
ebenfalls zu den Phasmiden gehorigen wandelnden Blatt (Phyllium 
bioculatum) ein Annehmen dieser Stellung auch beim vollig reaktions
bereiten Tier beobachten, ohne das geringste Anzeichen gleichzeitiger 
Katalepsie. Ahnliches beobachtet man gelegentlich auch bei der ameri
kanischen Stabheuschrecke Diapheromera temorata. 

Viel auffalliger ist dieses Annehmen der Schutzstellung in nicht 
kataleptischem Zustande bei einigen stabformigen einheimischen Spinnen, 
namlich den schon genannten Tetragnatha-Arten und dem Flachstrecker 
Tibellus oblongus (Abb. 33 a). Besonders letzterer weiB ein plotzliches 
Annehmen der Schutzstellung in einer dem menschlichen Beobachter 
besonders geschickt erscheinenden ·Weise in seine Fluchtreaktion ein
zuordnen: Das Tier lauft schnell und plotzlich, laBt sich fallen, nimmt 
ruckartig schnell die Schutzstellung an und so fort, und entgeht auf 
diese Weise haufig dem Eingefangenwerden. AuBerdem zeigen die in 
spontaner Schutzstellung befindlichen Spinnen auf optische oder leichte 
mechanische Reize hin eine Reaktion, die an das Sichverstecken der 
Spechte und Eichhomchen erinnert, sie rucken blitzartig schnell auf die 
der Reizquelle abgewandte Seite des HaImes oder Zweiges, auf dem sie 
sich befinden, herum und nehmen hier wieder die Schutzstellung ein; 
dies geschieht so schnell, daB der Beobachter das Tier meist aus den 
Augen verliert und es am Boden sucht. 

Bei den schon genannten einheimischen Spinnenarten, die eine 
Tensionsstellung zeigen, wird die Neigung zum Annehmen dieser SteHung 
stark dadurch gefordert, daB das Tier sich auf einem schmalen, lang
gestreckten Gegenstande aufhalt, etwa einem Zweig oder Grashalm. 
Bei T. solandrii, die nicht auf die Wasserflache geht, kann man experi
menteH ein spontanes Annehmen der SchutzsteHung dadurch bewirken, 
daB man das Tier an einen im Wasser stehenden Halm setzt und es zu 
langerem Aufenthalt auf diesem veranlaBt. Sonst erfolgt im Freien 
das Annehmen der Schutzstellung auf optische Reize oder auf Er
schutterung der Unterlage hin. 
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1m Gegensatz zu den Tetragnatha-Arten, die ihre Schutzstellung 
auch auf ebener Flache sitzend einnehmen, zeigt Tibellus diese Haltung 
nur, wenn er sich auf einem schmalen langlichen 
Gegenstande (HaIm, Zweig) befindet, auf einer ebenen 
Flache dagegen nimmt er eine andere Stellung ein, die 
ebenfalls als Tensionsstellung bezeichnet werden kann, 
bei der aber die Beine nicht in Langsrichtung an den 
Korper angelegt sind, sondern die des 1. und 2. Bein
paares jederseits zusammengelegt und schrag nach 
vorn, die des 3. und 4. schrag nach hinten gestreckt 
und der Unterlage angelegt werden (Abb. 33 b). Man 
kann diese Haltung als eine Teilerscheinung der eigent
lichen Schutzstellung von Tibellus ansehen. Sie tritt 
auch bei anderen Spinnen auf, ohne daB diese die 

a b 

Abb. 33a und b. Ten-
Fahigkeit zum Annehmen einer Schutzstellung vom sionsstellungen des 

Tetragnatha-Typ hatten, SO bei Pisaura, Thomisus, F:~~h;!~:~~~~ :~:I-
Micrommata", Argiope. Andere Arten zeigen eine noch einem Zweig. ban 

einer Glasscheibe 
unvollstandigere Form dieser Stellung, indem sie nur (Original). 

die Beine gerade gestreckt der Unterlage anlegten, 
so Philodromus laevipes. Diese Tatsache ist insofern interessant, als 
sie zeigt, daB die typische Schutzstellung von Tetragnatha und Tibellus 
schon als ein Komplex von Stellungsreaktionen 
aufzufassen ist, die an sich auch bei anderen Arten 
fUr sich allein auftreten konnen. 

Partielle Katalepsie. Der Ausdruck "partielle 
Katalepsie" 1 dient nach ]UST- STEINIGER zur Be
zeichnung von Teilerscheinungen der Katalepsie, 
wobei als Normalfall (totale Katalepsie) der Starre
zustand von C. morosus angenommen wurde. Z. B. 
schon bei Phyllium zeigen sich solche Teilerschei
nungen, wie bereits GRIMPE _ (1921) feststellen 
konnte, welcher unter anderem ein Tier abbildet, 
daB mit den Beinen der einen Korperseite an einem 
Zweigsttick aufwarts klettert, wahrend sich die Ex
tremitaten der anderen Seite in kataleptischer Starre 
befinden (Abb.34). Ftir diese, nur einen Teil des 
Korpers erfassende Katalepsie wurde der Ausdruck 
"lokal partielle Katalepsie" gepragt. In diese Gruppe 
von Erscheinungen gehoren auch die auf S. 424 be
schriebenen kataleptischen Teilzustande von C. moro
sus nach Operation en am Bauchmark. 

Der kataleptische Zustand kann indessen auch 

Abb. 34. Partielle Kata
Jepsie beiPhylli'u1n biocula
tum , linksseitig kletternd, 

rechts kataleptisch. 
(Nach GRIMPE.) 

insofern "partiell" sein, als er sich zwar tiber den ganzen Korper des 
Tieres erstreckt, aber in seinen Symptomen unvollstandig ist, was als 

1 Auch der Ausdruck "Teilstarre" nach HASE (1932 b) ist sehr geeignet. 
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"symptomatisch partielle Katalepsie" bezeichnet wird. In diesem Zusammen
hange verdienen eine Reihe von Zustanden besondere Erwahnung, die 
in verschiedenen Arthropodengruppen auftreten und die als "hypotonische 
Akinesen" bezeichnet werden. Ein besonders hervorragendes Beispiel fUr 
diese Erscheinung bietet die Larve des Kolbenwasserkafers (Hydrous 
piceus) , die, wenn sie aus dem Wasser herausgenommen wird, in einen 
Zustand volliger Bewegungslosigkeit und Erschlaffung der gesamten 
Korpermuskulatur verfallt, in dem sie durchaus den Eindruck eines 

toten Tieres erweckt. Man konnte hierin 
eine "symptomatisch partielle Kata
lepsie" erblicken, bei der das Sym
ptom der Heraufsetzung der Muskel
kontraktion fortgefallen ist. Indessen 
sind die hypotonischen Akinesen noch 
nicht naher auf ihren Zusammenhang 
mit der Katalepsie untersucht worden, 
es besteht immerhin auch die Mog
lichkeit, daB sie dieser gegeniiber eine 
prinzipiell andersartige Gruppe von Er
scheinungen bilden. 

Einem besonders hervortretenden 
Fall von partieller Katalepsie hat GOD
GLUCK (1934 b) eine nahere Untersu-

/' chung gewidmet. Es handelt sich dabei 
urn die Katalepsie der schon genann
ten Schnakenwanze (N e~des tipularius, 

Abb. 35· Umdrehbewegungen des katalep· Abb. 25 a), welche wahrend dieses Zu
tischen Netdes tipu,larius. Naheres im Text. 

(Nach GODGLiicK.) standes ganz p16tzliche, ruckartige Be-
wegungen mit den Beinen ausfUhrt, 

dann aber wieder in kataleptischer Akinese verharrt. Die einzelnen 
ruckartigen Bewegungen sind nun von der Art, daB sie das anfanglich in 
Riickenlage befindliche Tier nach und nach in die Normallage zuriick
drehen, so daB die Wanze sich mitunter beim endgiiltigen kufgeben der 
Katalepsie in ihrer gewohnlichen Schreitstellung befindet. Abb.35 zeigt 
3 Ausschnitte aus einer Aufnahmenserie von GODGLUCK, welche ein 
Versuchstier zu Beginn des Versuches, nach der 8. Bewegung und nach 
der II. Bewegung abbilden. 

Auffallend ist nun, daB die Art dieser Umdrehbewegung wahrend 
der Katalepsie von der Richtung des einfallenden Lichtes abhangt, dem 
das Tier ausgesetzt ist, und zwar dreht sich die Wanze bei seitlicher 
Beleuchtung in einem iiberwiegenden Teil der Falle nach der dem 
Licht abgewandten Seite. Wurde der Versuch bei volliger Dunkelheit 
ausgefUhrt, oder wurden den Tieren vor dem Versuch die Augen mit 
schwarzem Lack iiberstrichen, so zeigte sich keinerlei Bevorzugung der 
einen oder anderen Seite, doch war bei den unter Licht ausgefUhrten 
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Versuchen trotz der Augenlackierung die Anzahl der wahrend der Kata
lepsie ausgefUhrten Bewegungen groBer als bei den in Dunkelheit aus
gefUhrten Versuchen. GODGLUCK sieht hierin das Mitwirken eines dem 
N e'ides eigentiimlichen Hautlichtsinnes, wie ein so1cher auch fUr die 
Lichtreaktionen VOn Carausius (Katalepsieeintritt auf Beleuchtung hin) 
nachgewiesen werden konnte. - Eine Lichtab- r' 

hangigkeit beim Zuriickdrehen in die Normallage 
konnte ebenfalls TURNER (1916) beim Ameisen
lowen feststellen. Auch dieser dreht sich beim 
Aufgeben des Starrezustandes nach der vom 
Licht abgewandten Seite. 

Extremitatenbewegungen wahrend des Starre
zustandes. Bei einheimischen Spinnen (z. B. 
Tetragnatha, Meta) kann man durch Klopfen 
auf die Ventralseite der Kopfbrust bei Riicken

Abb. 36. Schematische Darstel· 
lung der Beinbewegung einer 

Spinne wahrend der Starre. 
(Nach STEINIGER.) 

lage des Tieres einen Hemmungszustand auslosen, bei dem der Lage
korrektionsreflex ausgeschaltet ist, sonst aber die Reizerregbarkeit 
kaum herabgemindert wird. Nur ausnahmsweise ist die Akinese eine 
vollige und die Erregbarkeit durch mechanische Reize so stark herab
gesetzt, daB man den Zustand des Tieres als Katalepsie bezeichnen 
konnte. In der Regel fiihrt die Spinne wahrend der ganzen Dauer der 

Abb.37. Warnstellung der Raupe von Stauropus tagi . (Nach WEBER.) 

Riickenlage leichte Beinbewegungen aus, wie sie in Abb. 36 dargestellt 
werden. Und zwar werden diese leichten, schlagartigen Bewegungen in 
gleichen Zeitabstanden (1/3- 1 Sek.) wiederholt. Auch wahrend der 
Copula von T etragnatha solandrii und Meta reticulata kann man beim <f 
derartige Bewegungen beobachten. 

Wahrend zunachst die Einordnung dieser Reflexhemmung mit gleich
zeitigen Beinbewegungen bei Spinnen in die akinetischen Phanomene 
Schwierigkeiten bereitete, zeigte sich jedoch, daB derartige zuckende 
Beinbewegungen gelegentlich auch bei kataleptischen Insekten vor
kommen. So beobachtet man sie mitunter beim kataleptischen Phyllium 
oder bei in Starre befindlichen Kafern (besonders haufig bei Agelastica 
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alni). Dnd zwar auch hier bei nur schwacher Auspragung kataleptischer 
Phanomene, bei geringer Erregbarkeitsherabsetzung. Man kann also 
diese zuckende Bewegung der Beine als Charakteristikum eines besonders 
leichten (partiellen) Katalepsiezustandes ansehen und auch die Reflex
hemmung der Spinnen in diesem Sinne verstehen. 

Auch die von WEBER (1926) behandelte Warnstellung der Raupe 
von Stauropus tagi geh6rt anscheinend in diesen Zusammenhang. Auf 
einen leichten mechanischen Reiz hin nimmt die Raupe die auf Abb. 37 
dargestellte Stellung ein, Beine und Oberlippe zeigen ein lebhaftes Zittern. 

- ~. 

g h i 
Abb.38a- i. Exkursionsskizzen der Schlafstellung L,Vollstarre, Mandibularstarre") siidamerikanischer In~ 
sekten, angefertigt von FIEBRIG (1912). a Centris sp., b Discoelius hilarianus, c Centris sp., d Odynecus sp., 
e Ammophila sp., f Rhipiphoride (Kafer), g Discoelius a'uritu1u.s mit abgekriimmtem Abdomen, h Thynnide 
mit abgebogenem Abdomen, i Myrmeleonide mit rechtwinklig erhobenem Abdomen, am Tage (Nacbttier). 

(Nach FIEBRIG, umgezeichnet.) 

Die Reizerregbarkeit ist deutlich herabgesetzt, jedoch nicht aufgehoben, 
und man kann die Raupe zu sofortigen Kriechbewegungen veranlassen, 
wenn man ihr erhobenes Hinterende herabdriickt. Das durch die Zitter
bewegung charakterisierte "erste Stadium der Warnstellung" geht in 
ein zweites iiber, wenn man das Tier nicht weiter beunruhigt. Auf Be
riihrung hin kriimmt die Raupe sich dann ebenfalls ein, ist jedoch 
nicht mehr durch Herunterdriicken des Hinterendes zur Bewegung zu 
veranlassen, sondern faUt bei diesem Versuch zu Boden und bleibt einige 
Zeit regungslos liegen. 1m Vergleich mit den Befunden bei anderen 
Insekten und Spinnen scheint es sich bei dem ersten Stadium urn eine 
sehr leichte, an der Grenze zum beweglichen Verhalten stehende, bei 
dem zweiten urn eine mehr ausgesprochene tot ale Katalepsie zu handeln 
("Starrkrampf" nach WEBER). 

Katalepsie und Schlaf der Insekten. Wieweit wir von einem Schlaf 
der Insekten, bzw. der Wirbellosen iiberhaupt, sprechen k6nnen, ist heute 
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eine noch ungeklarte Frage. Sehr interessant sind in diesem Zusammen
hange die Ausfuhrungen von FIEBRIG (1912), der sich speziell mit den 
"Schlaferscheinungen" sudamerikanischer Insekten (besonders Hymen
opteren) beschaftigte. Er fand eine groBe Anzahl vomehmlich von 
solitiiren Hautfliiglern in "Schlafstellungen" auf, deren Beibehalten mit
unter eine verhaltnismaBig hohe Muskelleistung erforderte (Abb. 38), 
und die er als kataleptisch anspricht. Gegenuber der Ruhe des bewegungs
fahigen Insekts charakterisiert FIEBRIG den Schlaf folgendermaBen: 
"Die schlafenden Insekten zeichnen sich aus durch gewisse, von der 
gewohnlichen Ruhestellung abweichende lethargische Stellungen, welche 
stets regungslos und meist begleitet sind von kataleptischen Er
scheinungen." Mit anderen Worten, in der spontan angenommenen 
Katalepsie der Insekten hatten wir eine Erscheinung vor uns, die dem 
Schlaf der Saugetiere und Vogel okologisch gleichbedeutend ware. In
dessen ist es wohl nicht zu empfehlen, auf die Katalepsie der Insekten 
die Bezeichnung "Schlaf" anzuwenden1, da der Begriff "Schlaf" doch 
auf eine fest umrissene physiologische Erscheinung bei hoheren Verte
braten bezogen wird, die mit der Katalepsie der Insekten nur in einigen 
AuBerlichkeiten ubereinstimmt. Doch steht der Auffassung niehts im 
Wege, daB die Katalepsie okologisch und stoffwechselphysiologisch fur 
die Insekten das gleiche bedeutet, wie fur die Wirbeltiere der Schlaf. 
Denn trotz der Aufrechterhaltung einer besonderen "Schlafstellung" 
scheint der Energieverbrauch gegenuber dem des beweglichen Tieres 
herabgesetzt zu sein (vgl. S. 393). So ist es sehr leicht denkbar, daB 
fur ein Insekt der Katalepsiezustand ebenso eine Erholung der Krafte 
bedeutet, wie fUr ein Wirbeltier der Schlaf, daB also die Katalepsie 
nicht nur im Sinne einer Schutzanpassung, sondem auch hinsichtlich 
des Energiegewinns bzw. der Energieerspamis von Nutzen ware. 

FIEBRIG geht sogar so weit, die kataleptischen Erscheinungen als eine 
stammesgeschichtlich urspriinglichere Form des Schlafes anzusehen, und 
halt daher die menschliche Hypnose, wahrend der ja bekanntlich auch 
kataleptische Zustande zu beobachten sind, fiir eine eventuell atavistische 
Form des Schlafes. 

Es gibt freilich auch nicht kataleptische Akinesen bei Insekten, die 
zuweilen in mehr oder weniger berechtigter Weise als "Schlaf" bezeichnet 
werden, so die Ruhe des bewegungsfahigen und vollkommen reaktions
bereiten Tieres oder die Akinese infolge niedriger Temperatur. Auch diese 
bringen eine Energieersparnis mit sich, doch wird man, solange keine eigent
lichen Schlafzustande fiir die Insekten bekannt sind2, energiewirtschaftlich 
gesehen, die Katalepsie als den "Schlaf" der Insekten ansehen miissen. 

Beziehungen von Alter und GroBe zur Katalepsie. Bereits MEISSNER 
(1909), der sich als erster eingehend mit der Katalepsie der Phasmiden 

1 RABAUD bezeichnet die spontane Katalepsie als Schlaf und stellt sie 
in Gegensatz zu der durch mechanische Reize ausgelosten; eine Darstellung, 
deren fehlende Berechtigung leicht durch die neueren Beobachtungen an 
Carausius morosus erwiesen wird. 

2 Auch FIEBRIG stellt die "Schlaferscheinungen der Insekten" dem 
"echten Schlaf der warmbliitigen Wirbeltiere" gegeniiber. 

Ergebnisse der Biologie XIII. 
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beschaftigte, bemerkte, daB die ersten Larvenstadien von Carausius 
eine auBerordentlich geringe Neigung zu kataleptischem Verhalten zeigen 
und in dieser Hinsicht erheblich von den erwachsenen Tieren abweichen. 
Beobachtungen des Verfassers (1933) ergaben, daB sich die jungen 
Stabheuschrecken im ersten Larvenstadium noch nicht so ausgesprochen 
in ihrem Verhalten nach den Lichtverhaltnissen richten. Sie bewegen 
sich auch am Tage ohne besonderen Anreiz dazu gar nicht selten, ein 
LichteinfluB ist bei ihnen nur insofem festzusteilen, als sie eine Schutz
steilung nur bei Tage einnehmen. Jedoch bereits das dritte Larven
stadium verhalt sich gegeniiber dem Lichtreiz so wie die Imagines, aller
dings ist auch in diesem Alter die Reaktionsbereitschaft auf katalepsie
aufhebende Reize noch weit starker als bei erwachsenen Tieren1 . 

Bei den Larven der Wasserlaufer ist der Unterschied den erwachsenen 
Tieren gegeniiber noch weit groBer als bei den Stabheuschrecken. So 
war es bei Gerris-Larven in keinem Faile moglich, das Annehmen der 
fUr die Imagines typischen Schutzsteilung durch Klopfen auf den Thorax 
auszulosen, nur ganz vereinzelt wurde diese in einer abgeanderten Form 
angedeutet. Auch die Dauer kiinstlich ausgeloster kataleptischer Akinesen 
(Klopfen auf Thoraxventralseite) ist bei dem ersten Larvenstadium am 
geringsten und nimmt mit dem Alter zu. 

In je 600 Versuchen des Verfassers an Larven der einzelnen Stadien 
von Limnotrechus lacustris (je 200 Versuchstiere) ergab sich als durch
schnittliche Dauer der kataleptischen Akinesen: 

I. Larvenstadium . 2,88 Sek. 
2. 3,04 ,. 
3· 2,97 " 
4· 5,13 " 
5. 6,10 " 

Imago 12,02 " 

Almlich ist auch die Verschiedenheit der Neigung zur Katalepsie 
bei den einzelnen Larvenstadien von Velia currens, von der ebenfalls 
je 100 Tiere jedes Staqiums je 3mal dem Versuch unterzogen wurden. 
Das Ergebnis zeigt Abb.39 in graphischer Darsteilung. Wir sehen, 

1 Bei den Phasmiden begiinstigt die auBerordentlich starke Unempfind
lichkeit der kataleptischen Tiere gegeniiber mechanischen Reizen und Ver
letzungen sehr stark den Kannibalismus. Bei Carausius morosus werden die 
alteren Tiere, die eine starkere Neigung zu kataleptischem Verhalten zeigen, 
in gemischten Kulturen oft von den jiingeren angefressen und, da sie keinerlei 
Reaktion auf diese schwere Schadigung zeigen, nicht selten todlich verletzt. 
Das Abfressen der Beine ist weniger schadigend, da die Tiere noch lebens
fahig sind, wenn auf jeder Korperseite ein Bein intakt ist. Todesfolge hat 
der Kannibalismus, wenn dem Opfer das Abdomen durchfressen wurde. 
Man kann den Kannibalismus nahezu vollig ausschalten, wenn man nur 
Tiere derselben GroBe in einem gemeinsamen Behalter unterbringt. Diese 
erwachen am Abend ungefahr gleichzeitig, und die friiher erwachenden 
jiingeren haben keine Gelegenheit, iiber die noch kataleptischen alteren 
herzufallen. - Auch manche Kafer lassen sich im Starrezustand von groBeren 
Raubkafern zerstiicken und auffressen, ohne deshalb beweglich zu werden. 
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daB die durchschnittliche Akinesedauer von Stadium zu Stadium ansteigt, 
daB sie jedoch im letzten Larvenstadium den Wert fur die Imagines 
erheblich ubertrifft. Dies hangt anscheinend mit der verschiedenen 
Beschaffenheit des Chitins bei Larven und Imagines zusammen: Der 
gleiche Klopfreiz wirkt wegen der schwacheren Konsistenz des Chitins 
bei der Larve erheblich starker als beim erwachsenen Tier, und es erklart 
sich somit das in diesem FaIle 
vorliegende Abweichen von der 
Regel. Auch wenn ESSENBERG 

(1915) fUr die Katalepsie des 
erwachsenen Gerris remiges eine 
durchschnittliche Dauer von 
etwa IS Min. angibt, fUr die 
der Larven jedoch eine weit 
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Abb. 39. Ubersicht tiber die durchschnittliche 
Dauer expedmentell ausgeloster Akinesen bei 

den Larven und clen Imagines von Velia 
cun-efts. (Nach STEINIGER.) 
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Abb. 40. Vergleich der durchschnittlichen Akinesedauer 
mit der durchschnittlichen Lange bei untersuchten 

Wasserlaufern. (Nach STEINIGER.) 

langere, bis uber I Stunde, SO kann dies vielleicht eben falls auf die 
verschiedene Harte des Chitinpanzers zuruckgefUhrt werden. 

Versuche des Verfassers an den einheimischen Wasserlauferarten ergaben 
ferner, daB die verwandten Formen eine verschieden starke Neigung 
zum Annehmen der Katalepsie und zum Beibehalten derselben auf
weisen, und zwar in der Weise, daB die groBeren Arten starker fUr 
diesen Zustand disponiert sind als die kleineren. Der gleiche Unterschied 
besteht auch zwischen dem groBeren Weibchen und dem kleineren 
Mannchen. Abb.40 zeigt diese Beziehung in graphischer Darstellung. 
Die als Ordinaten eingetragenen Werte fUr jede der untersuchten Gruppen 
wurden ebenfalls in der Weise gewonnen, daB je 100 Tiere je 3mal 
dem Versuch unterzogen wurden (auslosender Reiz: Klopfen auf den 
Thorax). 
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Nach ENSLIN (1914) scheinen jedoch die Verhaltnisse bei den Tenthre
diniden umgekehrt zu liegen und gerade die kleineren Arten eine besondere 
Neigung zu Starrezustanden zu besitzen. 

Bemerkenswert ist, daB die spezifische Tensionsstellung des Wasser
Hiufers Limnotrechus lacustris (Carausius-Typ) in der Ontogenese erst 
bei der Imago auftritt, wahrend die Larven stets nur Gelegenheits
stellungen zeigen. Dies stimmt insofern mit der Entwicklung der Korper
form dieses Wasserlaufers iiberein, als die Larven noch keineswegs die 
langliche, stabahnliche Form der Imagines haben, sondern viel ge
drungener und rundlicher aussehen, weil das Abdomen erst im letzten 
Larvenstadium in die Lange wachst. Da eine Tensionsstellung yom 
Carausius-Typ bei einem Tier von rundlicher Korperform nur geringen 
okologischen Nutzen mit sich bringen kann, und bei Limnotrechus die 
Schutzstellung erstmalig auftritt, wenn die Korperform fUr das Zustande
kommen einer Stabahnlichkeit geeignet erscheint, so liegt der Gedanke 
nahe, daB hier Selektionsvorgange mit im Spiele sind. 

Wiederholte Auslosung der Katalepsie. Zur Entscheidung der Frage, 
ob Eintritt und Dauer der Katalepsie durch vorhergehende kataleptische 
Zustande eines Tieres beeinfluBt werden, haben eine Anzahl von Autoren 
Versuchsreihen in der Weise durchgefiihrt, daB sie nach jedem Erwachen 
des Versuchstiers aus der Katalepsie dieses durch erneuten Reiz wieder 
in diesen Zustand versetzten. Das allgemeine Bild derartiger Versuchs
reihen - auf Einzelheiten kann hier nicht eingegangen werden - zeigt 
ein anfangliches Zunehmen der Katalepsiebereitschaft, das sich in 
schnellerem Eintritt des Zustandes und langerer Dauer auBert, dann 
aber ein langsames -Geringerwerden der Neigung, Absinken der Dauer 
bis zum volligen Refraktarstadium, bzw. bis zurErschopfung des Tieres1. 

Natiirlich gibt es im einzelnen Ausnahmen. 
Nicht ganz iiberzeugend sind derartige Versuchsreihen von WEYRAUCH 

(1929), auf Grund deren er zu dem Resultat kommt, daB Ohrwiirmer 
(Forficula) "durch dauemd fortgesetzte Hypnose ganz allmahlich iiber alle 
Zwischenstufen standig }1erabgesetzter Motilitat in den Tod iibergefiihrt 
werden k6nnen". Diese "konsequente Durchfiihrung der Hypnose bis 
zum Tode" diirfte wohl mehr mit dem aus16senden Reiz (Erfassen des 
Tieres an den Hinterleibszangen und Hinziehen iiber eine rauhe Unterlage) 
in Beziehung stehen als mit der "Hypnose" selbst, und auf innere Ver
letzungen oder ZerreiBungen des Tieres zuriickzufiihren sein, zumal auch 
Tiere, die sich beim Abbrechen des Versuches noch in lebendem Zustande 
befanden, spater starben. Der Nachweis, daB der Tod hier ausschlieBlich 
eine Folge der wiederholten Hypnose an sich ist, wird von WEYRAUCH 
jedenfalls nicht erbracht. Kranke und sterbende Tiere geben bei Akinese
versuchen kaum ein richtiges Bild, und bei samtlichen Beobachtungen des 
Verfassers wurden Versuche an Tieren, die im Laufe der nachsten 24 Stunden 
ohne sonstige Veranlassung starben, in der Auswertung fortgelassen. 

Athemarkose und Elektronarkose. Der EinfluB einer Narkose auf die 
Katalepsie wurde zuerst von REISINGER (1928) an Stabheuschrecken unter
sucht. Es zeigte sich dabei deutlich, daB durch eine Einwirkung von Xther-
~iese-Beziehung hat in ihrer Allgemeingiiltigkeit als erster REISINGER 
(1915) erkannt. 
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dampfen die Katalepsie aufgehoben bzw. deren Eintritt verhindert wird. 
Die Wirkung ist die gleiche, sei es, daB das Tier kataleptisch ist oder nicht. 
1m ersteren Falle wird die Katalepsie nach 2-3 Min. Aufenthalt im ather
gesattigten Raum aufgehoben. Das Tier macht ungefahr 2 Min. lang Geh
versuche, bleibt dann heftig zappelnd liegen und wird nach weiteren 2 bis 
IO Min. bewegungslos. Sein Zustand ist vollig von dem der Katalepsie ver
schieden, die Muskulatur ist schlaff und die GliedmaBen zeigen, sobald das 
!ier sich wieder etwas erholt, lebhaftes Zucken und Zappelbewegungen. 
Athernarkose kann also als gutes Mittel zur volligen Aufhebung der Katalepsie 
angesehen werden. 

Das gleiche gilt von bestimmten Formen der Elektronarkose. Versuche 
hiertiber wurden vom Verfasser im Zusammenhang mit einer Angabe MAN
GOLDs (I914) durchgefUhrt, nach der Stabheuschrecken in kataleptischen 
Zustand verfallen sollten, wenn sie an bestimmten Korperstellen mit In
duktionsstrom gereizt werden. Bei Wiederholung dieses Versuches zeigte 
sich, daB der durch lnduktionsstrom ausgeloste Zustand 
nicht als Katalepsie angesprochen werden kalll, sondern 
als "Narkose" angesehen werden muB. Wird die Heu
schrecke mit den beiden Elektroden bertihrt, so tritt 
sofort eine heftige Muskelkontraktion in den dem Reiz
ort am nachsten liegenden Extremitateri und Rumpf
partien ein, die sich bald tiber den ganzen Korper 
ausdehnt. Ais Folge dieser Muskelkontraktionen, die 
bald zu-, bald abnehmen, ftihren die Beine krampf
hafte Bewegungen aus, ebenso auch das Abdomen, 
das sich stark nach ventral einkrtimmt. Auch der Kopf 
wird nach ventral gebogen. Alle diese Erscheinungen 
dauern auch nach Aufhoren des Reizes weiter fort, 
nicht selten werden auch ein oder mehrere Beine auto

Abb.41. Augenstielreflex 
des Krebses, der wahrend 
der Starre erhalten bleibt. 

(Nach Szn.ANSKI.) 

tomiert. Dann geht das Tier in einen Zustand tiber, der dem der Athernarkose 
nahezu vollig gleicht und etwa eine halbe Stunde andauert. Wahrend des 
ganzen Versuches laBt sich an dem Tier keine Flexibilitas cerea oder ein 
sonstiges Katalepsiesymptom feststellen, so daB man der Einordnung dieses 
Zustandes in die kataleptischen Erscheinungen wohl nicht folgen kann, 
sondern man wird die Elektronarkose unter die katalepsieaufhebenden 
Faktoren rechnen mtissen. Dies besonders auch d eshalb, weil eine Elektro
narkose sich mit Leichtigkeit bei einer Reihe von lnsektenarten auslosen 
laBt, fUr die kataleptische Erscheinungen nicht bekannt sind. 

Reflexe wahrend der Katalepsie. Ebenso wie dies fUr die Reaktions
hemmung der Wirbeltiere gezeigt wurde (S. 377), ist auch wahrend der 
Katalepsie der Arthropoden der Eintritt einer ganzen Reihe von Reflexen 
moglich, ohne daB durch diese gleichzeitig eine Aufhebung des kata
leptischen Zustandes bedingt wtirde. Bereits SZYMANSKI (1912) weist 
darauf hin, daB bei dem in einen Starrezustand versetzten FluBkrebs 
der sog. "Augenstielreflex" (Abb.41) eben so wie beim beweglichen Tier 
ausge16st werden kann. Dieser Reflex besteht darin, daB der Krebs 
bei leisester Bertihrung des Auges den Augenstiel nach unten und inn en 
einzieht. Ein weiterer Reflex, der bei vollstandiger Katalepsie regelmaBig 
eintritt, ist der vom Verfasser (1933 a) beschriebene Festklammerreflex 
von Carausius morosus. Bertihrt man bei einem kataleptischen Carausius 
die Unterseite eines Beines mit einem Gegenstande, so fUhren die Tarsen 
des betreffenden Beines, mitunter auch die Tibia, eine leichte Bewegung 



FRITZ STEINIGER: 

nach diesem Gegenstand hin aus, und Haftscheiben wie Krailen der 
Ful3e befestigen sich daran. Der Reflex tritt aul3erordentlich prompt 
und sicher ein und bewirkt oft, dal3 ein infolge seiner Failreaktion (vgl. 
S. 43I) zwischen den Zweigen seiner Nahrpflanze herabfallender Carausius 
auf halber Hohe wieder hangen bleibt, weil die Unterseite eines seiner 
Beine von einem Zweig beruhrt wurde und die Tarsen sich blitzschneil 
an diesem anhefteten. Gerade dieses Herabfallen und Hangenbleiben 
auf halber Hohe ist aul3erordentlich gut geeignet, das Tier den Blicken 
eines Verfolgers zu entziehen. 

Auch auf Warmereizung hin zeigt der kataleptische Carausius 
reflektorische Bewegungen. Wird der Tarsus eines Beines in der Weise 
gereizt, dal3 man einen Korper von etwa 500 C Temperatur in seine 
Nahe bringt, so fiihrt die betreffende Extremitat eine plotzliche Zuckung 
aus. Bei Reizung mit einer Temperatur von 60 0 C fuhrt nicht nur das 
gereizte Bein, sondern auch das andere Bein des gleichen Paares diese 
Zuckung aus, was dafiir spricht, dal3 der Reflexbogen dieser Reaktion 
nicht uber die hoheren nervosen Zentren, sondern nur uber das dem 
betreffenden Beinpaar koordinierte Bauchmarkganglion geschlossen wird. 
Weitere Reaktionen des kataleptischen Tieres auf Warmereizung, auf 
die nicht naher eingegangen werden kann, sind bei STEINIGER (I933a) 
behandelt. 

Reflektorische Vorgange vegetativer Art gehen auch wahrend der 
Katalepsie ungehindert vor sich, so Detiikation und Eiablage. Erstere 
kann bei vielen Kafern sogar als regelmal3iges Symptom des Eintritts 
der durch mechanische Reize ausgelosten Starre angesehen werden. 
Der kataleptische Carausius zeigt nach V. BUDDENBROCK und V. ROHR 
eine besondere Atembewegung, wenn er in einen Raum mit stark kohlen
saurehaltiger Luft gebracht wird. 

Das Zentrum der Katalepsie. Die Frage nach dem Zentrum der 
kataleptischen Erscheinungen bei Arthropoden ist heute noch keineswegs 
in einer aUgemeingiiltigen 'Weise gelOst, vielmehr scheinen die bisherigen 
Untersuchungen zu ergeben, dal3 die zentralen Vorgange bei den einzelnen 
Arthropodengruppen recht verschiedenartige sein mussen. N achdem die 
Moglichkeit eines hormonalen Zentrums ausgeschlossen wurde, besteht 
nur noch die Frage, ob das Oberschlundganglion einerseits oder die 
Thorakalganglien andererseits die Hauptroile spielen. Fur beide Annahmen 
lassen sich bestimmte Tatsachen als mehr oder weniger eindeutige 
Belege anfiihren, und RABAUD (I9I7 a) durfte vieileicht darin Recht 
haben, wenn er die Ansicht vertritt, dal3 wir hier zwei Extreme vor uns 
haben, zwischen denen es aUe Dbergange gibt. 

Die meisten Versuche in dieser Richtung wurden auf dem Wege 
einer einfachen Dekapitation der Versuchstiere durchgefuhrt. RABAUD 
(I9I7 a) beobachtete am dekapitierten Leptofulus belgicus die gleichen 
Starreerscheinungen wie am unversehrten Tier, nur waren aile Reaktionen 
nicht so prompt und erschienen abgeschwacht. Bei dekapitierten 
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Schmetterlingen, Coenonympha samphilus L. und Satyrus semele L. 
muBte der Reiz zur Auslosung der Starre etwas geandert werden. Wahrend 
die intakten Tiere durch leichten Druck der Flugelbasis in diesen Zustand 
versetzt werden, muBte bei dekapitierten ein starkerer Druck und 
gleichzeitig eine Reizung der Thoraxunterseite angewandt werden, doch 
dauerte dann die Starre ebenso lange wie beim unverletzten Tier, zeigte 
auch die gleichen Symptome. Auch bei anderen Schmetterlingen (EPi
nephele furtina L., Pararge moera L., Lithosia griseola HB., Callimorpha 
hera L., Spilosoma menthastri Esp., Argynnis dia L.) konnte RABAUD 
Starreerscheinungen nach Dekapitation aus16sen, ebenso bei dem Kafer 
Chrysomela cerealis L. 

Rei Colias edusa, einem normalerweise sehr schwer in Starre zu ver
setzenden Schmetterling, gelang es nach Dekapitation sogar viel leichter, 
langdauernde Starrezustande auszulosen. Auch Verletzungen der Thorakal
ganglien sollen nach RABAUD das Eintreten von Starreerscheinungen fordern, 
so bei den Kafern Ocypus oleus o. F. MULL. und Carabus purpuresceus 
FABR., ferner bei den Heuschrecken Oedipoda coerulescens, Stenabothrus 
bicolor und Epacromia strepens, doch konnen die Ergebnisse noch nicht als 
absolut sichergestellt gelten, da die Operation durch Einstich einer Insekten
nadel ausgefiihrt wurde, und die Art der Verletzungen nicht eindeutig ist, 
und da einige der genannten Insekten in intaktem Zustande keine Starre
erscheinungen zeigen. 

Nach Versuchen von HOLMES (1906) an Ranatra tritt bei dieser 
Wanze auch nach Entfernung des Oberschlundganglions (Dekapitation) 
eine in der Auspragung der Symptome gegenuber der des normalen 
Tieres herabgesetzte Katalepsie auf. Bei Wasserlaufern lieB sich nach 
Entfernung dieses nervosen Zentrums eine eigentliche Katalepsie nicht 
mehr beobachten, doch konnten die Tiere noch durch Klopfen auf den 
Thorax zu kurzdauerndem Annehmen der Schutzstellung veranlaBt 
werden. Auch bei Versuchen ROBERTSONs an australischen Spinnen 
zeigte sich, daB bei diesen Starrezustanden noch nach Dekapitation 
auftreten konnen. Das Intaktsein der Thorakalganglien scheint auch 
hier fur das Zustandekommen der Starre ausreichend zu sein. 

Fur die Phasmiden, insbesondere Carausius morosus, lieB sich jedoch 
als Zentrum der Katalepsie eindeutig das Oberschlundganglion nach
weisen. Bereits SCHLEIP (19II) konnte in der Regel einen volligen 
Fortfall aller Katalepsieerscheinungen bewirken, wenn er mit einer 
gekrummten Nadel das Oberschlundganglion zerstorte. P. SCHMIDT 
(1913) untersuchte die Verhaltnisse in bestimmten Durchschneidungs
versuchen: Nach Durchschneidung der Stabheuschrecke zwischen dem 
ersten und zweiten Beinpaar zeigte nur noch der vordere Teil den 
kataleptischen Zustand bzw. lieB sich in diesen versetzen, d. h. also der 
Teil, der mit dem Oberschlundganglion in nervoser Verbindung stand 
(entgegengesetzte Angaben von REISINGER, der von kataleptischen 
Erscheinungen am abgetrennten Hinterstuck spricht, sind - wie auch 
viele Beobachtungen des Verfassers zeigten - nicht zutreffend). Die 
Durchschneidungsversuche SCHMIDTs wurden yom Verfasser (1933 a) 
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in der Weise modifiziert, daB nicht der Korper des Tieres, sondern Ie dig
lich die Thorakalkonnektive durchtrennt wurden, was nicht den Tod 
des Versuchstieres bedingte. In den hinter der Durchschneidungsstelle 
gelegenen Korperpartien fielen dann samtliche kataleptischen Er
scheinungen fort, wahrend der Vorderteil sich wie der eines intakten 
Tieres verhielt. So konnte das Hinterstlick durch mechanische Reizung 

Abb.42 . Carausius oach Durchschneidung des Bauchmarks 
zwischen dem:2. und 3. Beinpaar. a Durchschneidungsstelle. 
Das Tier ist kataleptisch, Vorder- und Mittelbeine zeigen die 
Schutzstellung, dagegen das letzte Beinpaar ist beweglicb. 

(Nacb STE1N1GER.) 

zu lebhafter Bewegung 
veranlaBt werden, wah
rend das in kataleptischer 
Schutzstellung befindliche 
Vorderstiick passiv mitbe
wegt wurde (Abb. 42). Der 
Versuch zeigt gleichzeitig, 
daB bei dem intakten Tier 
die eine Katalepsie der ein
zelnen Korperteile bedin
gendeErregungsleitung auf 
rein nervosem Wege von
statten geht, nicht unter 
Beteiligung von Hormo
nen, deren Ausbreitung 
durch die Durchschnei
dung der Thorakalkonnek
tive nicht gehindert ware 
(liber mutmaBliche Hor
monwirkungen auf die" tie
rische Hypnose" vgl. Ar
beiten von CROCIER und 
HOAGLAND). 

Ein dem soeben ge
schilderten auBerordentlich 
ahnliches Resultat erhielt 
LOHNER (1914) bei Durch
trennungdesBauchmarks an 
Pachyjulus fuscipes . Befin
det sich die Durchtrennungs-
stelle vor der Korpermitte, 

so kann das Vorderstiick in Starre versetzt werden (Einrollung), das Hinterstiick 
dagegen nicht, und "so tritt der sonderbare Fall ein, daB das ganze Tier sich 
trotz der partiellen Zusammenrollung von Ort und Stelle weiter bewegt". Bei 
dieser J ulidenart ist auch nach Dekapitation noch eine Starre auszulOsen, 
nicht nm das Oberschlundganglion, sondern auch die Ganglien der vordersten 
Korpersegmente schein en an deren Entstehen beteiligt zu sein. Ein Stiick 
des Tieres, das aus dem Kopf und den ersten 5 Segmenten besteht, laBt sich 
noch in typische Starre versetzen . 

Auch das Unterschlundganglion kann, yom Oberschlundganglion 
isoliert, das Eintreten der Katalepsie bei Carausius morosus nicht bewirken 
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wie besondere Dekapitationsversuche des Verfassers (I933 a) zeigten, bei 
denen nur das Obersehlundganglion entfernt wurde, das Untersehlund
ganglion jedoeh erhalten blieb (koordinierte Sehreitbewegung). 

Es hat also das Obersehlundganglion hier als nervoses Zentrum der 
Katalepsie zu gelten. Und zwar deutet vieles darauf hin, daB es sieh 
urn bestimmte Teile des Protocerebrums handelt, die in unserem Zu
sammenhange die Hauptrolle spielen. Eine Exstirpation der Corpora 
peduneulata (Verfasser I933a) hatte keinen EinfluB auf das kataleptisehe 
Verhalten, dagegen brachte eine Durehsehneidung des Protoeerebrums 
in der Mediane, bei welcher der Zentralkorper zersehnitten wurde, volligen 
Ausfall der Katalepsie mit sieh (ATZLER I93I). 
Das gleiehe Resultat hatte eine Exstirpation des 
Zentralkorpers. Als Zentrum der Katalepsie von 
C. morosus kann also das Protoeerebrum und in 
diesem der Zentralkorper gelten. 

Fur eine besonders hervortretende Bedeutung 
des Oberschlundganglions bei Starreerscheinungen 
sprechen auch Versuchevon MANGOLD und REISINGER 
am FluBkrebs, die nach Exstirpation der Kopf
ganglien bzw. nach Kopfung des Tieres bei diesen 
keine vollstandige Starre mehr auslosen konnten. 
Auch an einigen dekapitierten Kafern konnte 
REISINGER keinen" Scheintod" mehr auslosen. Eben
so beobachtete POLIMANTI einen mehr oder weniger 
ausgesprochenen Ausfall der Hemmungserscheinun
gen bei Brachyuren nach Zerstorung der Kopfgan
glien. TEN CATE hatte ahnliche Resultate bei Ex
stirpation des Oberschlundganglions von Periplaneta 
americana, deren Neigung, in Akinese zu verfallen, 
nach derOperation ganz bedeutend herabgesetzt war. 

Abb. 43. Starrezustand der 
\Vanze Panstrongylus genicu
latlts wamend des Saugens. 

(Nach HASE .) 

FraBstarre. Naeh HOFFMANN (I92I b) zeigt der Wasserlaufer Limno
trechus lacustris einen Starrezustand, wenn er einen Artgenossen getOtet 
hat und an diesem saugt. Es gelang HOFFMANN, mehrere an einem 
toten Exemplar saugende Wasserlaufer mit diesem zugleieh aufzuheben 
und auf den Rueken zu legen, ohne daB sie auf diese Behandlung hin 
irgendwelche Bewegungen ausfiihrten. 

Eingehender behandelt HASE (I933) die FraBstarre der venezolanisehen 
Wanze Panstrongylus geniculatus PINTO. Diese 2,5 em groBe, blutsaugende 
Wanze zeigt wahrend des Saugaktes sehr ausgesproehene Katalepsie, 
man kann das z. B. an einem mensehliehen Finger saugende Tier mit 
den FuBen von der Unterlage ablosen und an dem eingestoehenen 
Saugrussel hangend tragen, ohne daB es deshalb mit Saugen aufhort 
(Abb.43), eben so wie HOFFMANN dies bei Wasserlaufern beobaehtete. 
Als aus16sender Reiz wird von beiden Autoren der Druck des den Saug
russel umgebenden Mediums (Chitin des Beuteinsekts oder mensehliche 
Haut) auf den Russel angesehen. 

Wie bereits HASE betont, liegen die Verhaltnisse hier jedoch recht 
kompliziert. Beobachtungen des Verfassers (I933 a) zeigten namlieh, 
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daB ein Wasserlaufer keineswegs immer beim Saugen in FraBstarre 
verfallt, so z. B. stets dann nicht, wenn das Beuteinsekt so klein ist, 
daB er es mit sich herumtragen kann. Auch in diesem Fall wird auf den 
Russel ein Druck ausgeubt, denn das Chitin z. B. kleiner Kafer ist von 
recht harter Beschaffenheit. Wenn trotzdem keine FraBstarre eintritt, 
so kann ein Druck auf den Russel nicht der alleinige auslosende Reiz 
fur diese sein. 

HASE weist in einer Anmerkung auf die rauberische Wanze Picromerus 
bidens L. hin, welche Raupen aussaugt, die sie selbst an GroBe erheblich 
ubertreffen, und welche wahrend des Saugens die Beute am Russel frei 
herabhangend tragt. Der Verfasser konnte nun beobachten, daB die 
Wanze sich dabei in einem vollig beweglichen und durchaus reaktions
bereiten Zustand befindet. Ergreift man jedoch das Beutetier und hebt 
die Wanze an diesem hangend auf, so verfallt sie in Katalepsie, dies 
besonders dann, wenn man sie auBerdem noch irgendwie beruhrt (vgl. 
GODGLUCK I935 a). Es liegt daher die Vermutung nahe, daB die FraB
starre nichts weiter ist, als ein besonderer Fall der "Erfassungshypnose" 
(HOFFMANN), bei dem das Versuchstier eben am Russel aufgehoben wird. 

Zu der "Erfassungshypnose" (vgl. S. 396) ist noch zu sagen, daB es 
keineswegs der Druck auf das Chitin einer Extremitat ist, der diesen 
Zustand auslost, sondern der Reiz des Festgehalten- bzw. Aufgehoben
werdens. Dies zeigtesich in Versuchen an Limnotrechus lacustris: Wurden 
den Versuchstieren kleine Reiter aus feinem Draht auf ein Femur ge
klemmt bzw. dieses mit dunnem Draht umschlungen, so 16ste dies keine 
Katalepsie aus, obwohl der Druck auf das Chitin des Beines sicher 
ebenso stark war wie bei Pinzettenerfassung, das Chitin wurde mitunter 
direkt eingebeult. Die Tiere bewegten sich vielmehr infolge des dauernden 
Reizes lebhaft umher und fUhrten Putzbewegungen aus. 

Der "Erfassungshypnose" auslosende Reiz ist also vor allem ein 
Festgehaltenwerden (auch ein Festhalten des Tieres am Russel ist ein 
geeigneter Reiz). Dnd dieses Festgehaltenwerden ist auch fUr die Fra/3-
starre der auslosende Reiz. Es liegt die Vermutung nahe, daB die Ver
haltnisse allgemein so liegen wie bei Picromerus, da/3 also nicht durch 
den Druck des Mediums auf den saugenden Russel eine Starre ausgelost 
wird, sondern daB diese erst dann eintritt, wenn bei irgendwelcher 
Reizung des Tieres dieses durch das Medium am Russel festgehalten wird. 
Freilich konnen diese Zusammenhange heute noch nicht als eindeutig 
geklart gelten. 

Bei Formen, die zum Annehmen spontaner Katalepsie neigen, mag 
ebenso wie sonst auch wah rend des Saugens dieser Zustand eintreten, 
ohne daB er dabei in naherer Beziehung zum Saugen stehen muBte. 
Weitverbreitet ist auch eine allgemeine Herabsetzung der Reaktions
bereitschaft bei saugenden Insekten, die jedoch meist nicht so stark ist, 
daB man den Zustand des Tieres als Starre bezeichnen konnte (auch 
Wirbeltiere sind ja wahrend des Fressens oft unachtsamer als sonst). 
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In anderen Fallen [HASE (I933) gibt eine Aufzahlung von solchenJ ist die 
Reizherabsetzung so stark, daB man von einer FraBstarre oder wenigstens 
einer partiellen FraBstarre sprechen kann (Lause, Bettwanzen, Laus
fliegen, nach Beobachtungen des Verfassers auch Asiliden), recht starke 
Reize und Verletzungen werden nicht beantwortet. Zwischen der in 
ihren besonderen Zusammenhangen noch fraglichen FraBstarre und dem 
normal beweglichen Verhalten scheint es auf dem Umweg uber eine mehr 
oder weniger starke Herabsetzung der Reaktionsbereitschaft des nicht 
kataleptischen Tieres Ubergange zu geben. 

Copulastarre. Allgemein bekannt ist der durch HEYMONS (I902) 
geschilderte Fall der asiatischen Solifuge Galeodes caspicus, bei welcher 
das Mannchen dadurch eine Begattung erm6glicht, daB es auf das Weib
chen springt und dieses mit seinen Zangen in der Dorsalgegend des 
Hinterleibes packt, wodurch das Weibchen in einen Starrezustand gerat, 
andererseits jedoch das Mannchen auffriBt, falls dieser Angriff miBlingt. 
Die Bereitschaft zur Starre besteht ubrigens nur bei unbefruchteten 
Weibchen, befruchtete verhalten sich refraktar, auch wenn man unter 
Verwendung einer Pinzette mit ihnen experimentiert. 

Einen ahnlichen Zusammenhang zwischen Starre und Copula glaubte 
HOFFMANN (I92I b) auch fur den Wasserlaufer Limnotrechus lacustris 
annehmen zu mussen, jedoch zeigte eine Untersuchung von 80 Copulae 
dieses Wasserlaufers, welche der Verfasser durchfiihrte, daB nur in 
29 Fallen die Mannchen kataleptisch waren, die Weibchen jedoch in 
keinem Falle. Da die Paarung der Wasserlaufer in der Mehrzahl der 
Falle auf der Wasseroberflache stattfindet, so ware hier auch ein kata
leptischer Zustand des Weibchens schlecht denkbar, da es in diesem Falle 
durch die Wasseroberflache "durchbrechen" wurde und damit der Gefahr 
des Ertrinkens ausgesetzt ware. 

Es ist jedoch nicht ausgeschlossen, daB eine Copulastarre im Sinne 
des Solifugenfalles auch bei der Paarung einheimischer Spinnen eine 
Rolle spielt. 

Die Schaukelbewegung. Carausius morosus zeigt beim Annehmen 
oder beim Aufgeben des kataleptischen Zustandes eine schaukelnde 
Bewegung, bei welcher der K6rper des Tieres hin und her schwankt, 
ohne daB dabei die Tarsen von ihrer Unterlage abgehoben werden muBten. 
Auch bei Phyllium bioculatum ist diese Erscheinung sehr auffallend. 
Die Art und Weise des Schaukelns, das sowohl wahrend langsamer 
Fortbewegung wie auch auf der Stelle ausgefiihrt wird, ist in Abb. 44a, b 
dargestellt. Da MEISSNER, SCHMIDT, GRIMPE U. a. diese Bewegung zu 
den kataleptischen Phanomenen hinzurechnen, ist sie fur unsere Dar
stellung von Interesse, und zwar ist zunachst die Beantwortung der 
Frage von Wichtigkeit: GehOrt diese Erscheinung nun tatsachlich zurn 
Katalepsiekomplex hinzu oder nicht? Der Verfasser (I933 c) hat sich 
naher mit der Untersuchung dieser Frage beschaftigt. Wahrend bei 
Carausius morosus die Schaukelbewegung in einer engen Beziehung zur 
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Katalepsie zu stehen scheint und vornehmlich zu beobachten ist, wenn 
das Tier die kataleptische Schutzstellung annimmt oder aufgibt, ist sie 
bereits bei dem nahe verwandten Phyllium bioculatum ganz von der 
Katalepsie unabhangig, Phyllium schaukelt auch bei maximaler Erregung, 
beim Fressen, fiihrt iiberhaupt so gut wie keine Bewegungen ohne ein 
gleichzeitiges Schaukeln aus. Auch bei Diapheromera jemorata und 
Eurycnema gigas sieht man die gleiche Erscheinung haufig. Ahnlich 
liegen die Verhaltnisse bei einer Reihe von Spannerraupen. Doch auch 

-----Abb. 44 a und b. Die beiden haufigsten Schaukelbewegungen von Phyllium in schematischer DarstelJung. 
(Nach STEI"IGE R.) 

bei Insekten, bei den en kataleptische Erscheinungen bisher nicht be
obachtet werden konnten, treten Schaukelbewegungen auf, so bei Mantis 
religiosa, Sphodromantis bioculata und Empusa egena, auch bei Hymenopus 
bicornis (nach ANNANDALE), obwohl es bisher nicht moglich war, bei 
Mantiden durch die sonst dazu geeigneten Reize eine Katalepsie aus
zu16sen oder deren spontanes Eintreten zu beobachten. Auch sonst 
treten Schaukelbewegungen bei einer Reihe anderer Insekten auf, ohne 
daB eine Beziehung zu irgendwelchen kataleptischen Phanomenen fest
zustellen ware. Schaukeln wah rend (bzw. zu Beginn) der Copula wurde 
fUr ~~ von Hydrometra stagnorum (STEINIGER I933 c) und fUr die crcr von 
Triatomiden (RASE I932 a) und von Cassida nobilis (KAUFMANN I933) 
beobachtet. Sonst wurden Schaukelbewegungen beobachtet bei Peri
planeta americana, bei der Nasenschrecke Tryxalis nasuta (Neubeob
achtung), bei der Wanze Coranus atroapterus (GODGLUCK I935 a), bei der 
Kleiderlaus (JUST I934) und beim Raarling der Katze Trichodectes 
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subrostralis (N eubeobachtung), bei der Larve des marinen Kafers Ochthebius 
quadricollis (RASE I926), bei der Imago des Aurorafalters Polychloe 
cardamines (Neubeobachtung), eben so bei den Dipteren Tipula paludosa 
und Trichocera hiemalis. LOHNER (I920) beobachtete auch bei Blatt
wespenlarven (Arge pagana PA~Z) ein Schaukeln wahrend der fUr diese 
Tiere bekannten "Schreckstellung": Das Rinterleibsende wird in dieser 
Stellung rasch pendelnd hin und her bewegt. 

AuBer bei Insekten 1 wurden Schaukelbewegungen noch fur die 
Strandkrabbe Carcinus maenas und fUr die Strickerspinne Tetragnatha 
solandrii (STEINIGER I933 c, 1934c) beobachtet. SchlieBlich kommt ein 
Schaukeln sogar bei Vogeln vor, so beim Ziegenmelker (REINROTH) und 
bei der amerikanischen Rohrdommel (ZUR STRASSEN I915) 2. 

Die Schaukelbewegung ist somit nicht als ein Symptom fUr bestehende 
Katalepsie aufzufassen, sie kommt vielmehr auch bei Tieren vor, fUr die 
keinerlei kataleptische Erscheinungen bekannt sind, und bei denjenigen, 
welche die Fahigkeit zur Katalepsie besitzen, zeigt sie sich nur dann, 
wenn diese sich im nicht kataleptischen Zustande befinden. N ur bei 
Carausius morosus scheint die Beziehung zwischen Schaukelbewegung 
und Katalepsie eine etwas engere zu sein insofern, als die Schaukel
bewegung dem kataleptischen Zustand oft unmittelbar voraufgeht bzw. 
ihm folgt3. 

Hervorzuheben ist indessen, daB die Schaukelbewegung sich gerade 
besonders oft und auffallend bei solchen Tieren zeigt, die in ihrem tag
lichen Verhalten eine besonders lange Zeit in Bewegungslosigkeit zu 
verbringen pflegen (ohne daB diese Akinese eine kataleptische zu sein 
brauchte), wie dies auBer fur Phasmiden und Spannerraupen auch fUr 
die Mantiden, auffallenderweise aber auch fur die beiden genannten 
Vogelarten zutrifft. Vielleicht bedingt das In-Betrieb-Setzen der lange 
Zeit bewegungslosen Muskulatur dieses Schaukeln und vielleicht kann 
in dieser Richtung bei genauerer Untersuchung einmal eine rein muskel
oder nervenphysiologische Erklarung der Schaukelbewegung gegeben 
werden. 

Gegen eine Zugehorigkeit der Schaukelbewegung zu den kataleptischen 
Erscheinungen spricht auch die Tatsache, daB sie mit jenen nicht in 
den zentralen Vorgangen ubereinstimmt (STEINIGER 1933 c). Wahrend 
das Zentrum der Katalepsie bei Phasmiden im Oberschlundganglion 
gelegen ist (vgl. S.425), zeigten Exstirpationsversuche an Phyllium 

1 Erwahnt sei in diesem Zusammenhange auch ein von WALLACE be
handeltes Verhalten der als Hickory-Hornteufel bezeichneten Raupe von 
Bombyx regia, welche, wenn sie gereizt wird, ihren Kopf "in einer furcht
erregenden Weise von einer Seite zur anderen schiittelt". 

2 Es solI mit dieser Aufzahlung keineswegs gesagt sein, daB es sich in 
den genannten Fallen, physiologisch gesehen, stets urn das Gleiche handelt. 

3 Diese Vereinigung scheint, wie die Zusammenstellung der sonstigen 
FaIle von Schaukelbewegungen zeigt, phylogenetisch gesehen etwas Sekun
dares zu sein. 
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bioculatum, daB auch nach Entfernung des Oberschlundganglions Schaukel
bewegungen noch moglich sind. 

Die bekannte Deutung der Schaukelbewegung als "Windmimikry" 
und die damit angedeutete okologische Beziehung (GRIMPE, MEISSNER) 
hat nach anderen Erfahrungen wenig Wahrscheinlichkeit fUr sich. Durch 
das Schaukeln wird ein Insekt kaum einem vom Winde bewegten Pflanzen
teil ahnlich, dies ware viel eher der Fall, wenn es - ebenso wie Blatter 
und Zweige - nur passiv vom Winde bewegt wiirde. Ein Phyllium 

bioculatum wird fiir den menschlichen Beobachter 
eigentlich meist dann erst sichtbar, wenn es mit 
seinen Schaukelbewegungen beginnt, und ANNAN
DALE berichtet, daB ihm im Freien ein Exemplar 
der Mantide H ymenopus bicomis erst durch sein 
Hin- und Herbewegen aufgefallen sei, obwohl er 
das Tier von dem ihm im hochsten MaBe ahnlichen 
Bliitenstand, auf dem es saB, kaum unterscheiden 
konnte. Auch Fiitterungsversuche des Verfassers 
(1936 d) mit Raupen des Spanners Biston hirtaria, 
die, auf Zweigen ihrer Nahrpflanze sitzend, in 
groBerer Anzahl insektenfressenden Vogeln darge
boten wurden, zeigten recht eindeutig, daB diese 
Raupen besonders haufig dann von den suchenden 
Vogeln bemerkt und gefressen wurden, wenn sie 
die (bei dieser Art allerdings nicht allzu haufi
gen) Schaukelbewegungen ausfiihrten. Jedoch im 
Freien, auf einem Strauch mit vom Win de be
wegten Blattern, ist vielleicht die Schaukelbewegung 
nicht so auffallig. 

Bei der Schaukelbewegung der amerikanischen 
Rohrdommel (Botaurus lentiginosus MONT.) hat aller
dings die Annahme einer Bedeutung im Sinne der 

"Windmimikry" einige Wahrscheinlichkeit. Nach METZGER (1935) 
werden Rohrdommel und manche Reiherarten besonders unauffallig 
"wenn sie inmitten des schwankenden Schilfdickichts nicht stillstehen, 
sondern unermiidlich im Takt der Halme von einem Bein aufs andere 
wippen. Denn gerade durch diese Bewegung werden sie in ihrer bewegten 
Umgebung unsichtbar". Dies ist bei der Schutzstellung der Rohrdommel 
und ihrer rohrfarbenen Langsstrichzeichnung sehr gut vorzustellen. Abb.45 
zeigt den Vorgang an einem Schaustiick des SENCKENBERG-Museums. 

Abb. 45. Schaukelbewegung 
der amerikanischen Rohr
dommel im Schill, darge
stellt in einem Praparat des 

SENCKENBERG-Museums. 

(Nach METZGER.) 

Auf eine spezielle okologische Bedeutung der Pendelbewegungen bei 
Tenthredinidenlarven weisen ENSLIN und LOHNER hin: "Eine auf diese 
Weise erzielte erfolgreiche Abwehr von Schlupfwespen wurde von mehreren 
Beobachtern gleichdeutend berichtet." 

Fallreaktionen. Das sog. "Sichfallenlassen" ist eine bei Arthropoden 
sehr weit verbreitete und auBerordentlich haufige Reaktion, und solI 
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hier Erwahnung tinden, da es eine Reihe von Beziehungen zu kata
leptischen Erscheinungen aufweist. Indessen muB von einer Behandlung 
von Einzeltatsachen abgesehen werden - weist doch z. B. nahezu jede 
eingehendere biologische Darstellung einer Kaferart einige Angaben uber 
irgendwelche Fallreaktionen auf -, vielmehr soIl sich die Darstellung 
auf eine Ubersicht der Verhaltnisse und der Beziehungen zu Katalepsie 
und Schutzstellung beschranken. 

Eine erste Moglichkeit des Zustandekommens einer Fallreaktion ware 
die, daB der betreffende GliederfUBler durch mechanischen oder optischen 
Reiz zum Annehmen der Schutzstellung (sei es mit oder ohne gleichzeitige 
Katalepsie) veranlaBt wird, dabei seine FuBe von der Unterlage ablost 
und infolgedessen passiv zu Boden taIlt. Dies scheint bei dem nicht 
seltenen Herabfallen der Stabheuschrecke C. morosus der Fall zu sein. 
Das in beliebiger Stellung dasitzende Tier nimmt auf Beruhrung hin 
ganz p16tzlich seine Tensionsstellung (Abb. 22) ein und wird durch das 
schnelle Vorstrecken der beiden ersten Beinpaare nach ruckwarts ge
schleudert, so daB es herabfaIlt, wobei seine langliche Gestalt fUr das 
Hindurchgleiten durch die Zweige der Nahrpflanze besonders gunstig 
ist. Auch bei auf Blattern sitzenden Kafern (Chrysomeliden, Coccinelliden) 
beobachtet man zuweilen ein Herabfallen, wenn auf eine Erschutterung 
der Unterlage hin die Tiere in Starre versetzt werden, ihre bekannte 
Flexionsstellung annehmen, dabei den Halt an der Unterlage verlieren 
und passiv von dieser abrutschen oder herabrollen. In den ebengenannten 
Fallen befindet sich das Tier wahrend des Herabfallens in kataleptischem 
Zustande. Katalepsie und Annehmen der Schutzstellung sind das Primare, 
das passive Herabfallen ist die sekundare Folge. 

1m Gegensatz hierzu ist in anderen Fallen das Herabfallen auf eine 
durchaus aktive Bewegung des nicht kataleptischen Tieres zuruck
zufuhren. So zeigen nach Beobachtungen des Verfassers (1933 c) einige 
Phasmiden (Phyllium-(S(S, Eurycnema-Larven) unter besonderen Reiz
situationen deutliche Abstof3bewegungen der FuBe, die ein Herabfallen 
bewirken, und die wiederholt werden, falls man das Tier am Herabfallen 
hindert. Ebenso aktiv ist die Einleitung der Fallreaktionen bei einer 
Reihe von Kafern und Spinnen, die das Herabfallen zuweilen direkt mit 
einem Sprung einleiten oder bei Beunruhigung erst eine kurze Strecke bis 
zu einer geeigneten Stelle, etwa den Rand eines Blattes, laufen, urn 
sich dann fallenzulassen. Doch auch unter diesen Umstanden tritt in 
einem Teil der FaIle bei dem die Fallreaktion ausfUhrenden Tier dann 
ein Starrezustand ein, wenn es auf den Boden aufschlagt. - Bei Schnell
kafern wird das Herabfallen oft durch "Schnellen" eingeleitet. 

Die Fallreaktion (bzw. der Fallreflex) stellt also hinsichtlich seines 
Zustandekommens etwas recht Verschiedenartiges dar. Einheitlich ist 
jedoch die okologische Bedeutung der Reaktion: Durch das plotzliche 
Herabfallen entzieht sich das Tier dem Aktionsbereich irgendeines 
Feindes, der die zur Fallreaktion fUhrenden mechanischen (Erschutterung) 
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oder optischen Reize auf dieses ausubt. Die Annahme eines 6kologischen 
Nutzens der Fallreaktion ist in der Literatur eine ganz allgemeine, obwohl 
ein direkter experimenteller Nachweis hierfur noch nicht versucht wurde. 

Eine 6kologisch wahrscheinlich besonders wirkungsvolle Reaktion 
ist ein teilweises Herabfallen, wie es bei Carausius morosus dadurch 
zustande kommt, daB das zwischen den Zweigen seiner Nahrpflanze herab
fallen de Tier irgendeinen Gegenstand zufallig mit den FuBen beruhrt 
und sich infolge eines besonderen Festklammerreflexes (vgl. S.422) 
an diesem fest halt und so auf halber H6he hangen bleibt, wahrend der 
Beobachter es vergebens am Boden sucht. Einen Parallelfall hierzu 
stellt ein bestimmtes Verhalten der Strickerspinne Tetragnatha solandrii 

dar (STEINIGER 1934c). Die Spinne 
laBt sich auf optische oder mecha
nische Reize hin ruckartig an ihrem 
Faden herabfallen, jedoch nicht bis 
zum Boden, sondern sie bleibt, 
noch bevor sie diesen erreicht, am 
Faden hangen und nimmt ihre 
Tensionsstellung an (Abb. 46). Die 
in dieser Weise am Faden han
gende und sich einige Zeit bewe

Abb. 46. FaUreaktion von Tetragnatha solandr;,:. gungslos verhaltende Spinne ist fur 
Naheres im Text. (Nach STEINIGER.) den menschlichenBeobachter auBer-

ordentlich schwer zu entdecken. 
Okologische Bedeutung von Katalepsie und Schutzstellung. In viel 

starkerem MaBe, als hinsichtlich der Reaktionshemmung der Wirbeltiere, 
ist fur die Starreerscheinungen der Arthropoden von jeher eine 6kologische 
Bedeutung angenommen worden l , und zwar eben so wie dort in dem Sinne, 
daB ein bewegungsloses Tier viel seltener von einem optisch orientierten 
Feinde entdeckt werden kann, als ein sich bewegendes. 

Einmal werden Bewegungen auch dann noch wahrgenommen, wenn das 
durch sie entstehende Bild nur auf die Randpartien der Netzhaut eines 
Wirbeltierauges trifft, die fur eine genaue Unterscheidllng Ilnd ein genalles 
Erkennen bewegllngsloser Gegenstande nicht mehr allsreichen. Mithin ist 
der Bereich des Erkennens von Bewegllngen bei vielen Wirbeltieren erheblich 
gri:iBer als der des Bemerkens bewegllngsloser Gegenstande. Dazu kommt 
noch die bereits auf S. 381 erwahnte Tatsache, daB viele W'irbeltiere, ebenso 
auch rauberische Insekten, beim Aufsuchen ihrer Nahrung fast ausschlieBlich 
auf sich bewegende Beuteobjekte aufmerksam werden. Also muB eine 
einfache Bewegungslosigkeit schon die Mi:iglichkeit des Entdecktwerdens 
erheblich herabsetzen. Nun kommen bei der Starre der Arthropoden noch 
die besonderen morphologischen Eigenschaften, Schutzstellungen und Anal
gesie hinzu, so daB eine Bedeutung der Katalepsie fUr die Arterhaltung von 

1 Besonders bemerkenswert ist in diesem Zusammenhange ein Versuchs
ergebnis von HOLMES an Talorchestra longicornis, welches zeigte, daB die 
Starre dieses Krebses in einer Umgebung von Sand und kleinen Steinen, 
in der er schlecht zu sehen ist, viellanger dauert als auf einer ebenen Flache. 
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den meisten Untersuchern als selbstverstandlich angesehen wird. J edoch 
ist der tatsachenmaBige Nachweis dieser 6kologischen Bedeutung, welcher 
bei den oft an der Lehre von den Schutzanpassungen geubten Kritik un
erlaBlich ist, erst in neuerer Zeit fur einige FaIle erbracht worden. 

Der Nachweis eines okologischen Nutzens der Phasmidenkatalepsie 
gelang PLATE (I9I7) wahrend seines Aufenthaltes auf Ceylon, der Heimat 
einer Reihe von Stab- und Blattheuschrecken 1. PLATE brachte Phasmiden 
und Eidechsen der gleichen Bioconose in einem gemeinsamen Terrarium 
unter und konnte feststellen, daB die Eidechsen nur die sich bewegenden 
Tiere angriffen, an den kataleptischen aber achtlos voriiberliefen. Phyllien 
fielen den Eidechsen haufiger zum Opfer als Stabheuschrecken, da sie 
ja, wie wir gesehen haben, am Tage beweglicher sind als jene. Auch in 
Europa ausgefiihrte Versuche von GRIMPE mit Eidechsen und groBen 
Fangheuschrecken zeigten ebenfalls eine schiitzende Wirkung der Phas
midenkatalepsie. Ebenso beschreibt STOCKARD einige Versuche mit der 
in Mittelamerika haufigen Stabheuschrecke APlopus Mayeri, die in 
kataleptischem Zustande von Hiihnem nicht bemerkt wurde. 

Auch fUr die Starre der Coccinelliden konnte eine okologische Be
deutung experimentell nachgewiesen werden (STEINIGER I936 d). Wurden 
diese Kafer an in Gefangenschaft gehaltene Drosseln verfiittert, so war 
haufig zu beobachten, daB ein bereits mit dem Schnabel ergriffener 
Kafer dadurch dem Gefressenwerden entging, daB er auf diesen Reiz 
hin seine bekannte kataleptische Flexionsstellung einnahm, und, da die 
Beine dann keine Festhaltemoglichkeit mehr boten, der Drossel aus 
dem Schnabel schnellte. Blieb der Kafer dann in seinem Starrezustand 
einige Zeit bewegungslos liegen, so wurde er oft von der Drossel nicht 
wieder aufgefunden. Auch ein Fliegenschnapper, der Coccinelliden sogar 
sehr gem fraB, fand aus dem Schnabel geglittene kataleptische Exemplare 
in der Regel nicht wieder, solange diese in Akinese verharrten 2. Doch 
ist letzteres nicht eben beweisend fiir einen Nutzen gerade der Katalepsie, 
denn der Fliegenschnapper gehort zu denjenigen Augentieren, die 
hauptsachlich auf sich bewegimde Beute reagieren, bewegungslose 

1 Es sei darauf hingewiesen, daB die Phasmiden trotz ihrer Katalepsie 
und Pflanzenteilahnlichkeit doch bestimmte Feinde habe, die als Spezialisten 
sich in weitem MaBe von ihnen ernahren. Nach HEINROTH leben bestimmte 
tropische Sporenkuckucke (Centropus) "gerade von den aIlerangepaBtesten 
Kerbtieren", von Phasmiden und Mantiden, und der Mageninhalt eines 
solchen Vogels scheint zunachst aus Blattern zu bestehen, so viele blattf6rmige 
Insekten sind darin enthalten. Wir sehen also, daB selbst die aIlerangepaBtesten 
Formen spezielle Feinde besitzen, denen gegenuber aIle ihre Anpassungs
charaktere versagen. Der Nutzen einer Anpassung ist stets ein v611ig relativer. 

2 PIERON (1904) teilt hierzu folgende Beobachtung mit: «rai observe 
aussi cette protection des coleopteres chez une coccinelle aux prises avec 
des fourmis dans une fourmiliere artificieIle: elle a passe plusieurs jours 
immobile contre du verre, les pattes repliees; des qu'elle essayait de s'enfuir 
et de degager ses pattes, des fourmis (Formica cinerea carnassiere) cherchaient 
ala saisir par Ia et la coccinelle avait bien l'air de faire la morte: elle usait 
de la protection que lui assurait l'immobilite .• > 

Ergebnisse der Biologie XIII. 28 
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Nahrungstiere jedoch in der Regel unbeachtet lassen, so daB einfache 
Bewegungslosigkeit einem solchen Feinde gegeniiber schon einen hin
reichenden Schutz darstellt. 

Fiir die nach Ansicht von v. BUDDENBROCK kataleptische Streck
stellung der Spannerraupen (vgl. Abb. I4) konnte ebenfalls in Fiitterungs
versuchen ein okologischer Nutzen nachgewiesen werden (STEINIGER 
I936 d). Von 300 Raupen von Biston hirtaria, die auf Pflaumenzweigen 
sitzend in einen groBen FlugkiHig zu je 20 eine Stunde lang den Angriffen 
eines Rotkehlchens ausgesetzt waren, fand das Rotkehlchen 4I nicht, 
wobei ein besonderer Nutzen der Streckstellung bei an Zweigen sitzenden 
Tieren zu beobachten war. Versuche mit einem Buchfinken hatten ein 
ganzalmliches Resultat, hingegen einer Blaumeise gegeniiber niitzte die 
Streckstellung der zweigahnlichen Raupen nichts, die Meise fand vielmehr 
stets alle erreichbaren Raupen in kiirzester Zeit, da sie ihre Nahrung 
nicht nur mit Hilfe des Gesichtssinnes, sondem besonders durch Abtasten 
und Anpicken aller Gegenstande'in ihrer Umgebung mit dem Schnabel 
aufsucht. Ein grauer Fliegenschnapper indessen fand iiberhaupt keine 
der trage dasitzenden Spannerraupen, ganz gleich, in welcher Stellung 
sie sich befanden. Er achtet eben in der Hauptsache nur auf fliegende 
oder wenigstens sich lebhaft bewegende Insekten. Sowohl einer Meise 
als auch einem Fliegenschnapper gegeniiber ist die kataleptische Streck
stellung der Spannerraupen also wahrscheinlich bedeutungslos. 

Auch die spontan angenommene Schutzstellung (Tensionsstellung) 
der Strickerspinne Tetragnatha solandrii, die nicht mit gleichzeitiger 
Katalepsie des Tieres verbunden ist, etwies sich in Fiitterungsversuchen 
als niitzlich (STEINIGER I934 b, c). Ein Rotkehlchen fing unter einer 
Anzahl an trockenem Gestrauch in einem Terrarium befindlicher Stricker
spinnen stets zuerst die in Bewegung begriffenen, dann im allgemeinen 
zunachst die in beliebiger Stellung dasitzenden; die in Schutzstellung 
befindlichen bemerkte es jedoch durchschnittlich vie! seltener, fand sie 
mitunter sogar nach s.tundenlangem Sllchen in ihrer unmittelbaren 
Nahe nicht. Die Tensionsstellung der Strickerspinnen kann mit gutem 
Recht als ein 'Fall von Mimese gewertet werden, was auch durch weitere, 
noch nicht abgeschlossene Versuche des Verfassers mit anderen Vogel
arten bestatigt wurde. 

Diese Beispiele zeigen, daB in einer Reihe von Fallen sich der ver-' 
mutete okologische Nutzen der Katalepsie direkt experimentell nach
weisen laBt. Von einer Aufzahlung sonstiger nur vermuteter FaIle eines 
solchen okologischen Nutzens der Katalepsie muB abgesehen werden, 
obwohl Beispiele, bei denen ein derartiger Nutzen auch ohne den direkten 
experimentellen Nachweis ohne weiteres angenommen werden kann, 
in der Literatur zahlreich vorhanden sind. 

Bemerkenswert sind nur noch einige Falle, bei denen die okologische 
Bedeutung der Katalepsie sich den bisher genannten Fallen gegeniiber 
in das Gegenteil verkehrt, namlich der betreffenden Art dadurch zum 
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Schaden gereicht, daB sie von deren Feinden ausgenutzt wird. Bei der 
groBen Mannigfaltigkeit der Starreerscheinungen kann ein solcher Zu
sammenhang allerdings nicht wundemehmen. Wir finden ibn ver
wirklicht in einem von FABRE behandelten Fall, bei dem eine Wegwespe 
(Pompilus FABR.) die durch ihren Angriff ausgeloste Starre ihrer Beute
tiere ("Tarantel, Kreuzspinne und andere Spinnentiere") dazu benutzt, 
urn den fur die Wespe sonst recht gefahrlichen Stich in den Mund der 
Beute anzubringen. Ebenso berichtet HOFFMANN (1921 b) von dem 
Wasserlaufer Limnotrechus lacustris, daB dieser in Katalepsie verfillt, 
wenn er von einem kraftigeren Artgenossen ergriffen wird, und dadurch 
diesem das Anstechen und Aussaugen sehr erleichtert. SchlieBlich ist 
in diesem Zusammenhange noch ein Verhalten der .wanzenfressenden 
Spinne Thanatos flavidus SIMON zu nennen, welche die F1ihigkeit der 
Bettwanze zur Katalepsie (vgl. HASE 1933) nach LORANDO (1929) in 
folgender Weise ausnutzt: "When a bedbug draws near to the spider 
which is already busy with its first prey, the spider pricks the second 
bedbug with its hind legs so that it remains motionsless until the spider 
lias finished its first victim. I though that through these pricks the 
spider anesthetized its prey by some special kind of poison, but my 
friend, Mr. TANAGROS, to whom I mentioned the actions of spider, 
explained this by the phenomenon of catalepsy." Es wird auf diese 
gelegentlich schadliche Wirkung der Katalepsie noch im SchluBteil ein
zugehen sein. 

Systematischer Tell. 
Crustaceen. Am bekanntesten sind Starreerscheinungen des FluBkrebses 

(CZERMAK, PREYER, VERWORN, MANGOLD, SZYMANSKI, REISINGER), die 
mitunter als hypotonisch bezeichnet werden, wahrend der Verfasser am 
einheimischen FluBkrebs wie auch an der nordamerikanischen Art Cambarus 
affinis nur hypertonische Starreerscheinungen beobachten konnte (Augen
stielreflex vgl. S. 42 I). Sehr lang dauernde experimentell ausgelOste Akinesen 
beobachteten MEEK und TAYLOR (!9II) an Hummer und Languste. 

Auch die Starreerscheinungen bei Brachyuren haben bereits eine Reihe 
von Untersuchungen gefunden. Carcinus maenas zeigt nach BETHE (1892) 
sowohl eine Tensionsstellung (indifferent bzw. angeni:i.herter Inackus-Typ) 
als auch im weiblichen Geschlecht eine als "Eierschutzreflex" bezeichnete 
Haltung, bei der die Beine liber das Abdomen und die an diesem angehefteten 
Eier gebreitet werden. Auch POLIMANTI und TAYLOR stellten Beobachtungen 
an der gleichen Krabbe an. 

Gerade die Starre der Brachyuren hat im Zusammenhang mit Schutz
anpassungsfragen wiederholt Interesse gefunden, so in Untersuchungen 
von DOFLEIN (I906, I9IO) an ostasiatischen, von POLIMANTI (I9I2) und von 
JUST (I934) an im Mittelmeer lebenden Arten. POLIMANTI fand, daB unter 
den von ibm beobachteten Krabben gerade die langsamen und schwer
falligen oder die mit besonderen visuell wirksamen Anpassungscharakteren 
ausgestalteten Arten besondere Neigung zu Starrezustanden an den Tag 
legen, im Gegensatz zu den zu flinken Bewegungen fahigen Arten, die 
meistens Fluchtreaktionen zeigen. JUST beobachtete Tensionsstellungen bei 
Macropodia und Inackus (vgl. Abb. 3I e), auch eine "kataleptische Brlicke" 
war bei diesen Arten moglich. Maja zeigt Flexionsstellungen, Pilumnus 

28* 
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sowohl Tensions- wie Flexionsstellungen. Bei letzterer Art konnen starkere 
Reize die Starre in eine Kampfstellung uberfuhren. 

Bekannt sind schlieBlich noch Starreerscheinungen bei Amphipoden 
und Isopoden, so durch die Untersuchungen von HOLMES (1902/03) an 
Tallorchestia-Arten und von CROCIER und FEDERIGHI (1923) an Cylisticus 
convexus. Auch bei einheimischen landlebenden Asseln lassen sich nach 
gelegentlichen Beobachtungen des Verfassers durch Pinzettieren leicht lang
dauernde Starrezustande erzielen, wahrend deren das Tier lordotisch gekrummt 
bzw. direkt eingerollt daliegt. 

Arachnoideen. AuBer der schon erwahnten Copulastarre von Galeodes 
(vgl. S.427) sind Starreerscheinungen bei Spinnen durch ROBERTSON (1904) 
an 3 australischen Arten und durch den Verfasser (1934C) an Meta reticulata, 
Linyphia triangularis, Tibellus oblongus und den Tetragnatha-Arten naher 
untersucht worden. Es zeigte sich, daB diese Spinnen auf Beklopfen der 
Kopfbrust hin in einen Starrezustand verfallen, der allerdings der Insekten
katalepsie gegenuber nur als sehr schwach ausgepragt bezeichnet werden 
kann. Die Herabsetzung der Reizempfindlichkeit ist nur geringfugig, das 
Tier zeigt dauernde leichte Zuckungen der Extremitaten, und nur in Aus
nahmefallen ist der Zustand eindeutig als totale Katalepsie anzusprechen. 
Ebenso wie vom nicht kataleptischen Tier werden zuweilen Flexions- und 
Tensionsstellungen ang~nommen (Abb. 31 c, d) bzw. angedeutet. 

Myriapoden. Starre mit Einrollstellung bei Juliden (CLEMENTI, LOHNER, 
RABAUD), naher untersucht an Leptojulus belgicus und Pachyjulus fuscipes 
(vgl. S. 406, 422, 424). Allgemein bekannt ist auch die Einrollstellung von 
Glomoris pustulata (Abb.30c). 

Insekten. Apterygoten. Starreerscheinungen bei Tomocerus plumbeus nach 
HOFFMANN (1921 a). Auslosender Reiz: Umdrehen eines mit Watte ge
polsterten Kastchens, in dem sich das Tier befindet. Starrezustande bei 
Onychiuren nach SGONINA, auf mechanische Reize; treten auch ein, wenn 
50 % Buttersaure in die Nahe der Tiere gebracht wird. 

Amphibiotica. Bekannt sind Starreerscheinungen bei Ephemeridenlarven 
durch WODSEDALEK (1912) und bei Libellenlarven durch RILEY (1912). 

Orthopteren. Unter ihnen als klassische Beispiele fur Katalepsie die 
Phasmiden, die im allgemeinen Teil verschiedentlich eingehende Erwli.hnung 
fanden. In den ubrigen Familien scheinen Starreerscheinungen keineswegs 
Mufig zu sein. Durch Festhalten in Ruckenlage laBt sich eine hypotonische 
Akinese, "Stillung" der· Kuchenschabe erreichen (SZYMANSKI 1917, HOFF
MANN 192Ia, 1933). Die Schabe Perisphaeria rollt sich wahrend des Starre
znstandes ein (HANDLIRSCH 1929). Auf die Hypnose von Forficula ist auf 
S. 420 hingewiesen worden. 

Corrodentien. Nach HASE (1933) befinden sich Lause zuweilen wahrend des 
Saugens im Starrezustand. Bei Termiten zeigen sich, "hypnotische" Zu
stande nach BUGNION (1912) im Zusammenhang mit der Hautung. 

Rhynchoten. Bei den Wanzen sind kataleptische Erscheinungen weit
verbreitet. Fur die cryptoceraten Arten liegen Untersuchungen von HOLMES, 
SEVERIN, HOFFMANN und STEINIGER vor. Die Katalepsie der Wasserlaufer 
wurde von HOFFMANN und dem Verfasser eingehender untersucht, wahrend 
diese Erscheinung bei anderen Gymnoceraten von BRED DIN und RABAUD 
und schlieBlich in einer viele Arten umfassenden Darstellung von GODGLUCK 
behandelt wurden 1. 

1 Wahrend RABAUD (1919) dies verneint, zeigt sich nach GODGLUCK 
(1935 a) bei den Wanzen eine Obereinstimmung zwischen Auspragung von 
kataleptischen Erscheinungen und Schutzstellungen einerseits und der 
systematischen Stellung ihrer Trager andererseits. ' 



Die Biologie der sog. ,.tierischen Hypnose". 437 

Neul'optel'en. Eingehende Untersuchungen uber Starreerscheinungen beim 
Ameisenlowen (Larve) von DOFLEIN (1916) und TURNER (1915) wurden 
bereits auf S. 397, 401, 406 und 415 erwahnt. 

Lepidoptel'en. Bei den meisten Tagfaltem kann man kataleptische Zu
stande durch Ergreifen und Festhalten an den Flugeln auslosen, besonders 
bei verhaltnismaBig niedriger Temperatur. Die Beine zeigen meist eine 
typische Flexionsstellung. Auch von Vertretem der anderen Gruppen sind 
Starreerscheinungen bekannt. Besonders auffallend sind diese bei A bl'axas 
gl'ossulal'iata und den Spilosoma-Arten, die durch leichte Reize zu stunden
langen Akinesen veranlaBt und ebenso wie C. mol'OSUS in allerlei unnaturliche 
Stellungen (z. B. Kopfstellung) gebracht werden konnen. 

Bei den Raupen sind ebenfalls Starreerscheinungen nicht selten. Be
sonders Eulenraupen zeigen eine Einrollstellung; auf die Streckstellung der 
Spannerraupen ist S. 394 und 404 hingewiesen worden. Auch bei letzteren 
ist, jedenfalls bei einigen Arlen, das Experiment der kataleptischen Brucke 
moglich. 

Coleoptel'en. Starreerscheinungen bei Kafem sind von jeher gut be
kannt, so daB sie oft in den alteren Lebensbeschreibungen erwahnt werden 
und zuweilen bei der Namengebung Berucksichtigung fanden (z. B. "Trotz
kopf", "Pillenkii.fer"). Hauptsachlich!nit Kafem beschaftigen sich die 
einschlii.gigen Abhandlungen FABREs. Spezielle Untersuchungen stammen 
von REISINGER (1915), von AUDOVA (1929) und von BLEICH (1928). Der 
letztgenannte Autor beobachtete 82 Arlen, die den verschiedensten syste
matischen Gruppen angehorlen, und konnte auch Starreerscheinungen bei 
Kaferlarven feststellen. 

Diptel'en. Bei den Zweifluglem sind Starreerscheinungen relativ selten. 
Nur FIEBRIG (1912) beschreibt einige "Schlafstellungen" von Fliegen, denen 
vielleicht ein kataleptisches Verhalten zugrunde liegt. 

Ais Neubeobachtung sei auf die recht auffallende Katalepsie der Larve 
von Cylindl'ostoma glabrata MEIGEN (Tipulide) hingewiesen, die, im hochsten 
Grade moosii.hnlich, in Moospolstem von Buchenwaldem lebt. Auf mechanische 
Reize hin gerat diese Larve in den Zustand langdauemder Bruckenstarre, 
in dem sie fUr den menschlichen Beobachter von einem losgerissenen Moos
st'iickchen kaum zu unterscheiden ist, so daB die Annahme einer mimetischen 
Wirkung von Korperform und Verhalten sehr naheliegend ist. 

Hymenoptel'en. Die Moglichkeit experimenteller Auslosung von Katalepsie 
durch mechanische Reize ist bei -den Hautfluglem sehr eingeschrankt, nur 
fur Tenthrediniden (LOHNER), Goldwespen und in einem Fall fUr Ameisen 
bekannt (FRUSTORFER). Das durch FIEBRIG (1912) und andere Autoren be
kannte spontane Annehmen dieses Zustandes ist bereits eingehend behandelt 
worden (S.394, 399, 416, Abb.20, 30a, 38). 

D. "Tierische Hypnose" bei sonstigen Wirbellosen1• 

Wahrend die als "Hypnose" bezeichneten Erscheinungen bei den Arlhro
poden so auBerordentlich stark in den Vordergrund treten, sind fur die 
ubrigen Wirbellosen nur verhaltnismaBig wenig hierher gehorige FaIle be
schrieben worden. Damit ist indessen noch nicht erwiesen, daB derartige 
Zustiinde auBerhalb des Arthropodenstammes so selten waren, vielmehr 
muB auch daran gedacht werden, daB bei niedrig organisierlen Tieren viel . 

1 Auf akinetische Erscheinungen bei Protisten, uber die sich in unserem 
Zusammenhange wenig sagen laBt, soIl nicht naher eingegangen werden 
(vgl. hierzu MANGOLD 1920, S. 114f.). 
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geringere Beobachtungsm6glichkeiten gegeben sind, daB deren Verhalten 
viel weniger dem Verstandnis des menschlichen Beobachters zuganglich ist, 
und schlieBlich auch, daB bei niederen Wirbellosen an sich akinetische 
Erscheinungen, wie Kaltestarre, Trockenstarre, Encystierung verschiedenster 
Art, bei manchen sogar Verlust jeglicher Bewegungsfahigkeit in bestimmten 
Entwicklungsstadien, viel haufiger als bei Arthropoden und Vertebraten 
vorkommen, so daB die in unser Gebiet entfallenden akinetischen Er
scheinungen durch die anderen sozusagen verdeckt werden und der Beob
achtung entgehen. 

Bekannt sind Starreerscheinungen zunachst fUr die Echinodermen, 
und zwar sind soIche besonders fur die Schlangensterne charakteristisch. 
Auch hier stammen die altesten Angaben von PREYER (1887), der diesen 
Zustand bei Ophiuren durch unsanftes Anfassen, Streicheln oder Fallen
lassen auslosen konnte. Das Experiment gelang sowohl bei in Seewasser 
wie an der Luft befindlichen Tieren, bei besonders geeigneten Arten 
(Ophiomyxa und Ophioderma) konnten auch isolierte Radien in akinetischen 
Starrezustand versetzt werden. Doch betont PREYER, daB er oft diesen 
Starrezustand der Schlangensterne ganz unbeabsichtigt aus16ste, wahrend 
ihm dies andererseits in eigenes daraufhin gerichteten Versuchen zuweilen 
'miBlang, die Tiere refraktar blieben. MANGOLD (1921) konnte die Er
gebnisse PREYERs bestatigen und auBer der Starre der Schlangensterne 
noch eine hypotonische Akinese feststellen. 

Ferner ist es moglich, einen Zustand "tierischer Hypnose" auch 
bei Cephalopoden auszulosen. TEN CATE gelang dieses bei Octopus vul
garis!, doch war Vorbedingung fUr das Eintreten des akinetischen 
Zustandes, daB die Krake so gehalten wurde, daB sie sich mit den Saug
napfen ihrer Arme an keinem Gegenstande festsaugen konnte. Dies 
gluckte nur dann, wenn TEN CATE das Tier gleich hinter dem Kopf 
packte und es mit der Mundoffnung nach oben hielt. Es trat dann 
Akinese ein, wahrend deren man die Krake vorsichtig ins Wasser bringen 
oder an Armen und Beinen beruhren konnte, ohne daB sie erwachte, 
was jedoch bei starkeren Reizen sofort eintrat. 

E. Die Bedeutung der Untersuchungsergebnisse hinsichtlich 
der "tierischen Hypnose" fur die theoretische Biologie. 

In den beiden Abschnitten uber die okologische Bedeutung der 
Reaktionshemmung und der Katalepsie ist dargelegt worden, daB diese 
Erscheinungen bei bestimmten Schutzanpassungen eine Rolle spielen 
bzw. soIche Schutzanpassungen darstellen, und daB diese Tatsache in 
einzelnen Fallen experimentell nachgewiesen werden konnte. Dnd zwar 
sind es nicht etwa nebensachliche und geringfUgige Schutzanpassungen, 
bei denen die "tierische Hypnose" mitwirkt, sondern die allerbekanntesten 
und ausgesprochenen Musterbeispiele fur visuelle Anpassung und Mimese, 

1 Auch eine Copulastarre wird von RACOWITZA fiir das ~ von Octopus 
angegeben, die dadurch ausge16st werden solI, daB der hektokotylisierte Arm 
des (J in die Mantelh6hle des ~ eingefiihrt wird (nach MANGOLD I920). 
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die es iiberhaupt gibt, und die in ihrer Eigenart kaum noch iibertroffen 
werden konnen. So die dem Laien geradezu unerklarlich erscheinende 
Blattahnlichkeit des wandelnden Blattes und die Zweigahnlichkeit der 
Stabheuschrecken und Spannerraupen. Gerade Katalepsie und Schutz
stellung spielen bei diesen Musterbeispielen tierischer Schutzanpassung 
eine bedeutende Rolle. 

Nun ist man nur zu oft zunachst geneigt, die Herausbildung der
artiger hervorragender Schutzanpassungen in einem lamarckistischen 
oder sonstwie teleologischen Sinne zu deuten. Indessen zeigt eine ver
gleichende Analyse von Katalepsie und Schutzstellung, daB diese Er
scheinungen keineswegs immer einen Nutzen fUr ihren Trager mit sich 
bringen, der ihre Herausbildung auf Grund eitier finalgerichteten Ent
wicklung wahrscheinlich machen konnte. Z. B. sahen wir, daB eine 
Schutzstellung vom Carausius- oder Tetragnalha-Typ sehr geeignet ist, 
die Stabahnlichkeit eines Tieres von langlicher Korperform auBer
ordentlich zu verstarken. Wir finden jedoch diese Stellung nicht nur 
bei langlich gestalteten Arthropoden, sondem auch bei solchen von ganz 
ausgesprochen rundlicher oder gedrungener Korpergestalt, bei denen 
ein Nutzen dieser Haltung keineswegs ersichtlich ist oder nachgewiesen 
werden konnte. So zeigt die Herbstspinne (Meta reticulata) spontan 
diese Tensionsstellung, doch konnen wegen der Breite ihrer Kopfbrust 
die nach vom gestreckten Beine nicht eng aneinander gelegt werden, 
also auch nicht zu einer einheitlichen Gestalt verschmelzen, was fUr 
eine Stabmimese Voraussetzung ware. Ahnliches gilt fUr eine Reihe 
anderer Spinnen. Auch bei den Wanzen ist die Carausius-Tensions
stellung keineswegs auf die stabfOrmigen Acten beschrankt, wie GOD
GLUCK (1935 a) nachweisen konnte. Andererseits zeigen, wie ebenfalls 
aus der gleichen Arbeit von GODGLUCK hervorgeht, auch nicht alle stab
formigen Wanzen eine Schutzstellung, und auch bei der wohl am meisten 
als stabformig zu bezeichnenden ejnheimischen Spinne, namlich Pholcus 
phalangoides, konnte der Verfasser keinerlei Schutzstellung beobachten, 
obwohl eine solche hier zur Hervorrufung einer Stabmimese sehr gut 
geeignet ware. 

Auch die Katalepsie an sich ist keineswegs immer eine niitzliche 
Eigenschaft, ja, sie kann sogar, Wie wir an dem Beispiel der Spinnen 
und der Bettwanze auf S. 435 sehen, ausgesprochen schadlich werden, 
wenn sie ihren Trager einem biologisch schwerwiegenden Feinde aus
liefert. Wie sollte man in solchen Fallen sich eine finalgerichtete Ent
stehungsweise dieser Eigentiimlichkeit denken? Was eine vergleichende 
Betrachtung der Katalepsie und der mit ihr verbundenen Erscheinungen 
vielmehr allenthalben zeigt, ist, daB diese Eigentiimlichkeiten in allen 
Stammen der Arthropoden wieder und wieder auftreten, und zwar in 
voneinander unabhangigen Fallen und ganz gleich, ob sich eine okologische 
Bedeutung fUr sie ersehen laSt oder nicht. Wir miissen daher eine 
besondere, bei den Arthropoden allgemein verbreitete Potenz zur 
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Herausbildung derartiger Erscheinungen annehmen, etwa in dem Sinne 
einer Mutationspotenz, wie sie die modeme Vererbungsforschung in anderen 
Fallen nachgewiesen hat, und die sich darin auBert, daB innerhalb einer 
systematischen Einheit infolge gleicher oder ahnlicher Struktur des 
Keimplasmas, die von der gemeinsamen Ahnenform iibemommen wurde, 
sich in voneinander unabhangigen Fallen die gleiche oder eine ahnliche 
Eigenschaft auf dem Wege einer Genmutation herausbildet. \Vir stoBen 
also hier auf ein kausal festgelegtes Herausbildungsprinzip, nicht aber 
auf eine finalgerichtete Entwicklung (Lamarckismus, bestimmte Formen 
des Vitalismus)1. 

Die Arbeitsweise und die Moglichkeiten einer auf die Dntersuchung 
dieser kausalen Zusammenhange gerichteten Forschung sind von G. JUST 

(1934) umfassend dargelegt worden. Dnd zwar wird eine statistische 
Bearbeitung vorgeschlagen, die von der Frage ausgeht: "Wie viele Einzel
symptome und welche, und wieviele Kombinationen und welche finden 
sich unter wievielen Formen und welchen einer bestimmten systematischen 
Einheit?" Das auf diese Weise statistisch erfaBte Vorkommen be
stimmter Schutzanpassungscharaktere kann dann mit anderen fest
zustellenden Gegebenheiten, wie der Mutationshaufigkeit bei der unter
s,uchten Gruppe, der Generationenzahl in der Zeiteinheit und der zur 
Verfiigung stehenden Zeit iiberhaupt in einen Vergleich gebracht werden; 
und falls solche Kombinationen von Schutzanpassungscharakteren in 
etwa der gleichen Zahl schon wahrscheinlichkeitstheoretisch zu erwarten 
waren, so ware damit deren tatsachliches Vorkommen in der empirisch 
ermittelten Zahl und okologischen Bedeutung auf bestmogliche Weise 
genetisch verstandlich gemacht. 

Andererseits ist es auffallend, daB sich erganzende Schutzanpassungs
charaktere besonders haufig gemeinsam auftreten, also Katalepsie in 
Verbindung mit langlicher Korperform und Tensionsstellung oder mit 
rundlicher Korperform und Flexionsstellung vorkommt. Hier ist es 
naheliegend, an eine Mitwirkung der Selektion zu denken, in dem Sinne, 
daB diejenigen Formen, bei denen zufallig (d. h. zufallig im Hinblick 
auf die dadurch entstehende Schutzanpassung, nicht in bezug auf die 
kausalen Zusammenhange) mehrere dieser Eigentiimlichkeiten vereinigt 
auftreten, im "Kampf urns Dasein" besser und haufiger erhalten blieben 
als andere Formen, welche die gleichen Eigentiimlichkeiten nur einzeln 
zeigten. Dnd als zufallig, nicht als Ergebnis der Naturziichtung, muB 
man sich die Vereinigung der in unser Gebiet gehorenden Eigenschaften 
bei dem gleichen Tier wohl denken. Denn die ausgesprochenen visuellen 
Anpassungen und Mimesefalle kommen erst durch die Vereinigung der 
einzelnen Komponenten, also von geeigneter Korperform, Schutzstellung, 
Katalepsie usw. zustande. Erst nach ihrer Vereinigung konnen sie der 

1 Eine nahere Erorterung dieser kausalen und finalen Zusammenhange 
findet sich bei G. JUST: Begriff und Bedeutung des Zufalls im organischen 
Geschehen. Berlin I925. 
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Selektion eine Handhabe bieten, nicht aber vor dieser. Vielmehr wird 
man die isoliert auftretende Komponente als biologisch mehr oder 
weniger bedeutungslos ansehen mussen, deren Begunstigung durch die 
Selektion kaum als wahrscheinlich gelten kann, und die von sich aus 
keineswegs die Herausbildung einer weiteren, sie in mimetischem Sinne 
erganzenden Eigenschaft bewirken kann. 

Die unter dem Sammelbegriff "tierische Hypnose" zusammen
gefaBten Erscheinungen bieten also in ihrer Gesamtheit ganz das Bild, 
wie es nach den Erfahrungen der modemen Erblehre fur unter EinfluB 
der Selektion stehende Schutzanpassungen zu erwarten ist: Die gleichen 
Merkmale treten sowohl in okologisch bedeutungsloser wie auch in 
okologisch wichtiger Form auf, ganz, wie kausal festgelegte Vorgange, 
nicht aber ZweckmaBigkeiten dies bedingen. Die okologisch nutzlichen 
haben bessere Aussicht auf Erhaltung, wahrend die bedeutungslosen 
oder gar schadlichen sich wahrscheinlich nur in solchen Arten erhalten, 
welche durch auf anderen Gebieten liegende Vorteile (z. B. starke Ver
mehrung, Gewandtheit, Wehrhaftigkeit) einen Ausgleich besitzen. 

Ebenso wie fur die Starreerscheinungen der Arthropoden gilt dies 
auch fur die Reaktionshemmung der Wirbeltiere, fUr die bis vor kurzem 
eme okologische Bedeutung nicht bekannt war. 

F. Charakteristik der "tierischen Hypnose". 
Aus den in vorliegender Abhandlung zusammengestellten Angaben 

einer groBen Zahl von Autoren ergibt sich, daB eine streng genommene, 
scharf umgrenzte Charakteristik der sog. "tierischen Hypnose" nicht 
gegeben werden kann, es sei denn, man wollte das Komplexe der Er
scheinungen und das vollige Fehlen deutlich sichtbarer Grenzen gegenuber 
einer Reihe sonstiger tierischer Zustande und Verhaltensweisen als eine 
solche Charakteristik hinnehmen. Es wurde schon darauf hingewiesen, 
daB die Gleichwertigkeit aller. unter "tierische Hypnose" zusammen
gefaBten Erscheinungen keineswegs erwiesen, ja bis zu gewissem Grade 
unwahrscheinlich ist, und daB eine getrennte Behandlung der Reaktions
hemmung bei Wirbeltieren und der Katalepsie bei Arthropoden die 
Darstellung erleichtert. Doch soll damit keineswegs ein endgilltiges 
Urteil im Sinne einer Auffassung beider als verschiedener Erscheinungen 
abgegeben werden, dies ware ohne Erweiterung unserer heutigen Kennt
nisse ebenso verfriiht, wie eine weitere Diskussion dieser Frage muBig 
ware. Bemerkt sei nur noch, daB es vielleicht (!) bei den Wirbeltieren 
auBer der Reaktionshemmung Zustande gibt, die der menschlichen 
Hypnose parallel, und bei den Insekten Verhaltensweisen vorkommen, 
die der Reaktionshemmung der Wirbeltiere gleichbedeutend sind (vgl. 
S.383 und 4II). 

Die Schwierigkeiten, fUr die Erscheinungen der "tierischen Hypnose" 
naturlich gegebene, nicht etwa erst durch gewaltsame Definitionen 
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geschaffene Abgrenzungen zu zeigen, sind auBerordentlich groB, dies 
selbst dann, wenn man nur bestimmte Teilgruppen der darunter zu
sammengefaBten Verhaltensweisen betrachtet. So ist z. B. beim Sich
drticken der Vogel oft schwer zu sagen, wann dieses Verhalten als 
Reaktionshemmung aufzufassen ist oder wann nicht. Ferner haben wir 
als im hochsten Grade ahnlichen Parallelfall zu dem Experimentum 
mirabile des Pater KIRCHER eine Abwehrreaktion bei Raben- und Raub
vogeln kennengelernt, die sich spontan auf den Rticken werfen und sich 
in dieser Lage bei entsprechenden Bedingungen genau so verhalten, wie 
bei der experimentell ausgelosten Reaktionshemmung (S.368). SolI 
man nun dieses Verhalten noch als Reaktionshemmung bezeichnen? 
Oder man kann den in Reaktionshemmung befindlichen Vogel ktinstlich 
in seine N ormalhaltung bringen. Befindet er sich dann noch in Reaktions
hemmung? Wo soli man ferner in der Physiologie der Ainphibien eine 
Grenze zwischen Reaktionshemmung und anderen Reflexen und Reak
tionen legen, wo es doch offensichtlich allerlei Ubergange gibt? J a, 
selbst mit dem Schlaf wird die Reaktionshemmung gelegentlich iden
tifiziert. 

Hinsichtlich der Katalepsie der Arthropoden liegen die Verhaltnisse 
keineswegs einfacher. Auch hier finden wir auf dem Umweg tiber be
stimmte Formen der partiellen Katalepsie alle Ubergange zum normal 
beweglichen Verhalten des Tieres. Die Schutzstellungen, in manchen 
Fallen als besondere Symptome der Katalepsie anzusehen, treten in 
anderen Fallen wieder ganz ohne jede gleichzeitige Katalepsie auf, und 
lassen sich selbst wieder als Summe von gelegentlich allein auftretenden 
Teilerscheinungen auffassen. Ein Unterschied zwischen einem besonderen 
Schlafzustand der Arthropoden und der Katalepsie ist nicht bekannt, 
und auch beim Winterschlaf spielt diese zuweilen eine Rolle 1. 

Es kann also nicht wundernehmen, wenn die Darstellungsweise der 
"tierischen Hypnose" bei den einzelnen Autoren eine so auBerordentlich 
verschiedene ist. Der einzelne untersuchte Fall ergibt ganz andere 
Perspektiven als ein anderer, und auch die Blickrichtung weist die 
Betrachtung oft schon von vornherein in unterschiedliche Bahnen. Es 
ist nicht zu tadeln, wenn der Physiologe aus der Ftille der "Hypnose"
Erscheinungen einen ganz bestimmten Fall herausgreift und dessen 
physiologische Seite nach exakten Methoden analysiert, weim ein mehr 
psychologisch orientierter Autor die psychischen Vorgange, die zu diesem 
Zustande fiihren, behandelt, oder ein F orscher, der die Le benserscheinungen 
einzelner Arten beschreibt, auch die "tierische Hypnose" als ein be-

1 Amerikanische Autoren beschreiben die Katalepsie zuweilen als Thigmo
taxis. Z. B. halt HOLMES (1902/1903) die Starre von Talorchestra longicornis 
fUr eine selbststandig gewordene Teilerscheinung der allgemeinen bei Amphi
poden haufigen Thigmotaxis, die von Kontaktreizen unabhangig geworden 
ist, und weist iiber das Verhalten von Orchestia palustris Ubergange zur 
normalen Thigmotaxis auf. 
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stimmtes Verhalten des betreffenden Tieres registriert, ohne diesen Aus
druck selbst zu gebrauchen und ohne in diesem Verhalten des Tieres 
etwas Besonderes zu sehen. Es ist so auf ganz verschiedenen Wegen 
eine Menge von Kleinarbeit geleistet worden, deren Wert in keiner 
Weise herabgesetzt werden solI, und die durchaus in bezug auf das 
spezielle Interessengebiet des einzelnen Forschers ihre volle Berechti
gung hat. 

Wenn man jedoch die "tierische Hypnose" nicht nur physiologisch 
oder psychologisch usw., sondem biologisch betrachtet, d. h. hinsichtlich 
ihrer Einordnung in die Gesamtlebensvorgange eines Tieres und deren 
Beziehungen zur Umwelt, so tritt sehr stark hervor, daB es keineswegs 
angeht, diese Erscheinung irgendwie fur sich isoliert zu behandeln. 
Sie stellt sozusagen eine Masche Un Netz der gesamten biologischen 
Vorgange dar, die zu ihrer Analyse nicht herausgerissen werden dad, 
vielmehr in ihrer besonderen Eigentumlichkeit nur innerhalb des Gesamt
gefuges verstandlich ist. Eine rein physiologische oder psychologische 
Betrachtung des Zustandes fur sich allein hat durchaus ihre Berechtigung, 
aber sie gibt nicht das Letzte her. Sieht sie doch nur zu oft in der 
"tierischen Hypnose" weiter nichts als das Ergebnis eines interessanten 
Versuches, der des Sonderbaren nicht entbehrt. Die biologisch-6kologische 
Betrachtung zeigt jedoch, daB diese Erscheinung mit einer Reihe anderer 
Lebensvorgange auf eine vollig gleiche Stufe zu stellen ist. Sie ist ein 
Instinkt (bzw. bei niedriger stehenden Tieren ein Reflex) wie ieder andere 
auch, und gerade die vielen Querverbindungen zu einer Reihe anderer 
Instinkte und tierischer Zustiinde beweisen dies. Sie ist ein Instinkt, 
der genau so wie jeder andere seinem Trager oft im "Kampf urns Dasein" 
nutzt, der unter experimentellen Bedingungen oft belanglos oder gar 
sinnlos erscheint, und der auch unter natiirlichen Verhaltnissen oft 
belanglos ist, ja sogar schadlich sein kann und das Tier dem Verderben 
ausliefert, alles genau so, wie dies von anderen Instinkten auch gesagt 
werden kann I, 

Wenn man trotz der groBen Verschiedenartigkeit der unter dem 
Begriff "tierische Hypnose" zusammengefaBten Verhaltensweisen nach 
einem vereinenden Gesichtspunkt sucht, so konnte dieser allenfalls in 
der okologischen Betrachtung dieser Zustande zu finden sein. Konnen 
wir fUr irgendeine Form der "tierischen H ypnose" eine positive 6kologische 
Bedeutung feststellen (dies ist ja keineswegs immer der Fall), so ist dies 
im allgemeinen die, daB das Tier durch seine Unbeweglichkeit dem 

1 MANGOLD (1920) sagt zwar: "Unter Instinkten verstehen wir Reflex
kombinationen, und physiologisch wird die Erscheinung des freilich kompli
zierten Reflexes der sog. Totstellung nicht klarer dadurch, daB wir sie als 
Instinkt bezeichnen." Biologisch indessen wird sie dadurch verstandlicher, 
well man dann mit den gleichen Voraussetzungen an sie herantreten kann, 
wie sie allgemein bei der Behandlung von Instinkten gemacht werden, da 
letztere doch mehr als ein rein physiologisches Interesse besitzen. 
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Auge des Verfolgers entgeht bzw. dessen Angriffslust herabsetzt. Wenn 
auch der exakte Nachweis eines so entstehenden Nutzens erst in ver
haltnismaBig wenigen Fallen erbracht werden konnte, so sollte man diesen 
Nutzen doch keineswegs unterschatzen, und es ware wtinschenswert, 
wenn bei der Darstellung der Gesamtbiologie einer Tierart Angaben 
tiber deren etwaige "tierische Hypnose" nicht unterbleiben wtirden. 

Literatur. 

ANNANDALE, N.: 1900. Zit. nach RAU. 
AUDOVA, A.: Thanatose des groBen RoBkafers Geotrupes stercorarius L. 

Z. Morph. u. Okol. Tiere 13 (1929). 
ATZLER, M.: Untersuchungen iiber den morphologischen und physiologischen 

Farbwechsel von Dixippus morosus. Z. vergl. Physiol. 13 (1931). 
BABAK, E.: Bemerkungen iiber die "Hypnose", den "Immobilisations"

oder "Sich-Totstellen"-Reflex, den Shock und den' Schlaf der Fische. 
Pfliigers Arch. 166 (1917). 

BALASSA, C.: Der Hufbeschlag ohne Zwang. Wien 1828. 
BARUK, H. et L. CAMUS: Catalepsie experimentale cnes Ie pigeon et la souris 

par injection sous-cutanee de biles prelerees par Aubage duodenal chez 
deux icteriques. Catalepsie et stupeur biliaires. C. r. Soc. BioI. Paris 
116 (1934), 

BAVINK, B. : Ergebnisse und Probleme der Naturwissenschaften. Leipzig 1933. 
BERITOFF, J.: Uber individuell erworbene Tatigkeit des Zentralnerven

systems bei Tauben. Arch. f. Physiol. 213 (1926). 
- Uberdie Entstehung der tierischen Hypnose. Z. BioI. 89 (1929). 
BETHE, A.: Das Nervensystem von Carcinus maenas. Arch. mikrosk. Anat. 

50 (1892). 
- Die Dauerverkiirzung der Muskeln. Pfliigers Arch. 42 (19II). 
BIERNACKI, E.: L'hypnotisme chez les grenouilles. Actions reciproques de 

certain medicaments et de l'hypnotisme. Arch. de Physiol., V. s. 3 (1891). 
BISCHOFF, H.: Biologie der Hymenopteren. Berlin 1927. 
BLEICH, 0.: Thanatose und Hypnose bei Coleopteren. Z. Morph. u. Okol. 

Tiere 10 (1928). 
BOHN, G.: Die neue Tierpsychologie, 1912. (Ubersetzung von THESING.) 
BONNET, V. et R. SABOUL: Contribution a l'etude de l'hypnose animale. 

Modifications nerveuses centrales et phenomene de subordination dans 
l'hypnose chez la grenouille. J. Physiol. et Path. gen. 33, 887 (1935). 

BRAESS, M.: Der Vogel am Nest. Ornithol. Mschr. 38 (1913). 
BREDDIN, G.: Nachahmungserscheinungen bei Rhynchoten. Z. Naturwiss. 

69 (1896). 
BUDDENBROCK, W. V. u. v. ROHR: Die Atmung von Dixippus morosus. Z. 

aUg. Physiol. 20 (1923). 
BUGNION, E.: Observations sur les Termites. C. r. Soc. BioI. Paris 64, I (1912). 
CARLIER, W.: Hooding of Birds. J. of Physiol. 59 (1924). 
CLAPAREDE, M. ED.: Observations sur un etat hypnoide chez un singe. 

Arch. Sci. Physiques et NatureU. 4. Periode 32 (19II). 
- (Katalepsie bei einem Affen.) Verh. internat. Ges. med. Psychol. u. 

Psychother. J. Psychol. u. Neur. 19, 285 (1912). 
CLEMENTI, A.: Sui meccanismi nervosi, che regolano la coordinazione dei 

movimenti nei diplopodi. Zool. Jb., aUg. Zool. 31 (I912). 
CROZIER, W. J. and H. FEDERIGHI: On the character of central nervous 

processes. Proc. Soc. exper. BioI. a. Med. 21 (I923). 



Die Biologie der sog. "tierischen Hypnose". 445 

CUENOT: Sur la saignee reflexe et les moyens de defense chez quelques 
insectes. Archives de Zool., III. ser., 4 (1909). 

CZERMAK, J.: Eine neurophysiologische Beobachtung an einem Triton 
cristatus. Z. Zool. 7 (1856). 

- Nachweis echter "hypnotischer Erscheinungen" bei Thieren. Sitzgsber. 
Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. Kl. 66 (1872). 

- Beobachtungen und Versuche iiber "hypnotische" Zustande bei Thieren. 
Arch. f. Physiol. 7 (1873). 

DANILEWSKY, B. : Uber die Hemmungen der Reflex- und Willkiirbewegungen. 
Pfliigers Arch. 24 (1881). 

- Recherches physiologiques sur l'hypnotisme des animaux. C. r. Congr. 
internat. Psychol. physiol. Paris 1890. 

DARWIN, CH.: Essai posthume sur l'instinct. Anhang zu ROMANES, S. J.: 
L'evolution mentale chez les animaux. Paris 1884. 

DARWIN, E.: Zoonomia, 1795. (Ubers. HAMMER.) 
DEXLER, H.: Zur Methodik der Versuche iiber tierische Hypnose von 

MANGOLD. Psychologische Forschung. Berlin 1926. 
Uber die Hypnose der Tiere. Prag 1929. 

DOFLEIN, F.: Ostasienfahrt. Leipzig u. Berlin 1906. 
- Lebensgewohnheiten und Anpassungen bei dekapoden Krebsen. Fest

schrift zum 60. Geburtstag R. HERTWIGs, Bd.3. Jena 1910. 
- Das Tier als Glied des Naturganzen. (HEssE-DoFLEIN, Bd.2.) Leipzig 

u. Berlin 1914. 
- Der Ameisenlowe. Jena 1916. 
DROST, R.: Zur Akinese bei freilebenden Vogeln. Ornithol. Mber. 41 (1933). 
DUERDEN, J. E.: Death-feiging instinct in the ostrich. Rep. South. Afric. 

Assoc. Adv. Science, 1907. 
Du PORTE, E.: Death Feigning in Tychius picirostris. J. of Anim. Behav. 

6 (1916). 
DUPRE: (Bemerkungen zur Katalepsie.) Verh. internat. Ges. Psychol. u. 

Psychother. J. Psychol. u. Neur. 19, 284 (1912). 
DUSSER DE BARENNE, J. G. u. R. MAGNUS: Die Stellreflexe bei der groB

hirnlosen Katze und dem groBhirnlosen Hunde. Pfliigers Arch. 180 (1920). 
ECKSTEIN, A.: Weitere Untersuchungen zur tierischen Hypnose. Pfliigers 

Arch. 177 (1919). 
EDINGER, L.: Das Vorderhirn der Vogel. Abh. senckenberg. naturforsch. 

Ges. 20, H.4 (1903). 
ENSLIN, E.: Die Blatt- und Holzwespen (Tenthredinoiden). CHR. SCHRODERs 

Die Insekten Mitteleuropas, insbesondere Deutschlands, 3. Teil. Stutt
gart 1914. 

ERHARD, H.: Uber tierische Hypnose. Verh. dtsch. zool. Ges. 27. Jverslg. 1922. 
- Hypnose bei Tieren. GieBen 1924. 
ESSENBERG, CHR.: The Habits of the Water-Strider Genis remiges. J. of 

Anim. Behav. 5 (1915). 
FABRE, J. H.: La Simulation de la Mort. Rev. Quest. Sci. 14 (1898). 
- Ein Blick ins Kaferleben. Stuttgart: Kosmos 1914a. (Souv. entom.) 
- Die Schmalbiene und ihr Erbfeind. Stuttgart: Kosmos 1914b. 
FIEBRIG, K.: Schlafende Insekten. Jena. Z. Naturwiss. 48 (1912). 
FINKLER, W.: Trockenheitsreflexe der Tieflandsunke Bombinator igneus. 

Anz. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. KI. 1923. 
FISCHER, M. H.: Korperstellung und Korperhaltung bei Fischen, Amphibien, 

Reptilien und Vogeln. Handbuch der normalen und pathologischen 
Physiologie, Bd. 15. 1930. 

FOREL, A.: Der Hypnotismus. Stuttgart 1918. 
FRUHSTORFER, H.: Tagebuchblatter. Insektenborse 19 (1902). 



FRITZ STEINIGER: 

GEE and LATHROP: Death Feigning of Conotrachleus nemuphar HERBST. 
Ann. Ent. Soc. Amer. 5 (1912). 

GLEY, E. : De quelques conditions favorisant l'hypnotisme chez les grenouilles. 
C. r. Soc. BioI., Paris, 6. Jull 1895a, 518. 

- Etude sur quelques conditions favorisant l'hypnose chez les animaux. 
Annee psychol. 2 (1895b). 

GODGLUCK, U.: Die kataleptischen Erscheinungen bei den Hemipteren. 
Z. Zool. A 146 (1935a). 

- Umdrehbewegungen und Lichtreaktionen der kataleptischen Nerdes 
tipularius L. BioI. ZbI. 55 (1935b). 

GOLTZ, F.: Der Hund ohne GroBhirn. Pfliigers Arch. 51 (1892). 
GRIMPE, G.: Beitrage zur Biologie von Phyllium. Zool. Jb., System. 41 (1921). 
GROTE: Insects Feigning Death. Canad. Entomol. 20 (1888). 
HABERLAND, H. F. 0.: Die sog. Tierhypnose im Dienste der experimentellen 

Chirurgie. Beitr. klin. Chir. 135 (1925). 
HAMILTON: Insects Feigning Death. Canad. Entomol. 20 (1888). 
HANDLIRSCH, A.: Biologie (Okologie-Ethologie). SCHRODERs Handbuch der 

Entomologie, Bd.2. Jena 1929. 
HANTZSCH, B.: Beitrag zur Charakteristik unserer Reiher. Ornithol. Mschr. 

27 (1902). 
HASE, A.: Zur Kenntnis der Lebensgewohnheiten und der Umwelt des 

marinen Kafers Ochthebius quadricollis MULSANT (Hydrophilidae). Rev. 
ges. HydrobioI. u. Hydrograph. 16 (I926). 
Beobachtungen an venezuelanischen Triatoma-Arten. Z. Parasitenkde 
4 (I932a). 
Uber Starrezustande bei blutsaugenden Wanzen. Naturwiss. 20 (1932b). 
Uber Starrezustande bei blutsaugenden Insekten, insbesondere bei 
Wanzen. Z. Parasitenkde 5 (1933). 

HEDIGER, H.: Herpetologische Beobachtungen in Marokko. Verh. natur-
forsch. Ges. Basel 46 (I935). 

HEIDENHAIN, R.: Der sog. thierische Magnetismus. Leipzig I880. 
HEINROTH, 0.: Die Vogel Mitteleuropas. Berlin I925-I928. 
- Zur "Akinese" bei freilebenden V6geln. Ornithol. Mber. 41 (I933). 
HEUBEL, E.: Uber die Abhangigkeit des wachen Gehirnzustandes von 

auBeren Erregungen. Pfliigers Arch. 14 (1876). 
HEYMONS, R.: Biologische Beobachtungen an asiatischen Solifugen. Abh. 

preuB. Akad. Wiss., Physik.-math. Kl. 1901. 
- u. H. V. LENGERKEN: Studien iiber die Lebenserscheinungen der Silphini. 

Z. Morph. u. Okol. Tiere 6 (1926). 
HILGER, W.: Die Hypnose und die Suggestion. J ena 19I4. 
HINSCHE, G.: Uber Bewegungs- und Haltungsreaktionen bei Kroten. BioI. 

Zbl. 43 (1923). 
- Vergleichende Untersuchungen zum sog. Unkenreflex. BioI. Zbl. 46 (1926). 
HOAGLAND, H.: Quantitative aspects of tonic immobility in Vertebrates. 

Proc. nat. Acad. Sci. USA. 13 (1927). 
- The mechanisme of tonic immobility ("Animal Hypnosis"). J. gen. 

Psychol. 1 (1928a). 
- On the mechanisme of tonic immobility in Vertebrates. J. gen. Physiol. 

11 (1928b). 
HOFFMANN, L.: Die Hypnose bei den Thieren. BerI. tieriirztl. Wschr. 1900. 
HOFFMANN, R. W.: Untersuchungen iiber experimentelle Hypnose bei 

Insekten und ihre Beziehungen zum Beriihrungsreiz. Nachr. Ges. Wiss. 
G6ttingen, Math.-physik. Kl. 1921 a. 

- Die experimentelle Hypnose bei Limnotrechus lacustris. Nachr. Ges. 
Wiss. G6ttingen, Math.-physik. Kl. 1921 b. 



Die Biologie d'er sog. "tierischen Hypnose". 447 

HOFFMANN, R. W.: Uber experimentelle Hypnose (nicht Thanatose MAN
GOLD) bei Insekten in ihrer Beziehung zum Beriihrungsreiz. Verh. dtsch. 
zool. Ges. 1921c. 

- Periodischer Tageswechsel und andere biologische Rhythmen bei den 
poikilothermen Tieren. Handbuch der normalen und pathologischen 
Physiologie, Bd. 17. Berlin 1926a. 

- Die reflektorischen Immobilisationszustande im Tierreich. Handbuch 
der normalen und pathologischen Physiologie, Bd. 17. 1926b. 

- Die reflektorischen Immobilisationszustande im Tierreich. Nachtrag. 
Handbuch der normalen und pathologischen Physiologie, Bd.18. 1932. 

- Zur Analyse des Reflexgeschehens bei Blatta orientalis L. Z. vergl. 
Physiol. 18 (1933). 

HOLMES, S. J.: Death-Feigning in terrestrial Amphipods. BioI. Bull. 4 
(1902/03). 

- Death-Feigning in Ranatra. J. compo Neur. 16 (1906). 
- The Instinct of Feigning Death. Popular Sci. Monthly 72 (1908). 
JUST, G.: Zur Phylogenese von Anpassungscharakteren. Verh. dtsch. zool. 

Ges. Jverslg. Greifswald 1934. 
KAFKA, G.: Einfiihrung in die Tierpsychologie. Leipzig 1913. 
KALISCHER, 0.: Das GroBhirn der Papageien in anatomischer und physio

logischer Beziehung. Abh. preuB. Akad. Wiss., Physik.-math. Kl. 1905. 
KAPPERS, C. U. u. A. E. B. D. FORTUYN: Die vergleichende Anatomie des 

Nervensystems der Wirbeltiere und des Menschen. Haarlem 1.921. 
KLIENEBERGER, O. : Referat zu E. MANGOLD (1914), Dtsch. med. Wschr. 1916 II, 

1013. 
KIRCHER, A.: Ars magna Iucis et umbrae. Rom 1646. 
KOLOSVA.RY, G.: Allatok hipn6tizahis~r61. Term. Kozl. Budapest 1934, 35. 
- BeeinfluBt der Geschlechtsreiz die physiologische Hypnose des Bombinator 

pachypus? Fol. zool. et hydrobiol. Riga 8 (1935). 
'KREIDL, A.: Uber Hypnose bei Fischen. Pfliigers Arch. 164 (1916). 
- Uber das Wesen der tierischen Hypnose und ihre Beziehungen zur 

menschlichen. Wien. med. Wschr. 1917. 
LENGERKEN, H. v.: Lebenserscheinungen der Kafer. Leipzig 1928. 
LEPINAY, M.: L'hypnotisme chez Ie cheval. Rev. de Hypnot. 18 (1904). 
- et GROLLET: De l'hypnotisme chez les animaux. Rev. de Hypnot. 20 

(1906). 
LINTIA, D.: Rebhubnmimikry. Aquila 15 (1908). 
LODGE, R. B.: Observations on "Pelicanus crispus". Aquila 14 (1907). 
LOEWENFELD, L.: Hypnotismus und Medizin. Miinchen 1922. 
LOHNER, L.: Untersuchungen iiber den sog. Totstellreflex der Arthropoden. 

Z. allg. Physiol. 16 (1914). 
- Uber einen eigentumlichen Reflex der Feuerunke nebst Bemerkungen 

iiber die "tierische Hypnose". Pfliigers Arch. 174 (1919). 
- Untersuchungen iiber den sog. Totstellreflex der Arthropoden. 3. Uber 

Tenthrediniden-Reflexe. Pfliigers Arch. 180 (1920). 
LORANDO: A biological method for destroying bedbugs. The Scient. monthly 

29 (1929). 
MANGOLD, E.: Zur tierischen Hypnose. Dtsch. med. Wschr. 1910. 
- Die Magenbewegungen der Krahe und Dohle und ihre Beeinflussung vom 

Vagus. Pfliigers Arch. 138 (19II). 
- Zur tierischen Hypnose. Pfliigers Arch. 150 (1913). 
- Hypnose und Katalepsie bei Tieren im Vergleich zur menschlichen 

Hypnose. Jena 1914. 
- Die tierische Hypnose im Vergleich zur menschlichen. Z. Psychother. 

u. med. Psychol. 6 (1916). 



FRITZ STEINIGER: 

MANGOLD, E.: Die tierische Hypnose. Erg. Physiol. 18 (1920). 
- Tierische Hypnose bei Echinodermen. BioI. Zbl. 41 (1921). 
- Methodik der Versuche uber tierische Hypnose. ABDERHALDENs Hand-

buch der biologischen Arbeitsmethoden, 1928. 
- Schlaf und schlafahnliche Zustande bei Menschen und Tieren. Berlin 1929. 
- Tierische Hypnose. Handworterbuch der Naturwissenschaften, Bd. 5. 1934. 
- u. A. ECKSTEIN: Die Reflexerregbarkeit in der tierischen Hypnose. 

Pflugers Arch. 177 (1919). 
- - Ein Apparat zur tierischen Hypnose. Z. bioI. Techn. u. Method. 3 

(1915). 
MEEK, A. and J. A. TAYLOR: Mesmerising Lobsters and other Crustaceans. 

Northumberl. Sea Fish. Com. Report of the Scient. Investigations 1910 
to June 15th, 1911. 

MEISSNER, 0.: Biologische Beobachtungen an der indischen Stabheu-
schrecke. Z. Insektenbiol. 5 (1909). 

METZGER, W.: Gestaltgesetze im Dienste der Tarnung. Natur u. Yolk 1935. 
MOLL, A.: Der Hypnotismus. Berlin 1907. 
MUCK, 0.: Die seelische Ausschaltung des Gehor- und Schmerzsinns bei 

Mensch und Tier (Granatexplosionsneurose und Kataplexie) als Parallel
vorgange im Licht der Phylogenie betrachtet. Munch. med. Wschr. 1920. 

NAGY, J.: Zum Mimikry der Rohrdommel. Aquila 22 (1915). 
OCHOROWICZ, J.: Hypnotisme. Richets Dictionaire de physiol., p. 709. 1909. 
OKEN: A-llgemeine Naturgeschichte. Stuttgart 1836. 
PATRICK, D.: Some Effects produced by the Hooding of Birds. J. of exper. 

BioI. 4 (1927). 
PAWLOW, J. P.: Die hochste Nerventatigkeit von Tieren. Munchen 1926. 
PIERON, H.: L'Immobilite protectrice chez les animaux. Rev. Scient. (5) 

1 (1904), 
- Contribution a l'etude de l'immobilite protectrice. C. r. Soc. BioI. Paris 

64 (1908). 
- Le rhythme des attitudes mimetiques ches un Phasmide. Bull. Mus. 

Hist. natur. Paris 1910. 
PLATE, L.: Ubersicht uber biologische Studien auf Ceylon. J ena. Z. N atur

wiss. 54 (1917). 
PLATH, G.: Uber die sog. hypnotischen Zustande bei Thieren. Greifswald 1876. 
POLIMANTI, 0.: Studi di fisiologia etologfca. 2. Lo stato di immobilit3. 

temporanea (.Morte apparentE» - .Totstellungt) nei crostacei brachiuri, 
Z. allg. Physiol. 13 (1912). 

- Uber einen Starrekrampfreflex bei den Schildkroten. Z. BioI. 45 (1914), 
PONGRA.cZ, S.: A habalszinleles jelensege a rovarok vilagaban. Rovartani 

Lopok 24 (1917). 
PRELL, H. : Uber einen Fall von Mimikry durch Schutzstellung. Soc. Entomol. 

1914· P·29· 
PREYER, W.: Uber eine Wirkung der Angst bei Thieren. Zbl. med. Wiss. 11 

(1873). 
- Die Kataplexie und der Thierische Hypnotismus. Slg. physiol. Abh. Preyer 

1878, 2. Reihe, H. 1. 

- Die Entdeckung des Hypnotismus. Dtsch. Rdsch. 26 (1881). 
- Uber die Bewegungen der Seesterne. Mitt. zool. Stat. Neapel 7 (1887). 
RABAUD, E.: La .Simulation de la mom chez les vertebres. Bull. Soc. zool. 

France 41 (I916a). 
- Le Phenomene de la «Simulation de la Mom. C. r. Soc. BioI. Paris 

68 (19161?). 
- Generalite du re£lexe d'immobilisation chez les Arthropodes. C. r. Soc. 

BioI. Paris 68 (1916c). 



Die Biologie der sog. "tierischen Hypnose". 449 

RABAUD, E.: Nature et mecanisme de l'immobilisation rMlexe de Arthro
podes. C. r.Soc. BioI. Paris 68 (1916d). 

- Immobilisation RMlexe et Immobilite simple ches les Arthropodes. 
C. r. Soc. BioI. Paris 68 (1916e). 

- Role de divers Ganglions nerveux dans l'Immobilisation RMlexe. Bull. 
Soc. zool. France 42 (1917a). 

- L'Immobilisation RMlexe des Arthropodes par Renversement simple. 
Bull. Soc. zool. France 42 (1917b). 

- L'ImmobilisationsrMlexe et l'activite normale des Arthropodes. Bull. 
bioI. France et Belg. 5,3 (1919). 

- ,Elt M. L. VERRIER: L'excitabilite retinienne et l'immobilisation rMlexe 
chez les oisaux. C. r. Acad. Sci. Paris 198 (1934), 

RAU, PH. U. N. RAU: The sleep of insect. Amer. Ann. entom. Soc. 9 (1916). 
REGAN, C. T.: On the Fresh-water Fishes of the Island of Trinidad based 

·on the collection, notes and sketches made by Mr. LECHMERE Guppy, 
Junr. Proc. zool. Soc. Lond. 1906. 

REISINGER, L.: Ober das "Totstellen der Kafer". Entomol. Bl. 11 (1915). 
- Hypnose des Huhnes und der Taube. Natur 1924. 
- Hypnose des Steinkauzes. BioI. Zbl. 46 (1926a). 
- Hypnose der Vogel. Zool. Anz. 1926b. 
- Hypnpse des FluBkrebses. BioI. Zbl. '47 (1927). 
- Katalepsie der indischen Stabheuschrecke. BioI. Zbl. 48 (1928). 
- Die tierische Hypnose. Der Vogelliebhaber, 1929. 
- Hypnose der Vogel. BioI. Zbl. 52 (1932). 
REMY, M. P.: La saignee reflexe chez un Arachnide, l'Argas reflexus FABR. 

C. r. 45. Sess. Assoc. frans:. Avancement Sci. 1922. 
;RILEY, C. F. C.: Observations on the Ecology of Dragon-Fly Nymphs. Ann. 

entomoI. Soc. Amer. 5 (19I~). 
- Responses of the large Waterstrider Gerris remiges SAY. to contact and 

light. Ann. Entomol. Soc. Amer. 14 (1921). 
ROBERTSON, T. B.: On the Sham-Death Reflex in Spiders. J. of Physioi. 

31 (1904), 
ROBIMARGA, V.: Contributi allo studio dell ipnosi in alcuni animali domestici. 

Ann. Fac. Med. Perugia 18, (1926). 
ROGERS, F. J.: Experimental studies on the cerebral cortex and Corpus 

striatum of the pigeon. J. compo Neur. 35 (1919). 
,ROS:f:NBROCK: (Nur durch briefliche Mitteilung bekannt.) Aus der Heimat. 

Stuttgart 1935. 
SCHAEFER, J. G.: Ober den Lagereflextonus von Raja clavata. BioI. Zbl. 

41 (1921). 
SCHLEIP, W.: Der Farbwechsel von Dixippus morosus. Zool. Jb. 30 (19II). 
- Ober den EinfluB des Lichtes auf die Farbung von Dixippus. Zooi. 

Anz. 53 (1921). 
SCHMIDT, E.: Aus der Welt des Tieres, 1930. 
SCHMIDT, P. : Catalepsie yhez les Phasmides. Trav. Soc. Nat. St. Petersbourg 

44, I, C. R.(1913a). 
- Catalepsie in Phasmidae. Knowledge 36 (1913b). 
- La Cat~lepsie des Phasmides. C. r. Soc. BioI. Paris 65 (1913C). 
- Katalepsie, bei PhasmideIi. BioI. ZbI. 33 (1913d). 
SCHRADER, M. E. G.: Zur Physiologie des Vogelgehirns. Pfliigers Arch. 

24 (1889). 
SCHOENICHEN, W.: Der Scheintod als Schutimittel des Lebens. Odenkirchen 

1903· 
SCHULTZ-HENCKE, H.: Einfiihrnng in die Psychoanalyse. Jena 1927. 
SCHWENTER, M. D.: Deliciae physico-mathematicae. Niirnberg 1636. 

Ergebnisse der Biologie XIII. 29 



450 FRITZ STEINIGER: 

SEVERIN, H. P. and H. C. SEVERIN: An Experimental Study on the Death
feigning of Belostoma (Zaitha aucct.) flumineum SAY and Nepa apiculata 
UHLER. Behavior Monographs 1 (19II/12). 

SGONINA, K.: Zur Sinnesphyisologie der Onychiuren (Collembola). Zooi. 
Anz. 112 (1935). 

SLATER, C. R.: Simulation of Death by Coleoptera and Arachnida. Scientif. 
Gossip. 15 (1879). 

SPENCER, H.: Die Herrschaft des Ceremoniells. Stuttgart: Kosmos 1878. 
SPIEGEL, E. A. u. A. A. GOLDBLOOM: Die Innervation der Korperhaltung 

im Zustande der sog. Hypnose bei Saugetieren. Pfliigers Arch. 207 (1925). 
STEFANOWSKA, M.: La grande hypnose chez les grenouilles en inanition. 

Rev. de Hyp~ot. 18 (1904). 
STEINIGER, F.: Die Erscheinungen der Katalepsie bei Stabheuschrecken 

und Wasserlaufern. Z. Morph. u. Okol. Tiere 26 (1933a). 
- Eine besondere Form von Bewegungslosigkeit bei Insekten. Natur u. 

Museum 1933b. 
- Katalepsie und visuelle Anpassung bei Phyllium. Z. Morphol. u. Okoi. 

Tiere 28 (1933C). 
- Das wandelnde Blatt undo seine Anpassungserscheinungen. Forschgn. u. 

Fortschr. 10 (1944a). 
- Ober visuelle Anpassung bei Spinnen. Verh. dtsch. zooi. Ges., Jverslg. 

GreUswald 1934 b. 
- Schutz!\tellung und akinetische Erscheinungen bei einigen Spinnen. 

Z. Zool. 145 (1934C). 
- Stab- und Blattformen bei Insekten und Spinnen. Naturforscher 12 

(I935 a). 
- Ober Schutzstellung bei einheimischen Spinnen. Forschgn. u. Fortschr. 

11 (1935b). 
- Ober Reaktionshemmung bei Vogeln. Ornithol. Mber. 43 (1935c). 
- Schutzanpassungen ohne Annahme einer lamarckistischen oder selektio-

nistischen Entstehung? Natur u. Yolk 66 (1936a). 
- Neue Beobachtungen iiber Reaktionshemmung (sog. "tierische Hypnose") 

bei Vogeln. BioI. ZbI. 56 (1936b). 
- Die Katalepsie von Nepa cinerea. BioI. generalis (Wien) 12 (1936c). 
- "Ekelgeschmack" und visuelle Anpassung einiger Insekten (Fiitterungs-

versuche an Kafigvogeln), 1936d. 
- Ober Reaktionshemmung bei jungen Mowen und Seeschwalben. J. 

f. Ornithoi. 84 (1936e). 
STILLER, V.: Die Kaferfauna von Szeged in Ungarn. 2. Mitt. dtsch. EntomoI.

Ges. 1931. 
STOCKARD, CH. R.: Habits reaction and mating instincts of the walking 

stick, Aplopus Meyeri. Carnegie Inst. Washington. Papers from the 
. Tortugas Laboratory, 1908. 

STRASSEN, O. z.: Die ZweckmaJ3igkeit, in CHUN und JOHANNSEN: Allgemeine 
Biologie. Leipzig u. Berlin 1915. 

STRESEMANN, E.: Aves. Handbuch der Zoologie, Bd. 7. Berlin-Leipzig 
1927-1934. 

SUNKEL, W.: Zur Verstellungskunst der Vogel. Ornithoi. Mschr. 35 (1910). 
SZYMANSKI, J. S.: Ober kiinstliche Modifikationen des sog. hypnotischen 

Zustandes bei Tieren. Pfliigers Arch. 148 (1912). 
- Die sog. tierische Hypnose bei einer Insektenart. Pfliigers Arch. 166 

(1917). 
- Ober Umdrehreflexe bei den Kafern. Pfliigers Arch. 171 (1918). 
TEN CATE, J.: Zur Frage nach dem Entstehen der Zustiinde der sog. tierischen 

Hypnose. BioI. ZbI. 48 (1928). 



Die Biologie der sog. "tierischen Hypnose". 451 

THIENEMANN, E.: Rossitten. Berlin 1928. 
TRoMNER, E.: (Katalepsie bei Imbezillitat, Katatonie, Stuporzustanden 

versch. Art.) J. Psychoi. u. Neur. 19, 285 (1912). 
- Hypnotismus und Suggestion. Leipzig 1913. (N. Aufl. 1922.) 
TURNER, C. H.: Notes on the Behavior of the Ant-Lion with Emphasis on 

the Feeding Activities and Letisimulation. BioI. Bull. Mar. bioI. Labor. 
Wood's Hole 24 (1915). 

V ATERNAHM, TH.: Ober die Wirkung starker Lichtquellen auf Cocci nella. 
Entomoi. Z. Frankf. 31 (1917). 

VERWORN, M.: Tonische Reflexe. Pfliigers Arch. 65 (1897). 
- Beitrage zur Physiologie des Zentralnervensystems. 1. Die sog. Hypnose 

der Tiere. Jena 1898. 
WACHOLDER, K.: Uber den Kontraktionszustand der Muskeln der Vorder

extremitaten des Frosches wahrend der Umklammerung. Pfliigers Arch. 
200 (1923). 

WALLACE, A. R.: Der Darwinismus. Braunschweig 1891. 
WARNKE, G.: Ein Beitrag zur "Hypnose" bei Vogeln. Omithoi. Mber. 

41 (1933). 
- Akineseversuche an Meisen. J. f. Omithoi. 82 (1934). 
WEBSTER: Insects Feigning Death. Canad. Entomoi. 20 (1888). 
WEISS, H. B.: Notes on the Death Feint of Calandra oryzae. Canad. Entomoi. 

45 (1913). 
WEITBRECHT, E.: Ober den Tonus der Briickenstellung beim Frosch. Z. 

BioI. 70 (1920). 
WERNER, F.: Ober Schlafstellungen der Fische. BioI. ZbI. 31 (19II). 
WEYRAUCH, W.: Die Hypnose bei Forficula auricularia L. Z. Morph. u. 

6koi. Tiere 15 (1929). 
- Die Hypnose der Tiere. Aquarium 1933, 78. 
- Natiirliche und kiinstliche Hypnosezustande bei Tieren. Naturforscher 

11 (1934). 
WODSEDALEK, J. E.: Natural History and General Behavior of the Ephe

meridae Nymphs Heptagenia interpunctata SAY. Ann. Entomoi. Soc. 
amer. 5 (1912). 

WYNAENDTS FRANKEN, M.: L'hypnose chez les animaux. Rev. de Hypnot. 
17 (1903). 

ZIEHEN, TH.: Leitfaden der physiologischen Psychologie. Jena 1920. 



N amenverzeichnis. 
Kursiv gesetzte Zahlen geben die Seite der ausfiihrlichen Literaturangabe 

wieder. 

Abderhalden, E. 62, 66, 
79, 81, 85. 

Abeloos, M. 212, 232. 
Adensamer 214, 234. 
Adrian, E. D. 292, 339. 
Aggazzoti, A. 160, 173. 
Amatsu, H. 70, 85. 
Amberson 293. 
Amlong, H. U. 272, 288, 

339. 
Ammon,R. 54,75,85, 91. 
Anderson, J. 70, 90. 
Annandale, N. 404, 428, 

430, 444. 
Antonicky, S. 334, 342. 
Appiani 89. 
Archangelsky, K. 110, 

166. 
Arcichovskij, w. 37, 38, 

49. 
Arends, J. 311, 339. 
Ariens Kappers 94, 106, 

. 127, 133, 134, 138, 
139, 163. 

Ax:nold, A. 86. 
Artom, C. 110, 163. 
Ashida, J. 247, 252, 253, 

286, 287, 339. 
Atzler, M. 425, 444. 
Audova,A. 407,437, 444. 
Ault, R. 84, 85. 

Baas-Becking, L. G. M. 
9, 15, 16, 24, 38, 39, 
45, 46, 49. 

Babak, E. 366, 367, 374, 
392, 444. 

Bach, A. 85. 
Bach, B. 74. 
Baer, M. 109, 163. 
Baglioni, G. 99, 103, 129, 

163, 164. 
Bajandurow, B. 159, 160, 

161, 162, 163, 164, 
171. 

Bajandurow, B. 1. 164. 
Balassa, E. 444. 
Baldes, K. 70, 86. 
Bamann, E. 54, 70, 75, 

85, 92. 
Bankroft, W. D. 85, 278, 

339. 
de Barenne 377. 
Barral, E. 82, 85. 
Barraquer, L. 157, 164. 
Baruk, H. 380, 444. 
Battelli, F. 110, 164. 
Bauer 199. 
Bauer, J. 107, 108, 164. 
Bavendamm, W. I, 12, 

15, 46, 50. 
Bavink, B. 444. 
Bayliss, W. 85. 
Bechterew, W. 106, 107, 

128, 129, 131, 136, 
151, 164. 

Beijerinck, M. W. 5, 6, 
II, 42, 50. 

Beling, J. 331, 332, 339. 
Belitzer, W. A. 273, 339. 
Bendrat, M. 68, 85. 
Benecke, W. 289, 339. 
Benjamins, C. E. 105, 

112, 113, 155, 164. 
Bennet-Clark, T. A. 256, 

341. 
Bergmann, M. 57, 74, 

85. 
Beritoff, J. 161, 163, 164, 

360, 372, 444. 
Bernard, Claude 110, 

III, 164. 
Bernhardt, A. 147, 164. 
Bernstein, J. 246, 270, 

339. 
Bertalanffy, L. v. 55, 85. 
Bert, P. 109, 115, 164. 
Bertrand, G. 66, 85. 
Bethe, A. 353, 435, 444. 
Beutner 271. 
Beyer, A. 289, 310, 339. 

Bickel, A. 148, 164. 
Biernacki 380. 
Bischoff, H. 140, 165, 

394, 409, 444. 
Black, P. 107, 108, 164. 
Blackman, H. V. 247, 

339. 
Blaschko, A. 142, 143, 

165. 
Bleich, o. 396, 401, 406, 

409, 437, 444. 
Blum 314. 
Bodenstein, D. 174, 176, 

177, 178, 188, 189, 
190, 191, 192, 193, 
194, 195, 196, 197, 
198, 201, 202, 21 I. 

213, 214, 215, 216. 
217, 218, 222, 228. 
229, 230, 232. 

Bohmer, Ph. 303, 339. 
Boeke, J. 96, 165 . 
Boerhave, A. K. 102,165. 
Boeseken 14. 
Bohn, G. 444. 
du Bois-Reymond 255. 
Bolk. L. 163. 
Bonnet, V. 444. 
Bordoni, L. 109. 165. 
Born, M. 71, 85. 
Boruttau 292. 
Bose, J. Ch. 254, 267, 

268, 269, 270. 272, 
273, 279, 280, 282, 
288, 302, 339. 

Bouillaud, J. 115, 139. 
144. 165. 

Bourgeois, N. 109, 165. 
Boyce, R. 128, 147, 165. 
Braess, M. 388, 444. 
Braun, E. 88. 
Braun, J. v. 83, 85. 
Brauner, L. 300, 339. 
Brauner, M. 239, 295, 

296, 299, 300, 339. 
Breddin, G. 436, 444. 



Namenverzeichnis. 

Bredig, G. 57, 67, 85. Caldwell, L. M. 311, 345. 
Brehm 365. Calmus, L. 380, 444. 
Bremekamp, C. E. B. Carlier, W. 362, 444. 

287, 289, 339. Caspari, E. 200, 208, 
Bremer, F. 119, 122, 123, 211, 232. 

135, 165. Castle, E. S. 302, 340. 
Breuer, J. 109, III, Cavallie, M. 97, 165. 

165. Ceni, C. 159, 165. 
Brion, A. 81, 82, 85. Chabrie, C. 80, 81, 86. 
Bronk 281. . Chambers, B. 253, 340. 
Brouwer, B. 113, 114, Christalle, W. 244, 247, 

130, 132, 165. 341. 
Brouwer. G. 327. 339. Christie. E. W. 89. 
Brown-Sequard. E. 98, ClaparMe. M. Ed. 384. 

108. 109, 115, 165. 444. 
Briicke 292. Claus. G. 341. 
Bruni, G. 85. Clementi. A. 99. 100. 
Buchanan. R. E. 15. 165. 436, 444. 

50. Clinch. Ph. 311. 341. 
Buchner 66, 85. Cohen 82. 
Buddenbrock. W. v. 218, Cohn. G. 37. 86. 

219. 222. 232, 393, Colla. G.242. 247. 251, 
394, 422• 433. 434. 260. 264, 265. 290, 
444. 341. 

Buder. J. 2. 8, 9. 10, II. Condelli. S. 63. 64. 86. 
13. 36, 38• 39. 42, 43. Correns. C. 341. 
44, 46• 50. Couty. M. 142. 166. 

Bunning. E. 235, 239, Couvreur,> E. 109. 116, 
241• 243, 244, 245, 166. 
246, 247. 248, 249, Cowan, S. L. 266, 271, 
250, 253, 254. 257. 341. 
263, 264, 265, 266, Craft, H. 86. 
267, 268, 269, 272, Craigie 139. 
276, 277, 282. 287, Crampton, H. 61, 86, 
288, 289, 292, 293, 187, 229, 232. 
300, 302, 303. 313, Cremer, H. 256, 341. 
318. 319, 326. 328. Cremer. M. 341. 
329. 330, 332• 333. Crozier. W. J. 379. 401• 
334, 335, 336, 339. 424, 436, 444. 
340. 345, 346. Cuenot 217, 445. 

Butschli, o. 37, 50. Curie 58. 
Bugnion. E. 406. 436. Cushny, A. R. 54. 78, 79. 

444. 81, 86. 
Burden-Sanderson. J. Cutter, J. O. 88. 

246. 286, 290. 291, Cyon. E. 147. 166. 
292, 340. Czermak, J. 350. 356• 

Burkholder. P. 287. 340. 376, 377. 389, 435. 
Burns. F. H. 162. 171. 445. 
Burstrom. H. 276. 343. Czurda. V. 36. 50. 
Buttle, G. 86. 
du Buy 301. 
Byk. A. 58. 59, 86.' 
Bytinski-Saly. H. 178, 

194. 207. 208. 230, 
232. 

Daiber. K. 92. 
Dakin. H. D. 67, 86. 
Dale, E. 311. 345. 
Dalton, C. 115. 116, 166. 

453 

Dangeard. P. A. 36. 44. 
50. 

Danilewsky. B. 350. 370, 
388. 389. 392. 445. 

Darwin. Ch. 363, 385, 
388. 445. 

Darwin. E. 365. 366. 445. 
Das, S. C. 279. 301, 341. 
Deelman, H. T. 94, 166. 
Deines, O. v. 27. 50. 
Dellingshausen. M. v. 

245, 341. 
Dexler, H. 445. 
Dijk. J. A. 97, 137. 166. 
Dijkman. M. J. 248• 254. 

257. 341. 
Dittler 121, 292. 
Dixon, H. H. 256, 341. 
Dobby. G. 311. 341. 
Dobybranzky, T. 209, 

232. 
Doflein. F. 386.387,397. 

404. 406• 410, 437. 
445. 

Dogiel, J. 110, 166. 
Donker. J. L. 9. 14. 51. 
Dooley. M. S. 110, 166. 
Dosser, R. 75, 90. 
Dox. A. W. 86.. 
Doyle. J. 311. 341. 
Doyon. M. III. 166. 
Drost, R. 368. 376. 445. 
Druckrey, H. 275, 341. 
Dubois, R. 103. 166. 
Duerden, J. E. 445. 
Du Porte. E. 401. 406, 

445. 
Dupre 445. 
Dusser de Barenne. J. G. 

377, 445. 
Dutt. B. K. 295. 296. 

303, 341. 
Du Vigneaud. V. 86. 

Easson. L. 86. 
Ebbecke, V. 288. 341. 
Ebert. L. 86. 
Eckstein, A. 356, 357, 

367. 376, 379. 445. 
Edinger. L. 127. 139, 

166. 372, 445. 
Ehrlich. F. 63, 68. 80, 

86. 
Einbrodt. L. 110. 166. 



454 

Einhorn 80, 86. 
Ellis, D. 10, 39, 47, 50. 
Embden, G. 70, 86. 
Engelhardt, V. M. 187, 

234. 
Engelmann, Th. W. 2, 3, 

4, 5, 6, 7, 9, 14, 37, 
39, 42, 43, 48, 56. 

Enslin, E. 411, 419, 430, 
445. 

Ergolinsky 159. 
Erhard, H. 371, 382, 

396, 445. 
Erhard, N. 350, 362, 383, 

445. 
Erlanger 292. 
Erlenmeyer, E. 10, 72, 

73, 74, 86, 87. 
Erlenmeyer, H. 87. 
Esmarch, E. 7, 22, 50. 
Essen, J. van 156, 166. 
Essenberg, Ch. 419, 445. 
Ewald, J. R. 105, III, 

133, 147, 166. 
Eward, A. J. 5, 36, 37, 

50. 

Fabre, J. H. 435, 437, 
445. 

Farber, E. 90. 
Fajans, K. 67, 75, 85, 87. 
Fano, G. 109, 166. 
Fasula, G. 145, 167. 
Federighi, H. 379, 401, 

436, 444. 
Federley, H. 186, 232. 
Fehse, F. 327, 341. 
Feldotto, W. 182, 183, 

184, 232. 
Ferrier, D. 128, 141, 14'5, 

147, 148, 167. 
Fiebrig, K. 394, 399, 416, 

417, 437, 445. 
Finkler, W. 445. 
Fischer, A. 321, 341. 
Fischer, E. 58, 66, 67, 

82, 83, 87. 
Fischer, H. 39, 40, 50. 
Fischer, M. H. 362, 445. 
Fiske, P. S. 85. 
Fitting, H. 83, 87, 255, 

258, 280, 283, 341. 
Flourens, P. 102, 108, 

III, 114, 115, 116, 

Namenverzeichnis. 

117, 120, 127, 131, Goppert, E. 163. 
138, 139, 143, 167. Goffron, H. 18, 19, 20, 

Foa, C. 109, 160 167. 22, 23, 24, 25, 26, 27, 
Fodera, M. 115, 167. 28, 29, 30, 31, 32, 33, 
Forel, A. 382, 445. 35, 36, 39, 40, 41, 45, 
Fortuyn, A. E. B. O. 46, 51. 

447. Goldbloom 370, 371. 
Fourneau, E. 80, 87. Gcldschmidt, R. 181, 
Fraenkel, G. 222, 223, 182, 184, 197, 206, 

232. 207, 233. 
Fran.;ois-Frank, C. A. Goltz, F. 105, 372, 446. 

109, 167. Gorr, G. 90. 
Frankenburger, W. 57, Grassmann, W. 62, 87. 

87. Gray, J. 56, 87. 
Fraunhofer 37. Grimpe, G. 411, 413, 
Fred, E. 70, 90. 427, 430, 433, 446. 
Fredericq, L. 108, 109, Grober, J. A. 109, 167. 

167. Groebbels, Fr. III, II2, 

Freudenberg, K. 57, 71, 121, 123, 124, 125, 
88. 126, 131, 136, 155, 

Freusberg 98. 167. 
Frew, J. G. H. 180, 232. Grollet 447. 
Frey, V. 378. Grote 446. 
Friedlander, A. 106, 107, Griinberg, G. 342. 

II2, 117, 167. Griinwald, J. 109, 167. 
Frisch, M. v. 331. Guareschi, C. 203, 204, 
Fromageot, C. 87. 233. 
Fruhstorfer, H. 406, 437, Giinther-Massias, M. 301. 

445. . 342. 
Fiirth, O. v. 79, 87. Giirich 365. 
Fulmer, E. T. 15, 50. Guggenheim, M. 79, 87. 
Furukawa, H. 234. Guttenberg, H. v. 243, 

Gallerani, A. 145, ;1:48, 
167. 

Garten 12I. 
Gasser 291, 292. 
Gause, G. F. 54, 60, 76, 

n. 78, 87. 
Gee 446. 
Geiger-Huber, M. 275, 

342. 
Gellhorn, E. 278. 342. 
Gemelli 162, 167. 
Gerstner, F. 57, 85. 
Gietzen, J. 9, 51. 
Ginsburg -Karagitsche-

wa, J. 9, 51. 
Gley, E. 389, 446. 
Godgliick, U. 396, 406, 

410, 411, 414, 415, 
426, 428, 436, 439, 
446. 

Goebel, K. v. 289, 342. 

287, 342. 

Haberlandt, G. 252, 283, 
289, 337, 342. 

Haberlandt, H. F. O. 
357, 363, 367, 369, 
377, 379, 383, 384, 
388, 446. 

Hachlow, V. 229, 233. 
Hamalainen, J. 80, 87. 
Hama, J. II. 51. 
Hamilton 446. 
Handlirsch, A. 409, 436, 

446. 
Hantzsch, B. 387, 446. 
Harden 63, 64, 80. 
Harrison 197, 210. 
Hase, A. 350, 351, 352, 

413, 425. 426, 427, 
428, 429, 436, 446. 

Hasenkamp, J. 40, 41, 
50. 



Haurowitz, F. 69, 92. 
Hecht, G. 288, 341. 
Hediger, A. 358, 366, 

389, 446. 
Heidenhain 446. 
Heilbriinn, L. V. 81, 87. 
Heinroth, o. 366, 369, 

380, 387, 396, 429, 
433, 446. 

Henderson, L. J. 55, 87. 
Henke, K. 180, 181, 184, 

185, 186, 233. 
Henry, T. 86. 
Herbert, D. A. 342. 
Hering 109. 
Herodianus 102. 
Herzog, R. D. 70, 80, 

87, 88. 
Hess, K. 67, 68, 88. 
Heubel, E. 350, 358, 370, 

389, 446. 
Hewitt, J. A. 88. 
Heymons, R. 427, 446. 
Hibbard, R. P. 3II, 341. 
Hilburg 342. . 
Hilger, W. 446. 
Hill, A.V. 261, 266, 

271, 273, 292, 293, 
342. 

Hill, S. E. 342. 
Hinsche, G. 390, 391, 

392, 446. 
Hirsch, R. 56, 88. 
Hirschler, J. 212, 233. 
Hisch, J. 90. 
Hoagland, H. 365, 379, 

424, 446. 
Hober, R. 260, 270, 281, 

342. 
Hofler, K. 253, 340. 
Horth, F. 70, 88. 
Hoffmann, L. 352, 354, 

360, 361, 367, 385, 
390, 396, 401 , 425, 
426, 427, 435, 436, 
446. 

Hoffmann, R. W. 446, 
447. 

Hofmeister, F. 56, 88. 
Hofmeister, W. 289, 342. 
Holmes, S. J. 423, 432, 

436, 442, 447. 
Hopkins, F. G. 9, II, 56, 

88. 
Hosseus 342. 

Namenverzeichnis. 

Houwink, A. L. 282, 283, 
288, 342. 

Hudson, W. H. 386. 
Hueppe, F. 5, 8, II, 51. 
Huizinga, E. lO5, II2, 

II3, 155, 164. 
Hund, F. 71, 72, 88. 
Hunter, J. I. 96, 97, 135, 

153, 154, 168. 
Huxley, F. M. 109, IIO, 

168. 
Huxley, J. S. 210, 2II, 

233. 
Hyde, 1. 147. 

Iljin, W. S. 3II, 342. 
Ingvar, S. II2, II4, II9, 

120, 122, 168. 
Issatschenko, B. L. 9, 51. 
Iwanoff 207, 231, 233. 
Iwanow, B. G. 160, 171. 

Jacobsen 68. 
Jastrowitz 141, 168. 
Jedlowsky, P. 159, 168. 
Jellinek, A. II3, 168. 
Jenkins, F. L. II9, 172. 
Johansen 199, 233. 
Jolyet, F. 149, 168. 
Jones, H. O. 88. 
Jost, L. 7, 272, 303, 342. 
Jiirgens, H. IIO, 168. 
Jung, A. 88. 
Just, G. 407, 410, 413, 

428, 435, 440, 447. 

Kahn, R. H. IIO, 168. 
Kaiser 94, 95· 
Kaiser, L. 83, 95, 100, 

101, 168. 
Kalischer, O. 133, 148, 

149, 150, 151, 16~ 
372, 447. 

Kallius, E. 163. 
Kalmus, H. 332, 336, 

342. 
Kappers, C. U. 372, 447. 
Karczag 81, 88. 
Karplus, J. V. 168. 
Karrer 41. 
Karsten, G. 289, 342. 
Kaufmann 428. 

455 

Kautzsch 79, 85. 
Kayser, Ch. lO5, 168. 
Kayser, E. 70, 88. 
Keil, F. 6, 9, 51. 
Kelle, A. 304, 342. 
McKendrick, J. G. 127, 

141, 143, 144, 168. 
Kerper, A. H. 97, 169. 
Kerstan, K. 315, 342. 
Kieser 384. 
Kigokawa, M. 81, 88. 
Kilian, V. 334, 342. 
King, B. G. 154, 168. 
Kircher, A. 350, 361, 

374, 442, 447. 
Kisch, B. 378. 
Kisselew, N. N. 304, 3°5, 

308, 311, 342, 343. 
Klatt, R. 205, 233. 
Kleinhoonte, A. 303,322, 

323, 324, 325, 333, 
343. 

Kleitmann, N. 101,154, 
168, 169. 

Klieneberger, O. 382, 
447. 

Klinkenberg, G. A. 88. 
Kluyver, A. J. 9, II, 14, 

51. 
Kniep, H. 5, 42, 51, 337, 

346. 
Knoll, P. 109, II 0, 168. 
Kobel, M. 54, 57, 90. 
Kohler, W. 180, 187,233. 
K6ketsu, R. 256, 259, 

267, 288, 343. 
Koller 218. 
Kolosvary, G. 358, 390, 

391, 447. 
Koltzoff, J. 61, 88. 
Kopec, S. 179, i80, 191, 

199, 200, 202, 203, 
204, 205, 206, 207, 
209, 211, 212, 213, 
214, 222, 233. 

Koppanyi, T. 101, IIO, 
154, 166, 168, 169. 

Korschelt, E. 196, 217, 
233. 

Kortiim G. 86. 
Kosanin, N. 343. 
Kostytschew-Went 254. 
Kotake, J. 81, 88. 
Krabbe, G. 337, 343. 
Krebs, H. A. 19, 51, 88. 



Kreidl,.A. 168, 392, 447. 
Kroh 378. 
Kruger 368. 
Kschischkowski, C. 129, 

130, 131, 132, 169. 
Kudrjawzew, A. A. 160, 

171. 
Kuhn, A. 182, 184, 187, 

234. 
Kummel, K. 272, 343. 
Kummler, A. 306, 343. 
Kuster, E. 253, 343. 
Kuhn, R. 92. 
Kuhn, W. 57, 59, 71, 75, 

88,90. 
Kumagawa, H. 69, 92. 
Kuntz, A. 97, 169. 
Kuo, Z. J. 101, 169. 

Namenverzeichnis. 

Linsbauer, K. 252, 254, 
267, 304, 305, 308, 
343. 

Lintia, D. 381, 447. 
Lio, G. 78, 88. 
Lipperheide, C. 328, 343. 
Ljubimenko, W. 38, 41, 

51. 
Lodge, R. B. 386, 447. 
Loeb, J. II. 

Lohner, L. 366, 371, 377, 
390, 395, 411, 424, 
430, 436, 437, 447. 

Loewenfeld, L. 364, 447. 
Lombroso, V. IIO, 169. 
Longet, F. A. II5, 127, 

131, 139, 140, 143, 
169. 

Lorando, 435, 447. 
Loring, H. 86. 

Laeverenz, P. 70, 85. Lowry, T. M. 71, 74, 88. 
Lamettrie 102, 169. I Lowther, 61, 86. 
Lange, B. II6, II9, 169. Lubosch, W. 163. 
Langelaan, J. W. 96, 169. Lucas 409. 
Langley, J. N. 95, 96, Luciani, L. 109, II7, 120, 

169. 163, 169. 
Langworthy, O. R. 135, Ludwig, A. 61, 88. 

136, 154, 169. Lund, E. J. 277, 345. 
Lankester 37. Lundegardh, H. 276, 
Lapicque, L. 256, 343. 343. 
Lapicque, Mme. 343. Lusk, G. 68, 88. 
Larin 163. Lussana, F. II 6, 140, 
Lashley 162. 141, 143, 145, 148, 
Lathrop 446. 167. 
Leach, H. 80, 89. Lussana, P. 169. 
Legalois, C. 102, 169. Lutz, C. 267, 343. 
Leineweber 292. 
Lemoigne 140, 143, 145, 

169. 
Lengerken, H. V. 447. 
Lepeschkin, W. W. 245, 

251, 296, 297, 298, 
300, 333, 343. 

Lepinay, M. 384, 447. 
Levene, P. 88. 
Levi,.R. 38, 41, 51. 
Levinsohn, G. 149, 150, 

169. 
Levy-Suhl 384, 385. 
Lewite, A. 90. 
Lewkowitsch 66, 88. 
Ley 122, 123, 135. 
Liddel 12,2. 
Lillie, R. S. 260, 292, 

343. 

Macht, D. 76, 80, 89. 
Markert, M. 303, 343. 
Magendie, M. II5, 138, 

139, 160, 169. 
Magnus 377. 
Magnussen, K. 186, 187, 

234. 
Maige, A. 3II 343. 
Maiocco, F. 109, 173. 
Malyschew; N. 3II, 343. 
Mangenot, G. 343. 
Mangold, E. III, 169, 

356, 
367, 
378, 
384, 
395, 

350, 352, 354, 
358, 360,. 366, 
370, 376, 377, 
381, 382, 383, 
385, 389, 394, 

396, 397, 421, 424, 
425, 435, 437, 438, 
442, 447, 448. 

Mangold, O. 197, 234. 
Marinesco, N. 328, 343. 
Markwald 58, 73. 
Marsh, G. 288, 344. 
Martin, E. G. Il8, 152, 

169. 
Martino, G. 130,131,132, 

169. 
Masini, G. 109, 166. 
Mateucci, E. 99, 164. 
Mayer, P. 69, 80, 81, 

89. 
McKenzie, A. 58, 63, 64, 

72, 73, 74, 80, 89. 
Meek, A. 435, 448. 
Meier, A. 80, 87. 
Meisenheimer, J. 176, 

177, 191, 205, 2II, 
212, 234. 

Meissner, O. 404, 417 
427, 430, 448 .. 

Memmen, F. 69, 92. 
Menozzi 89. 
Mestscherskaja, K. 207, 

231, 233. 
Metzger, W. 430, 448. 
Metzner, P. 42, 44, 51, 

313, 324, 337, 344. 
Mevius, W. 278, 335, 

344. 
Meyer 6, 38. 
Mez, C. I, 51. 
Michaelis 271. 
Migula, W. 5, 10, 51. 
Mitchell, A. G. 89. 
Miyoshi, M. 5, 7, 10, 22, 

42, 51. 
Moeli, C. 142, 143, 169. 
Molish, H.2, 5, 6, 7, 14, 

23, 37, 38, 39, 42, 
45, 48, 52. 

Moll, A. 448. 
Morgenroth, J. 79, 89. 
Muck, O. 362, 378, 382, 

448. 
Mull, O. F. 423. 
Muller, F. 79, 85. 
Muller, F. M. 18, 19, 23, 

24, 27, 29, 32,35, 52. 
Muller, H. 88. 
Munzer, E. 129, 131, 148, 

170. 



Munk, H. 142, 143, 145, 
149, 152, 169. 

Musehold, A. 141, 142, 
143, 170. 

Muskeus,L. J.J. 136,170. 

Nadson, G. A. 5, 7, 18, 
37, 38, 39, 52. 

Nagel, W. A. 109, 170. 
Nagy, J. 387, 448. 
Needham, J. 55, 61, 89. 
Nernst 256, 271. 
Neuberg, C. 54, 56, 63, 

65, 66, 68, 69, 73, 81, 
84, 89, 90. 

Nicolai, M. F. E. 288, 344. 
Nicolic, M. 344. 
Niel, C. B. van 8, 9, II, 

12, 13, 15, 16, 17, 18, 
20, 24, 27, 29, 31, 32, 
35, 36, 39, 41, 45, 46, 
47, 48, 52. 

Nikolaides, R. 109, 130, 
170. 

Noack, K. 39, 40, 41, 52. 
Nold, R. H. 245, 344. 
Nolf, P. III, 170. 
Noll, A. 130, 151, 152, 

155, 156, 157, 170. 
Nord, F. 90. 
Nuernbergk, E. 293, 302, 

344. 

Ochorowicz, J. 384, 448. 
Oettingen, W. F. v. 78, 

80, 90. 
Oka, H. 181, 234. 
Okagawa, M. 81, 88, 90. 
Oken 389, 448. 
Oliver, F. W. 282, 344. 
Onimus, M. 140, 170. 
Oort, A. J. 301, 344. 
Oparin, A. 56, 90, 275, 

344. 
Oppenheimer, C. 51, 90. 
Orbeli, L. A. 137, 170. 
Orr, J. B. 109, 110, 170. 
Oseen 71. 
Osterhout, W. J. V. 266, 

271, 272, 273, 282, 
289, 342, 344. 

Oudin, A. 69, 90. 
Owen 74. 

Namenverzeichnis. 

Paetz, K. W. 306, 307, 
308, 309, 312, 344. 

Page, T. J. M. 290, 340. 
Paine, S. G. 247, 339. 
Palit, K. B. 279, 288, 

301, 341. 
Parks, G. S. 15, 49. 
Pastori, G. 162, 167. 
Pasteur, L. 54, 57, 58, 

59, 63, 80, 82, 90. 
Paton, D. N. 101, 109, 

110, III, 170. 
Patrick, D. 362, 448. 
Pauly, H. 90. 
Pawlow, J. P. 161, 360, 

364, 380, 448. 
Pederson, C. 70, 90. 
Pederson, W. 90. 
Peebles, A. R. 79, 86. 
Pekarek, J. 310, 335, 

344. 
Pere, A. 70, 90. 
Perfiliev, B. V. 7, 52. 
Pfeffer, W. 63, 66, 90, 

236, 238 . 239, 243, 
244, 279, 293, 296, 
297, 298, 303, 313, 
314, 322, 323, 324, 
325, 326, 329, 333, 
336, 344. 

Plungst 384, 385. 
Phillips, H. 90. 
Pieron, H. 433, 448. 
Pincussen, C. 51. 
Pincussen, L. 51. 
Pinto 425. 
Piutti, A. 82, 90. 
Plate, L. 433, 448. 
Plath, G. 350, 356, 361, 

370, 375,.382, 448. 
Plaut 292. 
Polimanti, O. 388, 425, 

435, 448. 
Pongracz, S. 448. 
Popa, F. 132, 133, 170. 
Popa, G. 97, 132, 133, 

170. 
Popow, N. A. 159, 160, 

161, 162, 170, 171, 
173. 

Portsmouth, G. B. 328, 
344. 

Pottevin, A. 70, 90. 
Poulsson, E. 54, 90. 
Prat, S. 253, 289, 344. 

457 

Pratt, R. 287, 340. 
Prell, H. 205, 234, 448. 
Preyer, W. 350, 351, 361, 

362, 363, 365, 370, 
371, 375, 376, 383, 
389, 435, 438, 448. 

Pringsheim, E. G. 23, 
52. 

Pringsheim, H. 62, 63, 
64, 65, 83, 85, 91. 

Pryde, J. 88. 
Przibram, H. 197, 210, 

211, 218, 234. 
Przylecki, St. J. 275, 344. 

Quednan, W. 95, 17I. 

Rabaud, E. 374, 375, 
385, 396, 397, 417, 
422, 423, 436, 448. 

Racowitza 438. 
Rau, N. 404, 449. 
Rauc, A. 82, 85. 
Rawitscher, F. 237, 294, 

322, 345. 
Regan, C. T. 367, 449. 
Reinke 43. 
Reisinger, L. 118, 171, 

420, 425, 435, 437, 
449. 

Remy, M. P. 449. 
Renzi, P. 116, 127, 133, 

140, 143, 171. 
Revesz 162. 
Ribas, J. 87. 
Ricca, V. 258, 283, 345. 
Rich, W. H. 118, 152, 

169. 
Richet, Ch. 110, 171. 
Richter, Fr. 91. 
Richter, G. 75, 85. 
Riddle, O. 162, 171. 
Riedmair, J. 40, 41, 50. 
Rijnsberk, G. van 102, 

118,. 171. 
Riley, C. F. C. 436, 449. 
Ritchie, P. D. 59,72,74, 

89. 
Robertson, T. B. 399, 

423, 449. 
Robimarga, V. 383, 449. 
Rochlina, M. 162, 171, 

173. 



Roelofsen, P. A. 23, 25, 
28, 29, 30, 31, 32, 
33, 34, 35, 36, 45, 52. 

Roger, B. 62. 
Roger, F. J. 372, 449. 
Roger, R. 91. 
Rogers, F. T. 110, 133, 

134, 135, 136, 153, 
154, 158, 171. 

Rohdewald, M. 56, 92. 
Rohr, v. 422, 448, 449. 
Rolando, L. 117, 138, 

171, 172. 
Romanes 368, 385, 388. 
Rona, P. 75, 91. 
Rosenbrock 366, 374, 

389, 449. 
Rosene, H. F. 277, 345. 
Rosenthal, J. 140, 172. 
Rosenthaler, L. 73, 91. 
Rossi, G. III, 172. 
Ruhland, W. 68, 91. 

Saboul, R. 449. 
Sammartino, U. 105, 

172. 
Saneyoshi 81. 
Sayre, J. D. 310, 345. 
Scarth, G. W. 310, 311, 

345. 
Schaefer, J. G. 392, 449. 
Schaeffer, A. A. 61, 91. 
Schaxel 214, 234. 
Scheibler, H. 83, 87. 
Schiff, J. M. 98, 172. 
Schirrmacher, H. 337, 

345. 
Schittenhelm, A. 66, 85. 
Schleip, W. 398, 399, 

423, 449. 
Schmidt, B. 385, 449. 
Schmidt, P. 351, 394, 

395, 397, 4°6, 423, 
427, 449. 

Schmitz, E. 70, 86. 
Schmitz, H. 345. 
Schmucker, Th. 329, 345. 
Schneider, E. 10, II, 22, 

38, 39, 40, 4 1, 42, 45, 
52. 

Schoen, M. 54, 91. 
Schoenichen, W. 365, 

449. 
Schott 23. 

N amenverzeichnis. 

Schrader, M. E. G. 128, 
131, 143, 144, 145, 
146, 147, 148, 151, 
152, 172, 372, 449. 

Schrammeck, J. 44, 45, 
52. 

Schroder 139. 
Schiirfeld, W. 222, 223, 

234. 
Schiitt, F. 289, 345. 
Schultz-Hencke, H. 449. 
Schwabe, G. 83, 91. 
Schwanwitsch 184, 234. 
Schwarze, P. 68, 91. 
Schweidler, E. 328, 345. 
Schwendener, S. 294, 

345. 
Schwendter, M. D. 350, 

363, 449. 
Seifriz, W. 61, 91. 
Seliber, G. 10, II, 39, 52. 
Semon, R. 331, 345. 
Sen, B. 345. 
Serres, E. R. A. 115,172. 
Severin, H. C. 407, 436, 

450 . 
Severin, H. P. 436, 450. 
Sgonina, K. 436, 450. 
Shaklee, A. O. 153, 155, 

172. 
Shermann, H. C. 311, 

345. 
Sherington 122. 
Shimazono, J. 118, 172. 
Sidgwick, N. W. 91. 
Siefert, E. 109, 172. 
Sierp, H. 306, 307, 308, 

345. 
Silney 118. 
Simon, E. 65, 69, 90, 

435· 
Singer, S. 98, 99, 131, 

172. 
Skene, M. 7, 8, 9, 52. 
Skramlik, E. v. 82, 91. 
Slater, C. R. 450. 
Slavu 79, 85. 
Slimmer, M. 87. 
Smith, J. H. C. 41, 52, 

89. 
Snow, R. 345. 
Solmssen 4 I . 

Sobotka, H. 92. 
Soltys, A. 258, 345. 
Sparvoli, R. 94, 172. 

Spencer, H. 381, 450. 
Sperlich, A. 328, 345. 
Spiegel, E. A. 370, 371, 

450. 
Stalfelt, M. G. 305, 308, 

345. 
Stark, P. 281, 283, 289, 

345. 
Stedman, E. 86. 
Stefani, A. 128, 129, 142, 

143, 152, 172. 
Stefanowska, M. 450. 
Stehlik, V. 109 172. 
Steinberger, A. L. 304, 

345. 
Steiner, J. 145, 148, 172. 
Steininger, F. 348, 350, 

352, 356, 357, 358, 
363, 364, 366, 367, 
381 , 388, 393, 396, 
398, 400, 401 , 404, 
407, 408, 410, 411, 
413, 415, 419, 420, 
422, 428, 429, 432, 
433, 434, 436, 450. 

Stella 281. 
Stern, K. 256, 270, 271, 

272, 28~ 302, 32~ 
328, 329, 340, 345, 
346. 

Stern, L. 110, 164. 
Stiller, V. 394, 450. 
Stockard, Ch. R. 399, 

433, 450. 
Stoppel, R. 327, 328, 

337, 340, 346. 
Strassen, O. Z. 429, 450. 
Stresemann, E. 388, 450. 
Stiibel, H. 109, 110, 172. 
Siiffert, F. 184, 234. 
Suessenguth, K. 334,336, 

346. 
Sunkel, W. 388, 450. 
Suster, P. M. 214, 234. 
Szymanski, J. S. 350, 

352, 356, 370, 396, 
401 , 411 , 421 , 435, 
436, 450. 

Tagawa, T. 336, 346. 
Talbert, G. A. 119, 172. 
Tanagros, M. 435. 
Tarchanoff, J. 100, 101, 

102, 103, 104, 172. 



Taylor, J. A. 435, 448. 
Teissier, G. 38, 51. 
Ten Cate, J. 94, 165, 

370, 378, 392, 425, 
438, 450. 

Tendeloo, N. 289, 346. 
Tetzner 85. 
Teuffert, W. 83, 85. 
Thienemann, E. 381, 451. 
Thierefelder, H. 92. 
Thomas, J. 92. 
Thomson, A. G. 213, 234. 
Thunberg, T. 14, 53. 
Tiegs, O. W. 97, 172. 
Tieniriazeff 306. 
TUney, F. 172. 
Tonioka, T. 3II, 346. 
To Rhama 383 .. 
Tornier 196. 
Tosetti, U. 102, 173. 
Trendelenburg, VV'. 97, 

1°3,. 104, 121, 151, 
173. 

Trevan, J. 86. 
Treves, Z. 109, 160, 173. 
Trammer, E. 382, 451. 
Trumpf, C. 346. 
Tschernikoff 161, 171. 
Tschudnowsky 74. 
Tsudji, M. 70, 85. 
Tswett 4I. 
Tullio, P. II3, 173. 
Turner, C. H. 401, 415, i 

437, 451. 
Twitty, V. C. 210, 234. 

Ubisch, L. v. 176, In, 
191, 212, 234. 

Umaya, Y. 234. 
Umeya, J. 210, 234. 
Umrath, K. 242, 254, 

255, 256, 257, 258, 
259, 260, 262, 264, 
269, 271, 277, 282, 
283, 284, 288, 289, 
290, 291, 292, 293, 
337, 345, 346, 347. 

Ursprung, A. 314, 347. 

Vahle, C. 6, 7, 10, II, 38, 
53. 

Vakulenko, L. 173. 

N amenverzeichnis. 

Vaternahm, Th. 397,451. 
Veit F. 173. 
Vernadsky, V. J. 92. 
Verworn, M. 350, 352, 

356, 357, 362, 369, 
370, 371, 374, 375, 
376, 377, 389, 435, 
451. 

Viet 109. 
Virzi; T. 324, 347. 
Visser, T. 157, 158, 173. 
Voit, C. 140, 173. 
Vorgas-Pena 132, 173. 
Vulpian, A. 108, 140, 

173. 

Wachholder, K. 393, 394, 
451. 

Wagner, R. II5, 165, 
173. 

Wahl, O. 333, 347. 
Walde, I. 328, 329, 347. 
Wallace, A. R. 429, 451. 
Wallace, R. H. 347. 
Wallenburg 139. 
Walti, A. 88. 
Warburg, O. 14, 19, 24, 

27, 28, 29, 53, 60, 92. 
Warning, E. 37, 53. 
Warnke, G. 350, 355, 

356, 360, 361, 363, 
364, 366, 372, 375, 
376, 387, 451 

Warrington, W. R. 128, 
147, 165. 

Wassink, E. C. 265, 347. 
Watermann, W. 92. 
Watson, O. 109, 110, 

170. 
Weber, F. 247, 287, 309, 

347. 
Weber, H. 354, 415, 416. 
Webster 451. 
Weckmann-Wittenberg 

387. 
Weichhold, O. 83, 87. 
Weidlich, H. 285, 293, 

314, 315, 316, 347. 
Weil, A. 81, 85. 
Weimann, R. 289, 347. 

459 

Weiss, H. B. 451. 
Weitbrecht, E. 389, 451. 
Weltzien, W. 67, 68, 88. 
Went, F. W. 347. 
Werner, F. 451. 
Wertheimer, E. 57, 92. 
Wetzel. K. 68, 91. 
Weyrauch, W. 355, 392, 

401 , 412, 419, 420, 
451. 

Wiedersheim, W. 297, 
347. 

Wieland, H. 9, 14, 15, 
53. 

Wiener, E. 129, 148, 
170. 

Wigglesworth, V. B. 207, 
219, 223, 224, 225, 
226, 227, 228, 232, 
234. 

Wilbrandt, W. 271, 347. 
I Willstatter, R. 40, 56, 

69, 75, 92. 
Wilson, E. B. 55, 92. 
Winogradsky, S. 3, 4, 5, 

6, 7, 8, 9, 12, 14, 18, 
37, 48, 53. 

Winterstein 4I. 
Wittig, G. 92. 
Wodsedalek, J. E. 436, 

451. 
Wohlgemuth, J. 66, 81, 

89, 92. 
Wolodkewitsch, N. 328, 

346. 
Wrangel 365. 
Wurmser, R. 38, 51. 
Wynaendts Franken, M. 

451. 

Yamaguti, Y. 337, 347. 

Zawadowsky, B. 162, 
173. 

Zeltner, H. 240, 257, 284, 
285, 291, 347. 

Ziegenspeck, H. 287, 
347. 

Ziehen, Th. 451. 
Weir-Mitchell, S. II 6, Zimmermann, W. 294, 

173. 312, 315, 317, 322, 
Weismann 347. 347. 



Sachverzeichnis. 
Die kursiv gesetzten Zahlen beziehen sich auf die Seitenzahlen 

von Abbildungen. 

Abraxas grossulariata 
437· 

Acacia 321. 
Aceton 40. 
Acrotaxis 42. 
Adrenalin 79, 137· 
Affe 384, 385. 
Agamiden 366. 
Agelastica alni 415. 
Agentia 61. 
Agnosie 156. 
Akinese 351, 353, 358, 

361 , 379, 388, 389, 
392, 396, 425, 433, 
436 . 

Akustischer Stellreflex 
113· 

Alanin 68, 83, 258. 
Albizzia 303, 323, 324, 

336 . 
AldTovandia 240, 243, 

247, 252, 253, 274, 
, 285, 286, 287. 

Algen 23. 
Alkaloide 67, 78, 79, 80. 
Alkohol 84. 
Allescheria Gayonii 64. 
Alles-oder-N ichts-Gesetz 

241, 242, 254, 262, 
284, 290, 291, 302. 

Allium 253. 
Alysia 292. 
Alytes obstetricans 391. 
Ameisenlowe 401, 415, 

437· 
Ameisensaure 40. 
Aminobuttersaure 83, 

258. 
Aminosaure 62, 64, 65, 

66, 68, 81, 83, 258. 
Ammoniak 110,247,257. 
Ammonium 58. 
Ammophila 416. 
Amobe 61, 62. 
Amphibien 197, 366, 375. 
Amphibiotica 436. 

Amphipoden 406, 436. 
Amylalkohol 69. 
Amylase 275. 
Anaeroben I I. 

Analgesie 352. 
Androglossa aestiva 138. 
Anisotropie 55. 
Anodonta 292. 
Anorgoxydanten 48, 49. 
Anthocyanfarbstoff 244. 
Anthropoden 380. 
Apfelsaure 18, 68. 
Aplopus mayeri 399, 433. 
Apnoe 109. 
Apterygoten 436. 
Arabinose 81. 
Aranea foliata 408. 
Archistriatum 137. 
Ardea minuta 386. 
Ardetta involucris 385, 

386. 
Arge pagana. 429. 
Argiope 413. 
Argon. 20. 
Argymis dia 423. 
Arnax parthenopa 181. 
ARRHENIUssche Glei-

chung 401. 
A..rthropoden 393, 437, 

439, 44 1, 442. 
- Winterschlaf 402. 
Asparagin 82. 
Asparaginsaure 83, 258. 
Aspergillus griseus 64. 
- niger 63, 64. 
Asphyxie 110. 
Assimilation der Kohlen-

saure 5. 
Asthenie 117. 
Asynergie 119. 
Ataxie 116. 

Atmungsfiguren 5. 
Atonie 117, 121. 
Atrophie der Hoden 159. 
-.- Thymusdruse 160. 
Atropin 67, 158. 
Augennystagmus 133. 
Augenstielreflex des 

Krebses 421. 
Aurorafalter 429. 
Averrhoa 278. 
- bilimbi 279, 280, 281, 

30 1. 
Avitaminose 160. 

Bacterium ascendens 69. 
- pasterianum 69. 
- photometricum 3. 
Bakteriochlorin 37, 38, 

39, 43, 44· 
Bakteriochlorophyll 39, 

41. 
Bakterioerythrin 37, 38, 

41, 43, 46. 
Bakteriomethylphao

phorbid 40. 
Bakteriophaophytin 40. 
Bakteriopurpurin I, 3, 

37, 38, 39, 4 1, 43, 
44, 46, 49· 

Bakterioviridin 18, 49. 
BEI]ERINCKSche Stopsel

flaschenmethode I I. 
Bellostoma flumineum 

405, 407. 
Berberis vulgaris 239, 

241, 247, 249, 250 , 
251, 253, 257, 262, 
263, 264, 265, 268, 
269, 272, 275, 276, 
288, 291, 292. 

Bernsteinsaure 18. 
BERNSTEIN -HoBERsche 

Theorie 270, 273. 

Ather 257, 277· 
Athernarkose 421. 
Athiorhodaceae 48. 
A thior hodo bakterien 

32, 34, 49· 
2, BERNSTEINsche Theorie 

270, 273. 



Biddulphia 253. 
Biochemie 54, 55· 
Bioconose 433. 
Biophysik 55. 
Biophytum 237, 270, 272, 

273, 321. 
- sensitivum 301. 
Biston hirtaria 430, 434. 
Blatta 207, 231. 
Blaumeise 434. 
Blinzelreaktion 152. 
Blutdruck 135, 137. 
Boarmia roboraria, 

Streckstellung 394. 
Bombinator igneus 358, 

391. 
- pachypus 391. 
Bombyx mori 209, 210. 
- regia 429. 
Botaurus lentiginosus s. 

a. Rohrdommel 430. 
- stellaria 385, 386. 
Brachialnerven 110. 
Braunbakterien 24. 
Brenztraubensaure 18, 

26. 
Brenztraubenzucker 68. 
Broscus cephalotes 404, 

406. 
Briickenstellungsreflex 

366. 
Buchfink 434. 
Bufo vulgaris 390. 
Bulbare Reflexe II I. 
Buttersaure 18, 19, 27, 

436. 
Byrrhus faciatus 409, 

411 . 

Calamus scriptorius 108. 
Callimorpha hera 423. 
Calliphora erythrocepha-

la 221, 223. 
Callitriche sabaea 384. 
Cambarus affinis 435. 
Canavalia ensiformis303, 

312, 322, 323, 324, 
333-

Carabus purpuresceus 
42 3. 

Carausius auratus 392. 
- morosus 393, 394, 

397, 398, 399, 400, 
402, 403, 404, 406, 

Sachverzeichnio;. 

410, 41 I, 412, 413, 
415, 417, 418, 421, 
422, 423, 424, 425, 
427, 429, 431, 432, 
437, 439· 

Carausius morosus, Fest-
klammerreflex 421. 

Carbonsaure 20, 22. 
Carbonyl 73. 
Carboxyl 24. 
Carcinus maenas 429, 

435· 
Carotin 37, 38, 42. 
Carotinoid 41, 46. 
Carotis 28 I. 
Carotividglobulin 39. 
Carpora restiformis 124, 

125. 
Cassida nooilis 428. 
Catasetum 243. 
Cebus capucinus 384. 
Cecropia 3 13. 
Celaenia excavata 399. 
Celonites 406, 409. 
Centaurea 247, 252, 279. 
Centris 415. 
Centropus 433. 
Cephalopoden 438. 
Chara coronata 272. 
Chemonastie 258. 
Chemotaxis 42, 83. 
Chitinrippensystem 181. 
Chlorella 28. 
Chlorionen 244. 
Chloroform 257, 277. 
Chloronium mirabile 49. 
Chlorophyll I, 3, 37, 38, 

39,45, 46, 58. 
Chloroplast 304, 306. 
Chlorothiobakterien 48, 

49· 
Chorosoma schillingi 

411. 
Chromathiobakterien 48, 

49· 
Chromatiaceae 49. 
Chromatium 9, 16, 36, 

42, 45, 47, 49· 
- Okenii 38. 
-. vinosum 44. 
- Weissi 5. 
Chromoproteid 39. 
Chrysomela cerealis 423. 
Chrysomeliden 431. 
Cinchonin. 77, 78. 

Cinchoninsulfat 76. 
Glycerin 247. 
Coccinella septempunc-

tata 397, 401. 
- variabilis 397. 
Coccinelliden 431, 433. 
Codium 253. 
Coelioxys polycentris 

Schlafstellung 394. 
Coenonypha samphilus 

42 3. 
Coleopteren401, 405, 437· 
Colias edusa 423. 
Commissura inferior 148. 
- posterior 148. 
Conlin 68. 
Copulastarre 427, 436. 
Coranus atroapterus 428. 
Corpora pedunculata425. 
- restiformia 124. 
Corpus allatum 220, 228, 

232. 
- bigeminum 129. 
- restiforme 112, 113. 
- striatum 115, 135, 

148, 153, 154" 156. 
Corrodentien 436. 
Cortex 135, 143, 153. 
Crotonat 22. 
Crustaceen 407. 
Cylindrostoma glabrata 

437· 
Cylisticus convexus 436. 

Dasychira pudibunda 
40 4. 

Deitersvestibularis I 12. 
Dermatom 94. 
- ein isoliertes bei der 

Taube 95. 
Desmodium gyrans 278, 

280, 281, 279, 297. 
Determinationsgesche

hen bei Insekten 174 f. 
- Determinationsgrad 

bei Organen 175f. 
- Imaginalanlage 176f. 
- ndetamorphosenge-

schehen 223f. 
- Reaktionsfahigkeit 

der Hodengewebe 
209· 

- Regeneration .212f. 
- Voltinismus 209. 



Dezerebration 132. 
Diapheromera femorata 

412, 428. 
Diatomeen 289. 
Diencephalon 134. 
DIJKMANSChe Reaktion 

254, 257· 
Dionaea 243, 246, 252, 

285, 286, 287, 290, 
291, 292, 293. 

- muscipula 237, 239, 
240, 274. 

Dipteren 437. 
Discoelius auritulus 416. 
- bilarianus 416. 
Discoidaladerocellus 185. 
Dissymmetrie 54, 57f. 
- Auslese der Qptischen 

Antipoden durch ver
schiedene Organis
men (Tab.) 64. 

- Auswahl der Nahr
stoffe 63. 

- des Protoplasma, 
Chemie und Physik 
70f. 

Dissymmetrieproblem 
61. 

Dissymmetrisches Spek
trum 59. 

Dixippus morosus 214, 
217, 218. 

Dolichos giganteus 288. 
Drehnystagmus 154. 
Drosera 287. 
Droseraceen 258. 
Drosophila 181, 209, 222, 

230, .332. 
Drossel 433. 

Eichbomchen 365,412. 
Eidechsen 433. 
Eierschutzreflex 435. 
Eisensalz 7.· 
EiweiBstoff 62. 
Ektostriatum 153, 161. 
Elch 365. 
Eledone moschata 292. 
Elektronarkose 421. 
Elektronastie 239. 
Elster 357, 378, 385. 
- Reaktionshemmung 

356, 359. 
Empusa egena 428. 

Sachverzeichnis. 

Emys europaea 388. 
ENGELMANNsche Bak

terienmethode 6. 
Ente 100, 101, 102 f., 109, 

1I0, 1I4f., 377. 
Enzymbildung 309. 
Enzymologie 69. 
Epacromia strepens 423. 
Ephestia Kuhniella 180, 

209· 
Epinephele justina 423. 
Epistriatum 150, 151, 

153· 
Erbsendekokt 5. 
Erfassungshypnose 396. 
Ermudungsakinese 352. 
Essigbakterien 69. 
Essigsaure 18, 247, 257, 
Euglena 44. 
Eule 367. 
Eurycnema gigas 428, 

431 . 
Exharente Wachstums

faktoren 21Of. 
Exstirpation des GroB-

him 1I3. 
- - Kleinhim 1I6f. 
- - Vorderhim 128. 
Extensor carpi ulnaris 95. 
- pollicis longus 95. 

Fallhinderungsreaktion 
125. 

Feldlerche 388. 
Fermentmodell 57. 
Fermentologie 66. 
Fettsaure 22, 24. 
Feuerunke 390. 
Feuerwanze 184. 
Fische 375. 
Fissura X 114. 
_.y 114· 
Flagellaten 3. 
Flexibilitas cerea 352, 

376, 395· 
Flexotensionsstellung 

40 5. 
Fliege 180. 
Fliegenschnapper 369. 
Fluchtreaktion 152. 
Forficula 401, 420, 436. 
Formica cinerea 433. 
FraBstarre 426f. 
Fritillaria 310. 

Frosch 79, 370, 378. 
Fuchs 369. 

Galeodes caspicus 427, 
436. 

Galtonpfeife 378. 
Ganglion opticum 199. 
Gentianaceen 247, 287. 
Gerriden 397. 
Gerris remiges 404, 418, 

419. 
Glandula pinealis 160. 
Glaucoma scintillans 78. 
Globulin 39. 
Glomeris pustulata 406, 

409, 41I, 436. 
Glukose 57,64, 82. 
Glutatninsaure 63, 258. 
Glutarat 22. 
Glycogen 275. 
Glyzerin 10. 
Goldwespen 437. 
Gonocephalus godeffroyi 

358, 366. 
Graphosoma italicuJ:P. 

410. 
Gravistatik 127. 
Grenzplasmolyse 315. 
Gynandes 209. 

Haarasthesiometer 378. 
Haematochrom 37. 
Halsbandregenpfeifer 

387. 
Haplochilus chaperi 367, 

392 • 
Haptonastie 287. 
Haptotropismus 289. 
Ham 81. 
- ausgeschiedene Wein-

saure (Tab.) 81. 
Hautinnervation 94. 
Hautsensibilitat 132. 
Hefe 65, 275. 
Hefekochsalz 19. 
Helianthemum vulgare 

241, 279, 289. 
Helianthus annuus 288, 

30 7. 
Helodea 333. 
Hemipteren 405. 
Herznerven 79. 
Heteroauxin 287. 



Histidin 57, 83· 
Histolyse 175. 
Homalanthus populneus 

3 1 3. 
HOODING-Methode 362. 
Hormone 218f., 379. 
Hiihnerhabicht 381. 
Huhn 94,95,96,97,109, 

354, 363, 367, 376, 
384. 
Reaktionshemmung 
355, 356. 

- tierische Hypnose 
370 . 

Hummel 412. 
Hund 105, 292, 372, 383, 

385. 
Hundenerv 291. 
Hydrometra 404. 
- paludum 410. 
- stagnorum 428. 
Hydrous piceus 414. 
Hymenopteren 437. 
Hymenopus bicornis 

428, 430. 
Hyoscyainin 68, 78, 79. 
Hypermotilitat 158. 
Hyperstriatum 131, 137, 

151, 153· 
Hypertonie 122, 123. 
Hypertonizitat 158. 
Hypertrophie der Thyre-

oidea 159. 
Hypnose 348f. 
Hypodermis 200f. 
Hypophysenhormon 231. 
H yporeflexie 113. 
Hypothalmus 133. 
Hypotonie 113, 123. 
H ypotonische Akinese 

352, 353, 414· 

Imaginalanlagen 176. 
- Fliigel 176. 
Imaginalscheibe 212. 
- Regeneration 191. 
Immobilisation 351. 
Inachus 435. 
Indigokarmin 36. 
Indolyl-Essigsaure 287. 
Infrarot 46. 
Inharente Wachstums

faktoren 210f. 
Inulin 10. 

Sachverzeichnis. 

Isomeren 66, 70f., 81. 
Isopoden 436 .. 

J OHNSToNsches Organ 
218. 

J uliden 406, 436. 

Kaltestarre 438. 
Kahnstellungsreflex 366. 
Kaliumbutyrat 23. 
Kaliumsalz 20. 
Kampfer 80. 
Kanarienvogel 365. 
Kaninchen 367,376, 378, 

385. 
Kaninchenblut 81. 
Katalase 24. 
Katalepsie 352,353, 393f., 

397, 401 , 403, 417_ 
434, 438. 
Bellostoma-Typ 405. 

- Broscus-Typ 404. 
- Carausius-Typ 404. 
- Coleopteren-Typ 405. 
- Inachus-Typ 404, 

435· 
- Lepidopteren-Typ 

40 5. 
- Nei'des-Typ 404. 
- Nepa-Typ 405. 
- partielle 413. 
- Phyllium-Typ 405. 

Ranatra-Typ 404. 
- Stellungswechsel 

40 4 f . 
- Tetragnatha-Typ 

40 4. 
- Velia-Typ 405. 
Kataleptischer Briicken

zustand 395. 
Kataplexie 350, 352, 361, 

363, 378. 
Katze 369,. 377, 380, 382, 

385, 396. 
Kiebitz 381. 
Kleiderlaus 428. 
Kleinhirnexstirpa tion 

115· 
Kleinhirnseitenstrang

bahn 112. 
Klonische Krampfe 129. 
Koagulation im Plasma 

278. 

Kokain 119. 
Kohlendioxyd 3. 
Kohlenmonooxyd 35. 
Kohlensaure 27, 45, 58, 

84, 109, 110, 25 I. 
Konvexplasmolyse 309. 
Kopfkappenversuch 362. 
Kopfnystagmus 129, 132, 

133, 154· 
Krahe 357, 367. 
Krampfplasmolyse 309. 
Kreatin 145. 
Kreuzspinne 435. 
Kriegsneurose 382. 
KROGHSches Respirati-

onsmanometer 393. 
Krokodil 383, 388. 
Kropf III. 

Kymographion 379. 

Labyrinth 105, 112, II3, 
124, 126, 147. 

Labyrinthexstirpation 
107. 

Lachmove, Reaktions
hemmung 357. 

Laktose 10. 
Lamprocystis roseopersi

cina 9. 
Laparotomie 378. 

I Larynx 132. 
Leberesterase 69. 
Leguminosen 293. 
Lepidopteren 181, 182, 

183, 206, 208, 212, 
220, 228, 437. 

Leptojulus 422. 
- belgicus 436. 
Leucht bakterienme-

thode 6. 
Leucothiobacteria 48, 49. 
Leucothiospirillum 48. 
Leuzin 63, 64, 82. 
Libelle 181. 
Lichtreizbarkeit der Pur-

purbakterien 2. 
Limnotrechus lacustris 

418, 419, 425, 426, 
427, 455· 

Lina populi 203. 
Lipochrom 39. 
Lithosia, griseola 423. 
Lobi laterales II3. 



Lobus anterior 113, 114, 
119, 121, 122, 123. 

- medius 113, 114, 119, 
121, 122.' 

- opticus 101, 127, 128, 
130, 131, 132, 133, 
137, 139, 143, 147, 
149· 

- posterior 113, 114, 
121, 124, 125. 

Lopholithodes foramina-
tus 410. 

Lophyrus 411. 
Lumbalanschwellung 94. 
Lumbasacrale Anschwel-

lung 97. 
Lycopin 38, 41, 42. 
Lymantria dispar 176, 

179, 199, 202, 203, 
204, 205, 206, 207, 
211, 221. 

Lymnea rubella 61. 

Macacus cynomolgus 
384. 

Macropodia aegyptica 
410, 435. 

Mahonia 247. 
Maja 435. 
MALPIGHISche GefaBe 

202. 
Maltose 10. 
Mandelsaure 69. 
Mandelsaureathylester 

69· 
Mangansalz 7. 
Mantide 430. 
Mantis religiosa 411,428. 
Marasmus 159. 
Maus 79, 365, 376, 385. 
Mazus 267. 
Mechanohypnose 352, 

395· 
Medulla oblongata 108, 

110, III, 112, 113, 
130, 371, 377· 

Meerschweinchen 80, 
367, 369, 385. 

Mehlmotte 180, 182, 200, 
208, 209, 211. 

Meise 361. 
Mesencephalon 135. 
Mesocerus marginatus 

410. 

Sachverzeichnis. 

Mesostriatum 150, 151, Natriumlaktat 17. 
153, 161. 

Meta 404. 
Metabolie 159. 
Metamorphosengesche-

hen, Versuche an 
Rhodnius 223f. 

Metamorphosenhormone 
218f. 

Meta reticula 410, 415, 
436, 439· 

Methan 35. 
Methylalkohol 38. 
Methylchlorophyllid 40. 
Methylen 22. 
Methylenblau 246. 
Methylglyoxal 67, 68. 
Methylrot 247. 
Methylviolett 246. 
Micrommata 413. 
Milan. 366. 

I Milchsaure 18, 26, 67, 68. 
Milchsaurebakterien 69, 

70 . 
Milchzucker 68. 
Mimosa pudica 237, 238, 

242, 243, 247, 255, 
258, 262, 266, 267, 
269, 272, 273, 277, 
278, 279, 280, 282, 
283, 285, 287, 290, 
291, 292, 294, 295, 
297,· 303, 312, 328, 
337, 434· 

Mimulus 244, 247, 267. 
Move 96, 266, 368, 369, 

382. 
Momomardica balsamina 

284. 
Monochromatisches 

Licht 46. 
Motorische Storung 131. 
Mucor mucedo 64. 
Muskeltonus 156. 
Myotatische Reflexe 122. 
Myrmeleon 406. 
Myrmeleonide 416. 

Nachnystagmus 154. 
Naja Haje 376. 
Narkose bei der Seis-

monastie 277. 
Nasenschrecke 428. 
Natrium 22, 29. 

Natriumsalz 20. 
Nebelkrahe 368. 
N eldes tipularius 404, 

406, 414, 415. 
Neostriatum 137. 
Neozerebellum 119. 
Nepa 404. 
Neptunia plena 258. 
NERNsTsche Theorie 256. 
Nervus accelerantes 110. 
- accessorius 132. 
- opticus 148. 
- sympathicus III, 

137· 
- vagi 109, III. 
NEUBERGSche Anfangs-

methode 84. 
Neuropteren 437. 
Neutralrot 246. 
Nicotiana 337. 
Nitella 241, 264, 266, 

271, 272, 273, 282, 
289, 290, 291, 292, 
293· 

- mucronata 256. 
Nodulus 114. 
Nucleus lateralis 124, 

125, 126. 
- nervioptici dorsalis 

129. 
- - ventralis 129. 
- spiriformis 136. 
- tecti 124. 
Nutationsbewegung 236, 

293, 312. 
Nymphaea collorata 329. 
Nystagmus der Augen 

116. 

Oblongata 106, 113, 126. 
Ocellus 185. 
Ochrama lagopus 313. 
Ochthebius quadricollis 

42 9. 
Oculomotoriuskerne 133. 
Octopus 292. 
- vulgaris 438. 
Ocypus oleus 423. 
Odynecus 416. 
Oedipoda coerulescens 

42 3. 
Oesophagus I I I . 
Oidium 69. 



Oidium lactis 64. 
61-Wasser-Emulsion 256. 
Ophioderma 438. 
Ophiomyxa 438. 
Opisthotonus 120, 122. 
Opossum 365, 367. 
Opuntia coccinellifera 

306. 
Orchestia palustris 442. 
Orthopteren 231, 436. 
Oscillatorien 44. 
OSWALDsche Gleichung 

76. 
Overlap 94. 
Oxalidaceen 293. 
Oxalis lasiandra 306, 

324. 
Oxydationsprozesse 4. 
Oxyphenylmilchsaure 81. 

Sachverzeichnis. 

298, 299, 302, 303, Postganglionare Fasern 
305, 312, 313, 314, 95. 
315, 316, 318, 319, Pratincola rubicola, Mit-
321, 324, 326, 327, telhirn 127. 
328; 329, 330, 332, - - Zwischenhirn 134. 
333, 334, 335. Prisopus 411. 

Phaseolus vulgaris 296, Propriorezeptor 105. 
297, 314, 316, 336. Prothetelie 227· 

Phasmiden 394,407,433, Protocerebrum 425. 
436. Protoplasma 54f., 57f. 

Phasmidenkatalepsie - Aktivitat 78. 
433. - Dissymmetrie 57, 62, 

Phenol 131. 67, 78. 
Phenylglycin 83. - - physiologische 
J?henylglyoxal 69. Wirkungen der Ste-
Philodromus 413. reoisomeren 75 f. 
Philosamia cynthia 180, - ~atmaufbau 54 f., 

185, J86. _ -= Versuche von 
Pholcus phalangoides FITTING (Tab.) 83. 

439· _ Reizwirkungen 82 f. 
Pachygnatha 404 I Phosphat 25· Pseudohazis eglanterina 
Pachyjulus fuscipes 409, Ph~~onastische Reak- multalli 198. 

~24, .436. Pho~:ta~?f' 127. Pterostichus niger 401 , 
Palaostrlatum 137· Ph t th 6 8 402, 403. 
Pallidum 148. 0 osyn ese , ,II, Pupillenreaktion 129, 
Pallium 152. 18, 2~. 151. 
Pankreaslipase 69. ~hototaxls 42. Pupillenreflex 128, 130, 
Panstrongylus genicula- hycomyces 301. 131, 139. 

tus 425. Phyllium bioculatum Purpurbakterien, Assi-
Papagei 94. 400, 401 , 405, 408, milationsgeschwin-
Papilio machaon 186. 4 II , 412, 413, 415, digkeit 25. 
Paraffin61 299, 317. 427, 428, 429, 430, 1- Assimilationsver-
Paralyse III, II4. 433·. suche 20. 
Paramecium bursaria 76 Phytoxanthm 42. - infrarotes Licht 23. 

78. ' Picronerus bidens 405, _ Kohlensaureabsorp-
- caudatum 76, 78. . 426:. tions (Tab.) 20, (Tab.) 
- - Kurven der Gif- Pillenkafer 409. 21, 22, (Tab.) 23, 

tigkeit von Cincho- P~lokarpin 158. (Tab.) 25. 
ninsulfat 77. Pdumnus 407, 435· - Lichtreizbarkeit 3. 

Pararge moera 423. ~ze 63, ~5, 73, 80. - Stoffwechselphysio-
Pedunculus 143. P~sa"?r~ 413. logie 2. 
Penicillium glaucum 58, PltUltrin 158. - Systematik 46f. 

63, 64, 80. Plasmalemma 251, 253· Purpurschizomyzeten 3. 
Peptidase 62. Plastiden 306. Purpurschwefelbakterien 
Pepton 70. Plexus brachialis 95, 96, 2, 4f. 
Periplaneta amerikana 97, 137· - Absorptionsspektrum 

425, 428. Polithionsaure 27. der Farbstoffe 43. 
Perisphaeria 406, 409, Polycentrus Scbomburg- - Farbstoffe 36f. 

436. kii 366. - Kohlensaure-Assimi-
Pferd 383, 384. Polychloe cardamines lation 28, 32, 33, 34. 
Phalera bucephala 186. 429. -- Morphologie 46. 
Pharynx 153. Polypeptidbindung 65. - 6kologie 46. 
Phaseolus multiflorus Pompilus 435. - Pepton-Kulturme-

239, 294, 295, 297, Porphyrin 40. thode 31. 
Ergebnisse der Biologie XIII. 



Purpurschwefelbakte
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Stentor coeruleus 76, 77, 

78. 
Stereoisomere 57, 66, 75, 

79, 83· 
Stickstoff 20. 
Stier 365. 
Stillung 352. 
Stockente 370. 
Stoffwechsel der Purpur-

bakterien 2f. 
StrauB 102. 
Streptococcus lactis 70. 
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Turgordruck 245. 
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Ultrarot 3, 45· 
Undecylat 22. 
Uran.iscodon 366. 
Utricularia-Blase 245. 
Uvula 114. 

Vagus III, 378. 
Vaguszentrum IIO. 
Vakuolenkontraktion 

290. 
Valeraldehyd 69. 
Valin 82. 
Vanessa atalanta 186. 
- io 186. 

urtica 176, 177, 178, 
186, 188, 189, 193, 
19~ 19~ 19~ 19~ 
212, 213, 215, 216, 
217, 220. 

Varanus araneus 389. 
Variations bewegung bei 

Pflanzen235f., (Tab.) 
242. 

- - - auflosende 
Reize 32If. 

- - - Bewegungs
mechanik (Tab.) 296, 
297, 314f. 

- - - chemische und 
thermische Reize 257. 

- - - Ermudungs
erscheinungen 267. 

- - - Erregung 309f. 
- - - Erregungsvor-

gange 334f. 
- - - Haptoreak

tion 283. 
- - - Lichtturgor

reaktion 294f., 304. 
- - - mechanische 

Reize 252f. 
- - - N utations

bewegung 283f., 303. 
- - - Permeabili-

ta tsanderungen 3 18, 
32 4. 

- - - Photoperiodis
mus 331. 

Sach verzeichnis. 

Variationsbewegung bei 
Pflanzen, Reizauf
nahme 305. 

- - - Reizungen 
267. 

- - - Restitutions
prozeB 259, 262f. 

- - - Schlafbewe
gungen 312. 

- - - Schwerkraft
reaktion 294. 

- - - Seismoreak
tionen (Tab.) 292, 
(Tab.) 293. 

- - - tagesperiodi
sche 312f. 

- - - Tagesrhyth
mik 328f. 

- - - Warmeturgor
reaktion 302. 

- - - ZerfallsprozeB 
259· 

Vas efferens 209. 
Vasomotorenzentrum 

IIO, 135. 
Velia currens 405, 407, 

418, 419. 
Vermis II3. 
VERsoNscher Drusen

komplex 222f. 
Vestibularapparat 105, 

II3· 
Vestibularis 106. 
Vestibulariszentrum 124, 

126. 
Vicia Faba 288, 305, 310. 
Viskositatsanderung 309. 
Voltinismus 209, 210. 

W AGNERScher Hammer 
283. 

Wanze 219, 396, 428. 
Wasserpermeabilitat 

299· 

Wildganse 365. 
Wuchshormon 287, 289. 
Wundreize 289. 

Xanthophyll 42. 

Zea MayO? 306. 
Zentralnervensystem der 

Vogel, Brechreflex 
162. 

- - - das Kleinhirn 
II3f., 114. 
- - das Kleinhirn, 
verschiedene Ver
suche an Vogeln und 
Saugern 114f. 

- - - das Mittelhirn 
127f. 

- - - dasMittelhirn, 
Versuche an ver
schiedenen Vogeln 
127f. 

- - - das verlan
gerte Mark I08f. 

- - - das Vorder
hirn 137f. 

- - - das Vorder
hirn und Metabolie 
159· 

- - - das Zwischen-
hirn 133. 
- - Differen
zierung akustischer 
Reize 161. 

- - - Dressurver
suche 160. 

- - - elektrische 
Reizung der Vorder
hirnringe 145, 147. 
148. 

- - - endokrine 
Drusen 159. 

- - - "Lebens
knoten" 108. 

- - - Physiologie 

Ruckenmark 
94· 

- - - - als Lei-

Wasserralle 365. 
Wasserskorpion 407. 
Wasserstoff 31, 45. 
WEBERsches Gesetz 44. 
Wegwespe 435. 
Weinsaure 57, 58, 63, tungsorgan I06f. 

64, 66, 80, 81, 
W eiBrand pelargonien 

306. 

82. - - - - Lokomo-
tionsbewegungen 
102f. 



Zentralnervensystem der 
Vogel, Riickenmark, 
monosegmentale Re
flexe 97. 
- - - pluriseg
mentale Reflexe 98. 
- - - tonische 
Innervation der Ske
letmuskeln 96. 

- - - spinale 
sympathische 
venfasern 95. 

und 
Ner-

- - - Versuche an 
Enten lOof. 

Sach verzeichnis. 

Zentralnervensystem der 
Vogel, Versuche an 
Falken 144. 

am Frosch 
137· 

- - - - an Hiih
nern lOof., I39f., 153, 
154, 159. 160. 
- - - an Hunden 
105. 

an Moven 
153· 
- - - an Papa
geien 142, 148, 149, 

- - - - an Enten, 150. 
Gansen, Hiihnern, - - - - an Raub-
Tauben I39f. vogeln 148. 

Zentralnervensystem der 
Vogel, Versuche an 
Tauben 94f., I33f., 
I39f., 15 1, I57 f., 159, 
160. 
- - - an Tauben, 
Analyse des FreB- und 
Trinkaktes 153, 154. 

- - - viscerale Or
gane 158. 

Zervikale Anschwellung 
97· 

Zervikalkern II2. 
Zervikalmark 94. 
Ziegenmelker 429. 
Zucker 58, 62, 84, 308, 

312. 
Zytologie 54. 



Inhalt der Bande I-XIII. 
1. Namenverzeichnis. 

Bachmann, F. (Leipzig). Das Saftsteigen der Pflanzen 
Balss, H. (Munchen). Wanderungen bei Decapoden (Crusta-

ceen) ...................... . 
Bavendamm, Werner (Dresden-Tharandt). Die Physiologie 

der schwefelspeichemden und schwefelfreien Purpur-
bakterien .................... . 

Biedermann, W. (Jena). Vergleichende Physiologie des Inte
guments der Wirbeltiere. I. Die HistoPhysiologie der 
typischen Hautgewebe. II. Die Hautfiirbung der Fische, 
A mphibien, Reptilien. . . . . . . . . . . . . . . . 
Histochemie der quergestreiften Muskelfasem. . . . . 
Vergleichende Physiologie des Integuments der Wirbel
tiere. IlIa: Stutzende und schutzende Integumental
organe niederer Wirbeltiere (Hautskelette) , IIIb: Das 
Federkleid der Vogel . . . . . . 
IV. Das Haarkleid der Siiugetiere . . . . . . . . . . 
V. Die Hautsekretion. . . . . . . . . . . . . . . . 

Bodenstein, Dietrich (Stanford University, Califomien). Das 
Determinationsgeschehen bei Insekten mit AusschluB der 
friihembryonalen Determination. . . . . . . . . . . 

Boresch, K. (Tetschen-Liebwerd). 1Jber Ertragsgesetze bei 
Pflanzen .................... . 

v. Brand, Th. (Hamburg). Das Leben ohne Sauerstoff bei 
wirbellosen Tieren . . . . . . . . . . . . . . . . . 

- (Kopenhagen). Der Stoffwechsel der Protozoen. . . . 
Brauner, L. (Jena). Die Blaauwsche Theorie des Photo-

tropismus .................... . 
Brucke, E. Th. (Innsbruck). Vergleichende Physiologie des 

Erregungsvorganges . . . . . . . . . . . . . . . . 
Buchner, P. (Breslau). Ergebnisse der Symbioseforschung. 

I. Die Obertragungseinrichtungen ....... . 
Bunning, Erwin (Konigsberg i. Pr.). Die Entstehung der 

Variationsbewegungen bei den Pflanzen . . . . . . . 
du Buy, H. G. und E. Nuernbergk (Utrecht). Phototropismus 

und Wachstum der Pflanzen. I. ......... . 
- - Phototropismus und Wachstum der Pflanzen. II. 

. - und E. L. Nuernbergk (Utrecht). Phototropismus und 
Wachstum der Pflanzen. III ............ . 

Feinschmidt, O. und D. Ferdmann (Charkow). Der Winter-
schlaf ..................... . 

Ferdmann, D. und O. Feinschmidt (Charkow). Der Winter-
schlaf ..................... . 

Fischel, Werner (Munster [Westfalenj). Vergleichende 
Untersuchung des Verhaltens der Wirbeltiere. . . . . 

Fraenkel, Gottfried (Frankfurt a. M.). Die Wanderung der 
Insekten . . . . . . . . . .. . ..... . 

Gause, G. F. (Moskau). Raumaufbau des Protoplasmas .. 

Band Seite 

I 343-379 

13 I-53 

3 354-541 

4 360-680 
6 426-558 

13 174- 234 

4 130 - 204 

10 37- 100 
12 161-220 

2 95- 115 

6 327-425 

4 1-129 

13 235-347 

9 358-544 
10 207-322 

12 325-543 

8 1-75 

8 1-75 

II 219-243 

9 1- 2 38 
13 54-92 



Inhalt der Bande I-XIII. 

Gicklhom, J. (Prag). Elektive Vitalfarbungen. Probleme, 
Ziele, Ergebnisse, aktuelle Fragen und Bemerkungen 
zu den Methoden . . . . . . . . . . . . . . . . . 

Goldschmidt, R. (Berlin-Dahlem). Die zygotischen sexuellen 
Zwischenstufen und die Theorie der Geschlechtsbe-
stimmung ........ . 

Gradmann, H. (Erlangen). Das Winden und Ranken der 
Pflanzen ................... . 

Hilzheimer, M. (Berlin). Die Wanderungen der Saugetiere 
Jacobs, M. H. (Philadelphia). The Permeability of the 

Erythrocyte. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
- Diffusion Processes . . . . . . . . . . . . . . . . . 
- W. (Munchen). Der Golgische Binnenapparat. Ergebnisse 

und Probleme. . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
- Werner (Munchen). Das Schweben der Wasserorganismen 
Just, Gunther (Greifswald). Faktorenkoppelung, Faktoren

austausch und Chromosomenaberrationen beim Men
schen .. (Nebst eine meinleitenden Abschnitt zu Fragen 
des hoheren Mendelismus beim Menschen) . . . . . . 

- Multiple Allelie und menschliche Erblehre . . . . . 
Kaho, H. (Tartu [Dorpat]). Das Verhalten der Pflanzenzelle 

gegen Salze . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Katz, D. (Rostock). Sozialpsychologie der Vogel . . . . 
Kiesel, A. (Moskau). Der Harnstoff im Haushalt der Pflanze 

und seine Beziehung zum EiweiB . . . . . . . . . . 
Klein, Bruno M. (Wien). Das Ciliensystem in seiner Be

deutung fUr Locomotion, Koordination und Formen
bildung mit besonderer Rucksicht der Ciliaten . . . . 

Kolbe, R. W. (Berlin-Dahlem). Grundlinien einer allge-
meinen Okologie der Diatomeen .......... . 

Krijgsman, B. J. (Buitenzorg, Java). Neuere Ansichten uber 
die Permeabilitat von nichtlebenden und lebenden 
Membranen ................... . 

Mangold, O. (Berlin-Dahlem). Das Determinationsproblem .. 
I. Das Nervensystem und die Sinnesorgane der Seitenlinie 
unter spezieller Berucksichtigung der Amphibien . . .. 
II. Die paarigen Extremitiiten der Wirbeltiere in der Ent-
wicklung .................... . 
III. Das Wirbeltierauge in der Entwicklung und Regene-
ration ..................... . 

Marx, Lore (Kopenhagen). Bedingungen fur die Metamor
phose des Axolotls. . . . . . . . . . . . . . . . . 

Nuembergk, E. und H. G. du Buy (Utrecht). Phototropismus 
und Wachstum der Pflanzen. I. ......... . 

- - Phototropismus und Wachstum der Pflanzen. II .. 
- E. L. und H. G. du Buy (Utrecht). Phototropismus und 

Wachstum der Pflanzen. III. . . . . . . . . . . . 
Parker, G. H. (Cambridge [Mass.], U. S. A.). The Movements 

of the Retinal Pigment . . . . . . . ... . . . . . 
Prianischnikow, D. N. (Moskau). Ammoniak, Nitrate und 

Nitrite als Stickstoffquellen fUr hohere Pflanzen . . . 
Schaede, R. (Breslau). Die Kolloidchemie des pflanzlichen 

Zellkernes in der Ruhe und in der Teilung . . . . . 
Schamke, Hans (Munchen). Die Bedeutung der Luftsacke 

filr die Atmung der Vogel . . . . . . . . . . . . . 

471 

Band Seite 

7 549-685 

2 554-683 

5 168-218 
5 219- 289 

7 I-55 
12 1-160 

2 357-415 
II 131- 2r8 

10 566 - 624 
12 221-324 

1 380-406 
1 447-478 

2 257-310 

8 76 - 179 

8 221-348 

9 292 -357 

3 152- 227 

5 290-404 

7 193-403 

II 244-334 

9 358 -544 
10 207-322 

12 325-543 

9 239- 29 1 

1 40 7-446 

5 1-28 

10 177-206 



472 Inhalt der Bande I-XIII. 

Scheuring, L. (Munchen). Die Wanderungen der Fische. I. 
- Die Wanderungen der Fische. II .......... . 
Schratz, E. (Berlin-Dahlem). Die "Manoiloff-Reaktion". 

Ihre chemische und physiologische Begriindung. . . . 
Seybold, A. (Koln a. Rh.). Die pflanzliche Transpiration. I. 
- Die pflanzliche Transpiration. II.. . . . . . . . . . 
Singer, L. (Munchen). Vergleichende Betrachtung der patho-

logischen Anatomie und Physiologie des Zentralnerven-
systems ..................... . 

von Skramlik, E. (Freiburg i. B.). Die Milz. Mit besonderer 
Beriicksichtigung des vergleichenden Standpunktes 

- Emil (Jena). Ober den Kreislauf bei den Fischen .. 
Stark, P. (Breslau). Das Reizleitungsproblem bei den 

Pflanzen im Lichte neuerer Erfahrungen. . . . . . . 
Steiner, A. (Bern). Neuere Untersuchungen uber die Arbeits

teilung bei Insektenstaaten . . . . . . . . . . . . . 
Steiniger, Fritz (Greifswald). Die Biologie der sog. "tieri

schen Hypnose" . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Stem, C. (Berlin-Dahlem). Fortschritte der Chromosomen

theorie der Vererbung . . . . . . . . . . . . . . . 
Stocker, O. (Bremerhaven). Das Halophytenproblem ... 
ten Cate, Jan (Amsterdam). Physiologie des Zentralnerven

systems der Fische. . . . . . . . . . . . . . .. . 
ten Cate, J. (Amsterdam). Physiologie des Zentralnerven

systems der Vogel . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Verzar, F. (Basel). Die Bedeutung der Vitamine in allgemein 

biologischer Beziehung . . . . . . . . . . . . . . . 
Wachs, H. (Rostock). Die Wanderungen der Vogel ... 
Weiss, P. (Wien). Erregungsspezifitat und Erregungs

resonanz. Grundzuge einer Theorie der motorischen 
Nerventatigkeit auf Grund spezifischer Zuordnung ("Ab
stimmung") zwischen zentraler und peripherer Erregungs
form. (Nach experimentellen Ergebnissen) . . . . .. 

v. Wettstein, F. (Gottingen). Die Erscheinung der Hetero
ploidie, besonders im Pflanzenreich . . . . . . . . . 

Wetzel, K. (Leipzig). Die chemischen Vorgange beim bio
logischen Kohlehydratabbau. I. Die einleitenden Prozesse 
der biologischen Zuckerspaltung . . . • . . . 

- II. Die oxydoreduktive Phase . . . . . . . . . . 
Winkler, K. (Breslau). Vergleichende Pathologie der Ge-

schwiilste . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Winterstein, H. (Breslau). Wilhelm Biedermann t .... 
Wunder, W. (Breslau). Brutpflege und Nestbau bei Fischen 
- Nestbau und Brutpflege bei Amphibien ...... . 
- Nestbau und Brutpflege bei Reptilien . . . . . . .. 
Zimmermann, W. (Tubingen). Die Georeaktionen der Pflanze 

II. Sachverzeichnis. 
Allelie, Multiple ... und menschliche Erblehre. (GUNTHER 

Band Seite 

5 405-69 1 
6 4-304 

3 228- 264 
5 29- 165 
6 559-731 

7 56 - 117 

2 505-553 
II 1-130 

2 1-94 

10 156- 176 

13 348-451 

4 205-359 
3 265-353 

II 33;5-409 

13 93- 173 

10 101-155 
I 479- 637 

3 1-151 

7 404-548 
10 323-565 

5 692-796 
6 1-3 
7 118- 192 

8 180-220 
10 1-36 
2 116-256 

JUST, Greifswald) . . . . . . . . . . . . . . . .. 12 221-324 
Ammoniak, Nitrate und Nitrite als Stickstoffquellen fUr 

hohere Pflanzen. (D. N. PRIANISCHNIKOW, Moskau) .. I 407-446 
Amphibien, Determinationsproblem. Das Nervensystem und 

die Sinnesorgane. (0. MANGOLD, Berlin-Dahlem) . .. 3 152-227 



Inhalt der Biinde I-XIII. 

Amphibien, Nestbau und Brutpflege. (W. WUNDER, Breslau) 
Arbeitsteilung bei Insektenstaaten, neuere Untersuchungen 

uber die ... (A. STEINER, Bern) . . . . . . 
Atmung der Vogel, Bedeutung der Luftsacke fur die ... 

(HANS SCHARNKE, Munchen) . . . . . . . . . . . . 
Axolotls, Bedingungen fur die Metamorphose des . .. (LORE 

MARX, Kopenhagen) . . . . . . . . . . . . . . . . 
Bedeutung der Luftsacke fur die Atmung der Vogel. (HANS 

SCHARNKE, Munchen). . . . . . . . . . . . . . . . 
Bedeutung der Vitamine in allgemein biologischer Be-

ziehung. (F. VERZAR, Basel) ........... . 
Bedingungen fur die Metamorphose des Axolotls. (LORE 

MARX, Kopenhagen) . . . . . . . . . . . . . . . . 
Biedermann, W. (H. WINTERSTEIN, Breslau) ..... . 
Biologie der sog. "tierischen Hypnose". (FRITZ STEINIGER, 

Greifswald) . . . . . . . ; . . . . . . . . . . . . 
Biologischer Kohlehydratabbau, die chemischen Vorgange. 

II. Die oxydoreduktive Phase. (KARL WETZEL, Leipzig) . 
Blaauwsche Theorie des Phototropismus. (L. BRAUNER, J ena) 
Brutpflege und Nestbau der Fische (W. WUNDER, Breslau) 
Brutpflege und Nestbau, bei Amphibien. (W. WUNDER, 

Breslau) ..................... . 
Brutpflege und Nestbau bei Reptilien. (W. WUNDER, Br~slau) 
Ciliaten, Das Ciliensystem in seiner Bedeutung fur Locomo

tion und Koordination und Formenbildung mit beson
derer Beriicksichtigung der ... (BRUNO M. KLEIN, Wien) 

Ciliensystem, in seiner Bedeutung fur Locomotion und Koor-
dination und Formbildung mit besonderer Beriicksich
tigung der Ciliaten. (BRUNO M. KLEIN, Wien) .... 

Chemische Vorgange beim biologischen Kohlehydratabbau. 
I. Die einleitenden Prozesse der biologischen Zucker-
spaltung. (K. WETZEL, Leipzig) ........... . 

- II. Die oxydoreduktive Phase. (K. WETZEL, Leipzig) 
Chromosomenaberrationen, Faktorenkoppelung, Faktoren

austausch und ... beim Menschen. (Nebst einem ein-
leitenden Abschnitt zu Fragen des hoheren Mendelismus 
beim Menschen.) (GUNTHER _JUST, Greifswald) .... 

Chromosomentheorie der Vererbung. (C. STERN, Berlin-
Dahlem) .................... . 

Crustaceen. Wandernngen bei Decapoden. (H.BALSS, Munchen) 
Decapoden. Wanderungen (Crustaceen). (H. BALSS. Munchen) 
Determinationsgeschehen bei Insekten mit AusschluB der 

friihembryonalen Determination. (DIETRICH BODEN
STEIN. Stanford University, Californien) . . . . . . . 

Determinationsproblem. I. Nervensystem und Sinnesorgane 
der Seitenlinie unter spezieller Berucksichtigung der 
Amphibien. (0. MANGOLD, Berlin-Dahlem) . . . . . . 
II. Die paarigen Extremitaten der Wirbeltiere in der Ent
wicklung. (0. MANGOLD, Berlin-Dahlem) . . . . . . . 
III. Das Wirbeltierauge in der Entwicklung und Regene
ration. (0. MANGOLD, Berlin-Dahlem) . . . . . . . . 

Diatomeen, Grundlinien einer allgemeinen <Jkologie. (R. W. 
KOLBE, Berlin-Dahlem) ......... . 

Diffusion Processes. (M. H. JACOBS, Philadelphia) . . .. 

Band 

8 

10 

10 

II 

10 

10 

II 

6 

13 

10 
2 
7 

8 
10 

8 

8 

7 
10 

10 

4 
6 
6 

13 

3 

5 

7 

8 
12 

473 
Seite 

180-220 

156 - 176 

177-206 

244-334 

177-206 

101- 155 

244-334 
1-3 

348-451 

323-565 
95- 115 

II8- 192 

180-220 
1-36 

76 - 179 

76 -'179 

404-548 
323-565 

566 - 624 

205-359 
305-326 
305-326 

174-234 

152 - 227 

290-404 

193-403 

221 -348 
1-160 



474 Inhalt der Bande I~XIII. 

Elektive Vitalfarbungen. (J. GICKLHORN, Prag) . . 
Entstehung der Variationsbewegungen bei den Pflanzen. 

(ERWIN BUNNING, Konigsberg i. Pr.) ..... 
Erblehre, Multiple Allelie und menschliche ... (GUNTHER 

JUST, Greifswald) . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Ergebnisse der Symbioseforschung. 1Jbertragungseinrich-

tungen. (P. BUCHNER, Breslau) .......... . 
Erregungsvorgang, vergleichende Physiologie. (E. TH.BRUCKE, 

Innsbruck) . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Erregungsspezifitat und Erregungsresonanz. Grundziige 

einer Theorie der motorischen Nerventatigkeit auf Grund 
spezifischer Zuordnung zwischen zentraler und peri-
pherer Erregungsform. (P. WEISS, Wien) ..... . 

Erscheinung der Heteroploidie, besonders im Pflanzenreich. 
(F. v. WETTSTEIN, Gottingen) ...... ' ..... . 

Ertragsgesetze bei Pflanzen. K. BORESCH, Tetschen-Liebwerd) 
Erythrocyte, The Permeability of. (M. H. JACOBS, Phila-

delphia) ..................... . 
Extremitaten der Wirbeltiere, Determinationsproblem. 

(0. MANGOLD, Berlin-Dahlem). . . . . . . . . . . . 
Faktorenkoppelung, Faktorenaustausch und Chromosomen

aberrationen beim Menschen. (Nebst einem einleitenden 
Abschnitt zu Fragen des hoheren Mendelismus beim 
Menschen.) (GUNTHER JUST, Greifswald) ...... . 

Fische, Brutpflege und Nestbau. (W. WUNDER, Breslau) . 
- die Wanderungen. I. Teil. (L. SCHEURING, Miinchen) 
- 2. Teil ...................... . 
Fische, Physiologie des Zentralnervensystems der . .. (JAN 

TEN CATE, Amsterdam) ............. . 
Fischen, Uber den Kreislauf bei den ... (EMIL VON SKRAMLIK, 

Jena) ...................... . 
Fortschritt der Chromosomentheorie.der Vererbung. (C. STERN, 

Berlin-Dahlem) . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Georeaktionen der Pflanzen. (W. ZIMMERMANN, Tubingen) 
Geschlechtsbestimmung, Theorie und die zygotischen sexu

ellen Zwischenstufen. (R. GOLDSCHMIDT, Berlin-Dahlem) 
Geschwiilste, vergleichende Pathologie. (K. WINKLER, Bres-

lau) .......... ' ............. . 
Golgischer Binnenapparat, Ergebnisse und Probleme. (W. J A

COBS, Munchen) . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Grundlinien einer allgemeinen Okologie der Diatomeen. 

(R. W. KOLBE, Berlin-Dahlem) .......... . 
Halophytenproblem. (0. STOCKER, Bremerhaven) 
Harnstoff im Haushalt der Pflanze und seine Beziehung zum 

EiweiB. (A. KIESEL, Moskau). . . . . . . . . . . . 
Heteroploidie, Erscheinungen,' besonders im Pflanzenreich. 

(F. v. WETTSTEIN, Gottingen) . . . . . . . . . . . . 
Histochemie der quergestreiften Muskelfasern. (W. BIEDER

MANN, Jena). . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Hypnose. Die Biologie der sog. "tierischen" ... (FRITZ STEI

NIGER, Greifswald). . . . . . . . . . . . . . . . . 
Insekten. Das Determinationsgeschehen bei ... mit Aus

schluB der friihembryonalen Determination. . . . . . 
Insekten, Die Wanderung der. (GOTTFRIED FRAENKEL, 

Frankfurt a. M.) . .. . . . . . . . . . . . . . . . . 

Band Seile 

7 549-685 

13 235-347 

12 221-324 

4 1-129 

6 327-425 

3 1-151 

2 3II -356 
4 130 - 204 

7 I·-55 

5 290-404 

10 566- 624 
7 II8-192 
5 405-691 
6 4-304 

II 335--409 

II 1-130 

4 205-359 
2 II6- 256 

2 554-683 

5 692-796 

2 357-415 

8 221-348 
3 265-353 

2 257-3 10 

2 3 II -356 

2 416-504 

13 348-451 

13 174-234 

9 1-238 



lnhalt der Bande I-XIII. 

Insektenstaaten, neuere Untersuchungen tiber die Arbeits
teilung bei Insektenstaaten. (A. STEINER, Bern) . . . 

Integument der \Virbeltiere, vergleichende Physiologie. 
(W. BIEDERMANN, Jena) 
Fortsetzung . . . . . . . 
Fortsetzung. . . . . . . 
Fortsetzung. Hautsekretion 

KoWehydratabbau, biologischer; die chemischen Vorgange. 
I. Die einleitenden Prozesse der biologischen Zucker-
spaltung .................... . 
II. Die oxydoreduktive Phase. (K. WETZEL, Leipzig) . 

Kolloidchemie des pflanzlichen Zellkerns in der Ruhe und 
In der Teilung. (R. SCHAEDE, Breslau). . . . . . . . 

Kreislauf, Uber den ... bei den Fischen (EMIL VON SKRAMLIK, 
Jena). . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .'. 

Leben ohne Sauerstoff bei wirbellosen Tieren. (TH. v. BRAND, 
Hamburg) ............ . 

Luftsacke, Bedeutung der Luftsacke fUr die Atmung der 
Vogel. (HANS SCHARNKE, Mlinchen). . . . . . . 

Manoiloff-Reaktion, ihre chemische und physiologische Be
grlindung. (E. SCHRATZ, Berlin-Dahlem) . . . . . . . 

Membranen, Neuere Ansichten tiber die Permeabilitat von 
nichtlebenden und lebenden. (B. J. KRI]GSMAN, Buiten
zorg, Java) . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 

Mendelismus. Faktorenkopplung, Faktorenaustausch und 
Chromosomenaberrationen beim Menschen. (Nebst einem 
einleitenden Abschnitt zu Fragen des hoheren Mende
lismus beim Menschen.) (GUNTHER JUST, Greifswald) . 

Menschliche Erblehre, Multiple Allelie und ... (GUNTHER 
JUST, Greifswald) . . . . . . . . . . . . . . . . . 

Metamorphose des Axolotls, Bedingungen fUr die ... (LORE 
MARX, Kopenhagen) . . . . . . . . . . . . . . . . 

Milz, mit besonderer Berlicksichtigung des vergleichenden 
Standpunktes. (E. v. SKRAMLIK, Freiburg i. Br.) . . . 

Movements of the Retinal Pigment. (G. H. PARKER, Cam-
bridge [Mass.], U. S. A.) ............. . 

Multiple Allelie und menschliche Erblehre. (GUNTHER 
JUST, Greifswald) . . . . .'. . . . . . . 

Muskelfasern, Histologie der quergestreiften. (W. BIEDER-
MANN, Jena) ................... . 

N ervensystem und Sinnesorgane, Determina tionspro blem. 
(0. MANGOLD, Berlin-Dahlem). . . . . . . . . . . . 

Nestbau und Brutpflege bei Amphibien. (W. WUNDER, 
Breslau) ..... . .......... . 

Nestbau und Brutpflege bei Reptilien. (W. WUNDER, 
Breslau) ................... . 

Neuere Ansichten tiber die Permeabilitat von nichtlebenden 
und lebenden Membranen. (B. J. KRI]GSMAN, Buiten
zorg, Java) . . . . . . . . . . . . . . . . 

Neuere Untersuchungen tiber die Arbeitsteilung bei In
sektenstaaten. (A. STEINER, Bern) ..... 

Nitrate und Nitrite, Ammoniak als Stickstoffquelle fUr 
hohere Pflanzen. (D. N. PRIANISCHNIKOW, Moskau) 

()kologie, Grundlinien einer allg!"meinen, ... der Diatomeen. 
(R. W. KOLBE, Berlin-Dahlem) .......... . 

475 

Band Seite 

IO 156- 176 

I 1-342 
3 354-541 
4 361-680 
6 427-558 

7 404-548 
IO 323-565 

5 1-28 

II 1-130 

IO 37- 100 

IO 177- 206 

3 228- 264 

9 292-357 

10 566 - 624 

12 221-324 

II 244-334 

2 505-553 

9 239- 291 

I2 221-324 

2 416-505 

3 152 - 227 

8 180-220 

IO 1-36 

9 292 - 357 

IO 156- 176 

I 407-446 

8 221-348 



Inhalt der :sande I-XIII. 

Pathologie, vergleichende, der GeschwUlste. (W. WINKLER, 
Breslau) .................... . 

Permeabilitii.t von nichtlebenden und lebenden Membranen. 
(B. J. KRIJGSMAN, Buitenzorg, Java) ....... . 

Permeability of the Erythrocyte. (M. H. JACOBS, Phila-
delphia) ..................... . 

Pflanze, Georeaktion. (W. ZIMMERMANN, Tiibingen) ... . 
- der Hamstoff im Haushalt der Pflanzen und seine Be

ziehung zum EiweiB. (A. KIESEL, Moskau) ..... 
Pflanzen, Ammoniak, Nitrate und Nitrite als Stickstoff

quellen. (D. N. PRIANISCHNIKOW, Moskau) .... 
Pflanzen, die Entstehung der Variationsbewegungen bei 

den ... (ERWIN BUNNING, Konigsberg i. Pr.) ..... 
- Ertragsgesetze. (K. BOREscH, Tetschen-Liebwerd) .. 
Pflanzen, Phototropismus und Wachstum. I. (H. G. DU Buy 

und E. NUERNBERGK, Utrecht) . . . . . . . . . . . 
Pflanzen, Phototropismus und Wachstum. II. (H. G. DU Buy 

und E. NUERNBERGK, Utrecht) .... o ••••••• 

Pflanzen, Phototropismus und Wachstum der ... III. (H. G. 
DU Buy und E. L. NUERNBERGK, Utrecht) . . . . 

Pflanzen, das Winden und Ranken. (H. GRADMANN, Er-
langen) . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 

- Reizleitungsproblem. (P. STARK, Breslau) 
- Saftsteigen. (F. BACHMANN, Leipzig) ..... . 
Pflanzenreich, die Erscheinungen der Heteroploidie. (F. v. 

WETTSTEIN, G6ttingen). . . . . . . . . . . . 
Pflanzliche Transpiration. I. Teil. (A. SEYBOLD, Koln a. Rh.) 
- II. Teil ..................... . 
Pflanzlicher ZelIkem, die Kolloidchemie. (R. SCHAEDE, 

Breslau) ............. . ..... . 
Pflanzenzelle, das Verhalten gegen Salze. (H. KAHO, Tartu 

[Dorpat]) .0 ........ ' .....•...... 
Phototropismus, die Blaauwsche Theorie. (L. BRAUNER, J ena) 
Phototropismus und Wachstum der Pflanzen. I. (H. G. DU 

Buy und E. NUERNBERGK, Utrecht). . . . . . . . . 
Phototropismus undWachstum bei Pflanzen. II. (H. G. DU 

Buy und E. NUERNBERGK, Utrecht) . . . . . . . . . 
Phototropismus und Wachstum der Pflanzen. III. (H. G. 

DU Buy und E. L. NtrnRNBERGK, Utrecht) . . . . . . 
Physiologie der schwefelspeichemden und schwefelfreien 

Purpurbakterien. (WERNER BAVENDAMM, Dresden-Tha-
randt) ..................... . 

Physiologie des Zentralnervensystems der Fische. (JAN TEN 
CATE, Amsterdam) ................ . 

Physiologie des Zentralnervensystems der Vogel. (J. TEN 
CATE, Amsterdam). . . . . . . . . . . . . . . . . 

Physiologie, vergleichende, des Erregungsvorganges. (E. TH. 
BRtkKE, Innsbruck) . . . . . . . . . . . . . . . . 

- vergleichende, des Integuments der Wirbeltiere. (W. BIE
DERMANN, Jena). . . . . . . . . . . . . . . . . . 

- vergleichende, des Integuments der Wirbeltiere. (W. BIE-
DERMANN, Jena) (Fortsetzung) . . . . . . . . . . . 

- Fortsetzung. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
- Fortsetzung. Hautsekretion ........ .. . 
Protoplasma, Raumaufbau des ... (G. F. GAUSE, Moskau) 

Band Seite 

5 692-796 

9 292-357 

7 I-55 
2 116-256 

2 257-310 

1 407-446 

13 235-347 
4 130 - 204 

9 358-544 

10 207-322 

12 325-543 

5 166-218 
2 1-94 
I 343-379 

2 3II -356 
5 29- 165 
6 559-731 

5 1-28 

I 380-406 
2 95- 115 

9 358-544 

10 207-322 

12 325-543 

13 I-53 

II 335-409 

13 93-173 

6 327-425 

I 1-342 

3 354-541 
4 361-680 
6 427-558 

13 54-92 



Inhalt der Bande I-XIII. 

Protozoen, der Stoffweehsel der __ . (TH. VON BRAND, 
Kopenhagen) .............. . 

Purpurbakterien. Die Physiologie der sehwefelspeiehernden 
und sehwefelfreien ... (WERNER BAVENDAMM, Dresden-
Tharandt) .................... . 

Ranken und Winden der Pflanzen. (H. GRADMANN, Erlangen) 
Raumaufbau des Protoplasmas. (G. F. GAUSE, Moskau). . 
Reizleitungsproblem bei den Pflanzen im Lichte neuerer Er-

fahrungen. (P. STARK, Breslau) . . . . . . . . . . . 
Reptilien, Nestbau und Brutpflege. (W. WUNDER, Breslau) 
Retinal Pigment, The"Movements of. (G. H.PARKER, Cam-

bridge [Mass.], U. S. A.) .......... . 
Saftsteigen der Pflanzen. (F. BACHMANN, Leipzig) . 
Salze, das Verhalten der Pflanze gegen. (H. KAHO, Tartu 

[Dorpat]) . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Sii.ugetiere, ihre Wanderungen. (M. HILZHEIMER, Berlin) . 
Sehweben der Wasserorganismen (WERNER JACOBS, Mun-

ehen) ...................... . 
Sehwefelspeiehernde und sehwefelfreie Purpurbakterien. Die 

Physiologie. (WERNER BAVENDAMM, Dresden-Tharandt) 
Sozialpsyehologie der Vogel. (D. KATZ, Rostoek) . 
Stoffweehsel der Protozoen. (TH. VON BRAND, Kopen-

hagen) ................. . 
Symbioseforsehung, Dbertragungseinrichtungen. (P. BUCH

NER, Breslau) . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Theorie der motorisehen Nerventatigkeit. Erregungsspezi-

fitat und Erregungsresonanz. (P. WEISS, Wien) . . . 
Transpiration, pflanzliehe. I. Teil. (A. SEYBOLD, KOln a.Rh.) 
- II. Teil ..................... . 
tiber den Kreislauf bei den Fisehen. (EMIL VON SKRAMLIK, 

Jena ...................... . 
Dbertragungseinrichtungen, Ergebnisse der Symbiosefor-

sehung. (P. BUCHNER, Breslau) .......... . 
Variationsbewegungen, die Entstehung bei den Pflanzen. 

(ERWIN BUNNING, Konigsberg i. Pr.) ...... . 
Vergleiehende Pathologie der Gesehwiilste. (K. WINKLER, 

Breslau) ......... . ..... . 
Vergleichende Betraehtung der pathologisehen Anatomie 

und Physiologie des Zentralnervensystems. (L. SINGER, 
Munehen) ..................... . 
Physiologie des Integuments der Wirbeltiere. (W. BIE
DERMANN, Jena) 
Fortsetzung . . . 

- Hautsekretion 
Physiologie des Erregungsvorganges. (E. TH. BRUCKE, 
Innsbruek) . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 

Vergleiehende Untersuehung des Verhaltens der Wirbeltiere. 
(WERNER FISCHEL, Munster [Westfalen]) 

Verhalten der Pflanzenzelle gegen Salze. (H. KAHO, Tartu 
[Dorpatj) .................... . 

Verhaltens der Wirbeltiere, Vergleiehende Untersuehung 
des ... (WERNER FISCHEL, Munster [\Vestfalen j) 

VitaWirbungen, elektive. (J. GICKLHORN, Prag) .. - .. 

477 

Band Seite 

12 161-220 

13 I-53 

5 168-218 
13 54--92 

2 1-94 
10 1-36 

9 239- 29 1 
I 343-379 

I 380-406 
5 219- 289 

II 13 1- 218 

13 I-53 
I 447-478 

12 161-220 

4 1-129 

3 1-151 
5 29- 165 
6 559-73 1 

II 1-130 

4 1-129 

13 235-347 

5 692 --796 

7 56 - II7 

I 1-342 
3 354-541 
4 361-680 
6 427-558 

6 327-426 

II 219-243 

I 380-406 

II 219-243 
7 549- 685 



Inhalt der Bande I-XIII. 

Vitamine, Bedeutung der Vitamine in allgemein biologischer 
Beziehung. (F. VERZAR, Basel) .......... . 

Vogel, die Bedeutung der Luftsacke fur die Atmung .. . 
(HANS SCHARNKE, Munchen) . . . . . . . . . . . . 

Vogel. Physiologie des Zentralnervensystems. (J. TEN CATE, 
Amsterdam). . . . . . . . . . . . .. . .... 

Vogel, Sozialpsychologie. (D. KATZ, Rostock). . . . . . . 
Wachstum und Phototropismus der Pflanzen. I. (H. G. DU 

Buy und E. NUERNBERGK, Utrecht). . . . . . . . . 
Wachstum und Phototropismus der Pflanzen. II. (H. G. DU 

Buy und E. NUERNBERGK, Utrecht). . . . . ... . . 
Wachstum, Phototropismus und ... der Pflanzen. III. 

(H. G. DU Buy und E. L. NURNBERGK, Utrecht) 
Wanderung bei Decapoden (Crustaceen). H. BALSS, Mun-

chen) ...................... . 
- der Saugetiere. (M. HILZHEIMER, Berlin). . . . . . . 
Wanderungen der Fische. I. Teil. (L. SCHEURING, Munchen) 
- - - II. Teil. . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
- der Vogel. (H. WACHS, Rostock) . . . . . . . . . . 
Wanderungen der Insekten. (GOTTFRIED FRAENKEL, Frank-

furt a. M.) .................... . 
Wasserorganismen, Das Schweben der ... (WERNER JA-

COBS, Munchen) . . . . . . . . . . . . . . . . 
Winden und Ranken der Pflanzen. (H. GRADMANN, Er-

langen) ................... . 
Winterschlaf, Der ... (D. FERDMANN und O. FEINSCHMIDT, 

Charkow) ................ . 
Wirbellose Tiere, das Leben ohne Sauerstoff beL (TH. V. 

BRAND, Hamburg) . . . . . . . . . . . . . . . . . 
Wirbeltiere, paarige Extremitaten. Determinationsproblem. 

(0. MANGOLD, Berlin-Dahlem) . . . . . . . . . . . . 
Wirbeltiere, Vergleichende Physiologie des Integuments. 

(W. BIEDERMANN, Jena) . . 
- Fortsetzung ................... . 
- Fortsetzung . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
- Fortsetzung. Hautsekretion ............ . 
Wirbeltiere, Vergleichende Untersuchung des Verhaltens 

der ... (WERNER FISCHEL, Munster [Westfalen]) . . . 
Wirbeltierauge in der Entwicklung und Regeneration. De

terminationsproblem. (0. MANGOLD, Berlin-Dahlem) . 
Zellkem, pflanzlicher, die Kolloidchemie. (R. SCHAEDE, 

Breslau) ................. . 
Zentralnervensystems der Fische, Physiologie des . .. (JAN 

TEN CATE, Amsterdam) ............. . 
Zentralnervensystem der Vogel. Physiologie. (J. TEN CATE, 

Amsterdam) .................... . 
Zentralnervensystem, vergleichende Betrachtung der patho

logischen Anatomie und Physiologie. (L. SINGER, Mun-
chen) ...................... . 

Zuckerspaltung, die einleitenden Prozesse der biologischen. 
Kohlehydratabbau. (K. WETZEL, Leipzig) . . . . . . 

Zygotische sexuelle Zwischenstufen und die Theorie der 
Geschlechtsbestimmung. (R. GOLDSCHMIDT, Berlin-Dah-
lem) ...................... . 

Druck der Universitatsdruckerei H. StUrtz A.G., Wiirzburg. 

Band Seite 

10 101- 155 

10 177-206 

13 93-173 
I 447-478 

9 358 -544 

10 207-322 

12 325-543 

6 307-326 
5 219-289 
5 405-691 
6 4-304 
I 479-637 

9 1-238 

II 131- 218 

5 168-218 

8 1-75 

10 37- 100 

5 290 -404 

I 1-342 
3 354-541 
4 361-680 
6 427-558 

II 219-243 

7 193-403 

5 1-29 

II 335-409 

13 93-173 

7 56 - II7 

7 404-548 

2 554- 683 



VERLAG VON JULIUS SPRINGER / BERLIN 

Das Exponentialgesetz als Grundlage einer vergleicbenden 
Biologie. Von Dr. phil. Ernst Janisch, Wissensmaftfimer Hilfsarbeiter an 
der Biologi5men Reimsanstalt fiir Land- und Forstwirtsmaft in Berlin.Dablem. 
<Abhandlungen zur Theorie der organismen Entwiddung, 2. Heft.} Mit 400 Ab. 
bildungen. IV, 384 Seiten. 1927. RM 25.38 

Adaptiogenese und PhylogeneSe. Lur Analyse der An
passungserscheinungen und ibrer Entstebung. Von Albert Eide 
Parr, Bergen <Norwegen). <Abhandlungen zur Tbeorie der organismen Ent
widdung, 1. Heft.) II, 60 Seiten. 1926. RM 3.78 

Ontogenie und Phylogenie. Das sogenannte biogenetiscbe 
Grundgesetz und die biometaboliscben Modi. Von Professor Dr. 
V. Franz, lena. <Abhandlungen zur Tbeorie der organismen Entwiddung, 
3. Heft.) II, 51 Seiten. 1927. RM 3.60 

Fortschritte der Botanlk. Unter Lusammenarbeit mit mebreren Fam. 
genossen berausgegeben von Fritz von Wettstein, Miim:ben. 
Erster Band: Bericht Dber das Jahr 1931. Mit 16 Abbildungen. VI, 
263 Seiten. 1932. RM 18.80 
Lweiter Band: Bericht Dber das Jahr 1932. Mit 37 Abbildungen. IV, 
302 Seiten. 1933. RM 24.
Dritter Band: Bericht Dber das Jahr 1933. Mit 53 Abbildungen. IV, 
257 Seiten. 1934. RM 22.-
Vierter Band: Berlcht D~er das Jahr 1934. Mit 50 Abbildungen. IV, 
325 Seiten. 1935. RM 28.
Fiinfter Band: Berlcht Dber das Jahr 1935. Mit 39 Abbildungen. IV, 
346 Seiten. 1936. RM 28.80 

Lehrbuch der Pflanzenphysiologie. Von Dr. S. Kostytschew, 
ord. Mitgfied der Russismen Akademie der Wissensmaften, Professor der Uni
versitat Leningrad. 
Erster Band: Chemische Physlologie. Mit 44 Textabbifdungen. VII, 
567 Seiten. 1926. RM 24.30; gebunden RM 25.65 
Lweiter Band: Stoffaufnahme, Stoffwanderung, Wachstum und 
Bewegungen. Unter Mitwirkung von Dr. F. A. F. C. Went, Professor der 
Universitat Utremt. Mit 72 Textabbifdungen. VI, 459 Seiten. 1931. 

- RM 28.-, gebunden RM 29.80 

Die Regulationen der Pflanzen. Ein System der ganzbeit. 
bezogenen Vorgange bei den Pflanzen. Von Professor Dr. E. Ungerer, 
Privatdozent an der Temnismen Homsmule Karlsruhe. Lweite r erweiterte Auf. 
lage. <Band 10 der Monographien aus dem Gesamtgebiet der Physiologie cler 
Pflanzen und derTiere.> XXIV, 364 Seiten. 1926. RM 20.52, gebunden RM 21.60 

Wundkompensation, Transplantation und Chimllren 
bei Pflanzen. Von Professor N. P. Krenke, Leiter der Abteilung fiir 
Phytomorphogenese am Timiriaseff.Institut, Moskau. Qbersetzt von Dr. N. Bus c h, 
Kiel. Redigiert von Dr. O. Moritz, Privatdozent am Botanismen Institut der 
Universitat Kiel. <Band 29 der "Monographien aus dem Gesamtgebiet der Phy
siologie der Pflanzen und der Tiere".> Mit 201 Abbildungen im Text und auf 
zwei farbigen Tafeln. XVI, 934 Seiten. 1933. RM 88.-, gebunden RM 89.80 

LU beziehen durch ;ede Buchhandlung. 



VERLAG VON JULIUS SPRINGER / BERLIN 

Praktische Ubungen zur Vererbungslehre fur Studierende, 
.Ante und Lehrer. Von Professor Dr. GUnther Just, Direktor des Instituts 
fur mensmlime Erblehre und Eugenik an der Universitat Greifswald. Zweite 
vermehrte und verbesserte Auflage. 

Erster T eit: Allgemeine Vererbungslehre. Mit 55 Abbildungen. VI, 
137 Seiten. 1935. RM 6.-, gebunden RM 6.90 

Zweiter Tei!: Menschllche Erblehre. In Vorbereitung. 

Biologie der Fortpflanzung im Tierreiche. Von Professor 
Dr. med. et phil. Ulrich Gerhardt, Halle a. d. S. ("Verstandlime Wissen .. 
smaft", Band XXII.) Mit 47 Abbildungen. VIII, 149 Seiten. 1934. 

Gebunden RM 4.80 

Lehrbuch der Zoologie. Begrundet von C. Claus. Neubearbeitet 
von Dr. Karl Grobben, em. o. Professor der Zoologie an der Universitat 
Wien, und Dr. Alfred KUhn, o. Professor der Zoologie an der Universitat Got. 
tingen. Zehnte, neubearbeitete Auflage des Lehrbumes von C. Claus. Mit 

·1164 Abbildungen. XII, 1123 Seiten. 1932. RM 48.-, gebunden RM 49.80 

Aus dem Leben der Bienen. Von Dr. K. v. Frisch, Professor 
der Zoologie und Direktor des Zoologismen Instituts an der Universitat Manmen. 
Zweite Auflage. (Verstandlime Wissensmaft, 1. Band.) Mit 96 Abbildungen . 

. X, 160 Seiten. 1931. Gebunden RM 432 

Sinnesphysiologie und "Sprachell der Blenen. Von 
Dr. K. v. Frisch, Professor der Zoologie und Direktor des Zoologismen Insti. 
tuts an der Universitat Munmen. {Vortrag gehalten auf der 88. Versammlung 
Deutsmer Naturforsmer und Arzte zu Innsbrum am 23. September 1924. Sonder. 
ausgabe aus der Zeitsmrift "Die Naturwissensmaften". Zwolfter Jahrgang.} Mit 
3 Abbildungen. 27 Seiten. 1924. RM 1.08 

Uber den Geschmackssinn der Biene. Ein Beitrag zur 
vergleichenden Physiologie des Geschmacks. Von Dr. K. v. Frisch, 
Professor der Zoologie -und Direktor des Zoologismen Instituts an der Uni. 
versitat Munmen. ("Zeitsmrift fur vergleimende Physiologie", 21. Band, 1. Heft.) 
Mit 12 Textabbildungen. 156 Seiten. 1934. RM 19.80 

Umwelt und Innenwelt der Tiere. Von Professor J. Baron 
UexkUIi. Zweite, vermehrte und verbesserte Auflage. Mit 16 Textabbildun. 
gen. VI, 224 Seiten. 1921. RM 8.10 

StreifzUge durch die Umwelten von Tieren und 
Menschen. Ein Bilderbum unsimtbarer Welten. Von Professor J. Baron 
UexkUIi und G. Kriszat. {Verstandlime Wissensmaft, 21. Band.} Mit 59 
zum Tei! farbigen Abbildungen. X, 102 Seiten. 1934. Gebunden RM 4.80 

Zu beziehen durm jede Buchhandlung. 




